MUNIBE (Ciencias Naturales - Natur Zientziak) N°45 3-163 SAN SEBASTIAN 1993 ISSN 0214-7688

RECIBIDO: 17-10-93

Fauna hipogea de Guipuzcoa: su ecologia,
biogeografia y evolucion.

Hypogean fauna from Guipuzcoa: ecology,
biogeography and evolution.

PALABRAS CLAVE: Bioespeleologia, Fauna cavernicola, Zoologia, Ecologia, Karst, Pais Vasco.
KEY WORDS: Biospeleology, Cave Fauna, Ecology, Zoology, Karst, Basque Country.

Carlos GALAN*

RESUMEN

Se presenta informacién taxondmica sobre 348 especies animales, con datos biolégicos, biogeograficos y ecoldgicos. Se describe el
karst guipuzcoano y su evolucién geoldgica y climatica durante el Mesozoico y Cenozoico. Se describen los principales biotopos, synusia
y biocenosis de las cuevas guipuzcoanas y se discute el proceso de colonizacion y especiacion en las mismas. 83 taxones son troglofilos
y 101 taxones son troglobios. Estos ultimos pertenecen a 18 6rdenes de invertebrados (Limicolae, Basommatophora, Stylommatophora,
Pseudoscorpionida, Opiliones, Araneida, Cyclopoida, Harpacticoida, Bathynellacea, Isopoda, Amphipoda, Glomerida, Craspedosomida,
lulida, Lithobiomorpha, Collembola, Diplura y Coleoptera). 11 géneros y 95 especies son formas endémicas exclusivas del Pais Vasco.
Un alto porcentaje son relictos derivados de faunas de tipo tropical y subtropical que poblaron la regién durante el Terciario. Se postula la
existencia de una region biogeografica vasca, cuyo nucleo central comprende Guipuzcoa, la zona N y NE de Vizcaya, SW de Laburdi
(Labourd), y NW de Navarra. Se sefalan las afinidades de esta fauna con la de la zona norpirenaica francesa. Se revisan diversos con-
ceptos utilizados en Bioespeleologia y se discute la evolucion de la fauna cavernicola, incorporando la informacion guipuzcoana'y la rela-
tiva a cavernicolas tropicales no-relictuales. El trabajo sintetiza el estado actual del conocimiento sobre la fauna que habita en el karsty
cavernas de Guipuzcoa.

ABSTRACT

We present taxonomic information about 348 animals species, with biological, biogeographic and ecological data. Guipuzcoan karst
are described and their geological and climatic evolution during Mesozoic and Cenozoic. Are also described the most important biotopes,
cavernicolous synusia and biocoenoses from Guipuzcoan caves and it is studied the colonization and speciation process in the same pla-
ces. 83 taxa are troglophiles and 101 taxa are troglobites. The last belong to 18 invertebrates orders (Limicolae, Basommatophora, Sty-
lommatophora, Pseudoscorpionida, Opiliones, Araneida, Cyclopoida, Harpacticoida, Bathynellacea, Isopoda, Amphipoda, Craspedosomi-
da, lulida, Lithobiomorpha, Collembola, Diplura and Coleoptera). 11 genera and 95 species are endemic forms, exclusive from Basque
Country. A hight percentage are relicts, derivated from tropical and subtropical faunas which inhabitated the region during the Tertiary
age. We postulate the existence of a biogeographic Basque region, which central core embraceds Guipuzcoa, the zones N and NE Vizca-
ya, SW Labourd, and NW Navarra. We stand out the affinities of this fauna with the French Norpirenaican one. We review the different
concepts used in Biospeleology and it is discussed the cavernicolous fauna evolution, added the Guipuzcoan and the tropical no-relictual
cavernicolous information. This work is a summary of the actual knowledge about the fauna which inhabited the karst and caves of Gui-
puzcoa.

LABURPENA

Datu biologikoz, biogeografikoz eta ekologikoz baliaturik dauden 348 haberen espezieri buruzko informazioa aurkezten da. Mesozoiko
eta Zenozoiko garaiko Gipuzkoako karst-aren eboluzio geologikoa eta klimatikoa adierazten da. Gipuzkoako kobazuloen biotopo nagu-
siak, synusia eta biozenosis-a deskribatzen dira eta berauen kolonizazioaren eta espeziazioaren prozesua eztabaidatzen da. 83 taxonak
troglofiloak dira eta 101 berriz troglobioak, azkeneko hauek, 18 ornogabeko motakoak dira (Limicolae, Basommatophora, Stylommatop-
hora, Pseudoscorpionida, Opiliones, Araneida, Cyclopoida, Harpacticoida, Bathynellacea, Isopoda, Amphipoda, Craspedosomida, lulida,
Lithobiomorpha, Collembola, Diplura eta Coleoptera). 11 sorta eta 95 espezie Euskalerriko forma endemikoak soilik dira. Hauetako por-
zentai handi bat Terzioarioaren zehar Tropiko eta Subtropiko erako faunaren relikto eratorrikoak inguru hau populatu zuten. Gune biogeo-
grafiko euskaldun baten izatea saiatzen da, non bere gune zentrala Gipuzkoa, Bizkaiko ipar eta iparekialdea Lapurdiko egomendebaltea
eta Nafarroako ipar mendebaldea barne delarik. Fauna honen eta Frantziko ipar pirineoko gunearen arteko loturak erakusten dira. Bioes-
peleologian erabilitako kontzeptu ezberdinak adieratzen dira, eta leizeko faunaren eboluzioa, Gipuzkoako informazioa eta erreliktualak ez
diren tripokoko leizeko faunari dagokiona erantsiz eztabaidatzen da. Lan honek Gipuzkoako karst-aren eta leizezuloen gaur egungoeza-
gupena laburtzen du.

* Sociedad de Ciencias Aranzadi. Seccién Karstologia.
Museo de San Telmo. 20003 San Sebastian, Spain.
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INTRODUCCION

En las cavernas de Guipuzcoa habita una fauna muy diver-
sa, representada sobretodo por invertebrados de pequefo
tamarfio. Esta fauna se estructura en un ecosistema muy dife-
rente a los existentes en superficie.

La ausencia de luz impide el desarrollo de la fotosintesis,
dando lugar a un ecosistema donde faltan los organismos
fotosintetizadores y fitéfagos y, en cambio, predominan for-
mas detritivoras, omnivoras y carnivoras. El sistema en su
conjunto esta abierto a numerosos intercambios y es alimen-
tado por un flujo continuo de materia y energia proveniente
de los ecosistemas limitrofes.

Los cavernicolas mas especializados, exclusivos de las
cavernas (= troglobios), son en muchos casos especies relic-
tas, restos de antiguas faunas o tipos de animales en los cua-
les la evolucién parece haberse detenido, por lo que conser-
van la apariencia de sus lejanos ancestros. Para referirse a
este tipo de organismos DARWIN utilizé -en el “Origen de
las Especies’ la expresion: “fosiles vivientes”.

Pero junto a ellos habitan en las cavernas muchos otros
animales, cuyo grado de adaptacion al medio hipogeo es
variable. Algunos completan su ciclo vital en el interior de las
cavernas, pero pueden también poblar otros medios y no son
exlusivos de ellas (= trogldfilos); otros las habitan sélo en for-
ma temporal, o incluso accidentalmente (= trogléxenos). No
por ello son menos interesantes. La colonizacion del medio
hipégeo comenzé en épocas geoldgicas anteriores, bajo cli-
mas distintos a los actuales; pero existe también una coloni-
zacion actual, ya que, en ultima instancia, la vida en las ca-
vernas es un proceso adaptativo. Los organismos que penetra-
ron (y penetran) a las cavernas en distintas épocas forman una
comunidad estructurada, cuya interdependencia es mutua.

Sobre la fauna que habita en las cavernas de Guiplzcoa
disponemos actualmente de informacion relativa a 348 taxo-
nes (especies y subespecies), pertenecientes a 45 6rdenes, de
14 clases zooldgicas distintas.

La Sociedad de Ciencias Aranzadi ha recolectado mas de
8.000 ejemplares de invertebrados en 400 cavidades, toman-
do a la vez numerosos datos biolégicos y ecoldgicos. Si a ello
agregamos el material colectado por otros investigadores,
probablemente la cifra estudiada ascienda a un orden de mag-
nitud cercano a los 10.000 ejemplares.

Este complejo y voluminoso cumulo de datos es producto
de una continua y callada labor, desarrollada por bidlogos y
espeledlogos a lo largo de un considerable lapso de tiempo.
La mayor parte de la informaciéon ha sido obtenida en los
ultimos 25 afios, pero los trabajos de bioespeleologia en Gui-
puzcoa se remontan a comienzos del presente siglo (JEAN-
NEL & RACOVITZA, 1918).

La captura de fauna cavernicola ha sido realizada por mé-
todos directos (utilizando pinzas, pinceles, tubo aspirador o
pequefias mallas de plankton), generalmente en el transcurso
de las exploraciones espeleoldgicas normales, o bien en sali-
das sucesivas mediante el empleo de cebos. Ello ha represen-
tado un paciente trabajo de busqueda (de caceria cientifica en
su estricto sentido), desarrollado en el interior de las caver-
nas, bajo la tenue luz de las lamparas de carburo. Los lugares
de captura a menudo han sido profundas simas, apartadas ga-
lerias, o riberas de ignotos torrentes y pequefios lagos subte-
rraneos. Las recolecciones efectuadas han sido posibles por
la colaboracion desinteresada de numerosos espeleélogos
vascos.

Los zodlogos que han estudiado el material colectado han
tenido que resolver a su vez complejos problemas de sistema-
tica que frecuentemente se presentan entre las especies caver-
nicolas. La mayoria de los trabajos publicados son enumera-
ciones taxonémicas o descripciones de animales que poseen
remarcables peculiaridades en su anatomia, fisiologia y com-
portamiento. Hechos que son el resultado de un largo proceso
evolutivo y de adaptacion de estos organismos a la vida en el
medio subterraneo. La participacion en los trabajos de reco-
leccion nos ha permitido reunir informacién muy diversa
sobre la biologia de algunas especies e informacién mas
amplia sobre el medio fisico y las relaciones existentes en el
interior de las comunidades que habitan en los diferentes
macizos karsticos de Guipuzcoa.

El objetivo de este trabajo de sintesis es dar a conocer la
informacion inédita y exponer, mediante un trabajo global
con un enfoque ecoldgico, el estado actual del conocimiento
acerca de la fauna hipégea de Guipuzcoa. El interés bioespe-
leoldgico que presenta este territorio justifica sobradamente
el esfuerzo.

Las fuentes utilizadas son varias: datos sobre el material
determinado existente en la Coleccion de Bioespeleologia de
la S.C.Aranzadi; informacién complementaria de otros muse-
os; datos y observaciones de campo reunidas en multiples
exploraciones de cavidades; y datos previamente publicados
contenidos en la bibliografia. La multiplicidad de fuentes de
informacion es un reflejo y una medida de la gratitud que
siente todo autor hacia los colegas que han elaborado algunos
de los materiales que utiliza, aunque éste es el unico respon-
sable por los errores que pueda contener el texto, por lo afor-
tunado de la seleccién efectuada, por los criterios utilizados
para tamizar datos y opiniones y, en suma, por la presenta-
cién del conjunto.

El trabajo ha sido estructurado en tres partes. La primera,
de naturaleza introductoria, tiene por objeto situar los datos
guipuzcoanos en un contexto bioespeleoldgico general, a la
vez que presenta las caracteristicas de los macizos karsticos
del territorio. La segunda es una sinopsis de todos los taxones
hasta ahora conocidos del karst de Guiplzcoa; ademas de la
informacion taxondmica incluye datos biolégicos y autoeco-
l6gicos. La tercera parte describe las biocenosis y biotopos
del karst guipuzcoano, su ecologia, biogeografia y evolucién;
incluye informacién sobre los cambios geolégicos y climati-
cos ocurridos en el territorio, y discute el proceso de coloni-
zacion y especiacion en el mismo, postulando la existencia de
una regién biogeografica vasca con caracteristicas propias. El
trabajo concluye con un analisis de los conceptos actualmen-
te utilizados para explicar la evolucién de la fauna cavernico-
la, incorporando la informacién guipuzcoana y la experiencia
del autor sobre el karst tropical.

Nuestro deseo mas sincero es que este trabajo pueda servir
de referencia a otros investigadores, para continuar la labor
en este campo de las Ciencias Naturales, ampliandolo con
nuevos avances. Del mismo modo es de desear que los traba-
jos puedan ser extendidos en el futuro al terreno de la biolo-
gia de los organismos, a la investigacion experimental, y a
estudios ecoldgicos mas detallados. Los interesantes proble-
mas de especiacion y evolucion que suscitan los estudios de
la fauna hipdgea trascienden el marco estrictamente bioespe-
leoldgico para ocupar un primer plano de interés en la inves-
tigacion biolégica actual.
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PARTE 1 - BIOESPELEOLOGIA.

BIOESPELEOLOGIA.

Durante casi 2.000 afios el mundo “culto” ha considerado
a las cavernas como un medio desprovisto de toda forma de
vida. La oscuridad total impide la fotosintesis y el desarrollo
de las plantas verdes. Los naturalistas pensaban en conse-
cuencia que las cavernas no podian albergar seres vivos,
como no fuera en forma temporal o accidentalmente. Sin
embargo, en épocas anteriores la vision era diferente.

El hombre ha frecuentado las cavernas desde los mas
remotos tiempos de la Prehistoria. En nuestras latitudes, los
hombres de Neanderthal y de Cromagnon hicieron un amplio
uso de las cavernas como lugar de vivienda o refugio en dis-
tintas épocas del Paleolitico. Los hombres de la cultura Mag-
daleniense representaron con admirables trazos muchos ani-
males, como bisontes y caballos, que ellos cazaban u obser-
vaban cotidianamente. Uno de estos artistas reprodujo en una
pieza de hueso de bisonte, hallada en la Grotte de Trois-Fré-
res (Pirineos de Ariege), el primer insecto cavernicola del
cual tengamos noticia. La precision del grabado permitié que
el entomélogo L.Chopard lo atribuyera sin ninguna duda al
género Troglophilus (CHOPARD, 1928). El hombre paleoli-
tico conocia en consecuencia las cavernas con mas detalle de
lo que habitualmente ha sido supuesto. Y cabe a estos hom-
bres, ancestros de los vascos (que poblaban un amplio territo-
rio sobre las montafias pirenaicas), el honor de ser considera-
dos los primeros bioespeletlogos (en sentido amplio).

Al terminar la Ultima gran glaciacién e ir entrando en los
tiempos histéricos las cavernas van siendo abandonadas, pro-
gresivamente, y las mentalidades van cambiando. El cristia-
nismo introdujo la idea de que las cuevas eran el reino de las
tinieblas y el mundo de los muertos, opuesto al reino de la
luz y de la vida. Las cavernas seran utilizadas durante algun
tiempo como lugar de enterramiento, pero luego son sustitui-
das por las tumbas excavadas en el suelo (THOMAS,1983).
El cristianismo reforz6 su oscurantismo durante la edad
media y situé a los infiernos en cavidades del subsuelo; el
conocimiento de tipo cientifico quedd detenido durante un
largo periodo (PARSON,1968). No es de extrafiar, en conse-
cuencia, que el conocimiento de la vida subterranea quedara
relegado hasta épocas muy recientes.

Los habitantes de la regiéon de Carniola y Dalmacia

(Yugoeslavia) creian en la existencia de un “Dragén” que
habitaba en los lagos subterraneos y provocaba las subitas
crecidas de la surgencia del rio Litvern. Las “larvas” del dra-
gon aparecian en el manantial y eran conocidas con el nom-
bre de “Olm”. Este anfibio, ciego y depigmentado, con bran-
quias exteriores de color rojo intenso, sera estudiado en 1768
por Laurenti, quien lo describe con el nombre de Proteus
anguinus (Figura 1). Este hallazgo constituye el primer
reporte moderno de un animal cavernicola.

En 1799 el barén Alejandro de Humboldt visita la famosa
Cueva del Guacharo, situada en el valle de Caripe (Venezue-
la), y describe un ave cavernicola que era conocida por los
indios Chaimas desde tiempos inmemoriales. El ave, desco-
nocida para el mundo cientifico, fué denominada Steatornis
caripensis. Una excavacién arqueoldgica realizada por la
Sociedad Venezolana de Espeleologia en 1972 demostré que
los indigenas cazaban y se alimentaban de estas aves en
fechas tan tempranas como 4.000 afios antes del presente
(GALAN & URBANI, 1987).

El primer invertebrado cavernicola conocido fué colectado
por C.Hohenwart en 1831, en la inmensa Cueva de Adels-
berg, en Carniola. Este curioso coledptero, carente de ojos, y
notable por su fisogastria y esbeltez de los apéndices, fué
descrito al afio siguiente por F.Schmidt bajo el nombre de
Leptodirus hohenwarti.

En la region pirenaica los primeros hallazgos de animales
cavernicolas fueron efectuados por Delarouzée y Linder,
quienes exploraron en 1857 las cuevas de Bétharram, en las
cercanias de Pau, y describieron su fauna artropolégica
(JEANNEL, 1943).

Los hallazgos aislados se suceden durante la segunda
mitad del pasado siglo y numerosos investigadores publican
notas describiendo animales sorprendentes, muy diferentes a
la fauna conocida de superficie. Para esta época no se puede
hablar propiamente de Bioespeleologia, sino de Historia
Natural. Los investigadores trabajaban solos y aventuraban
las mas diversas hipotesis para explicar el origen y evolucion
de tan curiosa fauna. Sera a comienzos del presente siglo
cuando E.G.Racovitza y R.Jeannel logran poner algo de
orden en este panorama, iniciando un trabajo sistematico que
daréd origen a la Bioespeleologia moderna. Estos bidlogos
fundan en 1907 una asociacion dedicada al estudio de la fau-

Figura 1. El “Olm” (Proteus anguinus). Es el primer animal cavernicola estudiado cientificamente y fué descrito en 1768. Proteus representa un verda-
dero gigante entre la fauna cavernicola europea, ya que alcanza 28 cm de longitud, mientras que la mayoria de los cavernicolas europeos miden sélo

unos pocos milimetros de longitud.
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na cavernicola, que denominan “Biospeologica”. La organi-
zacion se rodea de numerosos colaboradores y publica sus
resultados en la serie o coleccion “Biospeologica: Enumera-
tion des grottes visitées”, que aparecid en sucesivas entregas
de la revista periddica francesa “Archives de Zoologie Expé-
rimentale et Générale”. La obra es continuada por “Annales
de Spéléologie” primero y, actualmente, en las publicaciones
“Mémoires de Biospéologie” (editada en Francia) y “Travaux
de llInstitut de Spéologie E.Racovitza” (editada en Ruma-
nia). La sexta y séptima entregas de Biospeologica de la serie
“Enumeration” contiene exploraciones efectuadas entre 1913
y 1927 en cuevas de Guipuzcoa, aunque en la regién vasca
del lado francés los hallazgos faunisticos son simultaneos o
algo anteriores. Asi, el territorio vasco y la fauna de sus cue-
vas esta estrechamente relacionada con los inicios de la Bio-
espeleologia y con el trabajo pionero de los fundadores de
estarama de las Ciencias Naturales: Jeannel y Racovitza.

El término “Biospéologie” fué propuesto por A.Viré en
1904 para referirse al estudio de la vida subterranea y luego
fué utilizado por algunos otros investigadores. La palabra es
derivada de “Spéologie”, mas eufénica en lengua francesa
que “Spéléologie”, término utilizado previamente. Como el
mismo padre de la Espeleologia -Edouard Alfred Martel-
sefala, el término Spéologie es menos exacto que Spéléolo-
gie. Este ultimo deriva del griego “spelaion” (=caverna) y
“logos” (discurso), mientras que la palabra “speos” es utili-
zada por los griegos para referirse a excavaciones artificiales,
particularmente las tumbas en las cuales eran enterrados los
faraones egipcios (MARTEL, 1894). En consecuencia, por
razones de prioridad y correccion, el término Espeleologia, y
su derivado Bioespeleologia, deben ser retenidos.

La Espeleologia es la ciencia que estudia las cavernas.
Pero “caverna” es un concepto antropocéntrico, definido por
el hombre como toda cavidad de un tamano tal que en ella el
hombre pueda introducirse. Las cavidades menores que aque-
llas a escala humana son denominadas grietas, fisuras, o sim-
plemente cavidades de la roca. Pero para animales mas
pequefios que el hombre, como murciélagos o invertebrados,
una cavidad de centimetros o milimetros es -para ellos- el
equivalente a una cueva a escala humana. En el karst es fre-
cuente una continuidad de vacios o cavidades excavados en
la roca a todas las escalas imaginables. En su real acepcion,
hidrogeoldgica y bioespeleoldgica, la Espeleologia es el estu-
dio del medio subterraneo. La Espeleologia Fisica estudia las
rocas cavernables, sus cavidades, y la circulacién del aire y el
agua en ellas; mientras que la Bioespeleologia se dedica al
estudio de la vida subterranea que puebla las cavernas.

Conviene desde ahora aclarar que el campo de la Bioespe-
leologia es el de las cavidades subterraneas en roca compac-
ta, es decir, fundamentalmente el medio karstico. Los espa-
cios entre granos de suelos o sedimentos inconsolidados son
ambiéntes “terraneos” mas que “subterraneos”, poblados por
una fauna edafica e intersticial, en general microscopica
(aunque también milimétrica), de naturaleza y caracteristicas
diferentes a la fauna cavernicola. Obviamente existen relacio-
nes entre ambos tipos de medio y sus fronteras son ambiguas.
De hecho, algunos cavernicolas derivan directamente de fau-
na del suelo o de fauna intersticial, que ha colonizado progre-
sivamente cavidades en la roca, pero en su evolucion han
sido modificados profundamente. Los animales cavernicolas,
adaptados al ambiente subterraneo de las cuevas, constituyen
un pequefio conjunto claramente diferenciado tras una larga
evolucion.

Obras clasicas que ofrecen un panorama global del cono-
cimiento bioespeleoldgico para sus épocas respectivas son:
“Les fossiles vivants des cavernes”, de R.Jeannel (1943) y
“Biospéologie - la biologie des animaux cavernicoles”, de
A.Vandel (1964). Numerosa investigacion y nuevas ideas

han sido desarrollados con posterioridad a esas fechas, y
algunos conceptos clasicos han sido modificados profunda-
mente. El estudio de la fauna de las cuevas tropicales y de
medios relacionados o préximos al medio hipégeo (hyporhei-
co, hemiedafico, subterraneo subsuperficial), ha aportado
nuevos puntos de vista sobre el poblamiento de las cavernas.
No obstante, no existe una obra de sintesis actual y diversos
temas son objeto de discusién y de opiniones diferenciadas.
En este trabajo trataremos de seguir las hipotesis y lineas
explicativas mas sdlidamente sustentadas y de mayor aplica-
cién a nuestro territorio y a los grupos zooldgicos que en él
habitan.

EL MEDIO SUBTERRANEO Y
EL ECOSISTEMA HIPOGEO.

El medio subterrdneo y los seres vivos que en él habitan
configuran una entidad ecolégica de caracteristicas muy par-
ticulares. En la definicién del ecosistema hipdgeo intervienen
una serie de factores, abidticos y bidticos, como los de tipo
espacial o .dimensional, hidrogeoldgicos, climaticos, fisico-
quimicos y troficos. Ninguno de estos factores considerado
aisladamente es exclusivo del medio subterraneo, pero su
conjunto si lo es. Y existe una regularidad o constancia tanto
en el medio fisico como en las comunidades de organismos
que pueblan las cavernas.

Por su posicién geografica y geomorfolégica las cavernas
no poseen unas fronteras estrictas. La demarcacion entre
ambientes de superficie y subterraneos implica gradientes en
los cuales el limite es colocado, arbitrariamente, donde la dis-
continuidad es mayor. Las zonas de frontera poseen caracte-
res transicionales y por tanto también albergan organismos de
transicion, que pueden desplazarse a uno y otro lado de las
mismas. El bioespeledlogo no ignora la existencia de grupos
intermedios de animales y plantas entre la superficie del sue-
lo y la cueva propiamente dicha. Algunos de estos habitats de
transicion son de especial importancia para entender las vias
seguidas en la colonizacién del medio subterrdneo y en el
mantenimiento de las condiciones tréficas en el interior del
ecosistema hipdgeo.

En nuestro caso el escenario cavernicola comprende los
macizos karsticos y sus cavidades. En otras regiones del
mundo existe una fauna cavernicola propia de cuevas en
terrenos volcénicos por ejemplo, o en rocas de distinta solu-
bilidad pero no calizas. En los karsts tropicales son frecuen-
tes acumulaciones superficiales de bloques y una interfase
constituida por grietas profundas interconectadas, cubiertas a
Su vez por un espeso colchdn edéafico y vegetal; este ambien-
te constituye un habitat isotérmico de alta humedad, muy
similar al cavernicola, pero no tiene un paralelo en nuestras
latitudes. Nuestra exposicion se referira preferentemente al
medio hipdgeo caracteristico del karst de Guipuzcoa.

Desde el punto de vista espacial el tamafo de las cavida-
des es de crucial importancia para definir los habitats hipdge-
os. HOWARTH (1983) distingue en las cavidades subterra-
neas tres clases de tamafio bioldgicamente significativas:
macrocavernas (mayores de 20 cm), mesocavernas (0.1a20
cm), y microcavernas (menores de 0.1 cm). La primera admi-
te grandes vertebrados (incluyendo a los bioespeledlogos), la
segunda es caracterizada por un microclima favorable a los
artrépodos cavernicolas, mientras que la tercera es demasiado
pequefia para la mayoria de los artrépodos cavernicolas.
Estas clases de tamafio constituyen solo un intento de aproxi-
macion al tema, ya que varian para cada grupo animal, e
incluso estan relacionadas con las técnicas de estudio y méto-
dos de captura utilizados. No obstante, cabe retener que la
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mayoria de los cavernicolas habitan en macro y mesocaver-
nas, transcurriendo la mayor parte de su vida de preferencia
en las ultimas; mientras que muchas formas larvarias y repro-
ductivas utilizan la porcién de microfisuras y pequefios espa-
cios en el sedimento de las porciones mas préximas a meso o
macrocavernas.

RACOVITZA (1907) intent6 una primera clasificacién
racional del medio subterraneo. Actualmente se acostumbra a
distinguir entre el medio hipégeo propiamente dicho vy
medios proximos o transicionales. El medio hipégeo com-
prende un dominio terrestre y otro acuético. En el primero
pueden distinguirse las galerias (incluyendo mesocavernas),
la red de fisuras, y diferentes tipos de rellenos y sedimentos
en el interior de las galerias. En el segundo los gours, lagos y
rios subterraneos de la zona de infiltracién o zona vadosa del
karst, y los drenes y sistemas anexos en la zona permanente-
mente saturada del acuifero karstico. Entre los medios de
transicion pueden distinguirse ambientes peculiares: como el
compartimento subterraneo subsuperficial -rocas fisuradas y
capas profundas del suelo-, en relacion con la fauna edafica
(JUBERTHIE & DELAY, 1981), o el medio hyporheico -
gravas y arenas de napas freaticas parafluviales-, en relacién
con la fauna acudtica intersticial (ORGHIDAN, 1959); ade-
mas de zonas de transicion por excelencia, como son las
bocas de cuevas y simas, y las surgencias.

Estos intentos de clasificacién son humanos y necesaria-
mente relativos, ya que el conjunto de vacios en el karst for-
ma un continuum y los limites entre diferentes medios pue-
den ser poco evidentes; ademas, responden Unicamente a una
necesidad humana de poner cierto orden en un universo com-
plejo. Antes de revisar con mayor detenimiento algunas
caracteristicas de estos medios y sus faunas asociadas, pasa-
remos revista a los principales factores de tipo fisico-quimico
que imperan en las cavernas e influyen sobre sus habitantes.
Estos son, basicamente, la ausencia de luz, elevada humedad
relativa, y estabilidad del ambiente. Unidos a la escasez -rela-
tiva- de elementos nutritivos y a la ausencia -también relati-
va- de depredadores, constituyen factores de primer orden en
el medio hipdgeo.

FACTORES AMBIENTALES Y SU INFLUENCIA
SOBRE LOS CAVERNICOLAS.

En el medio subterraneo la oscuridad es total. Este es un
factor constante. Obviamente, cuando las cavernas poseen
bocas de muy amplias dimensiones la luz puede penetrar
cierta distancia y existira una zona de penumbra en la proxi-
midad de la entrada. Pero, en el interior de las cavernas, la
ausencia de luz es absoluta.

La oscuridad total impide la fotosintesis y de ello resulta
la ausencia de plantas verdes en el medio subterraneo. Asi,
una de las mas importantes fuentes de alimento disponible
para los animales de superficie es inaccesible para los caver-
nicolas, y todos los animales estrictamente fitéfagos (p.ej., la
inmensa mayoria de los érdenes de insectos) son excluidos
del medio subterraneo.

Las plantas verdes proveen a los animales no solo de
recursos energéticos, sino también de vitaminas, factores de
crecimiento y oligoelementos, que los animales pluricelulares
no pueden sintetizar. Los cavernicolas tienen que explotar
otras fuentes de alimento para obtenerlos (VANDEL, 1964).

La ausencia de plantas verdes produce ademas algunos
efectos en la composicion de la atmdsfera subterranea: un
incremento en la concentracién de CO2 y una leve reduccion
en oxigeno. Estos factores estan asociados a los procesos de
disolucion por las aguas circulantes. La disolucion de las

calizas en el endokarst es en parte debida a la concentracion
de CO2 en las aguas, que es equilibrada por el CO2 atmosfé-
rico. La fuente de CO2 de las aguas subterraneas no es sélo
el horizonte pedoldgico -como habitualmente se afirma- sino
que el conjunto de la atmoésfera de la zona vadosa constituye
un vasto reservorio de CO2 que contribuye a incrementar la
agresividad de las aguas de infiltracién y su capacidad de
disolucién en profundidad (GALAN, 1991).

La luz estimula de distintas formas a los animales epigeos.
Por encima de cierto nivel la estimulacion adquiere valores
criticos, superados los cuales alcanza valores letales. El pig-
mento que desarrolla la piel de animales epigeos representa
un filtro que protege de una excesiva accion de la luz. En la
mayoria de los cavernicolas la piel es depigmentada. Expe-
riencias de laboratorio han indicado efectos letales sobre
cavernicolas por exposicién a luz intensa (particularmente la
parte ultravioleta del espectro) en muy diferentes grupos zoo-
l6gicos (MERKER & GILBERT, 1932; MAGUIRE, 1960).
No obstante, no pueden generalizarse conclusiones para
todos los cavernicolas, ya que algunos -p.ej. Niphargus, Pro-
teus, coledpteros Bathysciinae- soportan muy bien la accion
de la luz.

Los animales pueden ser atraidos o repelidos por la luz y
estas reacciones se denominan fototropismo positivo o nega-
tivo. El fototropismo positivo corresponde al comportamien-
to general de los animales y se origina de una reaccion fética
de la célula y su protoplasma. VIAUD (1961) sefiala que ésta
es probablemente una propiedad primitiva de la materia orga-
nizada. El fototropismo negativo es mas complejo: es una
reaccion adaptativa disefiada para alejar al animal de un esti-
mulo indeseado. La inmensa mayoria de los cavernicolas son
negativamente fototrépicos, ya que lo contrario tendria el
efecto de atraerlos fuera del medio subterraneo. Esta caracte-
ristica esta relacionada con la desaparicion de las capas pro-
tectoras de pigmentos de sus tegumentos. No obstante, algu-
nos cavernicolas son indiferentes a la luz y reaccionan sélo
cuando la intensidad crece hasta un limite nocivo. VANDEL
(1964) considera que esta indiferencia es el estado final en la
evolucion regresiva de las reacciones fototrépicas.

En el medio subterraneo, donde falta la luz, no se produce
la estimulacién de las glandulas endocrinas. El sistema endo-
crino de los cavernicolas posee caracteristicas y funciona-
miento algo diferentes a este respecto del de las formas epi-
geas. Entre los vertebrados han sido sefialadas diferencias en
la pituitaria y en la glandula tiroides (SCHREIBER, 1933;
RASQUIN, 1949; OLIVEREAU, 1960). La morfologia y
fisiologia del sistema endocrino de los invertebrados caverni-
colas es menos conocida, pero han sido sefialadas diferencias
en el corpora allata y glandula protoracica de coledpteros y
glandulas androgénicas de anfipodos e is6podos (HUSSON
& GRAF, 1961). Los érganos endocrinos ejercen un efecto
sobre las funciones metabdlicas y reproductivas, asi como
sobre el crecimiento. Muchas de las modificaciones inusuales
del comportamiento reproductivo y del desarrollo de los
cavernicolas son controlados por el sistema endocrino, y la
ausencia de luz debe en parte influir sobre ellas.

La elevada humedad relativa es una de las caracteristicas
mas comunes del medio subterraneo. La tension de vapor de
agua en la atmdsfera de las cuevas es préxima a la saturacién
y la humedad relativa usualmente queda comprendida entre
95y 100% (TROMBE, 1952). La elevada humedad es uno de
los mas importantes factores ambientales en la vida de los
cavernicolas (JEANNEL, 1946; FAGE, 1931). En realidad,
es la intolerancia a la desecacién lo que afecta a los caverni-
colas. Minimas cantidades de aridez matan a los cavernicolas
por deshidrataciéon. La mayoria de los cavernicolas son higro-
filos o estenohigrobios y requieren una elevada humedad
atmosférica. La razén de ésto es que todos los animales pier-
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den agua por evaporacién y transpiracién, y en las especies
higrofilas la pérdida de agua es muy alta y muy rapida en un
medio no-saturado, produciendo una rapida deshidratacion.
Los tegumentos de los artropodos poseen varias capas. La
interna o endocuticula es incolora; la externa o exocuticula
contiene pigmentos en su zona superficial y esta recubierta
por una muy delgada capa externa, la epicuticula, formada
por una pelicula monomolecular de cera. Esta ultima es la
que hace impermeable al agua los tegumentos de los artrépo-
dos terrestres y a través de ella la transpiracion es reducida,
protegiendo de esta manera el cuerpo de estos animales de la
pérdida de agua por evaporacion (SEMENOVA, 1961). Los
tegumentos de los cavernicolas generalmente son mas delga-
dos que los de las especies epigeas relacionadas, la estructura
de las capas es mas simple y entrafia una reduccion de la exo-
cuticula y la reduccién o desaparicion total de la zona pig-
mentada y de la capa epicuticular. De ello resulta que sus
tegumentos son permeables al agua y no pueden proteger a
los cavernicolas de la pérdida de agua; como consecuencia,
solo pueden vivir en una atmdsfera muy hiumeda, saturada o
muy proxima a la saturacién.

Otra consecuencia de ello es la condicién anfibia entre
muchos cavernicolas. Muchos artrépodos terrestres son capa-
ces de penetrar en el agua y vivir en ella cierto tiempo. Esto
ha sido sefialado para algunos Bathysciinae, colémbolos Arr-
hopalites, Machilis, diversos isépodos, diplépodos y éacaros
(JEANNEL & RACOVITZA, 1918; REMY, 1940; DELA-
MARE-DEBOUTTEVILLE, 1952; PAVAN, 1940). Por ello,
muchos cavernicolas terrestres que viven en galerias aéreas
son capaces de soportar las crecidas e inundaciones que
periddicamente ocurren en cavidades activas. Inversamente,
diversos cavernicolas acuaticos pueden vivir fuera del agua
largo tiempo en la atmoésfera saturada de las cuevas. Niphar-
gus y Stenasellus (un anfipodo y un isépodo acuaticos, res-
pectivamente) pueden desplazarse de un gours a otros sobre
el suelo arcilloso humedo. Los copépodos harpacticoideos
pueden llevar una vida anfibia y Bryocamptus por ejemplo es
hallado frecuentemente en cuevas sobre detritos vegetales
humedos (CHAPPUIS, 1933). Algunos nematodos y oligo-
quetos cavernicolas pueden vivir durante meses en agua
(COMBAULT, 1909). Los artrépodos cavernicolas poseen
una gran flexibilidad ecolégica para mantenerse en diferentes
medios, siempre que la humedad sea elevada.

Las comentes de aire en el interior de las cuevas son un
factor desfavorable para la vida de los cavernicolas, precisa-
mente por su accion desecante. Los movimientos de masas de
aire en las cuevas son debidas a diferencias de presion o tem-
peratura entre la atmoésfera interna y la exterior. En galerias y
pasos estrechos las corrientes pueden ser fuertes. Los espele-
ologos prestan particular atencion a las pequefias bocas con
corriente de aire, ya que habitualmente ésto indica la existen-
cia de un importante volumen aéreo subterraneo. En las
zonas muy ventiladas normalmente no viven cavernicolas,
aunque hay excepciones, como p.ej. la presencia de coledpte-
ros Bathysciinae en Leizeaundia Il (Ernio) en zonas de fuerte
corriente pero elevada humedad (GALAN & VILLOTA,
1970). Aunque lo normal es que los cavernicolas eviten estas
zonas, por su efecto desecante.

El medio subterraneo es muy estable, en comparacion con
las fluctuaciones existentes en superficie. La estabilidad del
ambiente subterraneo hace referencia a la oscuridad total,
elevada humedad y constancia de la temperatura. La tempe-
ratura del aire en el interior de las cuevas experimenta escasa
variacion a lo largo del afio (entre 0,5 y 2°C) y es aproxima-
damente igual a la media anual de la localidad en que se
encuentran.

En Guiplzcoa las temperaturas-ambiente en cuevas que-
dan comprendidas entre 12-13°C en localidades costeras o de

baja altitud y 7-8°C en cavidades situadas a 1.200 m.snm. El
gradiente altitérmico es de aprox.0,5°C de descenso de la
temperatura para cada 100 m de incremento en altitud, aun-
que existen pequefas diferencias de unos macizos a otros de
acuerdo a factores climaticos locales (exposicion de la ladera,
vientos, proximidad al mar, cobertura vegetal, etc.). La tem-
peratura del agua en las cuevas normalmente es 1-2°C menor
que la temperatura ambiente. No obstante, las temperaturas
de la roca, del agua y del aire, tienden a equilibrarse. Las
cuevas con rios subterraneos que provienen de sumideros (los
cuales drenan una cuenca epigea superior) pueden tener tem-
peraturas mas bajas y variables, a tenor de las caracteristicas
de los aportes externos. Localmente, las simas y cavidades
descendentes, sobre todo si recogen nieve en sus bocas
durante el invierno, pueden ser cavidades frias, ya que el aire
frio es mas denso y tiende a acumularse en el fondo. Las
corrientes de aire, como hemos mencionado, pueden producir
descensos locales de temperatura. Es frecuente también en
los macizos altos, como Aralar o Aitzgorri, que la fusion pri-
maveral de las nieves aporte aguas de infiltracion relativa-
mente mas frias, existiendo cavidades a p.ej. 800 m de altitud
con temperatura del agua de 5°C. En estos casos la tempera-
tura ambiente de la cavidad es influida por la temperatura del
lugar de procedencia de las aguas.

Pero en general la temperatura ambiente de las cuevas es
muy estable y los cavernicolas son relativamente estenoter-
mos. Comparandolo con otros medios, como p.gj. el intersti-
cial, éste ultimo estd sometido a extensas variaciones térmi-
cas, y la mayoria de los representantes de la fauna phreatobia
o intersticial son eurytermos.

Aunque las fluctuaciones estacionales no son suprimidas
completamente en las cavernas, la constancia de las condicio-
nes ambientales elimina los ritmos internos mas comunes. La
falta de luz provoca la ausencia del fotoperiodo de actividad
diario. La inexistencia de estaciones, la de los ciclos repro-
ductivos anuales y el letargo estacional. Entre los animales de
superficie ocurre un ciclo reproductivo (una o mas veces al
afio, pero siempre en una época definida) en correspondencia
con las estaciones térmicas. En los cavernicolas este ciclo fal-
ta. En segundo lugar, durante el periodo invernal todos los
insectos y la mayoria de los invertebrados entran en diapau-
sa: el animal suspende o reduce su actividad metabdlica y se
aletarga o hiberna. Entre los cavernicolas ésto no ocurre, ya
que la temperatura en las cuevas siempre se conserva proxi-
ma a la temperatura media anual. También es frecuente en
superficie, en algunos grupos zooldgicos, un periodo de letar-
go estival (aestivacién) coincidente con las fases mas calidas
del verano. Representantes de algunos grupos animales,
como p.ej. dipteros, lepidopteros y tricopteros, acuden a las
cuevas a estivar o a hibernar, y son parte de la fauna troglé-
xena regular que habita en las zonas de entrada. Algunas
especies de quirdpteros penetran en las cuevas exclusivamen-
te para hibernar. Entre los cavernicolas estrictos estos com-
portamientos ciclicos estacionales faltan.

Sin embargo, existen algunos comportamientos ciclicos
(menos marcados) entre los cavernicolas, principalmente aso-
ciados a variaciones en la actividad hidrica de las cuevas. El
otofio y el invierno suelen ser un periodo "seco"en el medio
subterraneo, mientras que la fusién de la nieve en primavera
incrementa los caudales subterraneos y las cuevas permane-
cen muy humedas durante la primera parte del verano
(JEANNEL, 1943), estimulando la reproduccion en algunos
cavernicolas, como araneidos (IVES, 1947), Niphargus
(GINET, 1960), o Proteus (HAWES, 1939). También han
sido sefialados periodos de letargo en anfipodos y copépodos
para resistir la desecacion en gours y charcas de agua durante
periodos de estiaje. Este comportamiento ha sido observado
innumerables veces en anfipodos en cavidades de Guipuzcoa.
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Es oportuno destacar a este respecto que la mayoria de los
cavernicolas acuaticos habitan en pequefios cuerpos de agua
o en corrientes de flujo lento, rehuyendo las aguas turbulen-
tas de los grandes rios subterraneos. En general la fauna
cavernicola no posee organismos torrenticolas y los caverni-
colas acuaticos son especies rhedfobas o rhedxenas. Las cre-
cidas subterraneas elevan el nivel de las aguas en el karst,
inundando antiguos conductos, habitualmente inactivos, y
alimentando sus lagos y charcas. La infiltraciéon también se
incrementa en periodos de aguas altas y da origen a pequefas
corrientes y minusculas piscinas rodeadas por pavimentos
estalagmiticos (=gours). En estos lagos, charcas y gours habi-
ta de preferencia la fauna acuatica subterranea.

Los periodos “secos” en las cavernas no son en realidad
secos, ya que la humedad ambiente permanece igualmente
elevada, pero si disminuye notablemente el caudal de los rios
subterraneos y pueden desecarse parcial o completamente los
cuerpos de agua pequefios. Bajo estas condiciones los caver-
nicolas acuaticos se desplazan de unos depdsitos de agua a
otros (lo cual es posible por sus condiciones anfibias) o pue-
den aletargarse para resistir el periodo desfavorable (Niphar-
gus construye celdas o cdmaras de descanso en el fondo arci-
lloso).

Una caracteristica generalizada del medio karstico es que
las aguas subterraneas son, en general, bicarbonatadas calci-
cas. El tenor de carbonato calcico en solucién es generalmen-
te alto (aguas “duras”), con concentraciones normales de 80-
150 mg/lt. Son aguas alcalinas y su pH habitualmente oscila
entre 7 y 8. Existe muy poca informacién sobre la influencia
que la composicién quimica de las aguas (o sus variaciones)
pueda tener sobre la vida y distribucion de los cavernicolas.

La constancia del medio hipégeo es alterada por variacio-
nes hidroldgicas, corrientes de aire, ingreso de rios aldctonos,
pero en general es amortiguada en el interior de las cavernas.
Las perturbaciones o influencias externas son mayores en la
proximidad de las bocas, sumideros, y grandes galerias aére-
as. Estos ambientes pueden albergar accidental o regularmen-
te animales epigeos, lucifugos e higrofilos, que forman parte
de la fauna trogléxena de las cuevas, mientras que los caver-
nicolas estrictos rehuyen a menudo las grandes galerias y
muestran preferencia por las mesocavernas y zonas profun-
das de galerias y salas subterraneas, donde las condiciones
ambientales son mas estables.

ECOSISTEMAS PROXIMOS Y PROCEDENCIA DE
LOS CAVERNICOLAS.

El medio subterraneo puede ser considerado de diferentes
formas. Etimolégicamente “subterraneo” e “hipdgeo” son
términos equivalentes, opuestos a “superficial” o “epigeo”.
En sentido amplio el medio subterraneo puede comprender,
ademas de las cavernas, los suelos e intersticios de sedimen-
tos superficiales. Esta acepcion es la utilizada por VANDEL
(1964) para el medio fisico, aunque a nivel faunistico distin-
gue claramente una fauna cavernicola, diferente a la fauna
del suelo y a la fauna intersticial. BELLES (1987) evita una
definicion rigurosa y prefiere sefialar los medios de interés
para el bioespeledlogo, incluyendo medios de transicion
como el compartimento subterraneo subsuperficial y el
medio hyporheico, pero excluyendo suelos y sedimentos
inconsolidados cuyo tamafio de particulas sea inferior a 1
mm. CHAPMAN (1986) rechaza la idea de que las cuevas
formen una entidad ecoldgica y agrupa los habitats hipdgeos
con otros habitats oscuros, proponiendo el término “estigico-
la” para los habitantes de un medio caracterizado exclusiva-
mente por la ausencia de luz. Otros autores han preferido

definir habitats o biotopos especiales, o tipos de organismos
con caracteristicas especiales, p.ej.: “endégeos” (RACOVIT-
ZA, 1907), “phreatobios” (MOTAS, 1958), “fauna hyporhei-
ca” (ORGHIDAN, 1959), “biotopo hypotelminorheico”
(MESTROV, 1962), “habitat anchialino” (HOLTHUIS,
1973), “compartimento subterrdneo superficial” (JUBERT-
HIE & DELAY, 1981), “mesocavernas y macrocavernas’
(HOWARTH, 1983), “deep cave environment” (BARR,
1968).

Obviamente, no todos los medios oscuros son subterrane-
0s y mucho menos comparables con las cavernas. Buscar un
denominador comun para todos ellos seria un ejercicio vano
y carente de utilidad. De todos modos, algunos cavernicolas
proceden de medios préximos, y ha existido también una
colonizacién de otros habitats oscuros en forma paralela a la
acaecida para las cavernas. En estos casos se puede hablarde
fenémenos de convergencia o paralelismo sobre habitats que
tienen algun aspecto en comun con las cavernas. Nos referi-
remos a continuacién a ellos, a su colonizacién y a la proce-
dencia de los cavernicolas, sefialando las similitudes y dife-
rencias.

En los fondos abisales marinos y en los fondos de grandes
lagos continentales la oscuridad es total y el ambiente relati-
vamente constante. Su fauna estd compuesta por animales
limivoros y carnivoros que se alimentan de la lluvia de detri-
tos provenientes de los niveles superiores. Han sido senala-
dos paralelismos entre especies de algunos grupos animales
que han colonizado el medio abisal y las cavernas. Este es el
caso de algunas especies de anfipodos e isbpodos encontra-
das en grandes lagos alpinos (MONARD, 1919; STANKO-
VIC, 1960). Sin embargo, en el medio abisal las temperaturas
son muy bajas y, sobre todo, la presion es notablemente ele-
vada (la presién aumenta una atmdsfera por cada 10 m de
descenso en profundidad en el seno de las aguas). La vida
bajo estas condiciones requiere adaptaciones fisioldgicas
especiales, distintas a las requeridas por la atmoésfera normal
y los pequefios cuerpos de agua presentes en las cuevas. La
idea de la existencia de paralelismos entre la vida en las
cavernas y la de las grandes profundidades marinas ha sido
indicada, entre otros, por MARGALEF (1976), pero ello no
indica que ambos medios sean parecidos o equiparables.

Las “grutas” marinas usualmente son oquedades y espa-
cios entre bloques, superficiales, que pueden servir de refugio
a la fauna marina normal, y usualmente no presentan organis-
mos modificados, como los hallados entre los cavernicolas.
No obstante existen algunas excepciones de notable interés.
La cueva volcanica de Jameo del Agua (isla de Lanzarote,
Canarias) posee un lago subterraneo oligohalino, en conexion
con el mar, en el cual vive el crustaceo galatheido Munidop-
sis polymorpha, especie depigmentada y con ojos reducidos
(CALMAN, 1904). Varios ejemplares de este singular crusta-
ceo estan depositados en la Colecciéon de Bioespeleologia de
la S.C.Aranzadi (Figura 2), y poseen caracteres morfolégicos
comparables a los de algunos troglobios (FAGE & MONOD,
1936).

Otro ejemplo de interés fué el descubrimiento en 1980 de
una nueva clase de crustaceos (Remipedia) en los “Blue
Holes” de Bahamas (YACER, 1981). Los Blue Holes son
cuevas inundadas, abiertas en islas, y conectadas por fisuras
o conductos con los ambientes submarinos; poseen una mez-
cla de aguas y una zonacién caracteristica, con fauna trogléfi-
la y troglobia en la zona profunda (PALMER et al., 1986).

Hasta hace poco tiempo se creia que ninguna de las fami-
lias de crustaceos superiores originarias del antiguo mar de
Tethys vivian en las aguas dulces del continente sudamerica-
no. Pero en 1982 se encontré un Haziidae -Metaniphargus
venezuelanus- (STOCK & BOTOSENEANU, 1983) y un
Cyathuridae -Cyathura univam- (BOTOSENEANU, 1983),
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Figura 2. Munidopsis polymorpha, troglobio de la cueva volcanica de Jameo del Agua.

(Coleccion de Bioespeleologia de la S.C.Aranzadi).

anfipodos troglobios ciegos y depigmentados, en una cueva
de la extremidad Norte de Venezuela, en la cuenca del Mar
Caribe. Ambas especies proceden de fauna marina intersticial
que ha colonizado aguas oligohalinas de cuevas litorales en
calizas (DECU et al., 1987).

Aungue no se conocen casos comparables de Guipuzcoa,
hemos puesto estos ejemplos -aparentemente muy alejados-
para destacar un hecho de gran interés. La mayoria de los
cavernicolas acuaticos no derivan de formas epigeas prima-
riamente dulceacuicolas, sino de formas marinas (VANDEL,
1964; NOTENBOOM, 1990). Pueden ser ejemplo de ésto
entre la fauna hipégea guipuzcoana: copépodos -Nitocrella-,
esferémidos, paraséllidos, y anfipodos -Niphargus, Pseudo-
niphargus-. El medio intersticial es a este respecto un biotopo
ideal para facilitar la transicion entre un ambiente marino-
litoral y el agua freatica; y, a través de esta Ultima, las cavida-
des subterraneas (RUFFO, 1956; BIRSTEIN, 1961). Es opor-
tuno recordar que la colonizacién del medio hipégeo es un
largo proceso, iniciado en periodos geoldgicos anteriores,
bajo climas distintos a los actuales. En Guipuzcoa se inicia a
medida que los macizos de caliza van emergiendo tras la reti-
rada de los mares cretacicos, Y aunque en la actualidad no
existen en Guiplzcoa karsts costeros y el intersticial de los
valles es reducido, la situacién pudo ser muy distinta durante
el Terciario. Muchos cavernicolas acuaticos muestran una
distribuciéon geografica actual estrechamente relacionada con
la localizacion de antiguos mares, los cuales eran su medio
ambiente de origen.

Para los cavernicolas terrestres, los suelos y su fauna
constituyen un ecosistema préximo y limitrofe. Los suelos
estan formados por una mezcla de materiales de origen inor-
ganico y organico. Los primeros son producto de la meteori-
zacion de las rocas y de su transporte y deposito. Los segun-
dos provienen de la descomposicion de la vegetacion y restos
animales. La fauna del suelo es en general muy diferente a la
cavernicola, y su estudio es parte del campo de la edafologia

o pedologia. No obstante existen algunas excep-
ciones y, lo que es mas importante, diversos
cavernicolas han evolucionado a partir de for-
mas primariamente edafobias.

Los animales que habitan en el suelo pueden
ser agrupados en varias categorias ecolégicas,
siendo de particular interés para el bioespeledlo-
go las siguientes: (1) Muscicolas. (2) Endégeos.
(3) Humicolas o hemiedaficos.

Los animales que viven en las carpetas de
musgos no son verdaderos habitantes del suelo,
ni tampoco cavernicolas. Los musgos constitu-
yen un medio constantemente humedo y algunos
de sus habitantes han evolucionado hacia la vida
cavernicola, como p.ej. opiliones del género
Ischyropsalis o numerosos coleépteros de la
! subfamilia Barhysciinae. Los representantes
! muscicolas de este ultimo grupo son depigmen-
tados, apteros, y en su mayoria anoftalmicos.
Estas caracteristicas preceden a su estadia en el
medio hipégeo y han sido consideradas como
una preadaptacion a la vida cavernicola, lo que
ha llevado a VANDEL (1964) a considerarlos
como cavernicolas “en potencia” y a postular
que las cavernas son esencialmente un medio
conservativo, que es colonizado -basicamente-
por formas preadaptadas para la vida en ellas.
Los troglobios o cavernicolas estrictos serian asi
formas ultraespecializadas de gran antigiedad
filética.

Los enddgeos o edafobios (COIFFAIT, 1959)
son los habitantes del suelo y viven en los intersticios entre
granos o bien cavan galerias en este sustrato. Se trata de un
medio humedo y oscuro, y muchos end6geos son depigmen-
tados y con ojos reducidos o atrofiados. Algunos enddgeos
han sido denominados “lapidicolas”, por su costumbre de
buscar refugio bajo piedras cuando el suelo resulta muy
embebido de agua por las lluvias. Muchos endégeos viven en
la zona de entrada de las cuevas y otros han colonizado el
medio hipégeo habitando en los rellenos de sedimentos en el
interior de las galerias. Diversos representantes cavernicolas
de is6podos terrestres de la familia Trichoniscidae, y de
diplépodos y chilépodos, derivan de formas enddgeas.

La fauna humicola o hemiedafica (DECU et al., 1987)
habita en la litera de hojarasca del bosque y en el horizonte
orgéanico de los suelos. Algunos humicolas tropicales presen-
tan caracteres comparables o paralelos a los de los cavernico-
las. El microclima de los espesos suelos tropicales, muy ricos
en materia organica, es un medio humedo y practicamente
isotérmico a partir de 1m de profundidad. Este ambiente,
muy diferente al de los suelos europeos, se parece en cambio
al clima subterraneo de las cavernas en zona templada vy
posee numerosas especies anoftalmicas y depigmentadas,
particularmente entre los coledpteros (LELEUP, 1952; 1956).
VANDEL (1964) considera que esta fauna representa una
primera etapa hacia la colonizacién del medio hipégeo, y que
diversos ancestros de los cavernicolas actuales deben haber
vivido durante el Terciario en grandes bosques himedos de
montafia en similares condiciones a las que observamos hoy
en las montafas tropicales.

En los escasos grandes bosques europeos que aun se con-
servan la litera de hojas muertas y humus es también impor-
tante, y su microclima humedo y frio. Estas condiciones cli-
maticas debian estar muy extendidas en los bosques humedos
de Europa durante los periodos frios glaciares del Pleistoceno
y en el Plioceno. En la region de las montaiias Bihar (Transil-
vania), JEANNEL (1943) ha sefialado el casode especies
cavernicolas de coledpteros derivados de formas humicolas;
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algunos son cavernicolas estrictos; pero otros son cavernico-
las en las zonas desforestadas de baja altitud (donde las con-
diciones son mas secas), habitando bajo piedras o en superfi-
cie en los niveles altos (donde el microclima es similar al que
debia existir en periodos frios glaciares). A baja altitud los
grandes bosques han desaparecido por accion del hombre y la
condicion mas seca del habitat humicola y enddgeo los ha
forzado a retirarse a las cavernas.

El concepto de la caverna como habitat-refugio de anti-
guas estirpes ha sido expresado por diversos autores. Con
particular énfasis VANDEL (1964) considera que el ingreso
en las cavernas de las formas preadaptadas (cavernicolas “en
potencia”) es una primera fase en la colonizacién del medio
hipdgeo; la evolucion de los cavernicolas hacia el estado tro-
globio continda en el interior del medio hipégeo, con fases
progresivamente mas especializadas morfolédgica y fisiolégi-
camente. Estos habitats de preparacion para la vida caverni-
cola entre los artrépodos terrestres son: el medio endégeo, el
humus, los musgos, y el medio nivicola (nevés; zonas progla-
ciares y periglaciares en montafia). A través de estos medios
proximos y bajo la presion de los cambios climaticos, algu-
nas formas preadaptadas habrian ido colonizando las caver-
nas, en oleadas sucesivas, de distinta procedencia.

La fauna de las aguas freaticas contiene muy pequefios
organismos que habitan los intersticios entre granos de arena
y grava fina. Este medio ha sido denominado “medio intersti-
cial” o “biotopo hyporheico” (ORGHIDAN, 1959) y su fauna
ha sido llamada ‘instersticial” o “phreatobia” (MOTAS,
1958) (Figura 3). Adicionalmente MESTROV (1962) ha des-
crito el “biotopo hypotelminorheico”, que puede ser incluido
entre los medios intersticiales. Este Ultimo corresponde a
aguas freaticas de regiones montafiosas con depositos limo-
arcillosos y de materia organica. También se incluyen las
napas freaticas en aluviones cuaternarios. La fauna intersti-
cial o phreatobia esta estrechamente relacionada con el tama-
fio de los intersticios y de las particulas. En general, son
organismos muy pequefios (300 micras a
1 mm), elongados y a la vez aplanados. |
Presentan thigmotaxis positiva y no lle-
van vida libre fuera de los intersticios. En |
general la temperatura de las aguas frea- [N :
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vistos de luz, muchos representantes son
depigmentados y con ojos reducidos o
ausentes. Una de las vias seguidas para la
colonizacion del medio acuatico hipégeo
pasa a través de la fauna intersticial, que
puede alcanzar la red de fisuras y con-
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y lagos subterréaneos, y por ultimo gours
ypequefias charcas.
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No obstante, muchos cavernicolas acuaticos han llegado a
las cuevas a través de su evolucion sin pasar nunca por el
medio intersticial, sino directamente a partir de aguas epige-
as. Inversamente, especies que se creian exclusivamente
cavernicolas, han sido halladas en el hypotelminorheico,
como es el caso de algunas especies de Niphargus, Stenase-
llus y planarias lucifugas. Esto ha llevado a pensar a MES-
TROV (1962) que los cavernicolas acuaticos citados han sido
primariamente habitantes del hypotelminorheico, que han
encontrado en las cuevas un ambiente similar al de su lugar
de origen. Pero pudiera ser al revés: las especies de Stenase-
llus y Niphargus son de gran talla (> 5 mm) para lo que es
comun en el medio intersticial. Este ultimo esta representado
sobre todo por animales muy pequefios, como rotiferos, gas-
trotricos, tardigrados (Figura 4), nematodos y harpacticoide-
os. La diversidad de ambientes en el medio intersticial es
muy grande, y ésto solo demuestra cuan vagos e imprecisos
son los limites entre la fauna intersticial y la fauna acuatica
cavernicola.

HABITAT DE LOS CAVERNICOLAS Y
MEDIOS DE TRANSICION.

La originalidad de las rocas calcareas reside en su facultad
de disolverse y ampliar las fisuras iniciales por accién de las
aguas circulantes. Ello desemboca en la formaciéon de com-
plejas redes subterraneas, con cavidades a todas las escalas.
Este proceso, llamado karstificacion, esta asociado al estable-
cimiento de un sistema de drenaje subterraneo. A partir de
cierto grado en la evolucién del macizo algunas galerias son
abandonadas total o parcialmente por las aguas y se convier-
ten en cavidades aéreas accesibles al ser humano (Figura 5).

Cabe destacar que el conjunto de vacios excavado en el
karst es una estructura completamente diferente a aquella

Figura 3. El medio intersticial y su fauna: | = Rotifera. 2 = Gastrotricha. 3 = Tardigrada. 4 =
Nematoda. 5 = Harpacticidae. (De: VANDEL, 1965).
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debida a la fisuracién inicial de la roca. En el
volumen del macizo karstico pueden coexistir
zonas con elevada densidad de vacios junto a otras
que se comportan como voliumenes perfectamen-
te impermeables. Entre la macrocaverna (a es-
cala métrica) y la diaclasa inicial (de 10 a 20
micras de ancho estandar) existe una continuidad,
pero ecolégicamente no poseen el mismo signifi-
cado.

La inmensa mayoria de los invertebrados
cavernicolas posee una talla macroscépica, cuyo
rango inferior es de algunos milimetros. La fauna
edafica e intersticial es en general de menores
dimensiones. Por debajo de unas 100 micras las
microfisuras y diaclasas podran permitir el paso
del aire y del agua de infiltracion (y con ellos el de
materia organica, bacterias y protozoos), pero
constituiran una seria limitacion para el transito de
los invertebrados cavernicolas, e incluso intersti-
ciales (a tenor de sus tamafos respectivos).

La idea (ampliamente extendida) de que la red
de fisuras y diaclasas en el karst juega un papel
esencial en el poblamiento del medio hipégeo y
permite un facil transito de los cavernicolas es
obviamente exagerada cuando no completamente
erronea. Ciertamente, al principio, se creyd que
los cavernicolas sélo habitaban en cuevas y galeri-
as relativamente amplias; posteriormente se des-
cubrié la importancia de la red de fisuras milimé-
tricas y mesocavernas, y ésto constituyé un avan-
ce. Pero la extrapolacion del habitat cavernicola a
escala del diaclasado y estratificacion de las rocas
es erronea. El paso de fauna del suelo a las caver-
nas, a través de la red de fisuras, o de los caverni-
colas de unas cavernas a otras, también a través de
la red de fisuras, puede ser muy real cuando estas
fisuras son de dimensiones préximas al milimetro
o mayores. Pero las fisuras, diaclasas y planos de
estratificacion, que han sido ampliados en el inte-
rior del karst hasta tales dimensiones, forman un
medio mucho mas discontinuo y heterogéneo de lo
gue a menudo se cree. Obviamente, el limite infe-
rior propuesto por HOWARTH (1983) para las
mesocavernas es arbitrario y constituye sélo una
aproximacion. A su vez, las dimensiones de los
cavernicolas son dificilmente generalizables y los tamafos-
limite de los conductos y discontinuidades del karst varian
para distintos grupos zoolégicos, para diferentes especies de
un mismo grupo, e incluso para estados de desarrollo (juveni-
les y adultos) de una misma especie.

Otro concepto inadecuado para el medio karstico, pero
también muy difundido, es el relativo a la zona “freatica”. En
el karst no existen auténticas napas freaticas, ya que éstas
corresponden a una circulacion a través de poros e intersti-
cios entre granos de sedimentos inconsolidados. El nivel pie-
zométrico en el karst es virtual, y la zona saturada o zona
permanentemente inundada (= zona freatica, de los autores
anglosajones) puede comprender fisuras y conductos a todas
las escalas, pero también puede faltar por completo. El acui-
fero karstico es diferente a un acuifero en medio poroso o
simplemente fisurado. El drenaje subterraneo en el karst tien-
de a concentrarse en unas pocas surgencias de gran caudal.
La zona inundada puede adoptar innumerables configuracio-
nes; generalmente no se extiende por todo el karst, sino que
habitualmente queda restringida a las areas mas préximas a la
zona de surgencia. En el interior de la zona inundada pueden
existir drenes (asiento de circulaciones rapidas) y sistemas
anexos (zonas de almacenamiento donde la circulacién y la

Figura 4. Echisnicus granulatus, un tardigrado comun en los musgos y rocas en lazona
de entrada de las cuevas de Aralar. Los tardigrados constituyen parte de la microfauna
de los musgos, cuevas y medio intersticial, habitando en ambientes extremadamente
humedossu talla raramenterebasa las 250 micras.

renovaciéon del agua pueden ser muy lentas). Los drenes y
amplios voliumenes inundados suelen ser evitados por la fau-
na acuatica cavernicola. La fauna intersticial tampoco vive en
las aguas libres. La existencia de conexiones a través de una
red de fisuras entre la zona inundada del karst y el hyporhei-
co de rios epigeos sdlo es real en especiales ocasiones, cuan-
do la litologia y estructura del macizo lo permiten. El paso de
fauna intersticial desde el subalveo de un rio o el aluvial de
un valle a las cavernas, generalmente solo es posible si existe
un tramo de surgencia difusa que implique pequefios conduc-
tos, o bien, lo que es mas frecuente, si existen sedimentos en
el conducto karstico en continuidad con los sedimentos epi-
geos. Estas situaciones pueden existir localmente, pero no
son generales. Del mismo modo, la idea de una densa red de
fisuras ocupadas por las aguas por debajo de un nivel piezo-
métrico tedrico, no tiene confirmacion general en el karst.
Las limitaciones que sefialamos para el transito de la fauna
acuatica son parecidas a las sefialadas para la fauna terrestre a
través de la red de fisuras, e incluso con mas restricciones,
porque la infiltracion difusa de las precipitaciones en la
superficie del karst es generalizada, mientras que la emergen-
cia de las aguas no tiene un caracter difuso, sino generalmen-
te muy concentrado.
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El habitat de la fauna cavernicola son las cavidades exca-
vadas en la roca compacta (macro y mesocavernas) pero tam-
bién los sedimentos que ellas contienen. Las microfisuras
generalmente no contienen cavernicolas, pero pueden y
deben considerarse parte del ecosistema cavernicola, tanto
porque parcialmente pueden ser utilizadas por los represen-
tantes mas pequefios de la fauna cavernicola y de otros
medios (fauna edéfica e intersticial) como porque son recorri-
dos por el agua de infiltracién, que puede arrastrar materia
organica desde superficie, proveyendo una fuente de alimen-
to para los cavernicolas.

Los cavernicolas prefieren ocupar en las cuevas las zonas
menos perturbadas o climaticamente mas calmas (zonas pro-
fundas y mesocavernas), rehuyendo las grandes galerias si
son muy ventiladas y las zonas fluctuantes en la proximidad
de las bocas. Del mismo modo los cavernicolas estrictos evi-
tan los rios subterraneos turbulentos y los grandes cuerpos de
agua. Particularmente, los rios aldctonos, que ingresan al
karst a través de sumideros, contienen una fauna trogléxena
que incluye muchas especies arrastradas desde habitats de
superficie.

En el interior de las galerias continuamente se depositan
materiales. Principalmente carbonato calcico (en forma de
estalactitas y depositos estalagmiticos) y arcilla. Los depdsi-
tos arcillosos son muy comunes en las cuevas, porque casi
todas las calizas contienen arcilla como impureza, y ésta es
liberada como un residuo de la disolucion. Las calizas areno-
sas y los rios aloctonos pueden aportar otros materiales,
como arena, grava y guijarros, comunes en los bancos de los
rios subterraneos y formando rellenos muy diversos. Del mis-
mo modo muchas galerias y salas presentan rellenos autécto-
nos de bloques clasticos. Las zonas con suelos ocupados por

una mezcla de arcilla y bloques son particularmente ricos en
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formas enddgeas o derivadas de ellas. Los cauces y bancos
de sedimentos de rios subterraneos albergan una fauna acua-
tica caracteristica.

El habitat de los cavernicolas terrestres troglobios requiere
condiciones favorables para su alimentacién, reproduccién y
desarrollo. Los bioespeledlogos saben muy bien que es raro
localizar a los cavernicolas en forma directa en las galerias, y
generalmente se recurre a cebos para atraerlos desde sus
pequeiios escondites. Los lugares preferidos de los troglobios
suelen comprender zonas muy humedas (en general con pre-
sencia de goteo o laminas de agua préximas), con paredes de
roca caliza expuesta, depdsitos estalagmiticos y arcilla. Los
troglobios pueden deambular por el suelo o las paredes de
galerias en busca de alimento, pero habitualmente se refugian
en pequefias oquedades y fisuras de un complejo biotopo
donde existen materiales arcillosos entre la roca y las capas
estalagmiticas. En este medio construyen galerias y camaras
en las cuales descansan y se reproducen. Para los cavernico-
las acuaticos ya hemos sefialado su preferencia por los gours,
pequefios estanques y cursos de agua de corriente lenta con
depositos arcillosos y estalagmiticos. Estos biotopos pueden
ser unidos (o0 sus aguas renovadas) en periodos de aguas
altas. Como mas adelante veremos, la distribucion de los
cavernicolas esta también condicionada por la disponibilidad
de alimento.

En el karst, la formacién de cuevas es posible por la solu-
bilidad de la roca caliza y esta inicialmente condicionada por
la existencia de discontinuidades, principalmente la fisura-
cion. Pero la fisuracion no es exclusiva de las calizas. Otras
rocas no carbonaticas también presentan una fisuracion que
puede ser trabajada superficialmente por las aguas meteori-
cas. Este es el caso p.ej. en esquistos y granodioritas. La zona
fisurada superficial del karst y de terrenos no-karsticos, con
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Figura 5. Esquema del medio hipdgeo y medios transicionales. FZE = Fauna de la zona de entrada. MES = Medio endégeo subterraneo. ME = Medio
edafico. MSS = Medio subterraneo subsuperficial. FCT = Fauna cavernicola terrestre. FCA = Fauna cavernicola acuatica. FTS = Fauna torrenticola
subterranea. RF = Red de fisuras. MMC = Meso y macrocavernas. MF = Medio freatico. MH = Medio hyporheico o intersticial. Zonas del karst: 0=
Zona superficial. 1 = Zona edéfica. 2 = Zona de infiltracion (zona vadosa). 3 = Zona de fluctuacion del nivel piezométrico. 4 = Zona saturada o perma-
nentemente inundada (zona fredtica). 5 = Nivel impermeable (terrenos no-calcareos). El medio edafico y el MSS pueden faltar por completo. La red de

fisuras y el medio fredtico fisurado suelen ser discontinuos.
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fragmentos de roca sueltos, recubiertos por los suelos, consti-
tuye un habitat de transicion, intermedio entre las cavernas y
el suelo propiamente dicho. Este habitat ha sido denominado
“‘compartimento  subterraneo  superficial”  (“Superficial
Underground Compartment”) y fué descrito por primera vez
por JUBERTHIE & DELAY (1981). El mismo presenta
pequefios vacios, entre las fisuras y fragmentos de roca, que
estan poblados por una fauna que puede contener algunos
elementos cavernicolas o muy similares a ellos (JUBERTHIE
et al., 1981). Este habitat deberia ser denominado -con mas
correccion- “medio subterraneo subsuperficial”’, ya que infra-
yace a las capas del suelo. Su ambiente recuerda en algunos
aspectos al medio hipégeo: oscuridad total, elevada humedad
relativa. Pero estd sujeto a variaciones microclimaticas mas
marcadas; principalmente la amplitud térmica -diaria y esta-
cional- es considerablemente mucho mayor.

El medio subterraneo subsuperficial (MSS) ha comenzado
a estudiarse en la ultima década y ha aportado algunas sor-
presas. Tanto en calizas como en terrenos no-calizos han sido
encontrados en el MSS especies que se creia eran exclusiva-
mente troglobios, e incluso muy “antiguos” y “especializa-
dos”. Este es el caso de diversos coledpteros Trechinae de los
géneros Aphaenops e Hydraphaenops y de algunas especies
de Bathysciinae del género Speonomus, en la regién pirenai-
ca (JUBERTHIE & BOUILLON, 1982). Hoy se conocen
casos de especies que habitan en el MSS y en cavernas indis-
tintamente; sélo en cuevas; o solo en el MSS (RACOVITZA,
1982). En algunos ejemplos de la vertiente norpirenaica hay
especies distribuidas a baja altitud que poseen poblaciones
relictas en macizos calcareos aislados, mientras que a mayor
altitud pueden ocupar franjas extensas en el MSS, cuevas, e
incluso en minas abiertas en las calizas. Entre los Bathyscii-
nae han sido estudiados casos en los Montes Apuseni (Ruma-
nia) en los cuales hay una continuidad entre las cavemas del
macizo calcareo y el MSS; en invierno las poblaciones son
muy abundantes en las cuevas y faltan en el MSS, mientras
que en otofio aumentan los efectivos en el MSS y disminuyen
en las cuevas (RACOVITZA, 1982). Existen también pobla-
ciones hasta ahora sélo conocidas en el MSS, cuyas caracte-
risticas anatdmicas son comparables a las de los cavernicolas.

Esto ha llevado a reconsiderar diversas cuestiones. En pri-
mer lugar, la estenotermia de los troglobios no parece, al
menos en este caso, ser muy estricta, ya que hay Aphaenops
que toleran variaciones en la temperatura anual del orden de
10-15°C. En segundo lugar, la colonizacién del medio hipo-
geo a partir del suelo, puede permitir la colonizacion de las
cuevas y el MSS en terrenos karsticos, mientras que en terre-
nos esquistosos o cristalinos puede dar origen a poblaciones
comparables exclusivas del MSS. También puede ocurrir una
recolonizacion del MSS a partir de cuevas. El caso de espe-
cies raras en el karst y abundantes en el MSS indica que las
cavemas son para ellas sélo una parte de su habitat. En tercer
lugar, el alto grado de especializacion, traducible en caracte-
res anatdomicos, no parece ser un indicador absoluto de la
adaptacion exclusiva de los organismos a las cavernas, ni de
la antigledad de sus poblamientos. Algunos microendemis-
mos y distribuciones actuales estan determinados por la frag-
mentacion de antiguas areas bajo la accion paleoclimatica
glaciar y holocena.

Las investigaciones sobre el MSS demuestran que no exis-
te un limite estricto para el medio cavernicola y la distribu-
cién de los troglobios. En Bioespeleologia resulta dificil esta-
blecer reglas absolutas, validas para todos los tipos de anima-
les y de situaciones, y las generalizaciones a menudo son
fuente de error. Sin embargo, el ecosistema hipégeo no es
algo vago e indefinido, sélo que se trata de un medio comple-
jo, dinamicamente abierto a intercambios con otros ecosis-
temas.

Las bocas y zonas de entrada de las cuevas son zonas de
transicion por excelencia. Los grandes porches y amplias
bocas de simas tienen caracteres intermedios entre el mundo
exterior y el interior de las cuevas. La intensidad de la luz
decrece progresivamente y hay una zona fética, iluminada, a
la que sigue otra de penumbra. En esta zona viven plantas
verdes ombrdfilas, sobre todo criptégamas. La temperatura es
fluctuante, aunque menos que en el exterior; y la humedad
relativa mayor que la exterior pero menor que la del interior
de la cueva. En esta zona viven muchos animales epigeos
amantes de la humedad y de la sombra. Particularmente mus-
cicolas, humicolas y detriticolas, los cuales viven entre la
hojarasca, musgos y detritos que frecuentemente se acumulan
en grandes cantidades. En las bocas de simas pueden quedar
atrapados accidentalmente muy diversos animales epigeos.
Los endégeos son también frecuentes en el humus y bajo pie-
dras y blogues, abundantes en las bocas. En las paredes de la
zona de entrada viven muy diversos artropodos, que no han
llegado accidentalmente, sino que manifiestan preferencia
por este biotopo. Estos, aunque no son cavernicolas estrictos,
han sido clasificados como trogléxenos regulares y constitu-
yen la “asociacion parietal” (JEANNEL, 1926; LERUTH,
1939; TERCAFS, 1960). Ademas, muchos cavernicolas de
otras categorias pueden acercarse alas bocas de las cuevas en
busca de alimento. Las bocas de las cuevas y su fauna son
parte integrante del ecosistema hipégeo y esta zona en su
conjunto constituye una fuente importante de alimento para
los cavernicolas.

Del mismo modo las surgencias constituyen un medio de
transicion. Las aguas de las surgencias presentan caracteristi-
cas similares a las del habitat subterraneo. Las variaciones en
su temperatura son débiles, la luz frecuentemente es reducida
por la presencia de bovedas y rocas extraplomadas, vegeta-
cién y hojas muertas. Las surgencias pueden contener una
fauna mixta de especies epigeas y cavernicolas. Los troglo-
bios acuaticos frecuentemente rehuyen las surgencias para
evitar la predacién por parte de formas carnivoras epigeas.
Las surgencias pueden contener troglobios arrastrados por las
crecidas en el endokarst.

El guano sustenta también una fauna muy particular. La
mayoria de los guanobios vive inmersa en la masa de guano
que es su alimento. Por ello, los guanobios no pueden ser
considerados cavernicolas, sino habitantes del guano, ya que
éste puede estar depositado en cuevas o en otros lugares.
Cuevas con grandes depésitos de guano son muy comunes en
las regiones tropicales, pero también hay algunas en la zona
templada. En Europa éste deriva de quirdpteros coloniales,
sobre todo verpertilionidos (p.ej. Miniopterus). Los rhinol6p-
hidos, por sus costumbres menos gregarias, no producen
grandes areas de guano. En el guano habitan numerosos indi-
viduos, principalmente colémbolos (Hypogastruridae y Ony-
chiuridae), dipteros y sus larvas, acaros, y algunos coledpte-
ros. Los pequefios depdsitos de guano y su fauna guanobia
atraen a cavernicolas principalmente predadores (p.ej. chilé-
podos del género Lithohius) y por ello constituyen otra fuente
de alimento en la trama del medio hipdgeo.

FACTORES TROFICOS EN EL
ECOSISTEMA HIPOGEDO.

Exceptuando las bocas de cavidades (en las cuales penetra
algo de luz y crecen algunas plantas verdes), la oscuridad en
el medio subterraneo es total y faltan por tanto los organis-
mos fotosintetizadores. Asi, la mas importante fuente de ali-
mento para los animales en la superficie del planeta falta en
las cavernas. Esta carencia es en parte compensada por el
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ingreso de materia organica y seres vivos aportados desde los
ecosistemas limitrofes.

Aparte de considerables cantidades de materia organica y
restos vegetales que ingresan por gravedad en las bocas de
simas y cuevas, ofra gran parte es aportada por las aguas
comentes, tanto a través de caudales concentrados en sumi-
deros como en forma dispersa mediante el lavado que las
aguas de percolacién efectian en las capas superiores del
suelo. En este sentido, el flujo de nutrientes en el karst tiene
una direccion general que va desde las zonas de infiltracion
hacia las zonas de emergencia. Otro gran bloque de elemen-
tos nutritivos es el constituido por organismos vivos que
ingresan a las cavernas, sus cadaveres y sus restos. Muchos
trogloxenos y trogléfilos pueden servir de alimento a troglo-
bios omnivoros y depredadores. La red de relaciones tréficas
en el interior del ecosistema hipégeo es compleja, con nume-
rosas ramificaciones.

En general, las cantidades de alimento disponible en el
medio subterraneo son mucho menores, comparativamente,
que en otros medios, aunque localmente puede haber excep-
ciones. Las cavernas son un medio oligotréfico, aunque en
los karsts tropicales existen algunos ejemplos de cuevas
eutrdficas. Esto puede tener interés al considerar su pobla-
miento, ya que la situacion que observamos actualmente en
las cuevas de regiones templadas puede haber sido distinta en
épocas anteriores. De todos modos, los cavernicolas que han
ido adaptandose progresivamente a las condiciones hipdgeas
se han especializado para desenvolverse en este medio, y una
de las caracteristicas mas significativas a nivel fisioldgico
entre los cavernicolas es su capacidad polifaga y bajo meta-
bolismo, de forma que pueden utilizar pequefias cantidades
de muy diversos tipos de alimento. Esto contrasta con sus
especializados caracteres anatomicos. La mayoria de los
artrépodos cavernicolas son omnivoros, detritivoros o carni-
voros. La explotacién de muy diversas fuentes de alimento
permite en cierta manera compensar la escasez estacional de
unos u otros recursos, y obtener -globalmente- un suministro
mas regularizado. Igualmente, los cavernicolas estrictos
poseen una gran capacidad para el ayuno y para resistir lar-
gos periodos con poco o nulo alimento (estarvacion). A la
vez, los factores tréficos juegan un papel de primer orden
sobre la distribucion y abundancia de los cavernicolas, y
aquellas cuevas o zonas del karst que por una u otra razén no
reciben suficientes aportes exdgenos resultan zonas azoicas
(desprovistas de vida). Inversamente, la abundancia y con-
centracion de cavernicolas es mayor donde las fuentes de ali-
mento son importantes. Las mas grandes especies troglobias
de isépodos, anfipodos, diplépodos Blaniulidae, Arachnida y
Bathysciinae, son habitualmente encontradas en cuevas que
reciben suministros importantes (BROLEMAN, 1923;
LERUTH, 1939; VANDEL, 1964). Examinaremos a conti-
nuacion cuales son estas fuentes.

Ante la ausencia de organismos fotosintetizadores, la pro-
duccion primaria en el ecosistema hipdgeo es muy reducida y
esta restringida a la actividad quimiosintética autétrofa de
algunos microorganismos de la arcilla (bacterias). Ha existi-
do cierta confusion al referirse a las bacterias encontradas en
cuevas y a su importancia relativa, ya que éstas comprenden
formas autétrofas y heterétrofas. Las bacterias heterétrofas
proceden de la superficie y necesitan materia organica para
su desarrollo. Las bacterias autétrofas son autoctonas, habi-
tan en el limo y arcilla de las cuevas y su desarrollo sélo
depende de la existencia de algunos materiales inorganicos.
Estos dos tipos de poblaciones, una exdgena y heterotrofica,
y otra enddgena y autotréfica, comunmente no son halladas
juntas (DUDICH, 1933; CAUMARTIN, 1957, 1959). En
presencia de materia organica predominan formas heterétro-
fas, mientras que las autoétrofas son eliminadas por ser mas

sensibles a las modificaciones en el equilibrio quimico. Las
bacterias autétrofas nunca son halladas en medios contamina-
dos con materia organica (MANSON-WILLIANS & BEN-
SON-EVANS, 1958; WINOGRADSKY, 1949). Puede agre-
garse también que los Actinomycetes, mas préximos a las
bacterias que a los hongos, abundan en las entradas de las
cuevas y dan un olor a “humedo” o a “cueva” caracteristico.

Las bacterias en general se encargan de la descomposicién
de los residuos muertos y excreciones, disgregando el com-
plejo organico en formas inorganicas simples. A través de
esta accién ingresan de nuevo en el ciclo de los elementos las
combinaciones quimicas de carbono, nitrégeno y fésforo que,
a no ser por estas transformaciones, se perderian para el resto
de los organismos. Las bacterias heterétrofas metabolizan la
materia organica y sintetizan su propia sustancia, constitu-
yendo asi un canal entre la materia organica y la biomasa ani-
mal, ya que muy diversos crustaceos, gusanos y moluscos se
alimentan de bacterias. Las bacterias autétrofas quimiosinté-
ticas son capaces de producir en oscuridad total la sintesis de
materia organica nueva, ya que gracias a su especial metabo-
lismo obtienen energia de la oxidacion de compuestos inor-
ganicos. En conjunto, la accién de las bacterias en las caver-
nas consiste en determinar los cambios que sufre la materia
orgéanica, ya sea en el sentido de su mineralizacion, ya en el
desintesis.

Desde los trabajos de MARTEL (1894) es conocido que
las aguas que ingresan en el karst y reaparecen en emergen-
cias karsticas no son filtradas y por esta razén pueden ser la
causa de problemas sanitarios y epidémicos. Todas las bacte-
rias detectadas en los analisis de aguas de terrenos calcareos
son similares a las halladas en aguas superficiales. A partir de
1930 se descubrid6 ademas que en la arcilla de las cuevas
podia haber bacterias autétrofas autéctonas de este medio,
pertenecientes a tres grupos: Ferrobacteriales (Leptothrix,
Perabacterium), Thiobacteriales (Beggiatoa), y bacterias
nitrificantes. Las primeras descomponen el carbonato de hie-
rro y oxidan los compuestos ferrosos, depositando cristales
de hidroxido férrico; este grupo es el que peor tolera la pre-
sencia de heterotrofos. Las Thiobacteria o bacterias del azu-
fre transforman los sulfuros en sulfatos. Las bacterias nitrifi-
cantes oxidan los compuestos amoniacales a nitrosos (Nitro-
somas, Nitrococcus), y estos Ultimos a nitricos (Nitrobacter);
su accion tiene el efecto de mineralizar las proteinas y de esta
forma agota los recursos para bacterias heterétrofas. Pero tal
vez el papel mas importante de las bacterias autétrofas reside
en su capacidad de sintetizar vitaminas y oligoelementos. Los
animales han perdido esta capacidad y ante la ausencia de
plantas verdes en el medio hipégeo estas sustancias esencia-
les son aportadas por bacterias y hongos. Las Thiobacteria
pueden sintetizar acido nicotinico, acido pantotheico, rivofla-
vina, pyridoxina y vitamina B12. Los Actinomycetes pueden
sintetizar carotenos. Asi, las bacterias presentes en la arcilla
de las cuevas son un importante factor en la nutricién de los
cavernicolas, ya que proveen materiales energéticos, vitami-
nas y factores de crecimiento (FISCHER, 1959; GOUNOT,
1960; VANDEL, 1964). La densidad de bacterias en la arci-
lla de las cuevas es no obstante mucho menor que en los sue-
los. Las poblaciones de bacterias hipégeas son normalmente
de algunas decenas de millones por gramo de limo seco
(GINET, 1960; GOUNOT, 1960), mientras que en los suelos
arables alcanzan densidades de cientos a miles de millones
por gramo. Las proporciones de los diferentes tipos de bacte-
rias en las cuevas son aun insuficientemente conocidas.

Otra apreciable fuente de alimento es la materia organica.
La accion lixiviante del agua de lluvia sobre el humus de los
suelos permite que el agua infiltrada en el karst contenga
cierta proporcion de materia organica. El andlisis de algunas
muestras de agua de goteo de estalactitas ha mostrado valores
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de 0,009 gr/lt y niveles de oxigeno de 0,4 a 2 mgO2/lt
(DUDICH, 1932; GINET, 1960). Depositos de arcilla en
gours y rios subterraneos han mostrado un contenido de car-
bono organico de 0,02 a 0,66% de peso seco; para el nitrége-
no organico la proporcién vana de 0,007 a 0,237 %; la rela-
cion C/N oscila entre 3 y 5 (SCHREIBER, 1929; GOUNOT,
1960). Estos valores son no obstante mucho mas bajos que
los obtenidos en limos lacustres o en suelos arables. La mate-
ria organica en pequefias particulas puede ser aprovechada
por algunos animales, pero en estado coloidal sélo puede ser
metabolizada por las bacterias heterétrofas.

Los Protozoa (organismos unicelulares) constituyen una
microfauna que habita en las aguas subterraneas y en la arci-
lla de las cuevas. En las aguas subterraneas son frecuentes
numerosos protézoos de vida libre pertenecientes a los gru-
pos Mastigophora, Amoebina, Heliozoa y Ciliophora. La
mayoria pertenece a géneros comunes en las aguas superfi-
ciales, faltando las especies estrictamente cavernicolas (TOS-
CO, 1956; VARGA & TAKATS, 1960). Muchos protézoos
no consiguen adaptarse al ambiente hipdgeo y son eliminados
rapidamente; otros logran vivir e incluso multiplicarse; algu-
nos se encistan cuando las condiciones son desfavorables
(DOROSZEWSKI, 1960). Los protézoos que viven en las
cuevas se alimentan de diminutas particulas organicas, bacte-
rias, y mas raramente hay especies predadoras que capturan a
otros protézoos. Aunque no pueden ser considerados verda-
deros cavernicolas, su ocurrencia es regular, y constituyen el
alimento de muchos metazoos cavernicolas. En la arcilla de
las cuevas son comunes formas epigeas de Mastigophora,
Sarcodina y algunos ciliados (BRUNETTI, 1933); esta fauna
es pobre en especies e individuos, incluso cuando el medio es
rico en materia organica. En cuevas pirenaicas CAUMAR-
TIN (1959) ha sefialado la presencia de Amoebina (Testacea
y Nuda). Las Amoebae pertenecen al grupo ferricola-verru-
cosa, de cortos tentaculos; sus estados encistados son comu-
nes en la arcilla. Los Sarcodina se alimentan de las bacterias
presentes en el limo y, a su vez, forman parte de la dieta de
muchos cavernicolas limivoros. VARGA & TAKATS (1 960)
han reportado otros Amoebina, Bodo y Ciliados hypotrichos,
generalmente formas de movimientos lentos. La microfauna
constituida por los protézoos se alimenta fundamentalmente
debacterias.

El estudio de prot6zoos y bacterias del medio subterraneo
esta poco desarrollado y son escasos los trabajos sobre estos
grupos. Una gran limitacién es la debida a su pequefio tama-
fio y a las técnicas de estudio. Las dimensiones de las bacte-
rias son de unas micras y su observacion requiere cultivos y
una magnificacion de 2.500 a 10.000 aumentos, s6lo obteni-
ble con microscopio electronico. El estudio de los protdézoos
también requiere técnicas especiales (CAUMARTIN, 1961;
VARGA & TAKATS, 1960) y pertenece al campo de la
Microbiologia mas que al de la Bioespeleologia. No obstante,
la comprension que el bioespeledlogo puede tener sobre las
relaciones tréficas se ve enriquecida cuando incorpora apor-
tes de otros campos. proximos al suyo.

Las aguas subterraneas que ingresan al karst contienen
diversos grupos de organismos planktonicos dulceacuicolas,
siendo particularmente abundantes los Cyclopidae, algunos
de los cuales pueden persistir en el medio hipodgeo e incluso
reproducirse (p.ej. Speocyclops). Pero la mayoria de los
representantes del plankton son formas epigeas que, arrastra-
das desde superficie, pueden sobrevivir cierto tiempo, pero al
final desaparecen. Los organismos que contienen clorofila no
pueden existir en oscuridad total y muchos metézoos plankté-
nicos necesitan de ellos para alimentarse. A pesar de que el
plankton no persiste bajo tierra, éste es renovado continua-
mente por las aguas que ingresan desde superficie, y de esta
forma constituye una importante fuente de alimento para

muchos cavernicolas, principalmente Copépodos (CHAP-
PUIS, 1933; DELAMARE-DEBOUTTEVILLE, 1960).
Estos a su vez pueden servir de alimento a otros crustaceos
(GINET, 1960). La lamina de agua que recubre muchas cola-
das estalagmiticas y paredes de roca suele contener una fauna
acuatica muy especial, que incluye tanto organismos micros-
copicos (protozoos, rotiferos, tardigrados, copépodos, oribati-
dos) como otros milimétricos. Estos ultimos han sido estudia-
dos entre otros por ORGHIDAN et al.(1961) e incluyen tur-
bellaria, nematodos, oligoquetos y anfipodos.

Materiales de origen vegetal -como ramas de arboles,
madera y hojas muertas- caen habitualmente en las bocas de
simas o son arrastrados por las aguas que ingresan al karst.
Durante las crecidas pueden ser arrastrados incluso grandes
troncos y los rios subterraneos pueden transportar materias
vegetales hasta zonas muy profundas de las cuevas. Esta es
otra importante fuente de alimento para los cavernicolas, tan-
to terrestres como acuaticos, y es utilizada por muchos detri-
tivoros. Los crustaceos acuaticos Stenasellus se alimentan de
hojas muertas y muchos Isépodos terrestres consumen la
madera muerta. No obstante, las especies estrictamente fitd-
fagas no pueden existir en el medio subterraneo. Esta es la
razén por la cual muchos organismos perfectamente “prea-
daptados” a la vida en medios humedos y oscuros, como p.ej.
los Symphyla, no pueden vivir en las cavernas, ya que su ali-
mento son las plantas verdes.

La ausencia de vegetales verdes es pues un factor tréfico
de primer orden que limita el acceso de las especies fitéfagas
al medio hipégeo y excluye de este modo a la inmensa mayo-
ria de los insectos, el grupo mas extenso del reino animal
(que incluye mas de un millén de especies descritas). Los
insectos estrictamente cavernicolas soélo incluyen algunos
representantes de la subclase Apterygota y coledpteros Tre-
chinae y Bathysciinae. Otros animales primitivamente fitéfa-
gos, como es el caso de diversos moluscos, han podido adap-
tarse a la vida cavernicola introduciendo cambios radicales
en su dieta. Un ejemplo ilustrativo es el del gasterépodo tro-
gléfilo  Oxychillus cellarius (VANDEL, 1964). Los indivi-
duos epigeos de esta especie se alimentan de hojas muertas,
mientras que los cavernicolas utilizan detritos de artropodos e
incluso predan sobre Lepidépteros vivos (TERCAFS, 1960).
La actividad de la quitinasa en el estdbmago y hepatopancreas
de Oxychillus cavernicolas es mucho mas alta que el de espe-
cies de Helix estrictamente fitéfagos (TERCAFS & JEU-
NIAUX, 1961). En general, los animales con requerimientos
dietarios especializados son mucho menos aptos para coloni-
zar el medio hipégeo que las especies polifagas. Entre los
cavernicolas a menudo es imposible clasificar a un animal
como humicola, xyléfago, copréfago o necréfago, ya que
pueden utilizar restos vegetales y organicos de distinta natu-
raleza, por lo cual el término “detritivoro” (= comedor de
detritus) es mas adecuado.

La arcilla y el limo de las cuevas pueden también ser con-
siderados una fuente de alimento para los cavernicolas, aun-
que su contenido nutritivo es complejo. Son clasicos los
experimentos de laboratorio que fracasaron al tratar de man-
tener en cautividad cavernicolas acuaticos en estanques des-
provistos de arcilla. Cuando ésta era agregada al fondo de los
aquariums, no solo se tenia éxito, sino que ademas los caver-
nicolas podian vivir largo tiempo sin utilizar ninguna otra
fuente de alimento. Diversos investigadores han reportado
desde muy temprano el valor nutritivo de los limos y arcillas
y su ingesta por numerosos cavernicolas, como oligoguetos,
nematodos, moluscos, colémbolos, anfipodos e isépodos
(CARPENTER, 1895; VIRE, 1900; SCHREIBER, 1932;
HERTZOG, 1936; GINET, 1955; VANDEL & BOUILLON,
1959). En el caso de especies polifagas, como p.ej. Niphar-
gus, sus estados larvarios y juveniles necesitan arcilla y no
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llegan a alcanzar el estado adulto si ésta falta, aunque reciban
otros tipos de alimento (GINET, 1960; GOUNOT, 1960).
Los limos y arcillas de las cuevas contienen materiales orga-
nicos, bacterias, prot6zoos, y pequefios metazoos (en particu-
lar Nematodos), los cuales sirven de alimento a los caverni-
colas. Hemos senalado también que las bacterias enriquecen
estos sedimentos con diversas vitaminas y oligoelementos.
La ingestion de arcilla por muchos artrépodos cavernicolas
no limivoros o no exclusivamente limivoros parece una for-
ma practica de combatir la avitaminosis y acceder a elemen-
tos que seria dificil obtener por otros medios. Los muy diver-
S0s organismos y constituyentes que encierran las arcillas de
las cuevas y sus estrechas relaciones hacen dificil determinar
qué partes son utilizadas en la alimentacién de los distintos
animales hipdgeos. Muchos Protozoa (Amoebina, Flagella-
dos y Ciliados) devoran bacterias. Algunos Metazoa pueden
alimentarse de bacterias, como los nauplius de Ciclépidos
(MONAKOV & SOROKIN, 1960) y probablemente Harpac-
ticoideos. DECU (1961) ha observado bacterias y actinomy-
cetes en el tubo digestivo de algunos Bathysciinae.

Las poblaciones bacteriales pueden ser colocadas en la
base de la piramide tréfica del ecosistema hipégeo. Los Pro-
tozoa constituyen un nivel tréfico superpuesto al anterior. En
conjunto, la arcilla de las cuevas contiene bacterias, prot6zo-
os y los compuestos formados por estos organismos. Los
invertebrados limivoros se alimentan de esta arcilla; muchas
formas cavernicolas de oligoquetos, nematodos y moluscos
son exclusivamente limivoros. Muchos otros cavernicolas
son limivoros en sus primeros estados de desarrollo (anfipo-
dos, is6podos) o recurren a la geofagia en algunos momentos
de su existencia (para completar sus dietas).

La microfauna de la arcilla y de las aguas subterraneas,
junto con materiales de origen vegetal, constituyen el alimen-
to de numerosos limivoros, micréfagos y detritivoros, que a
su vez sirven de alimento a formas carnivoras. Los animales
vivos, sus cadaveres y sus restos son utilizados por otros ani-
males. Los cuerpos de quirdpteros y roedores atraen a nume-
rosos cavernicolas. El guano de quirdpteros en pequefias can-
tidades es utilizado por numerosos detritivoros, incluyendo
organismos acuaticos como p.ej. Stenasellus; en mayores
cantidades puede albergar una fauna guanobia caracteristica,
que incluye sobretodo colémbolos, acaros y dipteros. Los
guanobios a su vez sirven de alimento a diversos predadores,
como quilépodos Lithobius y coledpteros Carabidae. La
macrofauna de invertebrados trogléxenos puede incluir algu-
nos carnivoros (p.ej. Araneidos), pero en su mayor parte sirve
de alimento a trogldfilos y troglobios depredadores. Los opi-
liones Ischyropsalis consumen moluscos y tricopteros. Los
Trechinae troglobios capturan colémbolos y dipteros Nema-
toceros. Los Pseudoscorpiones son activos depredadores. Los
Niphargus son detritivoros y carnivoros a la vez, utilizando
restos vegetales o animales e ingiriendo particulas de arcilla
durante sus primeros estados de desarrollo. La diversidad de
situaciones es grande y la trama de relaciones troficas entre la
macrofauna del ecosistema hipégeo puede ser muy complica-
da, ya que muchos cavernicolas son mas o menos polifagos u
omnivoros. La localizacion de los distintos tipos de alimento
influye de manera muy importante sobre la distribucién de
los cavernicolas.

Los principales recursos nutritivos son elaborados en
superficie y transportados a las cavernas por las aguas de
infiltracion; a ello se agrega la caida de materia organica por
gravedad en las simas y cavidades descendentes, y el ingreso
de quirépteros e invertebrados trogloxenos, que penetran
activamente en las cuevas y contribuyen a aumentar los
recursos disponibles para los troglobios. El alimento de los
cavernicolas es, en consecuencia, fundamentalmente de ori-
gen exdgeno, y el ecosistema hipdgeo no podria ser manteni-

do sin estos intercambios con los ecosistemas limitrofes. No
obstante, existe una fuente enddgena, cualitativamente
importante, constituida por las poblaciones de bacterias auto-
trofas.

Un detalle insuficientemente destacado es que los caverni-
colas que ocupan los niveles superiores de la piramide trofica
encuentran en el medio subterraneo una excelente proteccion
contra sus enemigos. Animales que podrian predar sobre
ellos, o parasitos, no penetran en las cavernas. Los predado-
res y parasitos pueden eliminar poblaciones. Este simple fac-
tor -baja presion de predacion- puede ser un poderoso esti-
mulo en algunas especies para la colonizacion del medio
hipégeo (BARR, 1968; CULVER, 1985; CULVER &
POULSON, 1971). De hecho, la alta tasa de supervivencia de
muchos cavernicolas que ponen pocos huevos implica que la
mayoria de los juveniles alcanza sin demasiados problemas el
estado adulto (HEUTS, 1951; CULVER, 1982). Como mas
adelante veremos, la adaptacién de los cavernicolas a un
ambiente, en general oligotréfico, va acompafiada de una
reduccion de las tasas metabdlicas, y puede tener como ven-
taja compensadora la proteccién que el ambiente subterraneo
brinda ante la predacion. El éxito en la supervivencia de las
especies es una delicada ecuacion entre reproduccién y mor-
talidad, y la ausencia de depredadores puede ser un factor
positivamente seleccionado (al igual que la estabilidad
ambiental) por especies que han desarrollado una alta eficien-
cia para desenvolverse en un medio oscuro y aparentemente
austero. En este sentido existe un claro paralelismo entre la
estrategia seguida por algunos cavernicolas y la utilizada por
la fauna marina abisal (POULSON, 1971; MARGALEF,
1976). La proteccion contra la predacion es también elegida
por algunos trogldéxenos regulares para asegurar su reproduc-
cién y descanso diurno; un buen ejemplo es proporcionado
por vertebrados coloniales que instalan sus colonias de cria o
“wochenstube” en cuevas, como el guacharo (Steatornis cari-
pensis) en la regién neotropical, y muchos quirépteros en
diversas latitudes.

LOS CAVERNICOLAS: SU CLASIFICACION
Y NOMENCLATURA.

La fauna cavernicola constituye un conjunto de animales
muy heterogéneo. Para su ordenacion han sido sugeridas
diversas clasificaciones de tipo ecolégico. La mas aceptada y
ampliamente utilizada es la propuesta por SCHINER (1854)
y completada por RACOVITZA (1907). El sistema Schiner-
Racovitza basicamente reconoce tres categorias ecoldgicas de
animales:

(a) Troglobios. Son aquellas especies que viven exclusiva-
mente en las cuevas y completan su ciclo vital en ellas, fal-
tando en otros medios. Los troglobios son los cavernicolas en
sentido estricto y poseen notables peculiaridades en su anato-
mia, fisiologia y comportamiento, que han sido interpretadas
como adaptaciones al medio hipogeo.

(b) Troglofilos. Especies facultativas, que viven y se
reproducen en las cuevas, pero que también pueden ser halla-
dos en otros medios humedos y oscuros no-cavernicolas. En
general, no poseen adaptaciones especiales o éstas son
mucho menos marcadas que en el caso de los troglobios.

(c) Trogloxenos. Son aquellas especies que pueden encon-
trarse en las cuevas, accidental o regularmente, pero que no
completan su ciclo vital en ellas; generalmente utilizan las
cuevas como refugio temporal y retornan a la superficie para
alimentarse. No poseen caracteres adaptativos especiales que
las diferencien de sus congéneres epigeos. Un ejemplo
comun de trogloxenos regulares es el constituido por los qui-
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répteros cavernicolas. Entre los invertebrados, numerosos
animales higroéfilos y lucifugos frecuentan la zona de entrada
delas cuevas.

Para la fauna acuatica los términos anteriores son reem-
plazados por estigobio (= stygobio) y estigéfilo (= stygophi-
lo). La categoria de troglédxeno acuatico o estigéxeno es poco
utilizada, ya que son raros los animales acuaticos que buscan
refugio en las cuevas y salen al exterior para alimentarse. La
fauna estigéxena normalmente comprende microfauna arras-
trada desde el exterior.

Esta clasificacion, aunque es util y ampliamente utilizada,
es a la vez extremadamente tedrica, y en algunos casos pre-
senta dificultades, principalmente por el desconocimiento
que existe de la fauna de otros microhabitats no-cavernicolas
y por el fragmentario conocimiento del ciclo vital de muchos
cavernicolas estrictos.

La fauna troglobia muestra toda una serie de adaptaciones
a las condiciones abidticas y bidticas que imperan en el
medio subterraneo. Estas modificaciones (anatémicas, fisio-
l6gicas y etolégicas) estan asociadas a la vida en habitats
hipégeos. El proceso que conduce a estas modificaciones es
denominado “troglobizacién” y muchos de los caracteres
modificados (a los cuales nos referiremos en el siguiente
apartado) sélo ocurren en un medio estable y pobre en ali-
mento (SKET, 1985; HUPPOP, 1985). Los caracteres anato-
micos modificados son llamados “troglomorfismos” y los
troglobios los poseen en diverso grado en diferentes grupos
zooldgicos y en diferentes linajes filogenéticos de un mismo
grupo. La troglobizacion es un proceso adaptativo y ha sido
explicado por seleccion directa e indirecta (BARR, 1968;
CULVER, 1982; WILKENS, 1986). La consideracién de
caracteres troglomorfos implica una adecuada comparacion
de los troglobios con formas epigeas relacionadas, ya que
algunos de los caracteres mas comunes (como la reduccién
de estructuras) también se pueden presentar entre formas
“preadaptadas” de ecosistemas préximos o limitrofes. Al
encontrar una nueva especie en el interior de una cueva, apa-
rentemente adaptada para la vida en ella, la distincion entre
troglobio y trogléfilo es usualmente inferida por el grado de
depigmentacién y atrofia del aparato ocular, o por la pronun-
ciada hipertrofia o esbeltez de sus apéndices, ya que en ese
momento se desconoce su ciclo de vida y su distribucion.
Asi, los caracteres troglomorfos y las reducciones estructura-
les con frecuencia han sido, en una primera fase, el Unico cri-
terio utilizado para la adscripcion del animal a una determi-
nada categoria. La investigacién posterior permite conocer si
dicha especie es o0 no exclusiva de las cavernas. Este ultimo
es el Unico criterio valido para la utilizacion de esta nomen-
clatura.

De momento, sélo queremos destacar que el reconoci-
miento de algunas especies como trogldfilas se ha basado en
la ausencia o escaso desarrollo de troglomorfismos y no en la
existencia de poblaciones epigeas conocidas. Los trogléfilos
en tal caso no son necesariamente menos adaptados a las cue-
vas. Presumiblemente estos trogléfilos son troglobios no-tro-
glomorfos, los cuales se supone han estado sometidos a
menores presiones de seleccion (p.ej. por la abundancia de
alimento, lo que es comun en cuevas tropicales) o han coloni-
zado las cuevas durante lapsos de tiempo mas cortos que en
el caso de otros troglobios mas especializados y troglomorfos
(HAMILTON-SMITH, 1971; CULVER, 1982).

Siguiendo la linea trazada por los primeros bioespeledlo-
gos europeos, VANDEL (1964) desarrollé la “teoria organi-
cista” de la “evolucion subterranea”. Esta basicamente postu-
la que los cavernicolas estrictos son los sobrevivientes de
especies filogenéticamente seniles, los cuales han hallado
refugio en el ambiente estable de las cuevas. La teoria orga-
nicista encuentra apoyo en numerosos datos de troglobios de

regiones templadas, entre los cuales predominan o tienen
amplia difusion los caracteres troglomorfos. Estos animales
en la acepciéon de MARGALEF (1976) son especialistas,
estrategas de la K, animales muy eficientes y capaces de
mantener una biomasa alta con un moderado flujo de energia.
CHAPMAN (1985) y DECU (1981), entre otros, han desta-
cado que las especies con caracteres troglomorfos son fre-
cuentes en cuevas de karsts en climas templados y frios, pero
que son raros en las cuevas de las regiones tropicales. No
obstante estas ultimas contienen ricas y complejas comunida-
des faunisticas bien adaptadas a la vida en las cavernas
(BRIGNOLI, 1981; CHAPMAN, 1980, 1982; HOWARD,
1981, 1983). En ellas la presion de seleccién para la evolu-
cién subterranea puede verse reducida por una mayor dispo-
nibilidad de alimento, por la existencia de un mayor porcen-
taje de especies oportunistas o estrategas de la r (gran flujo
de energia a través de su biomasa), o por ausencia de condi-
ciones de adversidad (GREENSLADE, 1983; ROUCH,
1986) para el desarrollo de troglomorfismos. CHAPMAN
(1985) afirma que los troglomorfismos no constituyen una
evidencia del grado de especializacion y adaptacion al
ambiente subterraneo (ni del tiempo de permanencia de los
cavernicolas en las cuevas), y que es inapropiado definir los
“troglobios tropicales” usando “criterios de latitudes templa-
das”. Ello lo lleva a proponer el abandono del sistema Schi-
ner-Racovitza.

Probablemente existen hoy pocos bioespeleélogos que
sustenten este ultimo punto de vista o la totalidad de las pro-
posiciones organicistas. Algunas de las hipdtesis originales
de VANDEL (1964) y JEANNEL (1965) siguen teniendo
validez actualmente para cavernicolas de regiones templadas
(ver p.ej. GINET & JUBERTHIE, 1987, 1988), particular-
mente en el sentido de que algunos grupos de cavernicolas
europeos (diversos ejs. en opiliones, copépodos, anfipodos,
isopodos y coledpteros) son formas muy especializadas y
auténticos relictos de una fauna tropical del Terciario, de la
cual sélo algunas especies han logrado persistir en el medio
hipdégeo.

La colonizaciéon de las cuevas, en general (y ésto podria
extenderse a otros ambientes severos o adversos, como los
fondos abisales marinos), ocurre voluntariamente entre ani-
males equipados con caracteres y preadaptaciones las cuales
les permiten a ellos vivir mejor en un medio con menos com-
petencia y predadores, muy estable y oligotroéfico, ya que -
precisamente- son mas eficientes para vivir bajo tales condi-
ciones. Su evolucion en el medio subterraneo supone la elec-
cién de una estrategia, acorde con los requerimientos del
medio. Ello a menudo implica un cambio progresivo en su
modelo basico funcional, que tiende a construir nuevas
estructuras de mayor utilidad (troglomorfismo, ultraespeciali-
zacion) y a reducir otras menos necesarias (evolucion regresi-
va, reducciones estructurales). Ambas acciones implican
variaciones genéticas a menudo simultdaneamente controladas
por grupos de genes pleiotropicos (CULVER, 1982; SKET,
1985; CULVER & FONG, 1986). Aunque la troglobizacion
y los troglomorfismos estan directamente relacionados con la
evolucion de los animales cavernicolas, ésta opera de distin-
tos modos en los diferentes grupos animales. Los cambios
paleogeograficos y paleoclimaticos han ido aislando pobla-
ciones y modificaron y fragmentaron las areas de distribucién
de las distintas oleadas de organismos que colonizaron las
cavernas en diferentes épocas. El aislamiento topografico y
genético de estas poblaciones ha permitido el desarrollo de
fenémenos de especiacién y microendemismo muy particula-
res. La comprension del poblamiento karstico en nuestras
latitudes y las caracteristicas de su fauna, requieren tener pre-
sente una larga historia geolégica y climatica anterior, donde
han actuado infinidad de factores, abidticos y ecoldgicos,
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algunos iguales y otros distintos a los que han operado y ope-
ran en otras regiones del globo. Del mismo modo, el ecosiste-
ma cavernicola -siempre dependiente de numerosos inter-
cambios con otros ecosistemas- tiene también una historia
biolégica propia, con sucesivas configuraciones de las pobla-
ciones animales que lo integran.

ADAPTACIONES A LA VIDA HIPOGEA.

La fauna troglobia exhibe una amplia serie de modifica-
ciones en su anatomia, fisiologia y comportamiento, asocia-
das a la vida en el medio hipégeo. Las cuatro caracteristicas
mas sobresalientes y generalizadas son: la pérdida de pig-
mento; la reduccion o atrofia del aparato ocular (con la consi-
guiente pérdida de vision); un adelgazamiento de los apéndi-
ces, con hipertrofia de otros 6rganos sensoriales no-6pticos; y
una reducida tasa metabdlica. Aunque menos generalizados,
existen muchos otros caracteres modificados, que los diferen-
tes grupos de cavernicolas presentan en diverso grado. Nos
referiremos a ellos a continuacion.

(a) Gigantismo. Los troglobios son en general mas gran-
des que las especies epigeas relacionadas de su mismo grupo
zooldgico. Esto se cumple en isopodos terrestres Trichonisci-
dae, diversos anfipodos, dipluros Campodeidae, colémbolos
y coledpteros, entre otros (ABSOLON, 1900; BANTA, 1907;
CONDE, 1955; COIFFAIT, 1959). La excepcion en sentido
opuesto generalmente la presentan formas derivadas de la
fauna intersticial.

(b) EI mayor tamafio generalmente esta asociado a otros
notables caracteres en la reproduccion y desarrollo. La mayo-
ria de los troglobios ponen menos huevos y éstos son de
mayor tamario; el tiempo de incubacion es mas largo; el desa-
rrollo embrionario es mas lento; el nUmero de fases larvarias
se contrae y el desarrollo post-embrionario es mas largo; la
madurez sexual se alcanza mas tarde; la longevidad es consi-
derablemente mayor; diversos cavernicolas presentan ejem-
plos de neotenia, una alta tasa de supervivencia y una deriva
en la estructura de la poblaciéon hacia los adultos o hacia las
hembras (FAGE, 1913; MILLOT, 1942; CHAPPUIS &
DELAMARE-DEBOUTEVILLE, 1954;  GLACON-DELEU-
RANCE, 1958, 1961; BOLDORI, 1958; HUSSON, 1959;
DRESCO-DEROUET, 1960; JUBERTHIE, 1961; ROUCH,
1961). Estos caracteres han sido sefialados para muy diversos
grupos zooldgicos, y existen excepciones, pero también son
peculiares. P.ej. en los diplopodos Blaniulidae el numero de
estados larvarios y de mudas es mayor, con el resultado de
que el numero de segmentos del cuerpo es mas elevado
(BROLEMAN, 1923). Entre los coledpteros se da el caso
extremo en algunos Speonomus de poner un sélo huevo que
da una unica larva, la cual no se alimenta y construye en unas
horas una capsula de arcilla en la cual se encierra; la larva
permanece en diapausa por 6 meses y entonces pupa. Otros
ciclos son menos contraidos, con dos fases larvarias, en algu-
na de las cuales puede no haber alimentacion y presentarse
una regresién del aparato digestivo (GLACON-DELEU-
RANCE, 1961). La longevidad de los troglobios puede ser
multiplicada por 3 a 10 veces en comparacién con formas
epigeas (GINET, 1960). Asi, tanto el desarrollo embrionario
como el crecimiento posterior es mucho mas lento en los tro-
globios. Estos hechos estan relacionados a su vez con la baja
tasa metabdlica y la reduccion de la actividad endocrina.

(c) Cuerpo estilizado y alargamiento de los apéndices. El
cuerpo de los troglobios es en general mas delgado, de forma
mas estilizada que en formas epigeas del mismo grupo. Esto
es particularmente cierto en algunos grupos: opiliones, pseu-
doescorpiones, crustaceos, ortopteros y coledpteros Trechi-

nae. En anfipodos es tipicamente elongado el tercer urépodo
(NOTENBOOM, 1991). Los apéndices del cuerpo son mas
largos y delgados, sobre todo patas y antenas. A ello se aso-
cia el desarrollo y proliferacién de 6rganos sensoriales, prin-
cipalmente quimioreceptores y tactiles. En crustaceos es
comun las modificaciones en algunas espinas y la presencia
de protuberancias pedunculares en los ple6podos y urépodos
de los machos en algunos grupos. En algunos casos el alarga-
miento de los apéndices es un fendmeno de alometria, rela-
cionado con el aumento de talla. En general, la morfologia de
los troglobios, estilizada y de apéndices largos, favorece el
comportamiento exploratorio y la eficiencia en la busqueda
de recursos (HOWARTH, 1983). La optimizacién de quimio-
receptores también favorece la busqueda de alimento y la
comunicacién quimica intraespecifica (BELLES, 1987).

(d) Entre los insectos han sido sefialados otros caracteres,
como la fisogastria y el apterismo. La fisogastria es inciden-
tal y no algo generalizado. El engrosamiento de la parte pos-
terior del cuerpo en algunos Bathysciinae es una falsa fiso-
gastria, causada por abombamiento de los élitros, mientras el
abdomen permanece normal (MULLER, 1941). Los coledp-
teros troglobios son generalmente apteros, mientras que los
troglofilos son frecuentemente braquipteros. La regresion o
desaparicion de las alas estéd asociada con la regresion de los
musculos alares. No obstante, las ninfas de insectos apteros y
cavemicolas generalmente poseen vestigios de alas o pterote-
ca; en contraste, los élitros de los cavernicolas no son reduci-
dos o atrofiados, pero si soldados uno al otro (JEANNEL,
1924). El apterismo no es exclusivo de los cavernicolas y
estd ampliamente extendido entre muchos insectos epigeos
(VANDEL, 1964). Entre los insectos frecuentemente existen
correlaciones entre depigmentacién, anoftalmia y apterismo,
lo cual ha sido explicado atribuyendo el control del desarro-
llo de estos tres caracteres al mismo complejo de genes.

(e) Entre los crustaceos el alargamiento de los apéndices
va generalmente acompafiado de un mayor desarrollo en
numero y complejidad de 6rganos de los sentidos, particular-
mente en las antenas. En cambio, se reduce el nimero de
sedas en los apéndices cefalicos y toracicos, el nimero de
espinas en el urosoma y las placas coxales en los pledpodos.
Entre los anfipodos, principalmente en los de origen intersti-
cial, el modelo funcional llega a cambiar completamente: en
las especies epigeas que viven en grandes cuerpos de agua,
los pledpodos generan una comente de agua sobre la zona
ventral, necesaria para la respiracion, y los urépodos tienen
una funciéon estabilizadora en el proceso de natacion; en
especies intersticiales y cavernicolas, en las cuales la nata-
cién es reducida, la corriente de los pledpodos es dificil de
mantener, y la funcién original de pleépodos y urépodos es
perdida; el conjunto de la zona ventral (placas coxales ante-
riores, placas epimerales y base de los pereidépodos posterio-
res) es fuertemente reducida. La modificacion anatémica de
la zona ventral esta correlacionada con la pérdida de funcio-
nalidad de la comente generada por los pleépodos (DAHL,
1977; COINEAU, 1984; NOTENBOOM, 1991).

(f) La anatomia interna de los troglobios también posee
caracteres modificados. Algunos ejemplos podrian ser: la
simplificacion del tubo digestivo; reducciones en las goéna-
das; reduccion o asimetria de los ovarios; reduccién en el
nimero de ovariolos; reducida actividad de las glandulas
endocrinas; reduccién de los centros Opticos cerebrales, 16bu-
los opticos y nervios 6pticos (PACKARD, 1885; EIGEN-
MANN, 1909; RASQUIN & ROSENBLOOM, 1954; DECU,
1961; GLACON-DELEURANCE, 1961; HUSSON &
GRAF, 1961).

(g) Depigmentacion. Probablemente es el caracter mas
generalizado entre los cavernicolas. La mayoria de los troglo-
bios son total o parcialmente depigmentados. Los is6podos
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Stenasellus suelen presentar un color rosado debido a la pre-
sencia de carotenos. En coledpteros son frecuentes las puri-
nas. En los artrépodos en general faltan las melaninas y los
colores marrones son debidos a omminas y ommatinas, pig-
mentos éstos derivados del triptéfano. La formacion de pig-
mentos es controlada bioquimicamente por enzimas y hormo-
nas, y en parte su sintesis puede ser influida por la ausencia
de luz. No obstante, entre los cavernicolas estrictos la depig-
mentacion es un estado estable e irreversible: su exposicion a
la luz no produce pigmentacién y existe por tanto un control
genético. A la vez, la depigmentacion estd asociada a la
reduccion de la cuticula y pérdida de estructuras tegumenta-
rias, lo cual implica un incremento de la permeabilidad rela-
cionada con el balance hidrico corporal (BEATTY, 1941;
SEMENOVA, 1961; MAGUIRE, 1961; VANDEL, 1964;
SKET, 1985). La depigmentacién estable no es exclusiva de
los troglobios, ya que también puede ser hallada en algunos
enddgeos y humicolas. En los trogléfilos en general (también
en algunos troglobios) existe un estado depigmentado inesta-
ble: en algunos casos (trogléfilos que viven en cuevas y en el
exterior) la coloracién vana de acuerdo a su habitat; en otros
casos, hay individuos pigmentados al nacer y que gradual-
mente pierden la pigmentacién; se da también el caso de for-
mas depigmentadas que pueden volver a tomar color al ser
mantenidos en un medio iluminado. Cuando el proceso de
formaciéon de pigmentos no ha sido perdido definitivamente
(no es controlado genéticamente) parece probable que el con-
trol sea endocrino. La diversidad de situaciones es grande.
HOWARTH (1983) ha sugerido que los artrépodos terrestres
que viven en medios muy humedos incrementan la permeabi-
lidad de los tegumentos con la consiguiente pérdida de pig-
mentacion.

(h) Anoftalmia. La reduccion y pérdida de funcionalidad
de los ojos es un caracter generalizado entre los troglobios, y
puede extenderse desde una atrofia perceptible hasta una
completa desaparicion de los ojos y estructuras asociadas
(nervios épticos y centros Opticos cerebrales) (Figura 6). La
atrofia del aparato ocular es un fenémeno multiforme, que
varia de un grupo a otro, debido a su distinta complejidad:
ojos simples u ocelos en aracnidos, ojos compuestos en
insectos, ojos complejos en vertebrados. En general, en los
invertebrados troglobios la atrofia procede desde la periferia
hacia el centro, perdiéndose primero las estructuras periféri-
cas (aparato dioptrico) y posteriormente los centros sensoria-
les y estructuras nerviosas. En formas epigeas mutantes, la
regresion del aparato ocular sigue una via inversa, lo cual
sugiere que la evolucion de la anoftalmia entre los cavernico-
las es enteramente diferente de la aparicion de mutantes con
ojos anormales (WOLSKY, 1934; BERNARD, 1937). Entre
los trogléfilos la reduccion ocular suele ser parcial y son fre-
cuentes formas microftalmicas. En los troglobios la anoftal-
mia es un estado estable y en muchos casos no existen rudi-
mentos de ojos en ningun estado de desarrollo: los nauplius
de copépodos y embriones de Niphargus, p.ej., son siempre
anoftalmicos (BORUTZKY, 1926). En el desarrollo ontoge-
nético de los insectos, el desarrollo del ojo finaliza al alcan-
zar un estado rudimentario; por ello las larvas de insectos
cavernicolas poseen ojos mas vestigiales que los adultos. A
partir de cierto punto, las estructuras desarrolladas por las lar-
vas y juveniles comienzan a desorganizarse y la reduccion
prosigue en el estado adulto. Es decir, hay una primera fase
de ontogénesis progresiva, la cual se detiene y es seguida en
el estado adulto por una organogénesis destructiva (BER-
NARD, 1937). Esta condicién especial en los insectos se
correlaciona también con la pigmentacion de sus tegumentos,
la cual se desarrolla (lentamente) en los juveniles y decrece o
desaparece en los adultos. La anoftalmia también se presenta
en muchos casos entre la fauna del suelo, pero con caracteris-

ticas diferentes y diferentemente correlacionada con otras
modificaciones anatémicas (CHRISTIANSEN, 1985).

(i) El metabolismo de los cavernicolas es en practicamente
todos los grupos troglobios mucho mas bajo que el de sus
congéneres epigeos. Las relaciones metabdlicas pueden serde
varias veces a mas de 10 veces mas bajas en los troglobios
(POULSON, 1964; VANDEL, 1964; CULVER & POUL-
SON, 1971; GORHAM, 1974; HOBBS et al., 1977; BAR-
NARD & BARNARD, 1983). Esta reduccién implica un bajo
consumo de oxigeno y una reducida actividad, y es puesta de
manifiesto tanto en la tasa metabdlica de rutina como en la
tasa metabdlica estandar. La primera es definida como el con-
sumo medio de oxigeno por hora a lo largo de un dia, y puede
ser reducida por una disminucién general de las actividades
locomotoras; a ello se asocia que los troglobios presentan
mayores periodos de descanso, menos movimientos para la
busqueda de alimento, respiracion mas pausada, y menos
reacciones de escape ante predadores (HUPPOP, 1986). La
tasa metabdlica estandar es definida como el mas bajo consu-
mo de oxigeno medible por hora, por lo que, tedricamente,
esta tasa representa la demanda de energia para las funciones
corporales sin incluir la locomocion. La reducida tasa estan-
dar de los troglobios significa una reducida actividad interna,
que probablemente incluye un comportamiento menos agresi-
vo y un lento crecimiento como resultado de cambios en su
ciclo de vida (PARZEFALL, 1982). La posibilidad de reducir
la tasa estandar por torpor es excluida, ya que los troglobios
son poiquilotermos. La reduccion de las tasas metabdlicas
puede ser inducida por cambios en las vias bioquimicas
(DICKSON & FRANZ, 1980). El resultado final de una
reduccion en el metabolismo, en comparacion con las formas
epigeas, es una mayor duracién de todas las fases del ciclo
vital y una notable longevidad de los adultos. También permi-
te una mayor resistencia al ayuno o falta de alimento y una
mayor disponibilidad de energia para la reproducciéon (CUL-
VER, 1982). En general, la baja tasa metabdlica es in-
terpretada como una adaptacion a la escasez de alimento en
un ambiente oligotréfico. CAINE (1978) sugiere también una
adaptacion de los cavernicolas a la vida en un medio con mas
bajo contenido de oxigeno. Esto es particularmente cierto
para los troglobios acuéaticos que viven en pequefios cuerpos
de agua (gours, charcas), cuya circulacién y renovacién es
temporal; frecuentemente éstos poseen menores contenidos
de oxigeno disuelto que los rios permanentes y turbulentos. El
contenido de oxigeno en el agua de las cuevas también puede
ser reducido por la descomposicion de guano y materiales
organicos, a la vez que aumenta el contenido de nitratos.

La reducida tasa metabdlica también parece ser general
entre los organismos que viven a grandes profundidades
(TORRES et al., 1979). Medidas de la tasa metabdlica de
animales abisales marinos han sido efectuadas in situ en
diversos organismos, incluyendo comunidades bentonicas y
plankténicas, encontrandose una declinacion al aumentar la
profundidad (SMITH & HESSLER, 1974; SULLIVAN &
SMITH, 1982; SMITH & BROWN, 1983). La reduccion de
la tasa metabdlica en la fauna abisal marina, en forma parale-
la a lo que ocurre en cuevas, es explicada por una estrategia
de bajos requerimientos energéticos, causados por una decli-
nacién de la biomasa con la profundidad (TORRES et al.,
1979). SMITH & HESSLER (1974) consideran que la baja
tasa metabolica es una funcién sinergética de la disponibili-
dad de alimento, presién y temperatura. POULSON (1971) y
CULVER (1982) concluyen que una reducida tasa metabdli-
ca es la solucion optima, tanto para los cavernicolas como
para la fauna marina abisal, para sobrevivir en un medio esta-
ble y pobre en alimento; por consiguiente es de esperar un
paralelismo en la adaptacion de los organismos en ambos
medios.



FAUNA HIPOGEA DE GIPUZKOA: SU ECOLOGIA, BIOGEOGRAFIAY EVOLUCION 23

(j) Comportamiento. Han sido sefialados
anteriormente diversos comportamientos fre-
cuentes entre los troglobios, como la ausen-
cia de ritmos diurnos y estacionales, lentifi-
cacion de las actividades, fototropismo nega-
tivo o indiferencia a la luz, rheofobia en los
cavernicolas acuaticos, reaccién negativa
ante las corrientes de aire y disminucion de la
humedad en los cavernicolas terrestres, esca-
sa agresividad en la predacion y pausada
exploracion en la busqueda de alimento,
ausencia de reacciones de escape, utilizacion
de muy diversas fuentes de alimento, geofa-
gia, curiosos habitos reproductivos. La dota-
cion sensorial de los cavernicolas les permite
reaccionar a muchos otros factores externos.
En comparacion con las formas epigeas, los
troglobios son mas sensibles al contacto con
los objetos y vibraciones, pareciendo residir
los drganos receptores en las antenas de is6-
podos (BANTA, 1910) y largos pelos o
fouets en los élitros de coledpteros (JEAN-
NEL, 1943). Las aesthecas (pequefias estruc-
turas de las anténulas) en los crustaceos pare-
cen ser quimioreceptores que detectan las
materias disueltas en el agua (VANDEL,
1964). En los insectos la sensibilidad quimica
es localizada en las antenas, en pequefios
aparatos sensoriales, los sensores basiconi-
cos. Muchos troglobios son atraidos desde
largas distancias por cebos; en particular este
comportamiento es notable en los Bathyscii-
nae y Diplopoda, lo que indica una gran
capacidad olfativa o de deteccién de peque-
fas cantidades de sustancias quimicas en el
aire. JEANNEL (1911) describié una estruc-
tura que parece tener esta funcion en el sépti-
mo segmento antenal de los Bathysciinae.
Muchos insectos poseen 6rganos higro-recep-
tores en las antenas, los sensores celoconicos
(RIEGERT, 1960). Organos similares han
sido indicados en diplépodos. Todo ello les
permite desenvolverse en el medio subterra-
neo de una manera muy eficaz, para la cual
los organismos epigeos no estan preparados.

Muchos cavernicolas poseen un compor-
tamiento que los mantiene continuamente en
contacto con superficies sdlidas. Esto ha sido
llamado estereotropismo o tigmotropismo, y
lo presenta también la fauna intersticial
(DELAMARE-DEBOUTTEVILLE, 1960).
Los cavernicolas que el bioespeledlogo ve
caminando por las paredes o el suelo de las
cuevas son muy escasos en numero, y gene-
ralmente deambulan en busca de alimento.
Sin embargo, al colocar un cebo, en pocas horas son atraidos
algunas decenas o cientos de cavernicolas que permanecian
ocultos bajo piedras, grietas, en agujeros de la arcilla o bajo
el suelo estalagmitico, donde los cavernicolas pasan la mayor
parte de su tiempo, en estrecho contacto con la roca. Este
comportamiento es consecuencia de un tigmotropismo positi-
vo. GINET (1960) demuestra que los Niphargus pasan 17
horas al dia refugiados en pequefias grietas o con el cuerpo
en contacto con la roca. Los cavernicolas frecuentemente
cavan y construyen madrigueras en la arcilla. Los isdpodos
Scotoniscus construyen camaras para la puesta de huevos y
para las mudas (VANDEL, 1958). Un comportamiento simi-
lar ha sido indicado en algunos opiliones, diplopodos vy

Figura 6. Los centros opticos de tres coledpteros carabidos: una forma normal, Stenopus
madidus (A), y dos especies cavernicolas, Antisphodrus boldorii (B) y Ceutosphodrus navari-
cus (C). b = tracto dptico en el cual se unen los centros dpticos al protocerebro. bc = protoce-
rebro. ci = quiasma interno. ce = quiasma externo. co = capsula periocular. gc = materia gris
del cerebro. go = nucleos de neuronas visuales de tercer orden. mb = membrana basal del ojo.
me = periopticum. mi = I6bulo 6ptico. mm = epiopticum. n = fibras del nervio 6ptico. z1 =
neuronas gigantes de segundo orden. z2 = fibras sensoriales de primer orden. z3 = zona de
anastomosis. z4 = fibras provenientes de la retina (zona fenestral). (De: BERNARD, 1937).

Bathysciinae (GLACON, 1956; JUBERTHIE, 1960). Los
Niphargus, Stenasellus, y muchos cavernicolas terrestres
cavan madrigueras en la arcilla en las cuales transcurre una
parte de su existencia. En algunos casos (p.ej. Aphaenops)
cavan agujeros que no son camaras de descanso, y ha sido
sugerido que podrian servir como refugio protector ante las
crecidas subterraneas (HAWES, 1939; GINET, 1955; CABI-
DOCHE inédito, citado en VANDEL, 1964). Puede decirse,
en general, que lo conocido sobre el comportamiento de los
cavernicolas es siempre sorprendente, con grandes diferen-
cias en comparacion con la vida epigea.

Los caracteres anatémicos modificados de los cavernico-
las han recibido el nombre de troglomorfismos. Para su anali-
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sis conviene distinguir entre caracteres troglomorfos y reduc-
ciones estructurales. Los primeros comprenden la forma y
tamafio del cuerpo; el alargamiento y estilizacion de los
apéndices; la multiplicacion, hipertrofia 0 aumento en la
complejidad de la dotacion sensorial no-6ptica; y la aparien-
cia general de esbeltez y fragilidad que es comun en los tro-
globios. Todos estos caracteres son considerados el producto
de un proceso evolutivo constructivo, sujeto a una seleccion
directa (CULVER & FONG, 1986). Su valor adaptativo para
la vida en el medio hipégeo es claro.

Las reducciones estructurales comprenden la depigmen-
tacion, la atrofia del aparato ocular, y algunos otros carac-
teres anatémicos tanto internos como externos. Estas reduc-
ciones han conducido a postular una evolucion regresiva
entre los cavernicolas, en el sentido de una rudimentaciéon o
degeneracion progresiva de distintas partes y 6rganos del
cuerpo.

El valor adaptativo de las reducciones estructurales no es
claro y ello ha conducido a numerosas polémicas a lo largo
del presente siglo para explicar las grandes lineas de la evolu-
cion entre los cavernicolas. Las ideas de los primeros bioes-
peledlogos hacian referencia a los conceptos lamarquistas y
darwinistas de su época: uso y desuso, herencia de los carac-
teres adquiridos, seleccién natural. Para unos (PACKARD,
1888; COPE, 1896) la migracién de las formas de superficie
a las cuevas era accidental; en los que lograban sobrevivir en
este ambiente, la falta de uso conducia a la atrofia de los ojos,
que posteriormente -tras varias generaciones- pasaba a ser
heredada; como compensacion se producia la hipertrofia de
organos olfativos y tactiles. El ambiente (la falta de luz en las
cuevas) era el responsable de las reducciones.

Para otros (BANTA, 1907; RACOVITZA, 1907) los ani-
males no poseen ojos degenerados y falta de pigmento por-
que habiten en las cuevas; sus ojos han degenerado y el color
ha desaparecido antes de entrar a las cuevas. Ellos entran a
las cuevas porque sus ojos han degenerado y porque son
depigmentados. Ellos son aislados en las cuevas porque ya no
son aptos para vivir en superficie. BANTA niega que los
caracteres degenerados sean adaptaciones al ambiente subte-
rraneo, mas bien supone que son maladaptaciones para la
vida en superficie. Su excepticismo lo conduce a dudar de
que los caracteres troglomorfos sean un indice de la edad de
la fauna en las cuevas.

Parte de estos argumentos son reutilizados por JEANNEL
(1923) y VANDEL (1964), en el sentido de que las cuevas
son un medio conservativo y que los troglomorfismos son en
gran parte preadaptaciones adquiridas con anterioridad al
ingreso de los cavernicolas en las cuevas. Para estos autores
la explicacién de la evolucion subterranea reside en la orto-
génesis. La evoluciéon de las formas preadaptadas prosigue
lentamente en el medio estable de las cuevas (y en otros
medios no-cavernicolas); los troglomorfismos se presentan
en antiguas lineas filéticas y son el producto de la senilidad
de las mismas: “Quizas (el troglomorfismo) es simplemente
el resultado de la senilidad de las lineas y es comparable al
gigantismo, muchas veces establecido en la evolucion pale-
ontolégica entre grupos a punto de desaparecer” (JEANNEL,
1928). En forma similar CONDE (1955) indica: “Es necesa-
rio interpretar las remarcables modificaciones de ciertos tro-
globios como el resultado de la ortogénesis, la cual ha ocurri-
do sin interrupcion por varios millones de afios en el estable
medio del habitat hipdgeo”. Las especies tienen una historia
del mismo modo que las lineas filéticas: ellas pasan por un
periodo de juventud, un estado de expansion, y finalmente
una declinaciéon que termina en una fase de senescencia
(VANDEL, 1964). La ortogénesis corresponde a una propie-
dad de una linea filética y, entre los cavernicolas, toma lugar
en un medio remarcablemente constante. Ella se origina en el

animal en si mismo y no en influencias externas como el
medio o la seleccion natural. Los cavernicolas, segun esta
concepcion, son los descendientes de antiguas lineas filéticas,
que encontraron refugio en las cavernas y de esta forma han
logrado sobrevivir hasta hoy a los cambios acaecidos en
superficie.

Las ideas anteriores, predominantes en los anos 60, han
sido modificadas en afios mas recientes por nuevas investiga-
ciones. La presente visién, tal y como ha sido defendida por
BARR (1968), CULVER (1982), y otros, es que los caracte-
res tipicamente hipertrofiados son adaptaciones positivas al
ambiente de las cuevas y probablemente el resultado de una
selecciéon directa. Las explicaciones para la pérdida de pig-
mento y reduccién de los ojos son menos satisfactorias.
SKET (1985) y WILKENS (1986) han aportado nuevos datos
y nuevas interpretaciones. SKET (1985) demuestra que son
muy altas las necesidades metabdlicas para mantener ojos,
pigmentos y estructuras conexas, y que en un medio pobre en
alimento su reduccion es positivamente seleccionada, para
que el organismo pueda disponer de mas energia para otras
funciones. FONG (1985) postula que las cuevas son un
medio ventajoso para aquellos organismos capaces de reci-
clar su limitado pool de energia y asi desarrollar otros carac-
teres (distintos a estructuras innecesarias). FONG formula
ésto como una “indirecta” operacion contra el desarrollo de
caracteres regresivos. Es decir, la eficiencia de un animal
cavernicola puede dirigirse a la reduccién de estructuras
innecesarias (para perder menos energia) y/o a la adquisicion
de caracteres progresivos (para obtener mas energia). En las
poblaciones epigeas los ojos son importantes y su desarrollo
es positivamente seleccionado; con abundante alimento de
alta calidad la elongacion de los apéndices no requiere la
reduccion de los ojos. Una especial combinacion de procesos
reductores ocurre entre los artrépodos, la cual puede ser
designada como un tipo de pleiotropia (sensu lato). La reduc-
cién de los ojos generalmente se combina con la depigmenta-
cién y con la destruccion de la cuticula y sus estructuras
(SKET, 1971). Debido a que los ojos son de hecho estructu-
ras integumentarias, es probable que todos estos procesos de
reduccion estén ligados mutuamente, genética o morfogenéti-
camente. En tal caso, el efecto de las reducciones en la eco-
nomia energética es mucho mas considerable.

WILKENS et al. (1979) y WILKENS (1986) prefieren
explicar las reducciones como ventajas selectivas sin recurrir
a la economia de energia. Para ellos la explicacién reside en
el alto grado de integracion de diferentes genes relevantes en
el complejo genético base del organismo. Los troglomorfis-
mos y las reducciones estructurales estarian gobernados
simultaneamente por sistemas poligénicos o por cambios en
el dominio de unos centros formativos sobre otros durante la
morfogénesis. Esta explicacién es plausible, pero tampoco
esta en desacuerdo con la hipétesis de seleccion basada en la
economia energética.

HUPPOP (1986) revisa detenidamente el papel del meta-
bolismo en la evoluciéon de los animales cavernicolas. La
reducida tasa metabdlica, generalizada entre los troglobios,
se presenta también en otros medios, como los grandes fon-
dos marinos. ElI denominador comun para ambos medios
parece residir en la relativa constancia de las condiciones
ambientales combinada con la falta de predadores, por un
lado, y la escasez general de alimento, por otro. La adapta-
cién a un bajo consumo de alimento tiene un alto valor selec-
tivo, y el poseer una reducida tasa metabdlica es una caracte-
ristica particularmente exitosa bajo tales condiciones. En
contraste, deja abierta la pregunta de en qué grado la econo-
mia energética representa una presion selectiva para la reduc-
cion de estructuras (transformadas en inutiles por la oscuri-
dad). Si las reducciones son en parte causadas por limitacion
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en el alimento, podrian representar una adaptacién al ambien-
te de las cuevas en sentido constructivo también.

DICKSON & FRANZ (1980) muestran en algunos ejem-
plos de especies cavernicolas que las diferencias en las tasas
metabdlicas estan correlacionadas con la disponibilidad de
alimento. POULSON (1964) atribuye las diferencias en las
tasas metabolicas de los cavernicolas a diferencias en el tiem-
po de residencia en las cuevas, pero con un caracter selectivo.
MITCHELL (1969) sugiere que el grado de adaptacién a las
cuevas -como indicador del tiempo de habitacion en las mis-
mas- es util solamente para comparar especies relacionadas
en una misma area geografica, donde las presiones de selec-
cién (que conducen a la adaptacién a la vida cavernicola)
pueden esperarse similares cualitativa y cuantitativamente.
En cuevas con un alto input de energia como las cuevas tro-
picales, donde la biomasa epigea es grande y su produccion
es ininterrumpida, puede esperarse que la presion de selec-
cién no sea muy fuerte, la tasa evolutiva no sea muy alta, y la
apariencia de los troglobios no sea tan modificada como en
cuevas con un relativamente bajo input de energia tal como
en las cuevas de regiones templadas. Estas tendencias deben
operar del mismo modo también para la tasa metabdlica. Ya
que éste es un caracter constructivo, y es afectado por la
seleccion, la intensidad de seleccion debe ser responsable del
grado de reduccion, o la extension de tiempo durante la cual
es ejercida la presion de seleccién sera el factor responsable
del grado de reduccién (HUPPOP, 1986).

La polémica sobre la evolucién regresiva entre los caver-
nicolas continua abierta actualmente. Nuevas interpretaciones
y nuevos datos son continuamente aportados. Existen pocas
razones para pensar que todas las facetas del troglomorfismo
sean similares y, por consiguiente, dificilmente puedan reci-
bir todas ellas una explicacion similar. Volveremos sobre
este punto en el apartado de evolucién. A pesar de que la tro-
globizacion estd directamente relacionada con la evolucion
de los animales cavernicolas, ésta probablemente opera en
diferentes extensiones y de diverso modo en los distintos gru-
pos zoolégicos.

KARST Y CAVERNAS DE GUIPUZCOA.

El territorio de Guipluzcoa ocupa una posicién central en
la parte norte del Pais Vasco. Esta region ha recibido el nom-
bre de Arco Plegado Vasco y su estructura ha sido interpreta-
da como la prolongacién de los Pirineos en el Pais Vasco
(RAT, 1959). En esta extensa zona las montafias vascas pose-
en altitudes maximas de 1.400 - 1.550 m (Aralar, Aitzgorri,
Gorbea) que contrastan con las mayores elevaciones que
alcanzan las cimas de los Pirineos centrales (superiores a
3.000 m) y de la Cadena Cantabrica (2.670 m en Picos de
Europa, macizo Asturiano). La regién central vasca se pre-
senta asi en el relieve de superficie como una zona deprimida
en la alineacién montafiosa E-W entre los Pirineos y la Cade-
na Cantabrica (Figura 7).

El Arco Plegado Vasco, como indica su nombre, dibuja un
arco céncavo hacia el norte, con su curvatura siguiendo la
disposicion de la linea de costa. Este arco comprende los
macizos paleozoicos de Cinco Villas, La Rhune, Labourd y
Aldudes, y un conjunto de pliegues agrupados en tres bandas
paralelas de orientacion N120 a N90 (Figura 8). Los pliegues
se desarrollan en materiales mesozoicos a eocenos. Su longi-
tud es de 150 Km y su anchura de 50 Km. La estructura inter-
cepta oblicuamente la linea de costa, entre Castro Urdiales y
Bilbao, y se prolonga bajo el Mar Cantabrico hasta el talud
continental, a unos 50 Km al NW de Bilbao.

Sobre las tierras emergidas el limite W del Arco Plegado

Vasco viene definido por la falla de Bilbao, que separa los
pliegues vascos de los de la plataforma santanderina. La falla
de Bilbao es un accidente profundo que limita por el SW los
pliegues meridionales del arco vasco (AMIOT et al., 1982).
Esta fractura se prolonga hacia el NW sobre la plataforma
continental y ha sido detectada por métodos sismicos sobre la
extremidad del banco Le Danois (Figura 9). Al W de la falla
de Bilbao los pliegues de la plataforma santanderina toman
direcciones E-W y se amortiguan y simplifican apoyandose
sobre el basamento paleozoico del macizo Asturiano. En el
E, la extremidad oriental del arco vasco se acufia oblicua-
mente contra la estructura norpirenaica a nivel de la fractura
St.Jean Pied de Port - Hasparren. Hacia el sur el arco vasco
se prolonga en una estructura en cuesta que ocupa la zona
meridional de Alava y Navarra y finaliza en el Cabalgamien-
to Frontal Surpirenaico. En el norte el limite viene impuesto
por el Cabalgamiento Frontal Norpirenaico, que en los Piri-
neos Atlanticos se resuelve en una serie de accidentes inver-
sos hacia el N, mas o menos cabalgantes. La traza del acci-
dente frontal corresponde a la envoltura mas septentrional de
ellos. Su continuacién en el mar forma una estructura cabal-
gante mayor asociada a un prisma de acrecién tectonico que
se extiende a lo largo del margen continental noribérico
(DEREGNACOURT & BOILLOT, 1982).

La organizacion general del Arco Plegado Vasco com-
prende, de N a S, cuatro elementos diferenciados: (1) El
monoclinal litoral o monoclinal de San Sebastian. Es una
banda de facies flysch constituida por areniscas del Eoceno.
Esta banda forma la cadena litoral que se extiende desde el
Bidasoa hasta Zumaia. Sus capas buzan hacia el N y constitu-
yen el borde sur de un conjunto sinclinal Terciario puesto en
evidencia sobre la plataforma continental. (2) El anticlinorio
Norte. Formado por el macizo paleozoico de Cinco Villas y
el pliegue N120 que lo prolonga por el norte de Guiptzcoa y
Vizcaya hasta el W de Gernika. El pliegue se hunde progresi-
vamente hacia el W y su cobertura mesozoica esta fuerte-
mente dislocada, con cabalgamientos e incluso corrimientos
horizontales. En su nucleo predominan materiales del Creta-
cico temprano. (3) El sinclinorio axial o sinclinorio de Vizca-
ya. Es un pliegue N110-115 en el cual son implicados el Cre-
tacico tardio, con potentes acumulaciones volcanicas, y el
Eoceno. Los materiales flyschoides dominan. El sinclinorio
es disimétrico, con el flanco sur vertical o ligeramente volca-
do. Hacia el E se prolonga a través del denominado Manto de
Marmoles de Leiza, de estructura también sinclinal, que se
insinta por el surco Elizondo - Leiza separando los macizos
paleozoicos de Cinco Villas y Aldudes. (4) El anticlinorio
Sur o anticlinorio de Bilbao, parte externa, meridional, del
arco vasco. Es el pliegue mas perturbado, formado por varios
fragmentos de estructura anticlinal, separados unos de otros
oblicuamente. Los pliegues son cabalgantes y vergentes al N,
con materiales del Cretacico temprano completamente desoli-
darizados de su basamento. Su orientacion varia, desde N120
a N90, siguiendo la curvatura del arco. Estos pliegues se hun-
den hacia el SE bajo el Cretacico tardio, en el cual las estruc-
turas devienen mas calmas.

Esta organizacion general, de apariencia bastante simple
en la geologia de superficie, posee una estructura profunda
compleja. Algunos sondeos realizados han mostrado casos en
los que las estructuras actuales (debidas a la orogénesis ter-
ciaria) eran completamente independientes de las estructuras
(de edad Cretacico) que habian controlado el dispositivo
sedimentario. Entre los factores que intervienen es esta com-
plejidad destacan: el espesor (varios kildmetros) de la cober-
tura sedimentaria mesozoica conservada; la existencia en esta
cobertura de varios niveles de despegue (arcillas yesiferas del
Keuper, arcillas infraurgonianas); variaciones rapidas de
espesor relacionadas con el dispositivo sedimentario; perfora-
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Figura 7. El Arco Plegado Vasco y su contexto morlo-estructural. (De: RAT et al., 1983, modificado).

cion del Cretacico temprano por el Trias en la cobertura adel-
gazada del anticlinorio Norte; y numerosos cabalgamientos o
incluso corrimientos que desolidarizan la cobertura mesozoi-
ca del subbasamento paleozoico.

El conjunto que forma el Arco Plegado Vasco es parte de
la estructura pirenaica de la regién, y concretamente una pro-
longacién de la denominada “Zona Norpirenaica” francesa.
Existe un claro paralelismo entre los macizos paleozoicos de
Cinco Villas y Aldudes con los macizos también paleozoicos
Norpirenaicos; las estructuras observadas, el magmatismo y
el vulcanismo basico son del mismo tipo; lo mismo puede
decirse del metamorfismo esquistoide de los materiales
mesozoicos y de los sedimentos flysch (Figura 10); otras
facies no flyschoides (calizas Neocomienses, esquistos
Aptienses, margas Maestrichtienses) tienen también su equi-
valente en ambas regiones. ROBLES et al. (1988) han sefia-
lado la afinidad europea de la parte septentrional de Vizcaya
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y las grandes coincidencias existentes en su evolucién con la
cuenca norpirenaica. Podemos concluir que la estructura geo-
l6gica pirenaica efectivamente se prolonga a través del Pais
Vasco y de la plataforma continental del Mar Cantabrico.

En las denominaciones geograficas tradicionales siempre
ha reinado cierta confusion y ambigliedad sobre el caracter
del relieve montafioso del Pais Vasco y su significado regio-
nal. En las ultimas décadas ha progresado notablemente el
conocimiento geoldgico sobre la region y el panorama es
ahora mas claro, aunque subsisten diversas lagunas e interro-
gantes. Para entender globalmente la distribucion de los
macizos karsticos vascos y sus caracteristicas litoldgicas y
estructurales es necesario remontarse al pasado y seguir su
evolucion, ya que la posicion relativa y la configuracion del
Pais Vasco, de Europa y de Iberia en el pasado eran muy dis-
tintas a las que observamos en la actualidad (Figura 11). La
evolucion del territorio sera considerada con mayor detalle en

AL - -

Figura 8. Direccion de los principales pliegues del Arco Plegado Vasco (esquematico).
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Figura 9. Esquema geoldgico-estructural de los Pirineos Vascos (Segun: SOUQUET et al., 1983; RAT et al., 1983; modificado. Plataforma continental
segun: DEREGNACOURT, 1981; y MALOD, 1982; is6batas en metros). Basamento Paleozoico: 1 = Placa Europea; 2 = Macizo de Aldudes, de signi-
ficacién discutida; 3 = Placa Ibérica; 4 = Relleno continental Oligo-Mioceno de las cuencas del Duero y del Ebro; 5 = Accidentes profundos: CL =
Carion de Lastres; CL1 = Cafién de Llanes; B = Falla de Bilbao (B1 = al E del Banco Le Danois; B2 = sobre la plataforma continental; B3 = sobre el
Anticlinorio Sur); FR = Falla de Roncesvalles - St.Jean Pied de Port. 6 = Cabalgamientos mayores: CFN = Cabalgamiento Frontal Norpirenaico; CFS
= Cabalgamiento Frontal Surpirenaico; MM = Manto de marmoles de Leiza. 7 = Ejes de los principales pliegues (En el Arco Plegado Vasco: ML =
Monoclinal litoral; AN = Anticlinorio Norte; SA = Sinclinorio axial; AS = Anticlinorio Sur). 8 = Grandes fallas, desgarres o flexuras (FN = Falla Nor-
pirenaica; FC = Falla Cantabrica; FS = Falla de Santander). 9 = Cuesta de las calizas del Cretécico tardio. Localidades: S = Santander; Bi = Bilbao; SS

= San Sebastian; He = Hendaya; Vi = Vitoria; P = Pamplona.

otro apartado; aqui expondremos brevemente su contexto
general a la luz de los conocimientos aportados por la tecto-
nica de placas.

La evolucion geoldgica de la region que hoy ocupa el Pais
Vasco estuvo controlada por la apertura del Atlantico Norte y
la formacion de un rift continental durante el Mesozoico.
Posteriormente se produce la apertura del Golfo de Vizcaya y
del surco de Rockall a partir del Aptiense medio. En el rift
pirenaico el proceso extensivo alcanzé un punto critico (sub-
afloramiento del manto superior) pero sin llegar al estado de
creacién de corteza oceanica, mientras que en el Golfo de
Vizcaya si se produjo la oceanizacién. A ello sigue la coli-
si6n de Europa, Iberia y la superplaca africana entre el Creta-
cico terminal y el Mioceno.

Desde el Jurasico hasta el Cretacico temprano lberia for-
mé parte de la placa Europea, independizandose después par-
cialmente con la apertura del Golfo de Vizcaya. Entre el Cre-
tacico temprano y el Eoceno, Iberia es una placa semiinde-
pendiente y la region vasca tiene un caracter de zona trans-
formante. A comienzos del Oligoceno el limite de placas se
traslado hasta su posicion actual en el Estrecho de Gibraltar,
con lo que Iberia vuelve a soldarse a Europa, pero en una
posicién distinta a la anterior (UCHUPI, 1988).

El margen noribérico, localizado al SW del Golfo de Viz-
caya, se comporté como un margen pasivo hasta el Cretacico
terminal. Durante el intervalo Paleoceno-Eoceno se transfor-
mo en un margen activo, como resultado de la convergencia
de placas y de la subduccién hacia el sur de la litosfera ocea-
nica bajo la placa Ibérica. En el limite de placas se desarrollé
una fosa marginal y un prisma de acrecion tecténico, sufrien-

do el margen un acortamiento en relacion con la subduccion
(BOILLOT & MALOD, 1988). El margen noribérico en el
norte de Galicia y Asturias formé un cinturén orogénico
constituido por corteza continental engrosada por la subduc-
cién y convergencia de placas.

Mas al este, en cambio, en los Pirineos y Pais Vasco, la
convergencia pone en contacto corteza continental adelgaza-
da de ambas placas (Ibérica y Europea), generando la cadena
de colision de los Pirineos y produciendo el hundimiento de
la placa Ibérica bajo la Europea (o al menos la tendencia a
ello). El Pais Vasco es una compleja region en esta cadena de
colisién y su tecténica involucra a las cuencas de flysch Cre-
tacico de ambos margenes. No obstante, existe una clara con-
tinuidad entre la cadena de subduccion al W y la cadena de
colision al E.

Debido a que durante la apertura del Golfo de Vizcaya la
placa Ibérica sufre un giro o rotacion hacia el sur con respec-
to a la placa Europea, la colisién posterior no es sincrénica
(Figura 12). En el Pirineo Oriental el maximo de compresio-
nes tendra lugar a finales del Cretacico o inicios del Tercia-
rio, mientras que en la zona Occidental Unicamente hay con-
diciones de tensién y subsidencia, con acumulacion de sedi-
mentos. La colisién en la zona Occidental tendra lugar en el
Eoceno. Las condiciones previas de tension y transcurrencia
facilitan la compartimentacion de la regiéon en bloques con
direcciones transversales y oblicuas a la trayectoria de los
desplazamientos de la placa Ibérica. La sedimentacién y dia-
génesis de rocas carbonaticas en este dispositivo estuvo con-
trolada por la expansion gradual de los océanos, la subsiden-
cia de los fondos marinos en los distintos bloques, los cam-
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En el territorio de Guiplzcoa los aflora-
mientos de rocas calcareas se distribuyen
sobre dos grandes conjuntos estructurales del
Arco Plegado Vasco: el anticlinorio norte y
el anticlinorio sur. En ellos predominan
materiales del Cretacico temprano y algunos
afloramientos poco extensos del Jurasico en
la parte oriental. Los macizos karsticos estan
ausentes tanto en la unidad Terciaria costera
(monoclinal litoral, formado por un flysch de
areniscas Eocenas), como en el macizo Pale-
ozoico del NE (periferia del macizo hercinia-
no de Cinco Villas). También faltan en la
parte central del sinclinorio axial. Entre unos
Tarma 5 y otros conjuntos se presentan pequefios aflo-

Figura 10. Mapa de afloramientos del "Flysclegro™en los Pirineos y Arco Plegado Vasco,
asi como de los macizos paleozoicos pirenaicos (De: ROBLES et al., 1988).

bios experimentados por el nivel del mar, la migracion de las
placas a diferentes latitudes, y los cambios de estilo tectonico
provocados por la colisién de las placas y la deformacién de
su cobertura sedimentaria. En este contexto de tensiones,
movimientos y compresiones se gener6 el segmento de los
Pirineos que constituye el Arco Plegado Vasco.

Los datos geoldgicos actuales sobre la cadena pirenaica a
nivel superficial y profundo permiten afirmar que la mayor
parte de los afloramientos de rocas calcareas que hoy obser-
vamos en el Pais Vasco fueron depositados sobre la placa
Europea (MEGIAS, 1988). Durante la compresiéon Eocena
las areas de sedimentacién se trasladan progresivamente
hacia el sur (a caballo entre ambas placas). Finalmente,
durante el Oligoceno, se concentran casi exclusivamente
sobre la placa Ibérica; pero los materiales de este periodo en
el Pais Vasco (cuencas oligocenas de Trevifio y del lago del
Ebro) no contienen calizas.

La progresiva emersion de los macizos calcareos comien-
za a finales del Eoceno, hace 40 millones de afios, y expone
estos afloramientos a la accién de los agentes atmosféricos.
El inicio de la karstificacion es en consecuencia posterior a
estoseventos.

Los terrenos emergidos seran erosionados diferencialmen-
te, generando niveles de base locales hacia los cuales podran
comenzar a drenar los incipientes sistemas subterraneos. La
karstificacion se vera posteriormente afectada por el deterio-
ro de las condiciones climaticas a finales del Terciario y las
fluctuaciones introducidas por el glaciarismo Plio-Pleistoce-
no. Los macizos karsticos tal como hoy se observan en las
montafas vascas son los remanentes que han quedado como
resultado de este conjunto de procesos.

ramientos de calizas compactas en las series
flyschoides del Cretacico tardio (principal-
mente en el Cenomanense y Maestrichtiense-
Danés).

Las formaciones karstificables en orden de importancia
son: las calizas recifales y pararrecifales del Complejo Urgo-
niano (Cretacico temprano, Aptiense-Albiense); las calizas y
dolomias Jurasicas (Lias temprano y Dogger-Malm); y los
pequefios afloramientos citados del Cenomanense y Maes-
trichtiense (Cretacico tardio).

Las principales caracteristicas hidrogeoldgicas, litoestrati-
graficas y estructurales de las formaciones karstificables de
Guipuzcoa han sido expuestas en GALAN (1988). Dicho tra-
bajo describe los principales sistemas subterraneos conocidos
en el territorio y los grandes macizos que los albergan. Los
pequefios macizos, sin embargo, apenas han sido considera-
dos, ya que en ellos se presentan cavidades de modestas
dimensiones. Pero, desde un punto de vista bioespeleoldgico,
estas pequefias cavidades y pequefios macizos a menudo pre-
sentan un interés considerable. Dicho trabajo (GALAN,
1988) presenta también una delimitacion de unidades hidro-
geoldgicas en los cuatro macizos mas importantes y extensos
de Guipuzcoa (lzarraitz, Ernio-Pagoeta, Aralar y Aitzgorri).
Conviene destacar que la existencia de unidades hidrogeold-
gicas independientes no implica una compartimentacion o
separacién de sus faunas. La continuidad o discontinuidad de
los habitats para la fauna hipégea obedece a otros criterios y
es variable en los distintos grupos zoolégicos. Antes de con-
siderar la distribucion espacial de los macizos karsticos y
cavidades en el territorio, indicaremos algunas grandes lineas
o criterios bioespeleoldgicos que tienen interés para com-
prender las distribuciones de fauna.

En los casos en que un rio epigeo corta un afloramiento
calcareo y constituye el nivel de base local para el drenaje
subterraneo de sus flancos, dicho rio puede no constituir una

Figura 11. Mapas palcogeograficos del Tethys occidental, desde el Lias (190 m.a.) al Jurasico tardio (135 m.a.). (Segun: DECOURT et al., 1985;
modificado).
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barrera para el transito de la fauna acuatica. La zona saturada
del karst (zona “fredtica” de los autores anglosajones) puede
tener (y a menudo tiene) continuidad por debajo del valle epi-
geo. Asi por ejemplo podria existir una continuidad del habi-
tat acuatico entre los macizos de Amo e lzarraitz (separados
por el rio Deba), entre afloramientos del Lias de Uzturre y
Ernio (situados a ambos margenes del rio Oria), o entre la
parte occidental y oriental del extenso macizo de Aitzgorri
(cortado por el rio Aranzazu).

Lo que constituye una continuidad del habitat para pobla-
ciones acuaticas, en cambio, generalmente es una barrera
para la fauna de artropodos terrestres. Cuando los conductos
subterraneos del karst se hunden en la zona saturada (sin
existir una continuidad fisica de vacios aéreos por encima del
nivel piezométrico), ello constituye una barrera infranque-
able para el transito de la fauna cavernicola terrestre. Este
puede ser el caso en los ejemplos antes citados y puede apre-
ciarse que los rios epigeos no sélo fragmentan el habitat
terrestre entre macizos distintos, sino que pueden hacerlo en
un unico macizo, como p.ej. Aitzgorri, en el cual las calizas
constituyen una extensién continua en la cartografia de
superficie.

En el interior del karst, las zonas de pobre conexion hidra-
ulica pueden también constituir barreras suplementarias, tan-
to para el transito de la fauna acuatica como de la terrestre.
Este puede ser el caso de la presencia de niveles arenosos en
la serie Jurasica y de los niveles arcillosos y margosos en la
serie Urgoniana. Aunque las aguas subterraneas consigan
atravesar estas barreras de menor permeabilidad, los conduc-
tos generalmente son mas exiguos y a menudo faltan los
vacios aéreos. En el caso de la fauna acuatica, la microfauna
puede circular a través de estas zonas con escasos obstaculos,
pero para la fauna macroscoépica las limitaciones son mucho
mayores (a tenor de sus tamafos respectivos y también por
sus exigencias ecologicas).

Si remontamos hacia la cabecera (hidrogeoldgica) de las
unidades karsticas, nos encontramos con el caso inverso. El
limite superior de cuencas entre unidades contiguas no cons-
tituye un limite para la fauna cavernicola. Aunque el drenaje
subterraneo se separe, como en una divisoria de aguas super-
ficial, la karstificacién de la zona de infiltracién permite un
facil transito de la fauna terrestre y de la acuatica, de una a
otra vertiente. En el caso de la fauna acuatica ello esta en
relacion con la existencia de pequefios cuerpos de agua y con
la capacidad anfibia de la inmensa mayoria de las formas dul-
ceacuicolas.

En ciertos casos, como en las zonas S y SE del territorio,
los afloramientos calcareos se extienden mas alla de los limi-
tes con Alava y Navarra, y los habitats cavernicolas tienen
continuidad mas alla de ellos. Las zonas de Urbia y Altzania
(extremo SE de Aitzgorri) se extienden a territorio alavés
(para Urbia la surgencia principal esta en ltumotz, Alava). Al
norte de esta regién existe un conjunto de pequefios aflora-
mientos del Supraurgoniano y Cenomanense que llegan hasta
Orobe (en Alsasua). En Aralar, tanto el Urgoniano como el
Jurasico tienen continuidad hacia el E y prosiguen en territo-
rio navarro (sinclinal central de Aralar). Al N de ellos, las
unidades del Urgoniano y Jurasico de los macizos de Otsabio
y Elduayen-Berastegi se prolongan también hacia el E (zona
de Leiza). En consecuencia, para las cavidades de los maci-
zos que acabamos de citar, hemos considerado la posibilidad
de esta continuidad de habitats (en unos casos documentada y
en otros potencial), e incluimos sus conjuntos de fauna hipé-
gea en este estudio.

Existen otros casos en que la cartografia de superficie
enmascara la extension real, en volumen, del macizo karsti-
co. Esto es particularmente cierto cuando una formacion
suprayacente recubre a una unidad inferior de calizas karstifi-

Figura 12. Imagen de la evolucién del dominio pirenaico plegado en
relacion con los desplazamientos relativos de las placas Ibérica y Euro-
pea. A = Entre el Trias y Cretacico tardio. B = Al final del Cretacico. C
= En el Eoceno medio. D = En el Eoceno tardio - Oligoceno. (Segun:
CHOUKROUNE et al, 1973).

cadas, en la cual los conductos y cavidades tienen continui-
dad lateral por debajo de la formacién de cobertera. Ejemplos
de este tipo se presentan en el anticlinal sur de Izarraitz, entre
sus partes E y W, aparentemente separadas en superficie por
materiales impermeables supraurgonianos; en este caso las
calizas urgonianas continuan por debajo y las aguas subterra-
neas circulan en un importante rio subterraneo entre la zona
de alimentacion de Marikutxa y la zona surgente de Kilimon.
También existe continuidad de las calizas urgonianas en las
estructuras sinclinales de Pagoeta y Ernio, parcialmente
cubiertas en superficie por materiales impermeables. O en el
sinclinal del monte Uzturre, donde el Jurasico sélo aflora en
la periferia, recubierto en la parte central por materiales weal-
denses y urgonianos. En los casos en que el dispositivo es
sinclinal, la existencia y configuracién de la zona saturada
puede crear una barrera para la fauna terrestre.

Hay zonas en que la karstificacién afecta a unidades calca-
reas contiguas de distinta edad. En ellas puede existir conti-
nuidad del habitat hipdgeo aunque comprenda calizas de dis-
tinta litologia y edad. Existen algunos ejemplos de este tipo
en pequefas unidades de la zona norte que afectan a calizas
del Danense y Cenomanense, o en Elduayen y periferia del
Ernio, con calizas del Urgoniano y Jurasico en continuidad.

El aislamiento geografico es un factor de primer orden
para dar origen a fendmenos de especiacion. En Guiplzcoa
muchos macizos pequefios, aunque proximos geograficamen-
te, estan completamente aislados por terrenos no-karsticos de
otros vecinos y no existen intercambios entre sus faunas res-
pectivas. No extrafa por ello que albergen especies distintas,
aunque las distancias entre los afloramientos sean cortas.
Este es el caso en el conjunto de pequefios afloramientos, del
Jurasico y Urgoniano, que rodean, pero estan separados, de la
unidad central de Ernio. Y también de numerosos pequefnos
macizos que se extienden por la zona NE, desde Orio y
Andoain, pasando por las cercanias de San Sebastian, hasta
las zonas de Renteria y Oyarzun. En el interior de macizos
mas extensos puede existir una compartimentacion debida a
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la existencia de zonas poco karstificadas. En este sentido los
cambios laterales y verticales de facies en el Complejo Urgo-
niano pueden aislar unos conjuntos de cavidades de otros. En
otros casos el aislamiento de las poblaciones subterraneas
puede provenir simplemente de factores tréficos. No todas
las zonas del karst estan igualmente pobladas y a menudo la
abundancia de fauna guarda una relacién directa con la dis-
ponibilidad de alimento. La existencia de zonas que reciben
escasos aportes de materia organica puede crear auténticos
desiertos en el interior del karst; y éstos pueden separar, en
un mismo macizo, distintas zonas con poblaciones cavernico-
las independientes las unas de las otras.

La colonizacién y diferenciacion en el karst guarda tam-
bién relacion con la configuracion de los macizos en el pasa-
do. Los macizos que hoy observamos son los remanentes,
recortados y rebajados por la denudacion y erosiéon superfi-
ciales, de macizos anteriormente mas extensos. Algunos aflo-
ramientos que en la actualidad se presentan separados estu-
vieron conectados y en continuidad en el pasado. Para la fau-
na acuatica, la proximidad del mar a los macizos y la disposi-
cién de los valles han jugado un importante papel. En
muchos casos los cavernicolas acuaticos tienen un origen
marino y la via seguida para la colonizacion del karst pasa
por el intersticial de la costa y de los valles. En otros casos se
trata de fauna dulceacuicola que colonizé las cavernas a par-
tir de los rios y zonas de infiltracién. Pero en ambos casos la
cuenca epigea, sea que fuera utilizada siguiendo una via
remontante (desde el mar hacia las montafas calizas) o des-
cendente (desde los cursos de agua superficiales hacia el inte-
rior del karst), ha sido un nexo de relacién. Por ello los maci-
zos pertenecientes a una misma cuenca hidrografica pueden
mostrar mayores afinidades entre sus faunas acuaticas res-
pectivas, que con las de otros macizos mas cercanos geogra-
ficamente pero pertenecientes a cuencas distintas.

Para la fauna terrestre los rios en cambio han jugado un
papel de barreras. Hoy, la fuerte contaminacién de las aguas
de los cursos medios y bajos de los rios guipuzcoanos estan
creando barreras suplementarias para la fauna acuatica. Para
la colonizacién del karst por la fauna terrestre sin duda el
papel mas relevante es el jugado por los suelos. Las zonas
que en el pasado poseian espesos suelos forestales podian
poner en continuidad unos afloramientos con otros. O dicho
de otra forma, podra esperarse mayores afinidades faunisticas
entre los karsts que en el pasado poseian una cobertura vege-
tal y edafica semejante. En este sentido las diferencias de
altitud son importantes. Y también lo son por el hecho de los
cambios climaticos Plio-Pleistocenos.

Los macizos altos sin duda fueron zonas glaciadas o niva-
les durante los episodios climaticos frios. La distribucion de
fauna nivicola guardard una relaciéon con esta distribuciéon
altitudinal.

La lluvia, en cambio, es bastante uniforme en todo el terri-
torio, y todos los macizos karsticos de Guipuzcoa estan en
zona humeda. Las precipitaciones actuales quedan compren-
didas entre 1.500 y 1.800 mm/a, con los mayores valores en
el sector NE (préximo al macizo paleozoico de Cinco Villas)
y en los altos macizos del sur (Aralar y Aitzgorri). Casi la
totalidad de la red hidrografica drena hacia el Cantabrico.
Sélo un pequefio arroyo superficial (al E de Aitzgorri) tiene
un drenaje hacia el Mediterraneo. Pero en el caso de la red
subterranea la parte sur de Aitzgorri y la parte E de Aralar (la
mayor parte del Aralar navarro) tienen drenaje mediterraneo.
En este sentido ambos macizos meridionales ocupan una
zona de divisoria entre la cuenca del Ebro y la de los rios
cantabricos, y en su poblamiento pueden coexistir poblacio-
nes de ambas procedencias.

En el territorio de Guiplzcoa hasta el momento han sido
catalogadas y exploradas 1.700 cavidades. De esta cifra, cer-

ca de 400 cuentan con capturas de fauna cavernicola. Pero
como en muchos casos sélo se colectaba en la cavidad mas
representativa, entre varias proximas, podemos decir que el
numero de cavidades investigadas con fines bioespeleol6gi-
cos alcanza aproximadamente el 50% de las conocidas. Tam-
bién se puede afirmar que los datos obtenidos cubren todo el
territorio, aunque obviamente hay cavidades con pocos datos,
y macizos o parte de ellos insuficientemente investigados. La
mayoria de las capturas fueron efectuadas en el transcurso de
exploraciones espeleoldgicas. El nimero de cavidades mues-
treadas mediante el empleo de cebos es mucho mas reducido.
Por ello, aunque existe un voluminoso cumulo de datos, éstos
son puntuales; la investigacion bioespeleoldgica dista mucho
de ser completa. Particularmente, los grupos zooldgicos que
comprender microfauna esperan aun a ser estudiados. La
investigacion futura probablemente revelara la existencia de
un numero de especies considerablemente mayor que las
conocidas en la actualidad.

Dado el enfoque ecolégico de este trabajo, pasaremos
revista a las especies y grupos zoologicos presentes en el
territorio refiriendo su distribucion a nivel de macizo; solo
seran mencionadas cavidades individuales cuando se trate de
especies solo conocidas de una o unas pocas cavidades.
Obviamente seria deseable que en el futuro se publicaran
catalogos, para cada grupo zooldgico, con datos detallados a
nivel de cavidades individuales. El volumen y extension de
un trabajo de ese tipo escapa del alcance de esta obra.

En la Figura 13 se muestra la localizacién y denominacion
de los macizos karsticos de Guipuzcoa. Los afloramientos de
edad Jurasico, con la excepcion de la unidad central de Ara-
lar, son poco extensos y se distribuyen del siguiente modo:
en tomo a la unidad sinclinal central de Ernio (zonas de Men-
dikute, Tolosa, Aizkoate, Irura, Asteasu), borde sur de Gazu-
me (entre Régil y Azpeitia), en la periferia del macizo de
Uzturre, al N y E de Andoain, S y SE de Astigarraga (Santia-
gomendi), alrededores de Oyarzun (Maidazulo, Errekazulo),
parte baja de los macizos de Elduayen - Berastegi - Leiza,
parte NE de Otsabio - Orexa, y la ya citada unidad de Aralar
(que es el unico afloramiento extenso y de gran potencia).

Los mayores espesores y superficies de afloramiento
corresponden al Complejo Urgoniano (Cretacico temprano).
Sobre el anticlinorio norte se localizan los macizos de Arno,
Izarraitz (con los bloques desconectados de Altzola, Andutz
y Ekain), Aizarna-Akua, Pagoeta, Gazume, unidades centra-
les de Ernio y Uzturre, unidad sur de Ernio (zonas de Vida-
nia, Albiztur, Beizama), Murumendi, macizos de Elduaien y
Otsabio. Hacia el NE se desarrollan una serie de bandas y
pequefios afloramientos en: N de Asteasu - Andoain, monte
Buruntza, Hernani - Santa Barbara, Unanue, Martutene, Txo-
ritoquieta, Fagollaga, y Aitzbitarte o Landarbaso. Sobre el
anticlinorio sur se presentan el macizo de Udalaitz y los
importantes conjuntos de Aitzgorri y Aralar, éstos ultimos
subdivididos en varias unidades.

Existe otro conjunto de pequefios afloramientos. De cali-
zas Cenomanenses en: el monte Asaldita (sur de Bergara),
zonas al NE y E de Aitzgorri (Zerain, Mutiloa, Otzaurte,
Orobe). Del Maestrichtiense - Danés (incluyendo en algunos
casos al Cenomanense tardio) en: alrededores de Orio (Altxe-
rri) y Zarautz, monte Andatza (Guardetxe), Usurbil, alrede-
dores de San Sebastian y Pasajes (Altza, Lezo, Renteria),
franja discontinua al sur de Jaizkibel. De calizas del Montien-
se (Paleoceno - Eoceno) en el monte Urko.

Los macizos karsticos cubren una superficie de 480 Km2
(la cuarta parte de Guipuzcoa). El 72% de esta superficie
corresponde a soélo 4 grandes macizos: lzarraitz (1.026 m de
altitud), Ernio-Gazume (1.076 m), Aralar (1.427 m), y Aitz-
gorri (1.551 m). Estos poseen las mayores cavidades y siste-
mas subterraneos y son a su vez las montafias mas destacadas
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Figura 13. Macizos karsticos de Guiplzcoa 1 = Arno. 2 = lzarraitz (contiene3 bloques desconectados: Altzola al W, Andutz al N, y Ekain al E). 3 =
Aizarna - Akua. 4 = Pagoeta. 5 = Zarautz. 6 = Altxerri. 7 = Andatza (Guardetxe). 8 = Usurbil Norte. 9 = Unanue. 10 = Martutene. 11 = Santiagomendi.
12 = Txoritoquieta. 13 = Altza. 14 = Pasajes - Jaizkibel Sur. 15 = Maida zulo. 16 = Oyarzun. 17 = Aitzbitarte. 18 = Gazume. 19 = Ernio (unidad central
urgoniana)). 20 = Borde sur de Gazume (bandas jurasicas entre Régil y Azpeitia). 21 = Periferia de Ernio (pequefias unidades jurasicas de Mendikute,
Tolosa, Aizkoate, Irura, Asteasu Sur, etc.). 22 = Ernio Sur (unidad urgoniana de Vidania - Albiztur, banda de Beizama). 23 = Uzturre (urgoniano cen-
tral). 24 = Periferia de Uzturre (unidades jurasicas). 25 = Bandas jurasicas entre Asteasu y SW de Andoain. 26 = Urgoniano de Andoain W y Monte
Buruntza. 27 = Hernani - Santa Barbara. 28 = Fagollaga. 29 = Ubaran - Artola. 30 = Villabona E. 31 = Elduaien - Berastegi. 32 = Banda de Leiza. 33 =
Otsabio. 34 = Urko. 35 = Murumendi. 36 = Udalaitz. 37 = Monte Asaldita. 38 = Urkulu (Léniz). 39 = Zerain - Mutiloa. 40 = Otzaurte - Orobe. 41 =
Macizo de Aitzgorri. 42 = Sierra de Aralar. Geograficamente destacan 4 grandes macizos: Izarraitz, Ernio - Gazume, Aitzgorri y Aralar, los cuales se
subdividen en varias unidades hidrogeoldgicas. La edad de las calizas de los distintos afloramientos es indicada en el mapa.

de Guipuzcoa. Detalles sobre las mas importantes cavidades
pueden ser consultados en: RUIZ DE ARCAUTE & SAN
MARTIN (1955), GALAN & VILLOTA (1970), ALONA
MENDI (1974), GALAN (1978; 1988; 1989), ETXEBE-
RRIA et al. (1980; 1982), GOIKOETXEA & SANSINENEA
(1982), GALAN & DULANTO (1990), GALAN & SANSI-
NENEA (1990), GALAN & GOIKOETXEA (1992).

LA INVESTIGACION BIOESPELEOLOGICA
EN GUIPUZCOA.

Los trabajos efectuados sobre fauna hipégea de Guipuzcoa
pueden ser resumidos del siguiente modo:

Las primeras aportaciones corresponden a los fundadores
de la Bioespeleologia R.JEANNEL y E.RACOVITZA. Estos
autores efectuaron algunas campafas de recoleccion de fauna
en cuevas del Pais Vasco desde 1905. Sus resultados fueron
publicados en la serie titulada “Biospeologica: Enumeration
des grottes visitées”.

Un importante colaborador de estos naturalistas fué el
abate H.BREUIL, prehistoriador, quien en el curso de sus tra-
bajos de campo recogi6 también muestras de fauna que
ingresaron a las colecciones de “Biospeologica”.

A ellos se agregan otros naturalistas peninsulares, como
C.BOLIVAR y J.NONIDEZ, quienes efectian algunas reco-
lecciones en el pais y publican datos sobre Aracnidos y Cole-
Opteros.

Durante este periodo, que se extiende hasta la década de
1930, la incipiente prospeccion se revela fructifera, con el
descubrimiento de diversas formas troglobias. Entre las notas
publicadas pueden citarse las de JEANNEL (1918, 1921,
1922, 1924); JEANNEL & RACOVITZA (1918, 1929);
JEANNEL & BOLIVAR (1921); BOLIVAR (1924); NONI-
DEZ (1917, 1925); BONET (1929, 1931).

La guerra civil de 1936 y su postguerra introdujeron en el
Pais Vasco un largo paréntesis en casi todas las actividades
cientificas, incluyendo la investigacién bioespeleoldgica. El
trabajo es reanudado a partir de 1945 por diversos investiga-
dores, la mayoria de ellos nucleados en tomo al Museo de
Zoologia de Barcelona. El contacto entre naturalistas catala-
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nes y vascos (bidlogos y de otras especialidades) desemboca
en la fundaciéon de la Sociedad de Ciencias Aranzadi en
1946. En estos afios se efectian algunas camparias bioespele-
olégicas en macizos vascos, con la participacion de eminen-
tes investigadores como R.MARGALEF, E.BALCELLS,
F.ESPANOL, J.MATEU, M.RAMBLA, en colaboracion con
espeledlogos del pais y particularmente de J.ELOSEGUI.
Asi, entre 1945 y 1953 es colectado material faunistico en
algunas cuevas. Trabajos de esta época son, entre otros, los
de MARGALEF (1946, 1952, 1953); BALCELLS (1959);
ESPANOL & MATEU (1950); RAMBLA (1946).

En la década de los afios 60 los trabajos bioespeleoldgicos
reciben un nuevo impulso acompanado de la aparicion de una
nueva generacion de espeledlogos, entre los cuales se encon-
traban algunos bidlogos (entonces estudiantes universitarios).
A partir de 1966 C.GALAN, con la colaboraciéon de otros
espeledlogos (como A.GALAN, F.LEIZAOLA, A.CELADA,
J.VILLOTA, D.ADRIAN, J.AZPIAZU, P.RIARTE vy
G.ESTORNES, por s6lo mencionar a algunos de ellos) crean
una subseccion o departamento de Bioespeleologia en la
S.C.Aranzadi. El trabajo de campo recibe un fuerte impulso,
colectdndose fauna en numerosas cuevas de Guipuzcoa y
macizos vecinos de Navarra, Vizcaya y Alava. Se centraliza
la informacion dispersa y se crea la primera coleccién de fau-
na hipégea del Pais Vasco. Se establecen nuevas formas de
cooperacion e intercambio con bidlogos del Museo de Zoo-
logia y Universidad de Barcelona (F.ESPANOL, J.VILE-
LLA, M.RAMBLA, O.ESCOLA), Centro Pirenaico de Bio-
logia Experimental (E.BALCELLS), Instituto de Investiga-
ciones Pesqueras (R.MARGALEF), y Laboratoire Souterrai-
ne del CNRS en Moulis -Francia- (A.VANDEL, M.CABI-
DOCHE).

En Aranzadi C.GALAN trabaja directamente con Pseudo-
escorpiones, Opiliones, Quirépteros y Crustaceos, organizan-
do una coleccién que para 1970 contara con mas de 5.000
ejemplares de fauna hipoégea. Simultaneamente los archivos
del departamento van siendo engrosados con numerosos
informes con datos bioldgicos y ecolégicos. En esta época, y
en base al material colectado por los integrantes de la
S.C.Aranzadi, son descritos varios géneros y especies de
Coledpteros troglobios nuevos para la Ciencia, como
Hydraphaenops galani, Aranzadiella leizaolai, y Kobiella
galani. Entre los trabajos publicados en este periodo pueden
citarse las contribuciones de MARGALEF (1970); ESPA-
NOL (1968, 1970, 1974); BALCELLS (1968); BALCELLS
& GRACIA (1961); GALAN (1970a, 1970b); GALAN &
VILLOTA (1970); RAMBLA (1973).

Las actividades prosiguen en la siguiente década. En el
periodo 1976-1979. C.GALAN (con la colaboracién de
R.ZUBIRIA, F.ETXEBERRIA, J.ZABALA, J.ASTIGA-
RRAGA y K.SANSINENEA) efectia diversas campafas de
recoleccion utilizando cebos, lo que implica varias visitas
sucesivas a cada cavidad para colectar la fauna atraida a los
mismos, pero que se revela muy fructifera ya que permite
colectar ejemplares que habitan preferentemente en la red de
fisuras y que raramente se acercan a las galerias amplias.
Estas campafias se realizan siguiendo un plan prefijado y
aumentan la cobertura de datos a casi todos los macizos del
territorio. El intercambio con especialistas se amplia a nue-
vos grupos zoologicos no estudiados con anterioridad.

El material colectado por la Seccién de Karstologia permi-
te presentar una contribucion mas amplia con motivo de cele-
brarse el 25 aniversario de la revistaKobie. En su elabora-
cién participan once autores (ESPANOL et al., 1980) y se
presentan datos taxondémicos y algunos biogeograficos de
ocho grupos zoolégicos distintos (Pseudoescorpiones, Opilio-
nes, Araneidos, Isopodos, Anfipodos, Diplépodos, Quilépo-
dos y Coledpteros). Este trabajo cita 83 especies de cuevas
guipuzcoanas y constituye uno de los pocos trabajos que trata
de ofrecer una vision mas amplia sobre la fauna cavernicola
del Pais Vasco.

Desde entonces hasta hoy han sido efectuadas algunas
recolecciones adicionales. Tanto por miembros de la
S.C.Aranzadi como por investigadores extranjeros, pero
siempre en base a datos de cavidades previamente muestrea-
das por la S.C.Aranzadi. En ellas participan biélogos france-
ses, holandeses y peninsulares, pertenecientes a colectivos
cientificos que cuentan con un soporte econémico, oficial e
institucional, que en Guipuzcoa siempre ha faltado para el
desarrollo de esta rama de las Ciencias Naturales. En la
bibliografia de cada grupo son citados los investigadores que
han aportado informacion nueva. Merece destacarse especial-
mente los aportes de O.ESCOLA, X.BELLES, C.RIBERA,
M.VICENTE, P.MAURIES, A.SERRA, J.DEMANGE,
E.VIVES, J.NOTENBOOM. Por parte de la S.C.Aranzadi los
principales colectores de esta época han sido A.MERINO y
C.GALAN. Por otro lado, A.GALAN revisa el material de
Anfipodos y pone al dia su sistematica y biologia.

Los trabajos efectuados han permitido reunir informacién
relativa a 348 taxones (especies y subespecies), pertenecien-
tes a 45 grupos (6rdenes) de 14 clases zooldgicas distintas. El
numero de localidades de captura es también varias veces
superior al reportado en la sintesis taxondmica de Kobie del
afio 1980.

Actualmente existe un buen conocimiento de los macizos
karsticos guipuzcoanos, que no ha sido considerado con ante-
rioridad y no es del dominio de los taxbnomos que han traba-
jado sobre materiales colectados en el pais. Esta informacion
es de interés biogeografico y permite comprender algunas
singularidades de las distribuciones actuales de la fauna hipé-
gea. Ha sido acumulada informacién biolégica y ecoldgica
sobre numerosas especies de cuevas guipuzcoanas.

La informacién existente permite esbozar algunas de las
grandes lineas seguidas en la colonizacion del medio hipégeo
guipuzcoano y en su evolucion posterior. Estos aspectos
seran expuestos en el presente trabajo.

Para concluir, quisiéramos expresar nuestro reconocimien-
to a la labor del Dr. F.ESPANOL (Director del Museo de
Zoologia de Barcelona), quien dedic6 muchos afios al estudio
de los Coledpteros cavernicolas del Pais Vasco y a la vez
hizo posible el estudio de otros grupos zoolégicos por parte
de sus colegas del Museo de Zoologia y Universidad de Bar-
celona. Los aportes de F.ESPANOL (en Coledpteros),
E.BALCELLS (en Quirdpteros y Nycteribidos) y R.MAR-
GALEF (en Crustaceos, particularmente Anfipodos) fueron
el soporte de la investigacion bioespeleolégica en Guiplzcoa
durante un largo periodo en el que se contaba con muy esca-
sos medios. Debemos también a ellos el haber estimulado y
despertado el interés de la siguiente generacion de bioespele-
6logos.
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PARTE 2 - LA FAUNA HIPOGEA DE GUIPUZCOA.

DEFINICION DE FAUNA HIPOGEA
Y TECNICAS DE ESTUDIO.

La mayor parte (mas del 95%) del material faunistico
estudiado de las cavernas de Guipuzcoa ha sido colectado por
métodos directos en el interior de las cavidades. Este com-
prende macro y mesofauna, en general de talla superior a 1
mm vy visible a simple vista (sin utilizar lupa o microscopio).
Para la citada fauna puede utilizarse la denominacion tradi-
cional de “fauna cavernicola”, tanto porque ha sido colectada
en el interior de las cavidades como porque su talla es lo sufi-
cientemente grande para diferenciarse claramente de la
microfauna edéafica e intersticial.

En algunos casos han sido tomadas muestras de guano o
sedimento en el interior de las cuevas y el material faunistico
ha sido separado mediante el método de Berlese o similares
(desecamiento y/o tamizado). Estas cenosis de guano o sedi-
mentos han permitido separar algunos representantes diminu-
tos (p.ej. acaros y colémbolos) cuya talla es algo inferior a 1
mm. No obstante, no han sido efectuadas cenosis de hojaras-
ca y sedimentos de las bocas de las cuevas y, por tanto, aun-
que algunos organismos terrestres pueden catalogarse de
microfauna, ésta no incluye endégeos y humicolas del medio
edafico superficial.

Para la fauna acuatica ha sido utilizado el filtrado manual
del agua con red de plankton o redes de tul, en biotopos del
interior de las cavidades, siempre con tamafos de malla igua-
les o superiores a 400 micras. Las capturas en algunos casos
han proporcionado organismos muy pequefios (p.ej. copépo-
dos, ostracodos y cladéceros), incluyendo organismos plank-
tonicos epigeos arrastrados y algunos representantes de la
fauna intersticial.

Trabajos recientes de NOTENBOOM & MEIJERS (1985)
han aportado fauna intersticial de rios epigeos, pozos, manan-
tiales, y subélveo de surgencias. Han utilizado métodos de
sondeo como los de Bou-Rouch o Karaman-Chappuis y redes
freatobioldgicas tipo Cvetkov. En todos los casos los tama-
flos de malla de las redes de filirado eran de 400 micras.
Ademas de cavernicolas estrictos, colectados en las surgen-
cias, el material obtenido incluye fauna intersticial relaciona-
da con el karst.

Conviene destacar que los rios epigeos guipuzcoanos son
muy pobres en habitats hyporheicos y las formas stygobias
raramente son halladas en ellos (NOTENBOOM, 1986). Los
rios guipuzcoanos son de curso corto y desaguan directamen-
te al Cantabrico. En montafa tienen el caracter de torrentes, a
menudo intermitentes, de perfil abrupto y flujo rapido. En
consecuencia, sus cauces tienen sedimentos pobremente
escogidos (fragmentos de esquistos, arcilla, arena y muchos
bloques) y las condiciones de porosidad son malas para el
desarrollo de napas parafluviales o circulaciones freaticas de
subalveo. A ello se agrega que los cursos medios y bajos de
todos los grandes rios estan fuertemente contaminados por
vertidos quimicos, industriales, y domésticos de zonas densa-
mente pobladas (NOTENBOOM, 1986). El uso de pesticidas
y fertilizantes también ha llevado la polucién a regatas en
niveles altos de montafia, con la consiguiente eliminacion de
fauna hyporheica e intersticial.

La fauna estudiada comprende sobretodo macrofauna
cavernicola y un pequefio porcentaje de microfauna terrestre
y acuatica colectada en el interior de las cavidades o en la

periferia de los macizos karsticos, y que incluye algunos
representantes acuaticos plankténicos e intersticiales. Para
este conjunto hemos preferido la denominaciéon de “fauna
hipégea”, ya que es un concepto algo mas amplio que el de
“fauna cavernicola”, pero que sigue estando estrechamente
relacionado al karst.

Para la recoleccion de fauna en el interior de las cuevas
han sido utilizados los métodos que expondremos a continua-
cion (Figura 14).

La fauna acudtica ha sido encontrada en gours, charcas,
lagos de umbral estalagmitico, rios subterraneos de flujo
lento, incluyendo las pozas de las surgencias y sifones termi-
nales de simas y cuevas. En cambio, los rios subterraneos tur-
bulentos y grandes cuerpos de agua en general se han mostra-
do desprovistos de fauna. Los stygobios muestran preferencia
por la presencia de limo y arcilla (asociada a una mayor dis-
ponibilidad de nutrientes), pero también han sido encontrados
en gours, coladas estalagmiticas y marmitas desprovistas de
sedimentos finos.

La recoleccion de fauna acuatica ha sido hecha manual-
mente con redes de plankton de confeccién casera (manga en
embudo de 30-50 cm de largo con boca de 10-15 cm de dia-
metro soportada por un aro o marco metalico) que permiten
la captura de los cavernicolas que se ven a simple vista sobre
el fondo. También se ha utilizado la remocién de la parte
superficial del sedimento y su filtrado. En cuerpos de agua
algo extensos se ha recurrido a atraer a los stygobios median-
te cebos, habiendo resultado muy eficaces los constituidos
por trocitos de carne macerada. Los animales eran fijados en
formalina al 4% y pasados posteriormente a frascos con alco-
hol 75%. Las planarias y oligoquetos eran fijados en liquido
de Beauchamp (6 partes de alcohol 90%, 3 partes de formol
40%, 1 parte de acido acético glacial).

Los cavernicolas terrestres han sido colectados, segun su
tamafio y fragilidad, con pincel o pinzas blandas de relojero.
El conservador mas utilizado ha sido alcohol etilico al 75%.
Para evitar el deterioro del material colectado por agitacion
de los frascos, al terminar de llenarlos se colocaba una borla
de algodon embebido en alcohol eliminando el aire en el inte-
rior de cada uno de ellos. Para coledpteros y algunos otros
insectos eran utilizados frascos con corcho embebido de ace-
tato de etilo (éter acético); posteriormente eran trasvasados a
alcohol 75% o montados en seco.

En muchas ocasiones fueron utilizados cebos, que eran
revisados 3 a 7 dias después de su colocacién. Los mas efica-
ces eran los constituidos por queso aromatico o piel de cone-
jo ligeramente macerada. En ocasiones fué utilizado con bue-
nos resultados musgo embebido en cerveza. El uso de tram-
pas permanentes no ha sido utilizado y es del todo desaconse-
jable, ya que cualquier olvido de una trampa puede atraer
animales durante mucho tiempo y acabar de esta forma con
sus poblaciones en una cavidad. Los cebos habitualmente son
colocados en sitios escogidos, cubiertos con algunas piedras
que permitan guarecerse a los troglobios en las inmediacio-
nes. Para la revision de los cebos normalmente se ha utiliza-
do tubo aspirador, ya que permite colectar rapidamente
muchos ejemplares antes de que escapen o se escondan en
lugares inaccesibles. Los aspiradores de mayor eficacia y
facil manipulacion son frascos fuertes, de tamafio medio, con
tapa de corcho provista de dos mangueras de 4-5 mm de dia-
metro interno. La manguera de coleccion conviene que sea
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Figura 14. Material de coleccion. 1 = Frasco aspirador, para la captura de pequefios animales terrestres. 2 = Tubo con pincel, para animales diminutos
o delicados. 3 =Tubos de coleccion, con etiqueta y borla de algodon. 4 =Pinza blanda o de relojero. 5 = Pinza dura. 6 = Red de plankton, para filtrar el
agua y capturar animales acuaticos. 7 = Selector de Berlese, aparato para tamizary separar la fauna diminuta incluida en sedimentos o guano. 8 = Cin-

turdn para recoleccion en cuevas y simas, con tubos, pinzas, etc.

larga (50-60 cm), mientras que la de aspiracién -algo mas
corta- esta provista de una malla que la cierra en el extremo
interno del frasco. Cada tanto, para evitar dafar a los ejem-
plares colectados en el aspirador, su contenido es separado y
trasvasado a frascos con alcohol o éter.

El tratamiento posterior en laboratorio es el habitualmente
utilizado en colecciones de artrépodos.

Los quirdpteros generalmente han sido colectados directa-
mente (con guante) y en ocasiones con malla de neblina en
las bocas. Como la mayoria de las especies se aletargan en
invierno, su captura no ofrece dificultad, y permite a la vez
efectuar observaciones sin necesidad de colectar ejemplares
(de especies ampliamente conocidas) innecesariamente. Los
ejemplares cuya coleccion era de interés eran sacrificados por
separacion instantanea de las vértebras cervicales, inyectados
(sobre todo la zona abdominal) con alcohol 75%, y manteni-
dos separadamente en bolsitas de plastico para el estudio pos-
terior de sus ectoparasitos (dipteros nycteribidos y acaros).
En laboratorio eran conservados en frascos con alcohol 75%.
En diversas ocasiones fueron anillados ejemplares de espe-
cies migratorias (p.ej. Miniopterus schreibersi) para obtener
datos de sus desplazamientos.

En los siguientes apartados se expondra una sinopsis de
las especies presentes en cavidades guipuzcoanas con los
datos bioldgicos hasta ahora obtenidos.

SINOPSIS DEL MATERIAL COLECTADO.

En la fauna hipégea de Guiplzcoa estan representados
innumerables grupos animales. Puede decirse que soélo los
grupos exclusivamente marinos carecen de representacion.
Los hongos, bacterias y prot6zoos, aunque presentes en las
cavernas guipuzcoanas, hasta el momento no han sido objeto
de estudio, principalmente debido a que su adecuada investi-
gacion requiere de técnicas de cultivo y estudio muy diferen-
tes a las normalmente empleadas en metazoos. No obstante,
con la excepcion de algunas poblaciones de bacterias quimio-
autétrofas, los microorganismos presentes en las cuevas sue-
len ser formas epigeas, sin adaptaciones especiales para la
vida en las cavernas. Su presencia, accidental o regular, con-
tribuye a sostener los eslabones inferiores de la red trofica
cavernicola.

Entre los Metazoa ha sido sefialada la presencia de 45
ordenes zooldgicos distintos (ver un resumen de los principa-
les grupos en la Figura 15). No obstante, los metazoos de
habitos fitéfagos estrictos son excluidos del medio hipégeo.
Este es el caso de la mayoria de los insectos y muchos verte-
brados. La Figura 15 incluye trogléxenos accidentales y
regulares. La representacion de insectos troglobios compren-
de algunos érdenes de Apterygota y contadas subfamilias de
Coleoptera, aunque el nimero de especies es elevado. De los
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vertebrados citados soélo los Chiroptera

. . Phylum Clase Subclase Orden
poseen especies trogloxenas regulares; en el
resto de los casos se trata de trogloxenos Platyhelminthes Turbellaria Tricladida
ocasionales o accidentales. El interés en Nemathelminthes Nematoda
citarlos reside sobre todo en su contribucion Annelida Oligochaeta Terricolae
al funcionamiento tréfico del ecosistema Limicolae
hipégeo. La fauna trogléfila y troglobia Hirudinea Rhynchobdellida
incluye basicamente turbelarios, algunos . Gnathobdellida
. . . Mollusca Gastropoda Prosobranchia Mesogastropoda

gasteropodos y oligoquetos, casi todos los Pulmonata Bassommatophora
ordenes de aracnidos, numerosos grupos de Stylommatophora
crustaceos, diplopodos, quilopodos e insec- Arthropoda Arachnida Pseudoscorpionida
tos. Opiliones

Para su ordenacion taxonémica hemos Araneida
seguido en los grandes grupos (phylum, _ Acarina
clase y orden) la clasificacion mas aceptada Crustacea Branchiopoda Cladocera
universalmente, que toma como base el Ostracoda Podocopida
“ . ) Copepoda Cyclopoida
Lehrbuch der Zoologie” de los zoolo__gos Harpacticoida
germanos C.Claus, K.Grobben y A.Kiihn, Malacostraca Bathynellacea
con las distintas modificaciones introduci- Isopoda
das por: “Thelnvertebrates” de H.Hyman; Amphipoda
“Lehrbuch der Speziellen Zoologie” de Diplopoda Chilognatha Glomerida

AKaestner; y “The Classification of
Insects” de T.Brues, A.Melander &
F.Carpenter. A nivel de familias y grupos
menores hemos seguido, en los distintos
ordenes, los criterios mas solidamente sus-
tentados, incluyendo las revisiones mas
recientes de acreditados especialistas que,
en cada caso, son citados en la bibliografia.

Conscientes de la gran cantidad de taxo-
nes a los cuales es necesario hacer referen-
cia, trataremos de restringir los comentarios
taxonémicos cuanto sea posible, para asi
poder incluir datos bioldgicos y ecoldgicos
de interés, dedicando a cada grupo una Chordata
extension acorde con la importancia de su
representacion en el medio hipégeo del
karst guipuzcoano.

Phylum PLATYHELMINTHES.
Clase TURBELLARIA.

Craspedosomida
Polydesmida
lulida
Chilopoda Lithobiomorpha
Insecta Apterygota Collembola
Diplura
Thysanura
Pterygota Dermaptera
Heteroptera
Ephemeroptera
Siphonaptera
Diptera
Trichoptera
Lepidoptera
Coleoptera
Peces Actinopterygii Clupeiformes
Cypriniformes
Amphibia Urodelos
Anuros
Aves Strigiformes
Passeriformes
Mammalia Insectivora
Chiroptera
Rodentia
Carnivora

Entre los turbelarios solo el orden
Tricladida esta representado en las aguas

Figura 15. Principales grupos taxondmicos representados en la fauna hipdgea de Guipuzcoa
(incluyendo fauna trogléxena). Los grupos que contienen cavernicolas estrictos (= troglobios)

hipogeas. Este se subdivide en tres subdrde-  estandestacadosenletranegrita.

nes: Maricola, Paludicola y Terricola. Sélo

los Paludicola poseen especies cavernico-

las. La sistematica del grupo se basa en la morfologia de los
musculos de la faringe y forma de los oviductos. Los tricladi-
dos paludicolas, comunmente llamados planarias de agua
dulce, estan pobremente representados en las cuevas guipuz-
coanas Yy hasta el presente han recibido escasa atencién y sélo
han sido superficialmente estudiados. Los hallazgos de plana-
rias dulceacuicolas han sido accidentales y restringidos a cue-
vas, sumideros y surgencias de los macizos meridionales de
Aitzgorri y Aralar, casi siempre en cavidades asociadas a cur-
sos de agua epigeos de montafia (sumideros o surgencias de
riachuelos permanentes). Hasta el momento han sido reporta-
das las siguientes especies:

Orden TRICLADIDA. Suborden PALUDICOLA.
Familia DUGESIIDAE.

- Dugesia iberica Gourbault & Benazzi.

Familia PLANARIIDAE.

- Polycelis felina (Dalyell).

- Crenobia alpina (Dana).

- Crenobia anophthalma (Mrazek).

La familia Dendrocoelidae, representada en los karsts
franceses por numerosas especies hipégeas, no ha sido repor-
tada en Guipuzcoa, pero es muy probable su presencia. No es
de extrafiar que algunas especies de esta familia sean halladas
en el futuro.

Las planarias dulceacuicolas poseen muchas especies
fotéfobas, que habitan tanto en zonas sombreadas de riachue-
los epigeos, entre bloques sumergidos, en el medio intersti-
cial y en las aguas subterraneas de las cuevas. Estas formas
generalmente son blancas y depigmentadas, incluso en el
medio epigeo. Es frecuente, por el propio dinamismo de los
riachuelos en terreno karstico, una fuerte inestabilidad de sus
poblaciones a lo largo del ciclo anual. Este generalmente
entrafia el arrastre periddico de formas epigeas hacia el
medio subterraneo a través de sumideros, con el resultado de
la existencia de poblaciones hipdgeas y epigeas de una
misma especie. El ingreso al medio subterraneo de formas
epigeas normalmente implica modificaciones. BEAU-
CHAMP (1932) remarca que los Dendrocoelidae, general-
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mente depigmentados, se transforman en anoftalmicos en un
medio oscuro, mientras que los Planariidae, normalmente
pigmentados, exhiben diversos grados de decoloracion y
variables estados de regresion del aparato ocular al ingresar
al medio subterraneo. GOURBAULT (1972) sefiala que en
las poblaciones hipdgeas el periodo embrionario se alarga, el
crecimiento es mas lento, la longevidad mas elevada y la tasa
metabdlica es mas reducida (la intensidad respiratoria de las
formas hipdgeas puede ser 4 a 7 veces mas baja que la de las
formas epigeas).

De las especies sefialadas para Guipuzcoa (Figura 16),
Dugesia iberica es oculada y pigmentada, a la vez que se
trata de una forma epigea ampliamente citada de las aguas
superficiales de la peninsula ibérica (BAGUNA et al., 1983).
Similar es la situacion de Polycelis felina, encontrada ocasio-
nalmente en las aguas subterraneas y citada por MARGALEF
(1952) en riachuelos epigeos de la cuenca del no Aranzazu;
esta especies normalmente es microftalma, pero con 10 a 18
pares de ojos reducidos dispuestos a cierta distancia de los
margenes. Crenobia alpina ha sido citada de diversas cuevas
y manantiales de los Pirineos, Pais Vasco y comisa cantabri-
ca; en Europa septentrional es muy comun en aguas epigeas,
pero en los Pirineos y peninsula ibérica es frecuente en habi-
tats hipdgeos. Crenobia anophthalma ha sido considerada
una subespecie o raza polifaringeal de C.alpina (BEAU-
CHAMP, 1949), pero su posicién sistematica es incierta;
ambas especies habitan en manantiales, pero mientras C.alpi-
na es oculada, C.anophthalma es estrictamente hipdgea,
depigmentada y sin ojos. VANDEL (1964) considera a esta
ultima como una forma troglobia.

Las planarias dulceacuicolas se alimentan de pequefios
animales que atrapan vivos, de los que encuentran muertos o
de particulas de materia organica. Los cavernicolas son atrai-
dos con facilidad y prontitud por cebos de carne. Los rapidos
desplazamientos de estos pequenios seres, que tienen la apa-
riencia de laminas o membranas vivientes, llamaron la aten-
cién de los naturalistas desde que fueron conocidos; su desli-
zamiento, sin contraccion alguna, es debido a que su cuerpo
esta revestido por cilios que generan en el agua pequefios tor-
bellinos propulsores, a lo cual deben el nombre de la clase
(turbelarios, de “turbella” = torbellino diminuto). Su epider-
mis posee unos cuerpos alargados en forma de bastoncitos de
aspecto hialino denominados rabdites; cuando estos elemen-
tos se expulsan al exterior forman en tomo a la planaria una
pelicula de una sustancia viscosa y tdxica, la cual, ademas de
una funcién defensiva, permite por su propia viscosidad la
captura de presas. La boca del animal no esta situada en la
cabeza, sino en la cara ventral del cuerpo, en una cavidad en
la que posee un érgano muscular (faringe) que puede ser
eyectado hacia el exterior como una trompa con la cual la
planaria captura sus presas. Ha sido sefialado que las plana-
rias epigeas son depredadores que cazan activamente, mien-
tras que las formas hipdgeas frecuentemente dejan una peli-
cula de mucus viscoso sobre el fondo arcilloso y capturan las
presas que quedan adheridas en él (VANDEL, 1964). Los
residuos de la digestion son expulsados por la boca, ya que su
tubo digestivo es sencillo, compuesto por un intestino de tres
ramas carente de ano.

Las planarias son animales hermafroditas (cada individuo
posee ambos sexos) y para la reproduccion se acoplan reci-
procamente entre dos individuos. Ademas de la reproduccion
sexual, las planarias pueden producir asexualmente nuevos
individuos por divisién simple. Igualmente tienen una gran
vitalidad, resistencia organica y capacidad de regeneracion:
divididas en varios trozos, cada uno de ellos es capaz de ori-
ginar un nuevo ser. Si pasan algunas semanas sin comer, su
tamarfio habitual (10 a 25 mm) se reduce (hasta 3 mm), con-
servando su forma corporal. Esta gran plasticidad hace que

Figura 16. Planarias (Turbellaria, Tricladida) en vista dorsal. 1 =
Dugesia iberica. 2 = Polycelis felina. 3 = Crenobia alpina. 4 = Creno-
bia anophthalma.

muchas formas epigeas arrastradas al interior del karst sean
aptas para sobrevivir y diferenciar poblaciones hipdégeas, que
s6lo en cierto sentido pueden ser consideradas cavernicolas.
En las cuevas de Guiplzcoa, no obstante, la presencia de pla-
narias dulceacuicolas es mas bien relativamente escasa y en
general ocurre en cuevas que son sumideros de regatas epige-
as.

Phylum NEMATHELMINTHES.
Clase NEMATODA.

Los nematodos constituyen un grupo zooldgico con gran
numero de especies, muchas de ellas parasitas. Nematodos de
vida libre han sido reportados en muchas ocasiones en aguas
freaticas y cuevas. Las formas microscépicas son particular-
mente abundantes. Existen formas terrestres en la arcilla de
las cuevas, otras acuaticas, y muchas que son mas o menos
anfibias. Se alimentan por lo general de materia organica,
bacterias y protézoos. La mayoria de los nematodos hallados
en cuevas son capaces de sobrevivir a periodos desfavorables
encistandose.

La fauna nematoldgica de las cuevas guipuzcoanas no ha
sido estudiada, existiendo escasos reportes. Por otro lado, la
clasificacién de los nematodos es dificil y existen entre los
especialistas criterios divergentes para su agrupacion a nivel
de orden. Sélo mencionaremos que de cavidades guipuzcoa-
nas han sido reportadas las siguientes especies (aunque debe
haber muchas mas por conocer):

Familia DORYLAIMIDAE.

- Dorylaimus stangnalis Duj.
Familia ONCHOLAIMIDAE.
- Cyatholaimus taenax De Man.

Ambas especies son dulceacuicolas, de cursos subterrane-
os lentos y aguas estancadas con abundante materia organica.
Han sido sefaladas de cuevas y sumideros en Urbia, pero
también habitan en pequefas regatas epigeas, no presentando
modificaciones especiales para la vida hipégea. Por ello
puede considerarse que estos nematodos son formas de super-
ficie, las cuales han sido arrastradas a las cuevas (Figura 17).

Ejemplos parecidos de trogloxenos accidentales también
se presentan en los phylum Rotifera y Gastrotricha, ambos
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Figura 17. Nematodos, oligoquetos e hirudineos. 1 = Hirudinea, Her-
pobdellidae. 2 = Oligochaeta, forma trogléoxena de Lumbricidae (Allo-
lobophora complanata). 3 = Nematoda, Gordiidae. 4 = Huevos de oli-
goquetos lumbricidos (géneros Allolobophora y Lumbricus).

con representantes acuaticos y micréfagos de tamarios
microscopicos. MARGALEF (1952) reporta la presencia del
rotifero Rotaria neptunia (Ehrenb.), del orden Bdelloidea, en
una muestra de agua obtenida en la Cueva de Gesaltza a 100
m de profundidad y a 400 m de distancia de la entrada. Su
presencia junto a larvas de tricopteros y anfipodos
Echinogammarus berilloni es explicada por arrastre de las
aguas que penetran periédicamente en la cavidad.

En todos estos casos puede decirse que se trata de formas
epigeas, pero aunque su presencia en las cuevas es acciden-
tal, ocurre innumerables veces. De modo que estos organis-
mos (particularmente los nematodos, que pueden ser muy
abundantes) juegan un papel, insuficientemente evaluado, en
las relaciones troficas del ecosistema hipégeo.

Phylum ANNELIDA. Clase OLIGOCHAETA.

Los oligoquetos pueden ser separados sistematicamente en
dos 6rdenes: los Terricolae o formas terrestres y los
Limicolae o formas acuaticas. Esta separacion simple de tipo
ecoldgico es ambigua para los cavernicolas, ya que muchos
Terricolae son mas o menos anfibios. Los oligoquetos de
cuevas guipuzcoanas han sido poco estudiados; puede decirse
que la rareza de hallazgos de formas troglobias es principal-
mente debida a que no han sido meticulosamente buscados
en los biotopos que frecuentan. Nuestro conocimiento sobre
este grupo se debe basicamente al trabajo de POP (1968),
quien identific6 los ejemplares de la coleccién
“Biospeologica”, y de DELAY (1973), quien ha trabajado
con algunas formas limicolas. A continuacién una lista de las
especiesreportadas:

Orden TERRICOLAE. Familia LUMBRICIDAE.
- Eiseniella tetraedra (Savigny).

- Eisenialucens (Waga).

- Octolasium lacteum (Orley).

- Dendrobaena rubida (Savigny).

Orden LIMICOLAE. Familia HAPLOTAXIDAE.
- Haplotaxis navarrensis Delay.

Los oligoquetos terrestres mencionados han sido encontra-
dos en cuevas, pero soélo en algunos casos constituyen pobla-
ciones perennes. Se trata en realidad de formas epigeas, de
habitos gedfagos, localizadas en los sedimentos arcillosos
ricos en materia organica y constantemente humedos de las

zonas de entrada de las cuevas, que son el equivalente caver-
nicola de los horizontes profundos del suelo. En ocasiones
también han sido encontrados oligoquetos en zonas profun-
das (p.ej. Dendrobaena) fertilizadas periédicamente por las
crecidas de rios subterraneos. La opinién mas generalizada
entre los bioespeledlogos es que no existen formas cavernico-
las estrictas entre los Lumbricidae, sino especies endogeas,
llegadas accidentalmente, que pueden sobrevivir en el sedi-
mento de las cuevas si encuentran alimento suficiente (Figura
17). JUBERTHIE & MESTROV (1965) han sefialado que la
depigmentacion en este grupo no es exclusiva de las pobla-
ciones hipdgeas, ya que las formas de superficie pueden ser
también parcial o totalmente depigmentadas. POP (1968) ha
encontrado que algunos cavernicolas son de menor talla que
los epigeos de la misma especie y con 6rganos genitales
reducidos, lo cual ha propiciado la descripcion injustificada
de nuevos taxa. Tales peculiaridades morfolégicas han sido
interpretadas como debidas a la pobreza de recursos tréficos
en los sedimentos de las cuevas. También ha sido indicado
gue en las poblaciones de las cuevas es frecuente encontrar
un elevado porcentaje de ejemplares inmaduros, lo que sugie-
re que su desarrollo en este medio puede implicar un retardo
en alcanzar la madurez sexual (BELLES, 1987).

Los oligoquetos limicolas revisten un gran interés, ya que
algunos de ellos son verdaderos cavernicolas mientras que
otros pueden ser considerados auténticos fésiles vivientes
(DELAY, 1970; JUGET, 1959; 1979). Algunas especies
limicolas troglomorfas encontradas en cuevas francesas han
sido halladas también en los sedimentos de los fondos abisa-
les de grandes lagos alpinos: Dorydrilus michaelseni p.ej. es
un “fésil viviente” del fondo del lago Léman, y fué encontra-
do posteriormente por JUGET (1959) en las gravas del no
subterraneo de Corveissiat (Jura francés).

De la peninsula ibérica solo han sido descritas dos espe-
cies troglobias del género Haplotaxis (DELAY, 1973). H.
cantabronensis, de la Cueva de Cullalvera (Ramales,
Santander); y H. navarrensis, de la Cueva de Aizkirri (Ofate,
macizo de Aitzgorri) y Cueva de Akelar (Larraun, Sinclinal
central de Aralar), y posteriormente encontrada también en la
Cueva de Ojo Guarefia (Norte de Burgos). Estos Haplotaxis
cavemicolas podrian ser formas derivadas a partir de otras
del medio hypothelminorheico. En las cuevas viven en gours
y pequefias charcas sobre suelo arcilloso. En periodos de
estiaje construyen celdas en la arcilla del fondo, donde se
refugian mientras duran las condiciones adversas de sequia.
Es de destacar, biogeograficamente, un hecho que también se
repetird en otros grupos troglobios (principalmente acuati-
cos): los Haplotaxis cavernicolas en la peninsula estan distri-
buidos exclusivamente en el Pais Vasco y vecinos relieves
cantabricos.

En conclusion, los oligoquetos acuaticos cavernicolas
representan un interesante campo de estudio en cuya investi-
gacién solo han sido dados los primeros pasos. El territorio
de Guipulzcoa resulta privilegiado, en este sentido, por ocupar
una posicion central en su area de distribucién geogréfica, y
es de esperar futuros descubrimientos de interés.

Phylum ANNELIDA. Clase HIRUDINEA.

Con una excepcioén, que sera comentada, los hallazgos de
hirudineos en cuevas guipuzcoanas han sido raros y general-
mente corresponden a formas epigeas comunes de agua
dulce. Las especies encontradas son las siguientes:

Orden RHYNCHOBDELLIDA.
Familia RHYNCOBDELLIDAE.
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- Glossiphonia complanata (L.).
Orden GNATHOBDELLIDA.
Familia GNATHOBDELLIDAE.
-Haemopsis sanguisuga (L.).
Familia HERPOBDELLIDAE.
Herpobdellasp.

Glossiphonia complanata es una sanguijuela sin mandibu-
las (con probdscide) comun en las aguas superficiales, donde
se alimenta de distintos invertebrados y de anfibios. Ha sido
reportada de algunas cuevas de Aitzgorri, pero su presencia
es accidental, producto del arrastre de las aguas de regatas
epigeas hacia sumideros.

Entre las sanguijuelas con mandibulas (Gnathobdellida),
Haemopsis sanguisuga ha sido encontrada en Aitzgorri y
Aralar. Su presencia en cuevas, como en el caso anterior, es
accidental, ya que se trata de una forma epigea muy comun
en las aguas superficiales; esta especie es llamada vulgar-
mente sanguijuela borriquera.

Los Herpobdéllidos (Figura 17) en cambio son formas
acuaticas predadoras que se alimentan de moluscos y crusta-
ceos. En los karsts centroeuropeos han sido sefialadas algu-
nas especies que pueden ser calificadas de trogléfilas: sus
poblaciones llevan una vida anfibia, se reproducen en las
cuevas, y se alimentan de Niphargus (TURQUIN, 1978).
Ejemplares de Herpobdella sp. han sido encontrados en cavi-
dades y manantiales de Ernio y Aralar guipuzcoano. Algunos
ejemplares son depigmentados pero, por tratarse de juveniles,
su determinacién es incierta. Probablemente corresponden a
la especie Herpohdella octoculata, considerada por algunos
autores una forma trogléfila. GALAN & VILLOTA (1970)
reportan gnatobdelos Herpobdellidae del sistema Sabesaia -
Leize aundia II(Ernio), e igualmente existen hallazgos aisla-
dos de otras cavidades. Aunque se trata de ejemplares encon-
trados a considerable profundidad en el interior de las cavida-
des, los datos biologicos son escasos.

Phylum MOLLUSCA. Clase GASTROPODA.

Los gasterépodos cavernicolas constituyen un amplio
grupo muy bien representado en las cavidades guipuzcoanas,
tanto en numero de especies como de ejemplares (Figura 18).
Conviene precisar, no obstante, que en las cavernas pueden
encontrarse tanto ejemplares vivos como el exoesqueleto cal-
careo de ejemplares muertos. En muchas cavernas son fre-
cuentes depodsitos de miles de conchas de gasterépodos
terrestres, algunos de los cuales constituyen conjuntos subfo-
siles.

Los caracoles son particularmente abundantes en las
regiones karsticas, sobre todo en las humedas y forestadas.
Algunos viven en el suelo, en la hojarasca del bosque o sobre
ella; otros se refugian en las innumerables grietas y oqueda-
des que presenta la caliza; otros viven encima del suelo,
sobre la vegetacion arbérea y en los muros de roca; y estan
también los que frecuentan las zonas mas humedas en el
fondo de dolinas y bocas de simas y cuevas. Al morir, esta
fauna epigea de moluscos se acumula sobre el suelo y, por
gravedad o por accion de las precipitaciones, es arrastrada
progresivamente hacia el interior de las cavidades. La caida
de restos vegetales en simas y sumideros también aporta
ejemplares. Estos conjuntos de animales muertos pueden ser
incluidos entre los sedimentos aldctonos de las cuevas o bien
quedar expuestos en la superficie de las galerias. En todo
caso no constituyen formas cavernicolas, sino formas de
superficie cuyos restos han ido a parar al interior de las cavi-
dades o a sus sedimentos. Pero junto a ellos pueden deposi-

tarse las conchas de caracoles trogldxenos, muy frecuentes en
las bocas y zonas de entrada de las cuevas, y otros auténtica-
mente cavernicolas.

En todo caso, estos conjuntos son conservados en diverso
grado (segun las condiciones de deposicion): normalmente la
delgada pelicula proteinacea que cubre la concha -el perios-
tracum- es destruido al cabo de un afio de la muerte del cara-
col, a menos que las conchas sean rapidamente preservadas
en condiciones anaerdbicas. En la mayoria de las conchas el
carbonato calcico esta presente bajo la forma de aragonito y
puede sufrir diversas alteraciones; pero las conchas internas
de Aridnidos y Limacidos son de calcita, mucho mas estable,
y sufren pocos cambios en su composicion quimica o cristali-
na. Las especies de concha delgada, como Oxychilus, son
mas facilmente destruidas que las de conchas robustas, como
p.ej. Cepaea. Algunos apices, particularmente los de
Pomatias elegans y Clausilia, pueden ser ensanchados por
acrecion de carbonato célcico. Los ejemplares de Cochlicopa
pueden presentar granulos calcareos no presentes en los
ejemplares vivos. Las conchas de Hygromia, muy delicadas,
son facilmente destruidas y pueden desintegrarse completa-
mente. En las gravas de los rios subterraneos, las conchas
generalmente son bien preservadas, pero pueden sufrir ero-
sién mecanica, que las desgasta y redondea. La diversidad de
situaciones es grande. En conjunto, los depdsitos de restos
subfésiles de caracoles en cuevas y sedimentos tienen un
gran interés por ser importantes indicadores de cambios
paleo-climaticos y condiciones paleo-ambientales. En sitios
arqueoldgicos pueden ser utilizados para la reconstruccién
del paleo-ambiente local, tal vez en forma mas precisa de lo
que puede ser inferido por los analisis polinicos, o comple-
mentando a los mismos (EVANS, 1972).

No obstante nuestro interés central reside en los gastero-
podos que viven en las cuevas. Para su ordenacion sistemati-
ca hemos seguido las revisiones recientes de BERNASCONI
(1967; 1986), FRETTER & PEAKE (1978), KERNEY &
CAMERON (1979), y PFLEGER (1984). El material colec-
tado en cuevas guipuzcoanas ha sido determinado en su
mayor parte por el zodlogo Manuel VILELLA, del Museo de
Zoologia de Barcelona. A continuacion una lista de las espe-
ciesreportadas:

Subclase PROSOBRANCHIA.

Orden MESOGASTROPODA.

Familia CYCLOPHORIDAE.
-Cochlostomasp.

- Cochlostoma hidalgoi (Crosse).

- Cochlostoma azpeitianum Zar.

Familia POMATIIDAE.

- Pomatias (Cyclostoma) elegans (Mdiller).
Familia HYDROBIIDAE.

- Bythinella brevis Draparnaud.

Subclase PULMONATA.

Orden BASSOMMATOPHORA.
Familia ELLOBIIDAE.

- Carychium tridentatum Risso.

- Zospeum bellesi Gittenberger.
-Zospeum suarezi Gittenberger.
Familia LYMNAEIDAE.
-Lymnaea limosa intermedia (Férussac).
- Lymnaea truncutula (Muller).
Familia ANCYLIDAE.

- Ancylus fluviatilis Mller.

Orden STYLOMMATOPHORA.
Familia Cochlicopidae.

- Cochlicopa lubrica (Miller).

- Azecagoodali (Férussac).
Familia CHONDRINIDAE.

- Chondrina kobelti (Hidalgo).
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Figura 18. Moluscos gasteropodos. 1= Zospeum bellesi. 2= Helicodonta obvoluta. 3= Oxychilus sp. 4= Clausilia sp. 5= Ancylus fluviatilis.

Familia ENIDAE.

-Enasp.

- Ena oscura (Mdller).

Familia ELONIDAE.

- Elona quimperiana (Férussac).
Familia ENDODONTIDAE.

- Discus rotundatus (Miiller).

Familia ARIONIDAE.

- Arion sp.

Familia ZONITIDAE.

- Oxychilus sp.

- Oxychilus lucidus (Draparnaud).

- Oxychilus arcasianus (Servain).

- Oxychilus cellarius (Miller).

- Oxychilus draparnaudi (Beck).

- Oxychilus helveticus cantabricus (Westerlund).
- Retinella sp.

- Retinella incerta (Draparnaud).

- Retinella nitens (Gmelin).

Familia EUCONULIDAE.

- Euconulus fulvus Mdller.

Familia LIMACIDAE.

- Limax sp.

Familia AGRIOLIMACIDAE.

- Deroceras (Agriolimax) agreste (Linneo).
Familia CLAUSILIIDAE.

- Clausilia sp.

- Clausilia bidentata pyrenaica (Charpentier).
- Clausilia (Iphigena) rolphi (Leach).

- Laminifera (Neniatlanta) pauli Mabille.
Familia FERUSSACIDAE.

- Ind. psb. Cecilioides acicula (Mdller).
Familia HYGROMIIDAE.

- Helicella pampelonensis (Schmidt).

- Helicella itala (Linneo).

- Hygromia sp.

- Hygromia limbata (Draparnaud).

- Hygromia odeca (Bgt).

Familia HELICODONTIDAE.

- Helicodonta obvoluta (Mdller).
Familia HELICIDAE.

- Cepaeanemoralis (Linneo).

- Helix (Trissexodon) constricta (Bouvée).

Las especies acuaticas de la lista anterior comprenden a
los géneros Lymnaea y Ancylus de los Pulmonados
Basommatéforos y al hydrébido Bythinella de los

Prosobranquios. Las restantes son formas terrestres.

Las especies acuaticas de los géneros Lymnaea y Ancylus
son formas formas epigeas y su presencia en cavidades es
accidental. La familia Hydrobiidae, en cambio, posee repre-
sentantes troglobios e intersticiales en otras regiones de
Europa. La especie Bythinella brevis, encontrada en cuevas
de Guipuzcoa, puede ser considerada una forma trogléfila.

De los Prosobranquios, Pomatias elegans es una especie
calcdfila epigea, amante de los habitats humedos. Su intole-
rancia a las bajas temperaturas hace que busque refugio en el
suelo o en las zonas de entrada de las cavernas. Los pequefos
Cochlostoma tienen similares preferencias y son hallados fre-
cuentemente en cuevas, por lo que pueden considerarse tro-
gléxenos regulares o subtrogléfilos. C.azpeitianum ha sido
encontrado en cavidades de Ernio, mientras que C.hidalgoi es
comun en numerosas cavidades de Aralary Pagoeta.

Los Pulmonados Basommatéforos incluyen a la familia
Ellobiidae, con representantes cavernicolas de gran interés.
Carychium tridentatum es una especie higréfila, de muy
pequefio tamafio (2 mm), que puede encontrarse en superficie
entre la hojarasca o entre hierbas; la elevada humedad relati-
va es un importante factor en su ecologia, ya que es una espe-
cie particularmente sensible a la desecacién. Ha sido encon-
trada en cavidades del monte Pagoeta, donde es un trogloxe-
no regular.

El género Zospeum, de la misma familia, es estrictamente
cavernicola: sus especies son formas troglobias, depigmenta-
das y anoftalmas, de muy pequefia talla (1 a 2 mm), y viven
exclusivamente en el interior de las cavernas. Zospeum belle-
si 'y Zospeum suarezi han sido descritas recientemente por
GITTENBERGER (1980), la primera de ellas de una cavidad
de los Pirineos de Huesca y del Pais Vasco, y la segunda de
Guipuzcoa y Santander. En la peninsula ibérica existen otras
dos especies de Zospeum: Z.biscaiense (de una cueva vizcai-
na) y Z.schaufussi (de cavidades en Santander y Asturias). En
conjunto, la distribucion europea de los Zospeum troglobios
comprende: el karst yogoeslavo de Carniola, algunos macizos
proximos del norte de ltalia, y las cuatro especies citadas de
la region vasco-cantabrica.

Entre los Pulmonados Stylommatéforos las familias de
mayor interés son Zonitidae y Ferussacidae. Familias enteras
como Arionidae, Limacidae, Agriolimacidae y Helicidae,
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albergan formas epigeas, cuya presencia en cuevas es acci-
dental. Otras familias, como Cochlicopidae, Chondrinidae,
Enidae, Elonidae, Endodontidae, Eoconulidae, Clausiliidae,
Hygromiidae y Helicodontidae, albergan formas trogléxenas
frecuentes en las zonas de entrada de las cuevas; muchas de
las especies citadas presentes en cuevas se encuentran tam-
bién en habitats humedos y oscuros, como entre la hojaras-
ca (Cochlicopa, Azeca, Retinella), bajo piedras (Laminifera,
Trissexodon, Discus), bajo troncos caidos (Clausilia bidenta-
ta y otros clausilidos), paredes rocosas (Chondrina), etc.

La familia Ferussacidae contiene la especie Cecilioides
acicula, que es anoftalma y depigmentada, y esta ampliamen-
te distribuida en Europa occidental. Esta especie vive en las
grietas del suelo y aprovecha las fisuras para desplazarse, por
lo que con frecuencia se la encuentra en cavidades en las re-
giones calcareas; no obstante, es mas propiamente una forma
endégea y no un verdadero cavernicola (WACHTLER,
1929). En Guiplzcoa ha sido encontrada en algunas cavida-
des.

La familia Zonitidae contiene la mayoria de las formas
cavernicolas de moluscos, tanto en nimero de especies como
de individuos (BOETTGER, 1935; 1939). Algunos son tro-
gléfilos y otros verdaderos cavernicolas. Los Zonitidae han
sido estudiados particularmente por RIEDEL (1957; 1959), a
quien debemos la mayor parte de los datos sobre su biologia.
El género principal es Oxychilus, que en Guiplzcoa com-
prende 6 especies trogléfilas o subtrogldfilas. En la peninsula
ibérica se conocen de cuevas otras 8 especies, principalmente
de Catalufia, Baleares y Levante. Casi todas sus especies son
polifagas y se alimentan de restos vegetales y animales muy
diversos. TERCAFS (1960, 1961) ha sefialado las preferen-
cias carnivoras de los Oxychilus cavernicolas, habiendo
observado ejemplares de O.cellarius alimentandose de lepi-
dopteros vivos de la asociacion parietal. En relacion con su
alimentacion, los ejemplares cavernicolas presentan adapta-
ciones especiales, como niveles de quitinasa mas altos que
los de formas epigeas relacionadas. Las especies guipuzcoa-
nas de Oxychilus estan ampliamente repartidas en numerosas
cavidades del territorio.

Otro género afin y de costumbres parecidas a Oxychilus,
es Retinella, el cual posee varias especies subtrogléfilas o
troglofilas, como R.incerta, R.nitens, y otras que permanecen
sin identificar. Algunas de ellas poseen conchas delgadas y
depigmentadas o transparentes.

A pesar de esta riqueza en especies que presentan los gas-
terépodos cavernicolas, nuestro conocimiento sobre su biolo-
gia resulta fragmentario. La separacion entre formas epigeas
accidentales y trogléxenos regulares es dificil de establecer;
en otros casos no conocemos su ciclo vital y si se reproducen
o no en el interior de las cuevas. Diversos Enidos,
Cochlicépidos, Endoddntidos, Clausilidos o Hygrémidos,
que son muy frecuentes en las cuevas en zonas proximas a
las bocas, probablemente pueden reproducirse en el interior
de las cavidades y de este modo serian formas trogldfilas.
Particularmente en Guiplzcoa es muy frecuente el caso de
simas y cuevas descendentes, con bocas relativamente
amplias abiertas en karst forestado, donde el ingreso de restos
vegetales es considerable; estas zonas transicionales podrian
sostener a muchas especies lucifugas e higréfilas capaces de
aprovechar este suministro continuado de alimento.
Gasterdpodos terrestres son hallados con frecuencia viviendo
en estas cavidades propicias, y en ellas constituyen una
comunidad muy particular. No obstante, los gasterépodos son
raros en las zonas profundas de las cuevas, y en este sentido
muy pocas especies pueden ser consideradas como auténticos
cavernicolas.

El régimen alimenticio de los gasteropodos es tan variable
como distintas son sus condiciones de vida. La mayoria de

las formas epigeas sefialadas son herbivoros que roen activa-
mente las hojas y otros d6rganos vegetales. Para ello estan
provistos de un drgano singular, la radula, que se encuentra
en la parte anterior de su aparato digestivo. La radula esta
constituida por innumerables dientecitos microscopicos que
actiuan como los de una lima, dispuestos en filas o series
paralelas, perpendiculares a la longitud del érgano, el cual
tiene forma de banda alargada. En muchas especies la accién
de la radula se ve complementada por mandibulas calcareas o
corneas, pares o impares, que en general son muy pequefias o
estan ausentes en las formas herbivoras y son mas potentes
en las carnivoras. A lo largo del tubo digestivo existen diver-
sas dilataciones, incluyendo un estémago, en el que vierte sus
productos una glandula digestiva grande, de funciéon comple-
ja, llamada hepatopancreas. En Ariénidos y Limacidos, ade-
mas de vegetales vivos, su alimentacién incluye también
hongos y restos en descomposicion, y en ocasiones no dudan
en atacar a pequefios insectos y gusanos. Las formas troglé-
xenas tienden a transformarse en detritéfagas y sapréfagas,
alimentandose de restos vegetales o animales de la mas
diversa indole. En los trogléfilos, como es ejemplificado por
el género Oxychilus, estas tendencias se acentdan e incluyen
preferencias carnivoras, las cuales van acompafadas por
cambios a nivel enzimatico en el funcionamiento de su esté-
mago y hepatopancreas. De este modo existe una transicion
entre la superficie y la parte interior de las cavidades, con una
exclusion progresiva de las formas fitéfagas estrictas, y un
predominio hacia el interior del medio hipégeo de formas
detritivoras, omnivoras y carnivoras. La mayoria de los gas-
terépodos es excluida de este modo de las zonas profundas vy,
en cambio, las bocas y zonas de transicion, con abundantes
restos vegetales y animales, sostienen a la mayoria de los
caracoles hipogeos.

Otro detalle curioso es que la mayoria de estos caracoles
son hermafroditas protandricos; es decir, aunque poseen los
dos sexos, las glandulas sexuales no maduran simultanea-
mente, por lo que nunca o casi nunca son al mismo tiempo
machos y hembras, sino sucesivamente de uno u otro sexo,
en momentos diferentes de su vida. En general, primero actu-
an como machos, y mas tarde, en una fase mas avanzada de
su vida, como hembras. Normalmente ponen 30 a 100 hue-
vos, agrupados en ootecas o masas gelatinosas de diverso
tipo, y el desarrollo es directo. Las formas mas adaptadas a la
vida hipdégea suelen poner menos huevos; p.ej. Cecilioides
acicula pone en promedio 10 huevos, de uno en uno, y sepa-
rados por grandes intervalos de tiempo (WACHTLER,
1929).

Phylum ARTHROPODA.

El grupo de los artrépodos es el phylum mas numeroso y
mas ampliamente distribuido a través del planeta, poblando
sus representantes todo tipo de regiones, tanto sobre los con-
tinentes como en el seno de las aguas oceanicas.
Probablemente forman parte del mismo mas de dos millones
de especies. Por ello no es de extrafiar que la gran mayoria de
los animales subterraneos sean artrépodos.

Se caracterizan los artrépodos porque su cuerpo esta meta-
merizado o segmentado. Los segmentos o metameros sucesi-
vos tienen aspecto diferente en las distintas partes del cuerpo,
por lo cual se distinguen en él varias regiones, algunas de
ellas constituidas por la fusiéon o unién de varios metameros.
Los segmentos sucesivos estan articulados y unidos entre si
por membranas articulares. Cada uno de ellos esta provisto,
de modo tipico, por un par de apéndices, integrados a su vez
por varias piezas articuladas o artejos. A este hecho se debe
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el nombre de los artropodos, que designa a los animales con
patas articuladas. En muchos metameros los apéndices pue-
den reducirse o desaparecer, como ocurre en el abdomen u
opistosoma de los insectos y aracnidos.

El cuerpo de los artrépodos esta recubierto de una capa de
quitina que constituye un exoesqueleto, a veces de gran espe-
sory resistencia, como sucede en muchos crustaceos de capa-
razén duro formado por la incrustacion de sales de calcio.
Como consecuencia de ello, el crecimiento de los artrépodos
es discontinuo y a lo largo de su vida sufren varias mudas.
Con frecuencia en estos animales el desarrollo no es directo,
sino que nacen en un estado de larva, que sufre una serie de
metamorfosis, a veces muy complejas, antes de alcanzar el
estado adulto. Es muchos grupos es frecuente que las fases
larvarias lleven un modo de vida completamente diferente al
de los adultos.

Los artropodos pueden ser divididos en tres grandes gru-
pos: Chelicerata, Crustacea y Tracheata, cuyo origen evolu-
tivo es probablemente independiente, resultando sus seme-
janzas debidas a convergencia. Cabe destacar que los artré-
podos son de los mas antiguos invertebrados conocidos. Los
fosiles de los mismos se remontan al periodo Cambrico (el
mas antiguo de la era Paleozoica) y ya para entonces estaban
ampliamente diversificados, por lo que se supone que el ori-
gen del grupo es Precambrico. Los primeros escorpiones
(Palaeophonus, Proscorpius) datan del Silurico y representan
el origen de los primeros artropodos de respiracion aérea. Los
insectos, perfectamente caracterizados y diversificados ya en
varios grupos, se remontan al Devonico.

El subphylum Quelicerados se divide en dos grupos o cla-
ses: los acuaticos Merostomata y los terrestres Arachnida.
Un pequefio grupo de afinidades inciertas es incluido entre
los quelicerados: los Pycnogonoidea. Los merostomados y
pycnogonoideos son exclusivamente marinos y no poseen
representantes cavernicolas, por lo cual nuestro estudio se
limitara a los aracnidos.

Los crustaceos antiguamente eran agrupados junto a los
insectos, pero hoy los zodlogos separan completamente a los
crustaceos de los traqueados. Los crustaceos difieren de los
traqueados por su modo vida (en su origen, acuatico en los
crustaceos y terrestre en los traqueados), por sus dos pares de
antenas (un par en los traqueados), y por sus apéndices birra-
meos (siempre unirrameos en los traqueados).

Los traqueados probablemente derivan de un tipo aneloide
adaptado progresivamente a la vida terrestre. Suelen ser divi-
didos en 6 grupos con rango de clase: Monognatha (clase
Onychophora); Dignatha (clases Diplopoda y Pauropoda);
Trignatha (clases Chilopoda, Symphyla, y Hexapoda o
Insecta).

El pequefio grupo de los Onychophora representa un tipo
de transicion. Sus especies evitan la luz y son nocturnas y
extremadamente higréfilas, pero no poseen representantes
cavernicolas en Europa.

Los Diplopoda, Pauropoda, Chilopoda y Symphyla, han
sido unidos frecuentemente (pero artificialmente) en el hete-
rogéneo grupo Myriapoda, hoy desechado por los zodlogos.
Los paurépodos y sinfilos raramente son hallados en cuevas
y no poseen representantes cavernicolas en Europa. Los sinfi-
los son endégeos, siempre depigmentados y anoftalmicos, y
algunas veces han sido hallados en las entradas de las cuevas;
pero sus habitos fitéfagos estrictos les impiden colonizar el
interior de las cavidades. En nuestro trabajo sélo considerare-
mos las clases Diplopoda, Chilopoda, y Hexapoda (=
Insecta), todas ellas con representantes cavernicolas en
Guipuzcoa.

Clase ARACHNIDA.

La clase de los aracnidos contiene 5 6rdenes fésiles y 10
ordenes vivientes. De estos ultimos, con la excepcion de los
Solifuga (los cuales habitan en las regiones calidas y aridas
del planeta), todos los demas poseen representantes caverni-
colas. Los Ricinulidos, Uropygios y Amblypigios habitan en
las regiones tropicales. Los Scorpiones y Palpigrados poseen
algunos representantes en cuevas en las regiones mediterra-
neas de Europa, pero se trata de enddgeos o lapidicolas mas
que de verdaderos cavernicolas. No obstante los Palpigrados
europeos son de gran interés ya que representan los relictos
de una antigua fauna calida, paleomediterranea, que habité en
esa regién en periodos pre-miocénicos (HANSEN, 1926;
CONDE, 1984). Los restantes o6rdenes (Pseudoscorpionida,
Opiliones, Araneida y Acarina o Acari) estan representados
en la fauna hipégea de Guipuzcoa.

La organizacién general de los aracnidos comprende un
cuerpo formado por segmentos agrupados en dos regiones:
un cefalotérax o prosoma, y un abdomen u opistosoma. El
cefalotérax posee habitualmente dos pares de extremidades
bucales y cuatro pares de extremidades o patas locomotoras.
No poseen antenas, ni ojos compuestos, ni alas. El primer par
de apéndices -queliceros- hace las veces de mandibulas. El
segundo par -pedipalpos o palpos maxilares- termina general-
mente en una o dos pequefias garras, en forma de pinza alar-
gada (pseudoescorpiones), o en forma de pequefias patas con
ufias terminales (opiliones, araneidos); sus coxas general-
mente sirven para la trituracion de los alimentos; en los aca-
ros, los queliceros y pedipalpos son transformados en un apa-
rato chupador o suctor mas o menos complejo. El desarrollo
es directo.

Orden PSEUDOSCORPIONIDA.

Los pseudoescorpiones son un grupo muy bien representa-
do en la fauna hipégea de Guipuzcoa y revisten un gran inte-
rés: todas las formas cavernicolas de Guiplzcoa son estricta-
mente troglobias y la mayoria de ellas constituyen endemis-
mos.

Los pseudoescorpiones son aracnidos de pequefio tamafio
que por su aspecto recuerdan a pequefios escorpiones sin
cola. Su abdomen, de terminacion redondeada, esta dividido
en 11 segmentos. Los queliceros y también los pedipalpos,
terminan en pinzas. Sus patas locomotoras terminan en dos
garfios y en un cono que juega el papel de ventosa de adhe-
sién, lo que les permite trepar por cualquier superficie, por
mas lisa que ésta sea. Su tamarfio, de 1 6 2 mm, llega alcanzar
los 5 mm en los troglobios, que son los gigantes del grupo.

Las especies estrictamente cavernicolas muestran ademas
los caracteres tipicos de depigmentacion, reduccion y desapa-
ricion de los ojos, y alargamiento de los apéndices, particu-
larmente los pedipalpos, que llegan a ser mucho mas largos
que la longitud del cuerpo. Los tarsos de los pedipalpos for-
man una potente pinza prehensora. Los pseudoescorpiones
son activos depredadores, de movimientos agiles pero pausa-
dos, y dan caza a muchos otros artrépodos, particularmente
insectos y acaros. No poseen glandulas venenosas, pero lle-
gan a capturar animales mucho mayores que ellos. En la
parte anterior del cefalotérax poseen glandulas sericigenas;
sus canales eferentes terminan en los queliceros y actian
como las hileras de las arafas: el tejido fabricado por estas
glandulas les sirve para protegerse durante las mudas y para
construir una bolsa incubadora, adosada al orificio genital
materno, donde se desarrollan los embriones. El apareamien-
to de los pseudoescorpiones se realiza de modo parecido al
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de los escorpiones: el macho se sitlia frente a la hembra, suje-
tandola de los pedipalpos con los suyos, e inician una especie
de danza durante la cual el macho deja caer un espermatéforo
al suelo. Este queda fijo por su parte basal. En el lado opues-
to hay una prolongacion sobre la cual el macho empuja repe-
tidas veces a la hembra, con movimientos de avance y retro-
ceso, hasta que penetra en la vulva de la misma. Entonces se
rompe, quedando en el suelo la base o asta, mientras que la
capsula espermatoférica pasa al interior de la vulva de la
hembra. La respiracion se efectla por traqueas tubulares. Los
ejemplares cavernicolas suelen encontrarse en la zona pro-
funda de las cuevas, en sectores himedos: paredes rocosas
con peliculas de agua, coladas y recubrimientos estalagmiti-
cos, biotopos arcillosos. Los ejemplares que deambulan sobre
las paredes de las galerias normalmente se encuentran explo-
rando en busca de presas.

Los pseudoescorpiones se subdividen en tres suboérdenes:
Chthoniinea, Neobisiinea y Cheliferina. Los Cheliferina, de
habitos corticolas y foledfilos, habitan medios relativamente
secos (bajo las cortezas de los arboles, nidos y madrigueras
de vertebrados), y no estan representados en las cuevas gui-
puzcoanas. Los otros dos subdrdenes, con preferencias por
lugares humedos y oscuros, estan representados, respectiva-
mente, por las familias Chthoniidae y Neobisiidae.

La primera referencia sobre pseudoescorpiones cavernico-
las del Pais Vasco es debida a NONIDEZ (1917) quien des-
cribe una nueva especie cavernicola. BOLIVAR (1924) des-
cribe otras dos especies nuevas de cuevas guipuzcoanas.
Posteriormente NONIDEZ (1925) hace una contribuciéon mas
extensa, con seis nuevas especies del Pais Vasco y una sépti-
ma de Oviedo. BEIER (1939) actualiza las descripciones de
estos autores y describe otras tres especies. BEIER (1963),
MAHNERT (1978), y ESTANY (en: ESPANOL et al., 1980)
aportan algunos datos adicionales. Actualmente se conocen
13 especies cavernicolas troglobias del Pais Vasco, corres-
pondientes a dos géneros, 9 de las cuales estan representadas
en Guipuzcoa:

Familia CHTHONIIDAE.

- Chthonius (Ephippiochthonius) distinguendus Beier.
Familia NEOBISIIDAE.

- Neobisium (Blothrus) robustum Nonidez.

- Neobisium (Blothrus) breuili Bolivar.

- Neobisium (Blothrus) nonidezi Bolivar.

- Neobisium (Blothrus) tenuipalpe Nonidez.
- Neobisium (Blothrus) vasconicum Nonidez.
- Neobisium (Blothrus) hypogeus Nonidez.

- Neobisium (Blothrus) cantabricus Nonidez.
- Neobisium (Blothrus) navaricum Nonidez.

La familia Chthoniidae comprende especies epigeas humi-
colas y otras que son troglobios, pero relativamente poco
modificados, por lo cual se les supone cavernicolas de origen
reciente (BEIER, 1940). Las formas troglobias de Chthonius
pertenecen al subgénero Ephippiochthonius, el cual posee en
la peninsula ibérica ocho especies de la region mediterranea,
dos de Asturias y una del Pais Vasco, precisamente de
Guipuzcoa. Chthonius distinguendus es una especie endémi-
ca, de 1,6 mm de talla, sélo conocida de la Cueva de
Mendikute (Albiztur, macizo de Ernio).

La familia Neobisiidae posee formas troglobias mas espe-
cializadas para la vida hipégea y altamente modificadas.
Ellas se agrupan en el subgénero Blothrus del género
Neobisium (Figura 19). De las 12 especies de Blothrus del
Pais Vasco, 10 son endemismos exclusivos del pais y sélo 2
han sido halladas en otras cuevas fuera del mismo, una de
ellas en Cantabria y la otra en Lleida. Adicionalmente sélo
hay tres especies ibero-baleares del subgénero. En la region
de Cataluiia, Levante y Mallorca las formas troglobias de

pseudoescorpiones estan en cambio representadas por los
géneros  Roncus  (Parablothrus),  Acanthocreagris, 'y
Troglobisium (este Ultimo de la familia Syarinidae);
Troglobisium es un relicto laurasico y probablemente el mas
modificado de los pseudoescorpiones ibéricos (BELLES,
1987).

De las 8 especies de Neobisium (Blothrus) reportadas para
Guipuzcoa, N.robustum es endémica del macizo de Aitzgorri.
N.breuili y N.nonidezi son endémicas de Aralar. N.tenuipalpe
so6lo es conocida de Galarrako koba (macizo de Udalaitz).
N.vasconicum es conocida exclusivamente de cavidades de
Ernio y Aralar. N.hypogeus y N.cantabricus son endémicas
de Ernio. Por ultimo, N.navaricum es conocida del macizo de
Otxabio y ha sido encontrada posteriormente en una cueva de
Lleida. El tamafio de estas especies troglobias oscila entre 2,2
y 5 mm.

Las especies N.hypogeus y N.cantahricus, descritas por
NONIDEZ (1925), han sido consideradas por otros autores
como subespecies o sinonimia de N.vasconicum. No obstante
se localizan en cuevas que pertenecen a distintos afloramien-
tos calcareos o unidades hidrogeoldgicas de la periferia del
macizo de Ernio, y a la vez son troglobios altamente modi-
ficados. Por ello, aunque las diferencias morfolégicas ex-
temas puedan parecer pequefias a algunos autores, en nues-
tra opinidon es obvio que constituyen poblaciones diferen-
tes, sin posibilidad de intercambio genético entre ellas. En
consecuencia, nos inclinamos a pensar que los caracteres
diferenciales observados por NONIDEZ si poseen valor
especifico.

En conjunto destaca que el Pais Vasco es el centro geogra-
fico del area de distribucién de los Neobisium troglobios.
Dentro del pais el territorio guipuzcoano ostenta la mayor
diversidad, con un elevado numero de especies endémicas
incluso de los diferentes macizos. En este sentido el territorio
guipuzcoano parece haber sido un centro de especiacion, irra-
diacion y fragmentacién de los Neobisium cavernicolas, a
partir de una especie-capa ancestral, datante probablemente
del Terciario temprano.

Orden OPILIONES.

Los opiliones son aracnidos faciles de reconocer por su
cuerpo globoso, sin clara separacion entre cefalotérax y
abdomen, y por sus patas locomotoras, sumamente largas y
delgadas. Cuando se ponen en movimiento no elevan su cuer-
po sobre el suelo, sino que generalmente doblan las patas por
su parte media, que se mantiene mas elevada, mientras el
cuerpo ocupa una posicion mas baja. Los queliceros terminan
en pinzas, con dedo movil e inmdvil; los pedipalpos, en
forma de patas, tienen distintas terminaciones que sirven para
su clasificaciéon. Las extremidades locomotoras terminan en
un garfio o ufia. Las coxas del primer par de patas poseen
I6bulos maxilares. ElI abdomen, corto y ancho, generalmente
estd segmentado, pudiéndose contar a simple vista hasta 9
segmentos. Los segmentos anteriores suelen estar unidos
directamente al cefalotérax. La mayoria de los machos tienen
un pene retractil, al cual corresponde en la hembra un ovopo-
sitor. En el acoplamiento, el pene del macho penetra en las
vias genitales de la hembra, y en éstas quedan también ence-
rrados los huevos. En los paises o regiones de clima frio y
nevoso la mayoria de las especies muere en otofio, invernan-
do muy pocas de ellas. Los opiliones normalmente se guare-
cen durante el dia en sitios oscuros y estan activos durante la
noche, cuando se alimentan tanto de detritos vegetales como
de pequefios animales muertos. Su talla varia de 2 a 12 mm,
mientras que sus patas pueden tener hasta 40-80 mm.
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Figura 19. Pseudoescorpiones. 1 = Neobisium (Blothrus) robustum. 2 = Neobisium (Blothrus)

breuili. (De: NONIDEZ, 1925).

Los opiliones se dividen en tres subdrdenes:
Cyphophthalmes, Laniatores y Palpatores. El suborden
Cyphophthalmes es un grupo muy primitivo de diminutos
opiliones (2-3 mm), de habitos endégeos, y no estan repre-
sentados en la fauna hipégea de Guipuzcoa.

Los Laniatores se caracterizan por sus fuertes pedipalpos,
generalmente terminados en una fuerte ufia prensil. En las
cuevas guipuzcoanas estan representados por la familia
Travuniidae. Los Palpatores poseen pedipalpos mas delga-
dos y no terminados en ufias; la fauna hipégea guipuzcoana
esta representada por seis familias.

El conocimiento sobre los opiliones cavernicolas comenzo
en el siglo pasado, principalmente con los trabajos de
SIMON (1872; 1879; 1881; 1911), quien describe las prime-
ras especies del Pais Vasco. Trabajos posteriores son debidos
a ROEWER (1935; 1950), RAMBLA (1946 en: ESPANOL
et al,, 1980), DRESCO (1952; 1967; 1969; 1970), KRAUS
(1961), JUBERTHIE (1961), MARTENS (1969, 1970), y
MUNOZ CUEVAS (1979). Gran parte del material colectado
por la S.C.Aranzadi ha sido determinado por la Dra. RAM-
BLA, del Museo de Zoologia de Barcelona. A continuacion,
una listade las especies presentes:

Suborden LANIATORES.
Familia TRAVUNIIDAE.

- Peltonychia clavigera Simon.
- Peltonychia piochardi Simon.
- Peltonychia navarica Simon.

Suborden PALPATORES.
Familia ISCHYROPSALIDAE.
- Ischyropsalis nodifera Simon.

- Ischyropsalis dispar Simon.
-Ischyropsalis magdalenae Simon.
-Ischyropsalis superba Simon.

- Ischyropsalis helwiggi Panzer.
-Ischyropsalis espagnoli Dresco.
Familia SABACONIDAE.
-Sabaconvizcayanus Simon.
Familia NEMASTOMATIDAE.
- Nemastoma bacilliferum Simon.
- Nemastoma bimaculatum Fabricius.
Familia PHALANGIIDAE.

- Megabunus diadema Fabricius.
Familia GYANTIDAE.

- Gyas titanus Simon.

Familia LEIOBUNIDAE.

LY

- Leiobunum rotumdum Latreille.
- Leiobunum lusitanicum Roewer.
o, - Leiobunum biseriatum Roewer.

I El suborden Laniatores contiene algu-
",. ] nos de los opiliones cavemicolas mas alta-
1 mente modificados. El grupo esta formado
esencialmente por formas tropicales o
"y subtropicales que habitan en las selvas
humedas. Las especies europeas tienen su
origen en una antigua fauna calida que
poblaba el continente a comienzos del

Y Terciario. Los Laniatores estan represen-
tados en las cuevas guipuzcoanas por el
TN género  Peltonychia de la familia
% Travuniidae, el cual tiene otros represen-

i 1 tantes en cuevas europeas de las cordille-

ras balcanicas, suroeste de los Alpes y
regiéon vasco-cantabrica.

El género Peltonychia posee tres espe-
cies de pequefio tamafio (2 mm), relacio-
nadas o proximas entre si: clavigera, pio-
chardi y navarica. Su color oscila desde
tonos amarillentos en P.clavigera hasta una depigmentacion
casi total en P.navarica.

P.clavigera (Figura 20) es una forma trogldfila citada por
primera vez de la Cueva de Bétharram (Pau, Francia) y halla-
da posteriormente en cuevas y enclaves humedos en toda la
region vasco-cantabrica. En Guipuzcoa es conocida de cavi-
dades en los macizos de Aitzbitarte, Ernio, Gazume y Orobe.
P.piochardi es una forma trogléfila mas depigmentada cono-
cida de la Cueva de Sagain zelaya (macizo de Gazume) y
encontrada también en localidades epigeas de la Sierra de la
Demanda (Soria) y Logrofio. P.navarica fué descrita de la
Cueva de Palombiére (Sara, Laburdi) y encontrada posterior-
mente en otras cuevas del Pais Vasco francés y del macizo de
Orobe; por sus caracteres modificados y habitat exclusiva-
mente hipdgeo es considerada una forma troglobia.

Entre los Palpatores, la familia Ischyropsalidae estad muy
bien representada con 6 especies troglofilas del género
Ischyropsalis, el cual es facil de reconocer por ser de talla
grande y poseer queliceros enormemente desarrollados, los
cuales suelen ser muy robustos y mas largos que el cuerpo
(Figuras 21 y 22). Estos opiliones habitan en las zonas mon-
tafiosas humedas de Europa y son hallados con frecuencia en
enclaves de bosque sombreados, con musgos, madera muerta,
abrigos rocosos y cuevas. Por su pigmentacién negra y su
morfologia, difieren poco de las formas epigeas muscicolas,
y son considerados trogldfilos. Las especies de este género
presentan gran variabilidad y dimorfismo sexual, con fené-
menos de neotenia que afectan la esclerotizacion de los ter-
guitos abdominales, dificultando su identificaciéon (RAM-
BLA; en: ESPANOL et al., 1980). Ello ha ocasionado un
gran numero de cambios de nombre, reagrupaciones y sinoni-
mias.

Ischyropsalis nodifera estd ampliamente distribuido en la
region vasco-cantabrica y en Guipuzcoa ha sido encontrado
en cavidades de los macizos de Aitzgorri, Aralar, Ernio y
Gazume. Los ejemplares de la Cueva de Mendikute (Ernio) y
Aparein (Aralar), identificados primeramente por RAMBLA
(1946) como Ischyropsalis adamii, pertenecen a la especie
l.nodifera  (RAMBLA, 1980). Para MARTENS (1969),
Ischyropsalis lusitanica es sinonimia de /.nodifera; algunos
ejemplares de llusitanica han sido colectados en cavidades
de Ernio.

Ischyropsalis dispar es conocido de diversas cuevas de
Vizcaya, Alava y Sierra de Aralar (Kilixketa, Putxerri y sin-
clinal central). Es un endemismo del Pais Vasco y parece tra-
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tarse de una especie exclusivamente cavernicola, aunque ocu-
lada y pigmentada.

Ischyropsalis magdalenae es otro endemismo del Pais
Vasco, que toma el nombre de la Cueva de la Magdalena en
Galdames, su localidad tipica. Posteriormente ha sido encon-
trada en otras cuevas de Galdames y Carranza (Vizcaya) y en
la Sierra de Aralar (Guipuzcoa y Navarra). Como la especie
anterior, parece ser exclusivamente cavernicola, pero poco
modificada.

Ischyropsalis superba es descrita por SIMON (1881) de
San Juan de Luz (Laburdi) y ha sido encontrada posterior-
mente en la Cueva de Txorrote (Ernio).

Ischyropsalis helwiggi es una especie centroeuropea. En la
peninsula ibérica sélo es conocida del Pais Vasco, mas con-
cretamente de varias cavidades en la zona de Putxerri,
Ormazarreta y Aparein, de la Sierra de Aralar (Guiptzcoa -
Navarra). Para MARTENS (1969) las poblaciones del Pais
Vasco constituyen una subespecie diferenciada: [.helwiggi
lucantei.

Ischyropsalis espagnoli ha sido descrita por DRESCO
(1970) de cavidades de la zona del Larraun, y encontrada
posteriormente en otras cavidades de Aralar. Seria un ende-
mismo del Pais Vasco y una forma exclusivamente caverni-
cola, pero igualmente poco modificada.

En conjunto, las especies de Ischyropsalis citadas pueden
considerarse formas trogléfilas, aunque algunas de ellas hasta
ahora sélo han sido encontradas en cuevas. Cuatro de ellas
son endemismos vascos, Y cinco de las especies estan presen-
tes en la Sierra de Aralar, que llama poderosamente la aten-
cién por su notable diversidad de formas. El género, amplia-
mente distribuido en Europa, sélo se extiende en la peninsula
ibérica por la zona norte, vasco-cantabrica, aunque una espe-
cie (l.luteipes) alcanza los Pirineos orientales y el macizo de
Montseny.

El género Sabacon antes era incluido en la familia
Ischyropsalidae, pero por las particulares caracteristicas de
sus queliceros y pedipalpos fué separado por DRESCO
(1970) en una familia independiente: Sabaconidae. El género
Sabacon tiene especies en Europa, América y Asia, y un
representante fosil en el ambar del Baltico (RAMBLA; en:
ESPANOL et al., 1980). En la peninsula ibérica son conoci-
das tres especies trogléfilas: S.paradoxum (de los Pirineos),
S.picosantrum (Picos de Europa), y S.vizcayanus (Pais Vas-
co). S.vizcayanus fué descrita de la Cueva de la Embajada
(Ordufia, Alava) y encontrada posteriormente en otras cuevas
del Pais Vasco y del Pirineo oriental francés. En Guiplzcoa
es conocida de la Cueva de Gurutze (Oyarzun) y de la Cueva
de Arrikrutz (Ofiate). Es trogléfila y en superficie requiere
biotopos saturados de humedad.

La familia Nemastomatidae posee diversas especies tro-
gléfilas del género Nemastoma, distribuidas por el norte de la
peninsula ibérica y encontradas tanto en cuevas como en bio-
topos epigeos humedos. De Guipuzcoa han sido reportadas
dos especies (N.bacilliferum y N.bimaculatum) y existe una
tercera del Pais Vasco (N.sexmucronatum), descrita de la
Cueva de Altamira y encontrada en otras cuevas de
Santander y Vizcaya.

Nemastoma bacilliferum posee una distribucién amplia
por el norte peninsular; en Guiplzcoa ha sido encontrada en
la Cueva de San Valerio (Mondragén) y varias cavidades de
Aralar. N.bimaculatum esta ampliamente distribuida en la
zona mas occidental de Europa, Pirineos y parte de la zona
cantabrica, de donde es conocida sélo de localidades epigeas,
mientras que en Guiplzcoa se la cita por primera vez de
localidades hipdgeas: las cuevas de Kilixketa y Aparein, en
Aralar.

Los siguientes géneros de opiliones (Megabunus, Gyas 'y
Leiobunum) son formas trogléxenas comunes, de amplia dis-

Figura 20. Opiliones. Peltonychia clavigera (esquematico). (De:
RAMBLA, 1980).

tribucién, por lo que la misma no sera comentada en detalle,
excepto en lo relativo a Guiplzcoa.

Megabunus diadema, de la familia Phalangiidae, es una
especie de pequefo tamano caracterizada por su elevada pro-
minencia ocular, con cinco largas espinas bordeando los ojos.
Es una forma epigea que habita en la hojarasca de los bos-
ques, por lo cual su presencia en cuevas debe ser accidental.
Es conocida de las cuevas de Zelatun y Mendikute en el
macizo de Ernio.

Las especies de Gyas y Leiobunum son trogléxenos regu-
lares y representantes tipicos de la asociacion parietal en la
zona de entrada de las cuevas. Gyas titanus es una especie
grande (7 mm) y de patas largas (hasta 85 mm), reportada del
Sumidero de Matxitxu (Unanue, San Sebastian), Cueva de
Itxaropena (Asteasu, macizo de Gazume), Cueva de Txorrote
(macizo de Ernio) y Sumidero de Unaga (macizo de Aralar).
Las especies de Leiobunum (Figura 23) son de cuerpo peque-
fio (4-5 mm) y patas extraordinariamente largas (hasta 72
mm); normalmente se las encuentra en grandes cantidades, a
veces con muchos individuos reunidos, que asemejan peque-
fas raices, tapizando partes del techo o las paredes. L.rotun-
dum ha sido encontrada en cavidades de Ubaran (Andoain),
Ernio y Aralar. L.lusitanicum y L.biseriatum han sido encon-
tradas tanto en cuevas como en biotopos epigeos de Aralar.

En resumen, de las 17 especies citadas de cuevas de
Guipuzcoa, 7 son formas trogléxenas, 6 trogldfilas, 3 troglo-
bios poco modificados y una -Peltonychia navarica- es una
especie troglobia estricta. La nota dominante en la fauna
hipégea de opiliones de Guiplzcoa es el elevado nimero de
formas trogléfilas, representadas por los  géneros
Ischyropsalis, Sabacon, Nemastoma y Peltonychia.

Figura 21. Ischyropsalis magdalenae (esquematico). (De: RAMBLA,
1980; modificado).
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Orden ARANEIDA.

Las arafias o araneidos son aracni-
dos con el cuerpo dividido claramente
en cefalotérax y abdomen, existiendo
en el punto de unién una pieza corta o
fuerte pedinculo. Los queliceros
poseen dos artejos; el basal, robusto y
grande, alberga en su interior una
glandula de veneno; el artejo apical
tiene la forma de una garra curva en
cuya punta esta el canal de salida de
la glandula. Los pedipalpos, similares
a patas, terminan en las hembras adul-
tas en dos pequefios garfios, y en los
machos adultos en un érgano copula-
dor. Poseen un numero variable de
hileras y filotraqueas al final del
abdomen. Generalmente ojos simples
en numero de ocho o menos y dis-
puestos con distintas configuraciones
que sirven para su clasificacion. Las
patas locomotoras formadas por 7
artejos; los dos ultimos constituyen los
tarsos, que terminan en dos ufias (a
veces 3) acompafiadas de dientecitos
o pelos, de gran importancia en las
arafas tejedoras para la manipulacion
de lared.

El abdomen, insegmentado y débilmente quitinizado,
posee en el tercio anterior de su cara ventral un surco en cuya
parte media se localiza la abertura genital tanto de machos
como de hembras. En la mayoria de las arafias esta region
forma en las hembras adultas una estructura quitinosa que
recibe el nombre de epigino, diferente en cada género. La
estructura del epigino corresponde perfectamente a la del
bulbo copulador de los machos (situado en el tarso de los
pedipalpos), haciendo imposible fisicamente el apareamiento
entre géneros distintos. En la época de celo los machos cons-
truyen una pequefia red en la que descargan el liquido esper-
matico, con el cual llenan sus bulbos copuladores. En las ara-
fias no existe copula directa. Losespermatozoos son almace-
nados primero en el bulbo de los machos. El apareamiento se
produce mediante la introduccion de los bulbos copuladores,
a través de la vulva, en las espermatecas de las hembras.
Después del apareamiento, los espermatozoos pueden ser
guardados semanas o meses dentro de las espermatecas de las
hembras, fecundando ellas mismas los ovulos cuando des-
cienden por los oviductos en el momento de la puesta. Todo
ésto es posible por la utilizacion de la red espermartica, que
permite la recoleccion del liquido fecundante en estado esté-
ril para el llenado de los bulbos. Es conocido que en muchas
especies la hembra devora al macho después del apareamien-
to. La hembra construye a continuaciéon un tapiz o disco
sedoso en el que deposita la primera puesta, que luego
envuelve con mas hilos formando la ooteca, la cual cuida
hasta la eclosion y primeras mudas de los jovenes. La hembra
generalmente realiza varias puestas sucesivas. Durante todo
el periodo de reproduccién y cria (hasta 160 dias en algunas
especies) la hembra no toma alimento, lo que puede contri-
buir a explicar el viricidio (la muerte del macho): éste seria el
ultimo aporte energético para los largos meses de ayuno a los
que se someterala hembra.

Las hileras de las arafias, generalmente en numero de 6 6
4, son en realidad extremidades transformadas que corres-
ponden a los cuarto y quinto segmentos embrionarios. Son
siempre articuladas y bastante movibles. Cada hilera posee
vanos centenares de finos poros por donde sale el liquido

Figura 22. Esquema del cuerpo (A) y detalle de queliceros (B) de: Ischyropsalis nodifera (1), I. dispar
(2), e . superba (3). (De: RAMBLA, 1946; modificado).

que, en contacto con el aire, se endurece formando los hilos.
La unién de varias decenas de estos finisimos hilos forma el
hilo de arafia visible a simple vista. Este hilo es de gran resis-
tencia y elasticidad. Muchas familias de arafias poseen
estructuras adicionales, como el cribelo (especie de tamiz,
situado delante de las hileras) y el calamistro (especie de
peine formado por filas de pelitos, situado en el metatarso del
cuarto par de patas), que cumplen una importante funcién en
la confeccion de las telas. El tejido producido por las arafias,
aparte de servir para la confeccion de la red espermatica o de
las envolturas de las ootecas, es utilizada para construir refu-
gios para guarecerse y para las conocidas telas de caza (tela-
rafias) usadas por muchisimas especies. Estas Ultimas, en las
especies constructoras de telas, pueden ser de muy diversas
formas y disefios, pero generalmente constan de una estructu-
ra de soporte en tomo a la cual la arafia despliega hilos meno-
res, de captura, con elementos pegajosos producidos también
por sus glandulas sericigenas internas. Tanto las arafas
sedentarias constructoras de telas como las errantes, son for-
mas exclusivamente carnivoras. Sus presas generalmente son
insectos y, en ocasiones, otras arafias. Matan o paralizan a las
presas mediante el veneno de sus queliceros y, segun el tama-
fio de las presas, a menudo mayores que las propias arafias,
pueden devorar completamente el alimento o bien succionar
el contenido dejando el exoesqueleto quitinoso como residuo.

Las arafas, junto con los acaros, constituyen uno de los
mas importantes grupos de aracnidos, con un elevado nimero
de especies. Las aranas cavernicolas presentes en nuestro
territorio poseen todas las formas intermedias entre la vida
epigea y la hipégea. La gran mayoria de las arafias que
encontramos en las cuevas son formas lucifugas e higrofilas
que no suelen pasar de la zona de entrada; algunas son hués-
pedes accidentales, otras trogloxenos regulares, y otras reali-
zan su ciclo completo en las cuevas mereciendo la califica-
cion de troglofilos, pero aun en este caso viven en la proximi-
dad de las bocas. Probablemente debido a que su alimento
habitual (los insectos) sélo es abundante en esta zona. Las
formas troglobias, o habitantes de las zonas profundas, son
pocas y raras, y en general son cavernicolas poco especializa-
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Figura 23. Opilién del género Leiobonum (1) y otra especie de Phalan-
giidae (2).

dos; es decir, los caracteres tipicos de los troglobios (regre-
sién ocular, depigmentacién, alargamiento de los apéndices)
se manifiestan en los araneidos de manera poco acentuada.
La mayoria de las formas cavernicolas deriva de grupos de
especies que habitan en los bosques en biotopos humedos,
con musgos, o entre la hojarasca. La mayoria de los grupos
que cazan a sus presas con ayuda de sus 0jos 0 que viven ala
luz del dia (p.ej. Lycosidae, Salticidae, Thomisidae) no han
dado formas colonizadoras del medio hipégeo.

Nuestro conocimiento sobre los araneidos de las cavernas
de Guiplizcoa se remonta a finales del siglo pasado. Jeannel y
Racovitza fueron los primeros en explorar, desde el punto de
vista faunistico, algunas cavidades del Pais Vasco. El mate-
rial colectado de aracnidos fué estudiado y descrito por
SIMON (1881; 1911). Trabajos posteriores son debidos prin-
cipalmente a FAGE (1919; 1931), BARROS MACHADO
(1940), DRESCO & HUBERT (1971), y RIBERA (1980;
1984). Existen ejemplares en la Coleccion de
Bioespeleologia de la S.C.Aranzadi que esperan ser estudia-

dos. En nuestra recopilacién seguiremos principalmente los
trabajos de RIBERA (en: ESPANOL et al., 1980; 1984). Para
su ordenacién taxonémica seguiremos la clasificacion clasica
de Simon y las revisiones de FAGE (1931). Todas las fami-
lias presentes en la fauna hipdgea guipuzcoana pertenecen al
suborden Labidognathae (= Dipneumorphae), caracterizado
por la disposicion horizontal de los queliceros. A continua-
cion una lista de las especies presentes:

Familia DYCTINIDAE.

- Amaurobius sp.

Familia PHOLCIDAE.

- Pholcus phalangioides Fuessly.

Familia ERIGONIDAE (= MICRYPHANTIDAE).
- Diplocephalus foraminifer thyrsiger Simon.
- Blaniargus cupidon Simon.

- Lessertia dentichelis (Simon).
Familia LINYPHIIDAE.
-Centromerus sp.

- Centromerus microps Simon.

- Troglohyphantes allaudi Fage.

- Troglohyphantes furcifer Simon.
-Leptyphantes sp.

- Leptyphantes cavicola Simon.
Familia ARGIOPIDAE.

- Meta merianae Scopoli.

- Meta menardi Latreille.

- Meta bourneti Simon.

Familia NESTICIDAE.

- Nesticus cellulanus Clerck.
Familia AGELENIDAE.

- Tegenaria inermis Sirnon.

- Chorizomma subterranea Simon.
Familia PISAURIDAE.
-Dolomedes sp.

La familia Dyctinidae estd representada por el género
Amaurobius, el cual comprende especies trogléfilas comunes
en muchas cuevas de la peninsula ibérica. Han sido colecta-
dos ejemplares en los macizos de Aitzbitarte y Oriamendi
(Hernani), pero por tratarse de inmaturos permanecen sin
identificar a nivel especifico. Pholcus phalangioides (familia
Pholcidae) es una especie cosmopolita frecuentemente
encontrada en la entrada de cavidades; ha sido citada de los
macizos de Udalaitz, Aitzgorri e lzarraitz, donde también se
han encontrado ejemplares trogloxenos de Dolomedes sp.
(familia Pisauridae).

La familia Erigonidae (= Micryphantidae) contiene espe-
cies de los géneros Diplocephalus, Blaniargus y Lessertia.
D.foraminifer thysiger es conocida de cuevas en el macizo de
Ernio y de biotopos epigeos en los Pirineos franceses; su pre-
sencia en cavidades parece ocasional. De modo parecido,
L.dentichelis es una forma epigea de biotopos humedos y de
amplia distribucion; en Guiplzcoa ha sido encontrada en la
boca de diversas cavidades. Blaniargus cupidon, en cambio,
es una especie subanoftalma encontrada en cavidades en los
Hautes Pyrenées franceses y en el Pais Vasco; en Guipuzcoa
ha sido colectada en cuevas de Ernio y Aralar; es considerada
una forma troglobia, aunque poco modificada.

La familia Linyphiidae es la que alberga mayor nimero de
formas hipdgeas, pertenecientes a tres géneros. Centromerus
posee tanto especies que pueden vivir en superficie como
otras estrictamente cavernicolas, pero generalmente poco
especializadas. Centromerus microps es considerada una
forma troglobia que habita en cavidades de la mitad oeste de
los Pirineos, sobre ambas vertientes, y que alcanza el Pais
Vasco; en Guipluzcoa ha sido colectada en los macizos de
Otxabio y Aralar. Otros ejemplares de Centromerus perma-
necen sin identificar.
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El género Leptyphantes es de caracteristicas parecidas.
Han sido colectados ejemplares trogléfilos aun no identifica-
dos y otros troglobios, con acentuada regresion ocular, perte-
necientes a la especie Leptyphantes cavicola, de afloramien-
tos proximos a Orobe y del sinclinal central de Aralar.

El género Troglohyphantes contiene formas trogléfilas y
troglobias distribuidas en los Pirineos, Pais Vasco y
Cordillera Cantabrica. T.allaudi es un troglobio descrito de la
Cueva de San Valerio (Mondragén) y encontrado Unicamen-
te en cavidades de Guipuzcoa y Vizcaya, por lo que consti-
tuye un endemismo del Pais Vasco. En Guiplzcoa habita en
la zona de Mondragén, Ekain (lzarraitz) y Ernio. T.furcifer es
un trogléfilo descrito de la Cueva de Orobe y encontrado
posteriormente en Guipuzcoa, Logrofio, Vizcaya y Alava,
tanto en cuevas como en algunos biotopos epigeos (mus-
gos muy humedos). En Guipuzcoa se distribuye en cue-
vas repartidas por todo el territorio: Alza, Aitzbitarte,
Anoeta, Albiztur, Ernio, Orobe, Berastegi, y Aitzkirri (en
Aitzgorri). Por su distribucién es también un endemismo
vasco.

Los géneros Meta y Nesticus (Figuras 24 y 25), ambos con
formas trogldéfilas, anteriormente eran incluidos en la familia
Tetragnathidae. Actualmente estan separados en familias dis-
tintas: Argiopidae y Nesticidae. Las tres especies de Meta
encontradas en cavidades de Guiptuzcoa (M.merianae,
M.menardi y M.bourneti) son trogléfilos de amplia distribu-
cién en Europa y en casi todos los macizos guipuzcoanos.
Nesticus cellulanus es comun en el centro y sur de Europa,
incluyendo la mitad norte de la peninsula ibérica; puede ser
considerada un trogléfilo y es un elemento tipico de la aso-
ciacion parietal. En GuiplUzcoa ha sido colectada en la parte
noreste: Cuevas de Aitzbitarte y Eula (Oyarzun). Las espe-
cies de Meta y Nesticus no presentan modificaciones especia-
les para la vida hipégea, pero completan su ciclo vital en la
zona de entrada de las cuevas.

La familia Agelenidae esta representada en Guipuzcoa por
dos especies trogléfilas poco o nada modificadas, que tam-
bién han sido encontradas en biotopos epigeos humedos:
Tegenaria inermis y Chorizomma subterranea. Ambas son
de amplia distribucion y estan presentes en casi todos los
macizos guipuzcoanos. A esta familia pertenece también una
interesante especie troglobia, totalmente anoftalma: Iberina
mazarredoi. Fué descrita por SIMON (1881) de la Cueva de
la Magdalena, en Galdames (Vizcaya), y ha sido sefialada
posteriormente de otras cavidades de Vizcaya, Santander y
Pais Vasco francés, siendo un endemismo vasco. Hasta el
momento no ha sido reportada de cavidades guipuzcoanas,
pera es muy probable que su presencia sea descubierta en el
futuro, ya que se encuentra en localidades muy préximas,
tanto al este como al oeste del territorio.

Podemos concluir que la aracnofauna hipégea de
Guipuzcoa se caracteriza por poseer formas trogléfilas y
trogloxenas muy poco modificadas y que también son
encontradas en biotopos epigeos. No obstante, las familias
Linyphiidae y Erigonidae contienen 4 especies troglobias.
Dos de ellas (Troglohyphantes allaudi y Leptyphantes
cavicola)) mas el trogléfilo Troglohyphantes furcifer,
constituyen endemismos vascos.

Orden ACARINA.

Los &caros son aracnidos con abdomen no segmentado y
unido directamente al cefalotérax; sus piezas bucales estan
transformadas para picar, morder o succionar. Constituyen un
grupo muy heterogéneo de aracnidos, con muchisimas espe-
cies, la mayoria de ellas de tamafio diminuto y parasitas de

Figura 24. Meta menardi (1) y Pholcus phalangioides (2), en vista dor-
saly lateral (esquematico).

animales o plantas. Existen también formas de vida libre,
terrestres o acuaticas.

Los queliceros suelen estar transformados en un estilete
perforador, mientras la base de los pedipalpos forma una
especie de vaina envolvente en torno a dicho estilete, confor-
mando un complicado aparato de succion. Los pedipalpos
pueden terminar en pinzas, garfios o ser inermes, y pueden
llegar a constituir 6rganos de fijacion. Los sexos estan sepa-
rados pero puede haber también partenogénesis. Muchas
veces la abertura genital se localiza entre las coxas del ultimo
par de patas, pero en otros casos hay un ovopositor y, en oca-
siones, puede existir una abertura especial para la copula.
Existen muy diversos tipos de apareamiento segun las espe-
cies: copula con aposicion directa de los dos orificios genita-
les; en los hidracarinos las patas del tercer par estan transfor-
madas en patas copuladoras en el macho (éste asegura a la
hembra con el primero y segundo par, y le introduce los
espermatdéforos con el tercer par, sirviendo el cuarto de érga-
no de excitacion sexual); en otros casos las piezas bucales
introducen el espermatéforo en la vagina de la hembra. En
Ixodes, el macho es mucho menor que la hembra, aseguran-
dolo ella contra su vientre; en el apareamiento éste introduce
su hipostoma en la vulva femenina. En los oribatidos los pal-
pos maxilares hacen el papel de penes. Hay especies vivipa-
ras y otras ovoviviparas. Las especies partenogenéticas gene-
ran o bien sélo hembras o bien sélo machos. El desarrollo
incluye metamorfosis. Las larvas son hexapodas; las ninfas
octépodas, pudiendo existir diversas fases ninfales. Hay
casos en que la larva es de vida libre y el adulto parasito, o
viceversa. Son también innumerables los casos de foresia, en



48

C. GALAN

- / I

los grupos anteriores, aunque probablemen-
te deben existir, ya que son comunes en
infinidad de cuevas europeas. Cuando una
cueva es estudiada en busca de acaros
(generalmente utilizando el método de
Berlese para separarlos del guano o sedi-
mento), suelen aparecer, incluso en grandes
numeros; p.ej.: el estudio de la Cueva de
Ojo Guarefha (Burgos) efectuado por
PEREZ INIGO (1971) aportd 43 especies
de oribatidos sdélo en esta cavidad. Es por
tanto mas que probable que, cuando la
microfauna del suelo de las cavidades gui-
puzcoanas sea estudiada, aparezcan muy
diversos representantes de acaros terrestres.
| De los otros dos grupos, si han sido
reportadas algunas especies. Estas son:

Familia LIMNOHALACARIDAE.
- Soldanellonyx monardi Walter.
- Soldanellonyx chappuisi Walter.
- Troglohalacarus dentipes Viets.
Familia “HYDRACHNELLAE”.
- Lebertia tenuistriata Viets.
- Wettina podagrica (Koch).
Familia IXODIDAE.
- Ixodes vespertilionis Koch.
- Haemaphysalis punctata Canestrini &
Fangazo.
| Familia SPINTURNICIDAE.
| - Spinturnix myoti Kolenati.

El grupo de los &caros acuaticos contie-
ne formas epigeas e intersticiales que pue-
den ser encontradas en las aguas subterra-
neas, pero a las cuales es dificil aplicar el
término cavernicola. P.Chappuis fué el pri-
mer investigador que encontr6é acaros acua-
ticos en el medio subterraneo. Estos fueron
descritos por Walter en 1917 bajo el nom-
bre de Soldanellonyx chappuisi.
Posteriormente a su descubrimiento en

Figura 25. Nesticus cellulanus: hembra sobre su tela. (De: BELLES, 1987).

los cuales los &caros utilizan a otros animales (quirépteros,
insectos) como medio de transporte. A muchos gamasidos se
los encuentra sobre el cuerpo de insectos, principalmente
coledpteros, siendo dificil de establecer donde termina la
foresia y comienza el verdadero parasitismo. En todo caso
conviene destacar que los acaros, en general, presentan innu-
merables caracteres regresivos en su organizacion corporal
(la anoftalmia es comun), asociados primariamente al parasi-
tismo.

En las cavernas han sido encontrados diversos tipos de
acaros (Figura 26) que, como a continuacién veremos, dificil-
mente pueden ser catalogados como auténticos cavernicolas.
En forma practica consideraremos tres grupos: terrestres,
acuaticos y parasitos.

En el grupo de los acaros terrestres las formas mas comu-
nes halladas en cuevas suelen ser gamasidos, de los cuales
algunos son creéfagos y se alimentan sobre el cuerpo de los
insectos muertos, mientras que otros son guanobios o copro-
fagos. Los oribatidos son también muy frecuentes entre la
materia vegetal en descomposicion de las zonas de entrada.
Existen también formas errantes, en los sectores interiores,
como es el caso de los ragididos. Por su pequefio tamario los
acaros han sido poco estudiados y en las cavernas de
Guipuzcoa no ha sido reportada la presencia de ninguno de

Europa, esta especie fué encontrada en una
cueva de Indiana, en los Estados Unidos.
Mas tarde es dragada del fondo de un lago
suizo y encontrada también en manantiales de alta montafa, a
2.000 m de altitud. En Guipuzcoa es encontrada por VIETS
(1937) en la Cueva de Aitzbitarte, y también en la Cueva de
Santa Isabel en Santander.

Otra especie del mismo género, S.monardi, ademas de ser
hallada en cuevas en los Pirineos, Pais Vasco, Creta y
Estados Unidos, ha sido también hallada en lagos de Suiza y
marismas de Dinamarca, Holanda y Alemania (VANDEL,
1954). En Guipuzcoa es conocida de las cuevas de Aitzkirri y
San Adrian (macizo de Aitzgorri). Estos acaros no pueden ser
considerados cavernicolas, ya que son ubiquistas y no exclu-
sivos de las cavernas.

VIETS (1937) resefia ademas una tercera especie de
Limnohalacaridae, (Troglohalacarus dentipes), tan sélo
conocida de la localidad tipica: la Cueva de Iturmendi, cerca
de San Sebastian (Guiptzcoa). El hecho de tener ojos depig-
mentados hace pensar que pudiera tratarse de una especie
hipégea, pero dada la biologia del grupo y la falta de otros
datos es dificil asegurarlo.

Otro grupo de especies acuaticas son los microscépicos
‘Hydrachnellae”, que generalmente habitan en el medio
hyporheico. Este grupo contiene formas palidas o depigmen-
tadas, generalmente con ojos reducidos o ausentes. Aunque
han sido encontrados en cuevas, su biotopo es en realidad los
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poros o espacios entre los granos de sedimentos en aguas
superficiales, y por ello no pueden ser considerados exclusi-
vos de las cuevas. En Guipuzcoa VIETS reportd dos especies
de Hydrachnellae de la Cueva de lturmendi: Lebertia tenuis-
triata y Wettina podagrica. Su presencia en las aguas de la
cueva es considerada accidental.

Los acaros parasitos o garrapatas son frecuentes en cuevas
guanobias o frecuentadas por murciélagos. Ellos se alimentan
de la sangre de los quirdpteros, a los cuales parasitan. Se trata
en consecuencia de ectoparasitos de murciélagos, y no de for-
mas cavernicolas. La familia Spinturnicidae contiene nume-
rosas especies parasitas de murciélagos. Spinturnix myoti ha
sido encontrada en cuevas de Guipuzcoa sobre los quirdpte-
ros Miniopterus schreibersi y Myotis nattereri, especies
ambas de amplia distribucion en Europa.

La familia Ixodidae contiene la muy conocida especie
Ixodes verpertilionis, ectoparasito de diversas especies de
Microchiroptera en Europa, Asia e incluso Australia. En
Europa parasita particularmente a los Rhinolophus. Como
todas las especies de Ixodes, l.vespertilionis carece de ojos y
presenta patas largas y estilizadas. Sus larvas, ninfas y las
hembras adultas viven sobre los Rhinolophus; pero los
machos adultos no necesitan alimentarse y deambulan fre-
cuentemente sobre las paredes de las cuevas habitadas por
estos murciélagos. VANDEL (1964) considera a esta especie
un verdadero troglobio, lo cual es un contrasentido. Si bien
los Rhinolophus son los murciélagos de cueva mas comunes
en Guipuzcoa, al igual que todos los murciélagos se alimen-
tan en el exterior, y son por tanto trogloxenos regulares. El
parasito de un trogléxeno no puede ser considerado troglo-
bio, mas aun cuando sus caracteres regresivos son debidos a
su modo de vida parasito, y no son una adaptacion al ambien-
te hipdgeo.

Por ultimo, FEIDER & MIRONESCU (1970) han citado
otra especie de ixddido, Haemaphysalis punctata, de la
Cueva de Mendikute (Ernio), pero se desconocen otros datos
sobre su biologia. Probablemente se trate de un ectoparasito
de algun micromamifero que visitd la cueva.

Clase CRUSTACEA.

El nombre de crustaceos deriva del latin “crusta” (=costra,
coraza resistente), ya que los primeros crustaceos conocidos
(decapodos) poseian un exoesqueleto calizo. Este grupo
cuenta con un elevado numero de especies, que la mayoria de
los zodlogos esta de acuerdo en agrupar en ocho subclases.
Las siete primeras suelen ser reunidas en la division
Entomostraceos (Entomostraca), para separarlos de la Ultima,
que constituye un grupo bien definido: la subclase
Malacostraceos (Malacostraca) o crustaceos superiores, de
organizacion notoriamente mas compleja y cuerpo formado
por un numero constante de segmentos (20 en todos los 6rde-
nes, excepto los Leptostraceos, que tienen 21).

Los crustaceos inferiores o Entomostraceos son un grupo
heterogéneo y de compleja clasificacion. Cuatro de las siete
subclases (Cephalocarida, Mystacocarida, Ascothoracia y
Cirripedia) son exclusivamente marinos. Las tres restantes
(Branchipoda, Ostracoda y Copepoda) tienen representantes
en las aguas dulces y albergan especies Cavernicolas.

La subclase Malacostraca también posee cavernicolas,
probablemente los de mayor interés. La mayoria de ellos son
de agua dulce; uno de sus 6rdenes (Isopoda) alberga también
formas cavernicolas terrestres.

En la organizaciéon de los crustaceos es constante la pre-
sencia de dos pares de antenas y tres pares de apéndices cefa-
licos al servicio de la boca (un par de mandibulas y dos pares

Figura 26. Acaros. 1 = Soldanellonyx chappuisi (Limnohalacaridae). 2
= Spinturnyx myoti (Spinturnicidae). 3 = Ixodes vespertilionis (Ixodi-
dae).

de maxilas). A estos apéndices bucales se agregan otros que
no corresponden a la cabeza y que se denominan maxilipe-
dos; en muchos grupos su numero es de tres pares.

El cuerpo de los crustaceos esta dividido en varias regio-
nes. En muchos casos la region cefélica esta unida al térax,
siendo dificil establecer los limites entre ambas. Esta region,
en conjunto, es denominada pereion, y al abdomen se le apli-
ca el nombre de pleon. El extremo posterior del pleon, de
forma variable, recibe el nombre de telson. Los apéndices de
las distintas regiones reciben, respectivamente, el nombre de:
pereidpodos, pledpodos y urépodos. Los pereidopodos pueden
servir para la alimentacion, como en el caso de los maxilipe-
dos; para capturar presas, en cuyo caso terminan en forma de
pinzas; y mas generalmente para caminar o nadar. Los pleo-
podos suelen estar asociados a funciones reproductoras. Y el
telsobn suele servir como elemento estabilizador o timoén
durante la natacion. La respiracion de los crustaceos se reali-
za por medio de branquias, aunque en los grupos mas peque-
fios puede haber respiracion de tipo cutaneo. En los is6podos
terrestres la respiracion es aérea y se realiza a través de tubos
similares a las traqueas de los insectos. Las branquias gene-
ralmente estan en relacion con los apéndices, de modo que el
movimiento de estos ultimos genera una comente continua
de agua que facilita la respiracion. Originariamente los apén-
dices de los crustaceos son birrameos, es decir, bifurcados
desde la base en dos ramas: la externa o exopodito y la inter-
na o endopodito. Este tipo de apéndice se encuentra en las
larvas, en los crustaceos mas primitivos y en algunos de los
apendices de los crustaceos superiores, como antenas, algu-
nas piezas bucales, pledpodos y urépodos.

Los crustaceos generalmente son unisexuales, aunque en
algunos grupos marinos hay hermafroditismo. En su gran
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mayoria las larvas son nadadoras y llevan un
género de vida muy diferente al de los adultos.
La larva méas sencilla es la denominada nau-
plio, que solo tiene tres pares de apéndices,
que corresponden a las dos antenas y a las
mandibulas. El nauplio engendra los demas
segmentos y apéndices del adulto, pudiendo
pasar por otras fases larvarias, que han recibi-
do diferentes nombres: metanauplius, cipris,
zoea, misis, megalopa, etc. Las diferencias
morfolégicas entre larvas y adultos son tan
grandes que, en muchas ocasiones, los zodlo-
gos creyeron que se trataba de organismos
diferentes.

Subclase BRANCHIOPODA.
Orden CLADOCERA.

Los branquiépodos son crustaceos de
pequefio tamafio muy tipicos de las aguas con-
tinentales. Son animales micréfagos o filtrado-
res, y se alimentan de algas, protdzoos, rotife-
ros, bacterias y detritos muy diversos. Los
movimientos de algunos de sus apéndices pro-
ducen corrientes que arrastran este diminuto

alimento hasta su boca. El grupo se divide en

cuatro  ordenes: Anostraca, Notostraca, ;_-""‘

Conchostraca y Cladocera. Sélo los _.f _,Il.

Cladocera estan representados en las aguas ,_-

subterraneas. -
Los cladoceros se caracterizan por poseer AN

un caparazon bivalvo que deja sin proteger una —-1;'”}"‘“-—_~

region cefalica que lleva un par de antenas
ramosas que el animal utiliza para la natacion.
Cuerpo con segmentaciéon no apreciable y 4-6
pares de patas. Talla de 0,2-0,4 mm. A pesar de
su corta vida y rapida capacidad de multiplica-
cién, con muchas generaciones por afo, los
claddceros hallados en el medio hipégeo son
raros y en todos los casos se trata de formas

LY

Figura 27. Cladocera 1 = Chydorus aphaericus 2 = Detalle del tercer par de patas de
Daphnia sp. (en = endopodio; ep= epipodio; ex = exopodio). 3 = Daphnia pulex, hembra
(al y a2 = primeras y segundas antenas; ¢ = corazon; e = pecten; g = garras terminales; h =
ciegos del intestino anterior; i = cdmara incubadora; m = mandibula; o = ojo compuesto; 0’=
ojo simple u ocelo; p2 = segunda pata; q = sutura entre las valvas y el escudo cefélico; r =
rostro; s = sedas dorsales del postabdomen; t = prolongaciones dorsales del abdomen; u =
espinas marginales; v = espina). 4-5 = Daphnia pulex obstusa (4 = detalle de garra; 5 =
detalle de postabdomen). 6 = Hembra de Alona sp. 7 = Postabdomen de dos ejemplares de

epigeas que han llegado accidentalmente a las  Alona guttata. 8 = Postabdomen de Ceriodaphnia pulchella. Las figuras 1,6 y 7 correspon-

cuevas. Su escaso éxito en la colonizacién del
medio hipégeo parece ser debido a que las
algas y protézoos (sobre todo, flagelados) de los cuales se
alimentan estén ausentes de las aguas subterraneas. Datos
sobre la biologia de los cladéceros son debidos a BANTA
(1939) y PACAUD (1939); RAMMES (1933) ha resumido el
comportamiento de los claddceros hallados en cuevas; datos
sobre la fauna ibérica de cladéceros son debidos a PARDO
(1930), MARGALEF & BASEDAS (1946), y MARGALEF
(1953). Las especies reportadas de cavidades guipuzcoanas,
todas ellas epigeas y de amplia distribucion, son las siguien-
tes (Figura 27):

Familia DAPHNIDAE.

- Daphnia pulex obtusa (Kurz).

- Ceriodaphnia pulchella (Jurine).
Familia CHYDORIDAE.

- Alona guttata Sars.

- Chydorus sphaericus (Mdiller).

Dapnia pulex obtusa ha sido encontrada en sumideros de
pequeiias regatas eutréficas en los macizos de Ernio y Aralar;
su tamario oscila entre 1,6 y 2,2 mm; es una especie cosmo-
polita muy comun en las charcas y remansos de pequefios
cursos de agua. C.pulchella y A.guttata han sido encontradas

den ahembras partenogenéticas. (De: MARGALEF, 1946; 1953; modificado).

en el macizo de Aitzgorri, la primera en la surgencia y
embalse de Jaturabe, y la segunda en cavidades de Aranzazu-
Urbia. C.pulchella mide 0,4-0,7 mm y se alimenta preferente-
mente de particulas detriticas, cloroficeas y cianoficeas.
A.guttata es una especie epigea de 0,3-0,4 mm comun en
abrevaderos, aljibes y en aguas turbosas en alta montafa; es
micréfaga detritivora y consume particulas inferiores a 5
micras. Chydorus sphaericus mide 0,2-0,3 mm y es un filtra-
dor de seston cosmopolita y comun en casi todos los macizos
guipuzcoanos.

Subclase OSTRACODA.
Orden PODOCOPIDA.

Los ostracodos comprenden 4 érdenes; pero sélo unos de
ellos, el de los Podocopida (= Podocopa), tiene representan-
tes en las aguas continentales. Los podocopodos se recono-
cen por su caparazén bivalvo sin escotadura anterior (cuando
estan cerradas las valvas, todos los apéndices quedan inclui-
dos), segunda antena con una sola rama y pediforme, palpo
mandibular con cuatro artejos, y cuatro pares de apéndices
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Figura 28. Ostracoda. Potamocypris wolfi, macho. al y a2 = primeras y segundas antenas. md =
mandibula con su palpo. mx = maxila. p1, p2, p3 = patas. g = penes. f= lugar de la furca (no dibuja-
da, es muy pequefa). z = 6rgano de Zenker. (De: MARGALEF, 1953).

post-mandibulares. El cuerpo termina en una furca, formada
por dos ramas provistas de sedas. Al igual que los cladéceros,
son de muy pequefio tamafio.

Los ostracodos hipogeos son relativamente raros en cue-
vas, ya que la gran mayoria de ellos son freatobios. Su ali-
mentacion es esencialmente micréfaga. Se nutren de algas,
bacterias, diatomeas, otros microorganismos y detritos orga-
nicos; algunas especies atrapan presas mayores o0 roen orga-
nismos muertos. Los sexos son separados y existen casos de
partenogénesis. En los unisexuales
que se reproducen por fecundacion,
el macho tiene un par de penes de
estructura compleja y la antena tiene
una forma peculiar de gancho, per-
fectamente adaptada para sujetar a la
hembra durante la cépula. Los orifi-
cios genitales se hallan delante y en
la base de la furca. Los espermatozo-
os son filiformes y 3 & 8 veces mas
largos que el cuerpo del macho, con
una serie de particularidades anaté-
micas y fisiolégicas que hacen de
ellos objetos unicos en el reino ani-
mal. Los huevos, e incluso los adul-
tos, pueden resistir la desecacion.
Las larvas (especie de nauplius con
caparazén) experimentan 8 mudas
antes de llegar a adultos. Su vida
media es uno a cinco meses.

Los ostracodos hipdgeos difieren
de las formas epigeas por la transpa-
rencia de sus valvas, anoftalmia, y
mayor desarrollo de los 6rganos sen-
soriales de las segundas antenas
(KLIE, 1931). La mayoria de los
ostracodos hipdgeos pertenecen a la
familia Cypridae (Figuras 28 y 29).

Pseudocandona, de la subfamilia
Candoninae; pero hasta ahora no ha
sido reportada ninguna de ellas para el
Pais Vasco. Cabe sefialar que la inves-
tigacion sobre ostracodos cavernicolas
en el pais ha sido preliminar y no se
han efectuado muestreos detallados.
Trabajos sobre este grupo son, entre
otros, los de: PARIS (1920), KLIE
(1931; 1938), MARGALEF (1946;
1953), y DANIELOPOL (1977; 1978;
1980). Las especies hasta ahora repor-
tadas de cavidades guipuzcoanas son
las siguientes:

Familia CYPRIDAE.

- Candona vasconica (Margalef).

- Cypria ophthalmica (Jurine).

- Heteocypris incongruens (Ramdohr).
- Potamocypris villosa (Jurine).

- Potamocypris wolfi wolfi Brehm.

Candona vasconica es una especie
con ojos reducidos y 0,9 mm de talla.
Ha sido encontrada en algunas cavida-
des de Aralar y Ernio, pero también es
conocida de localidades epigeas, parti-
cularmente manantiales y charcas pro-
ximas con agua circulante. Es una forma omnivora y frecuen-
temente roe hojas muertas hasta dejar el esqueleto. Puede ser
considerada una forma trogléfila. Pseudocandona breuili es
una especie troglobia, relativamente préxima, sélo conocida
de la Cueva de San Roman de Candamo, en Asturias.

Cypria ophthalmica es una especie cosmopolita, con val-
vas palidas y 0,6 mm de talla. En Guipuzcoa ha sido en-
contrada en la cuevas de Gesaltza y Duru (Aitzgorri), pero
también en aguas epigeas con muchos detritos y escasas

e

=

Figura 29. Ostracoda. 1-4 = Candona vasconica, hembra (1 = furca; 2 = palpo mandibular; 3y 4 =

En Europa han sido sefialadas algu-  caparazon en vista lateral y ventral). 5 = Heterocypris incongruens, furca. 6-8 = Cypria ophthalmica (6

nas formas stygobias, pertenecientes
a los géneros Mixtacandona y

= furca de la hembra; 7 = palpo prensil izquierdo del macho; 8 = vista lateral de la hembra). (De:
MARGALEF, 1946; 1953; modificado).
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algas, principalmente en charcas entre hayedos en Aralar y
Aitzgorri; los renacuajos de Alytes obstetricans predan sobre
esta especie (MARGALEF, 1953). DANIELOPOL (1977)
considera que se trata de una forma trogldfila.

Heterocypris incongruens es una especie cosmopolita,
euryterma y extraordinariamente resistente frente a condicio-
nes desfavorables; su talla es de 1,2-1,8 mm. Los siguientes
datos sobre su biologia son de MARGALEF (1953). Es una
especie muy comun, tipica de abrevaderos y charcas, y com-
pafiero habitual de las larvas de culicidos; puede encontrarse-
le en los charcos que se forman por la impresién de las rue-
das de los vehiculos, en aguas cargadas de materia organica y
también en aguas salobres. Siempre en aguas alcalinas (pH 8
a 8,8), sin vegetacién o con algas de comunidades iniciales
(Cladophorion). También ha sido hallada en charcas en el
interior de cuevas (en Aranzazu). Desde el nivel del mar
hasta 1.200 m. Poblaciones bisexuales y partenogenéticas. El
desarrollo completo no llega a necesitar un mes.
Alimentaciéon: parece omnivoro; se recolectaron centen-
ares de individuos sobre el cadaver de una Lacerta caida al
agua de una charca. Puede ser considerada una forma tro-
gloxena.

Las dos especies sefialadas de Potamocypris son trogloxe-
nos y su presencia en cuevas es accidental. Ambas son de
amplia distribucién y talla de 0,6-0,8 mm. P.villosa ha sido
encontrada en algunas cavidades de Aitzgorri y también en
biotopos epigeos (charcas y manantiales hasta 1.500 m de
altitud), a veces asociada a Cypria ophthalmica. Se alimenta
de detritos, diatomeas y bacterias. P.wolfi wolfi ha sido colec-
tada en Guiplzcoa en las cuevas de Basolo y Aparein
(Aralar) y también en aguas epigeas de macizos calizos como
Ernio, Aitzgorri y Aralar, donde vive en aguas frias, sobre el
limo del fondo.

Subclase COPEPODA.

Los copépodos son un grupo de crustaceos diminutos
cuyo nombre deriva del griego kopé (= remo), debido a que
nadan utilizando sus patas como microscopicos remos.
Probablemente es el grupo zooldgico mas abundante del pla-
neta en cuanto a numero de individuos. Nueve décimas partes
son marinos; los restantes de agua dulce. En general consu-
men extraordinarias cantidades de diatomeas y microplanc-
ton, cumpliendo asi una importante funcion biolégica, ya que
a su vez sirven de alimento basico a numerosas especies de
peces de importancia pesquera. Los copépodos hipdgeos per-
tenecen a dos 6rdenes (para algunos autores subordenes) dul-
ceacuicolas: Cyclopoida y Harpacticoida. No obstante, el
origen de estos grupos es marino.

El cuerpo de los copépodos estéa dividido en dos regiones:
el cefalotérax o pereion, en el cual se encuentran implantados
los apéndices, y el abdomen, reducido, formado por cuatro
segmentos y el telson, sobre el cual se articula una furca cau-
dal tipicamente de forma ahorquillada. Los segmentos abdo-
minales no llevan apéndices y en el primero de ellos se
encuentra la abertura genital.

La porcion cefélica lleva dos pares de antenas, uno de
mandibulas, y dos de maxilas, a los que siguen un par de
maxilipedos y 5 pares de patas. Las antenas del primer par
son largas, formadas de muchos artejos y provistas de sedas y
pelos sensoriales. Los machos de Cyclopoida y
Harpacticoida tienen sus antenas geniculadas, para sujetar a
la hembra durante la reproduccion. El movimiento de las
antenas produce una corriente de agua que arrastra hasta la
boca pequefios organismos, los cuales son retenidos por las
cerdas de los apéndices bucales.

Los copépodos pueden nadar de dos formas: utilizando los
apéndices cefalicos (en cuyo caso el avance es lento y gra-
dual) o las patas (avance rapido, a sacudidas). Las formas de
fondo suelen andar sobre el sustrato.

Generalmente poseen un ojo impar, en forma de mancha
coloreada, formado a partir de la unién de tres ojos simples.
El nombre de algunos géneros (p.ej. Cyclops) hace alusién a
este caracter ciclope.

Los sexos son separados. Durante la reproduccion los
machos sujetan a las hembras valiéndose de sus antenas o de
patas sujectoras. Los espermatozoos estan contenidos en
pequefias masas o espermatéforos que, durante el aparea-
miento, el macho deja sobre el orificio genital de la hembra.
Las hembras llevan los huevos dentro de uno o comunmente
dos sacos ovigeros transparentes. Los copépodos nacen en
forma de nauplios con tres pares de apéndices; una serie de
mudas (tipicamente seis) conducen a la fase de copepodito, y
otras cinco mudas (o mas) a la de adulto.

Orden CYCLOPOIDA.

Comprende numerosas formas libres, marinas o de agua
dulce. El pereion es generalmente ovoide y notablemente
mas ancho que el cuerpo posterior. Abdomen con 4 segmen-
tos (1 y 2 fusionados) en las hembras y 5 en los machos.
Ramas de la furca generalmente alargadas, con 4 sedas apica-
les. Patas de los pares primero a cuarto de estructura pareci-
da, con ramas bi o triarticuladas; las del quinto par con una
sola rama rudimentaria.

Las particulas alimenticias no son filtradas, sino tomadas
con las piezas bucales. En el tubo digestivo se encuentra una
pasta fina, con restos de diversos organismos del nano y del
microplancton. Algunos son omnivoros y otros acentuada-
mente carnivoros, predando sobre planarias, oligoquetos y
otros crustaceos (MARGALEF, 1953). Incluso atacan a lar-
vas de salamandra. La duracion total de su vida oscila entre 3
y 9 meses. Existen formas plancténicas, que nadan a saltos, y
otras mas bien bentonicas; estas ultimas poseen antenas cor-
tas y aspecto harpacticoideo, desplazandose sobre el sustrato
del fondo.

Los primeros representantes hipégeos del grupo fueron
descubiertos en 1907 por Steinmann y Graeter. Trabajos
sobre ellos son debidos a GRAETER (1910), CHAPPUIS
(1933), MARGALEF (1953), LINDBERG (1953), KIEFER
(1957), LESCHER-MOUTOUE (1973; 1986). Las especies
halladas en cavidades guipuzcoanas pertenecen a la familia
Cyclopidae (Figuras 30 y 31) y son las siguientes:

Familia CYCLOPIDAE.

- Eucyclops semilatus serrulatus (Fischer).
- Eucyclops semilatus speratus (Lillieborg).
- Tropocyclops prasinus (Fischer).

- Paracyclops fimbriatus (Fischer).

- Megacyclops viridis viridis (Jurine).

- Acanthocyclops bisetosus (Rehberg).

- Acanthocyclops languidus disjunctus Thallwitz.
- Graeteriella unisetiger (Graeter).

- Speocyclops sebastianusKiefer.

- Speocyclops spelaeus Kiefer.

En opinion de VANDEL (1964) los ciclépidos hipogeos
pueden ser agrupados en tres categorias ecoldgicas:

(1) Especies ubiquistas, como Eucyclops serrulatus y
Tropocyclops prasinus, las cuales son abundantes tanto en las
aguas superficiales como en las subterraneas. Los ejemplares
de estas especies encontradas en cuevas no difieren aprecia-
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Il.
Figura 30. Copepoda, Cyclopoida. Ejemplar hembra de Speocyclops.
(De: LESCHER MOUTOUE, 1973).

blemente de los epigeos, aunque los ejemplares hipdgeos de
E.serrulatus son mas o menos depigmentados (GRAETER,
1910). Pueden ser considerados formas trogléxenas.

(2) El segundo grupo comprende formas trogléfilas, como
Paracyclops fimbriatus y Megacyclops viridis, los cuales
habitan regularmente en el medio hipégeo, aunque a veces
son capturados en aguas superficiales. En general se trata de
formas intersticiales que también viven en cuevas. El género
Acanthocyclops incluye formas trogléfilas de este tipo y otras
que pueden ser catalogadas de troglobias. Las especies hipo-
geas presentan algunas modificaciones morfolégicas y son
mas o menos depigmentadas; no obstante CHAPPUIS (1920)
ha mostrado que especies anoftadlmicas de Eucyclops, read-
quieren el aparato ocular al ser cultivadas en un medio ilumi-
nado.

(3) El tercer grupo comprende formas diminutas, raramen-
te mayores de 0,5 mm, las cuales muestran modificaciones
morfolégicas, incluyendo simplificaciones y reducciones
estructurales en el numero de artejos de los apéndices y en
las sedas de los mismos. Son formas estrictamente cavernico-

las, microftalmas, que no nadan sino que se desplazan con un
tipo de locomocioén similar a la de los harpacticoides. LES-
CHER-MOUTOUE (1973) agrega que en las especies hipo-
geas las puestas son reducidas en numero, los huevos son
mas voluminosos, y el desarrollo post-embrionario es mas
largo. LINDBERG (1953) y VANDEL (1964) sugieren que
los ciclépidos troglobios derivan de formas que eran parte de
una fauna tropical que poblaba Europa a inicios del Terciario.
Al comenzar el Cuaternario las formas tropicales fueron des-
truidas en Europa por la severidad del cambio climatico. Sélo
las especies que se adaptaron a vivir en el medio subterraneo
sobrevivieron al glaciarismo, constituyendo de este modo
especies relictas de una fauna originariamente tropical.

Eucyclops serrulatus es una especie trogloxena de amplia
distribucién y talla de 0,8-1,3 mm. Se suelen distinguir dos
subespecies que, segun LOWNDES (1932) no son interférti-
les. E.serrulatus speratus es algo mayor que E.s.serrulatus,
con mayor longitud de las ramas furcales, mayor desarrollo
de la seda furcal interna y mayor produccién de huevos. Ya
que estos caracteres son correlativos de una talla mayor,
MARGALEF (1953) considera que buena parte de las dife-
rencias entre speratus y serrulatus se reducen a las de talla.
E.s.serrulatus es cosmopolita y en Guipuzcoa ha sido encon-
trada en el macizo de Emio y en la Cueva de lturmendi;
E.serrulatus speratus es menos frecuente, de distribucion
europea, y en Guiplzcoa ha sido hallada en el macizo de
Aitzgorri. Parece que esta ultima subespecie habita en aguas
mas frias o a mayor altitud. Algunos ejemplares cavernicolas
muestran depigmentacién. Se alimentan de particulas finas,
detritos y diatomeas.

Tropocyclops prasinus mide 0,5-0,9 mm y es cosmopolita,
trogléxeno, de ojo muy grande. Ampliamente repartida en
Guiplzcoa en los distintos macizos. Se alimenta de detritos
finos, cloroficeas, diatomeas vy rotiferos. Plancténico, como
Eucyclops.

Paracyclops fimbriatus es una especie de fondo, reptado-
ra, de 0,7-0,9 mm de talla y color rosado. Es cosmopolita y
ha sido hallado en la Cueva de Aitzbitarte (Guipuzcoa) y en
varias cavidades de Santander. Habita también en pequefios
cuerpos de agua epigeos y es francamente rhedfilo. Posee la
aptitud de salir del agua arrastrandose y llevando con él una
delgada pelicula liquida (cita de Schneil, en: MARGALEF,
1953). VANDEL (1964) lo considera trogldfilo.

Megacyclops viridis viridis es una especie trogléfila de
amplia distribucion y ha sido encontrada en Aranzazu, Cueva
de Gesaltza y Cueva de lturmendi. Talla de los machos 1,1-
1,3 mm; hembras considerablemente mayores, 1,4-2,2 mm.
Como alimentacién ha sido indicada detritos, arena, polen,
diatomeas y entomostraceos. Vive uno a dos meses. En
superficie es frecuente en charcas temporales, zanjas con
agua circulante, y aguas salobres. Sobrevive a la desecacion
y tolera hasta 7,5 gr de sales por litro. Muchos de sus bioto-
pos son ricos en hierro.

Las dos especies de Acanthocyclops reportadas para
Guipuzcoa son trogléfilos de amplia distribucién. A.bisetosus
se distribuye en la region holartica y Nueva Zelanda; A.lan-
guidus disjunctus es centroeuropea y con mayores preferen-
cias cavernicolas. Ambas especies han sido encontradas en
cavidades de Santander y Guipuzcoa. A.bisetosus mide 0,8-
1,1 mm y A.Ldisjunctus es algo menor, 0,6-0,7 mm. En sus
tubos digestivos aparecen detritos, arena y diatomeas.
Caminan lentamente sobre el fondo, pero también nadan.
A.bisetosus se encuentra en aguas karsticas y en aguas estan-
cadas y salinas; es euryhalina y tolera hasta 50 gr de sales por
litro.

Graeteriella unisetiger mide 0,3-0,5 mm y se reconoce
por su aspecto harpacticoide y por poseer una sola seda api-
cal en cada rama de la furca. Este copépodo no nada, sino
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que camina de modo parecido a los harpacticoides. VAN-
DEL (1964) y GINET & JUBERTHIE (1987) lo consideran
una forma stygobia, con ojo presente pero reducido. MAR-
GALEF (1953) menciona que su ojo es grande y negro, y que
ha sido citada de biotopos epigeos en Gran Bretafia; en tal
caso debe ser considerado trogléfilo. Ampliamente distribui-
do en cuevas de Europa, desde el Pais Vasco y Pirineos fran-
ceses hasta Europa central y Georgia. En la peninsula ibérica
solo es conocida de la Cueva de Santa Isabel (Santander) y
cavidades de Ernio (Guipuzcoa). Su distribucion recuerda a
la del género Niphargus (Amphipoda) en Europa.

El género Speocyclops posee formas exclusivamente sub-
terraneas, consideradas stygobias. S.sebastianus sélo es
conocido de Guipuzcoa (Cueva de Aitzbitarte). S.spelaeus es
citado unicamente de Guipuzcoa (cuevas de Aizkirri, San
Adrian y Aizkoate) y Santander (cuevas de Santa Isabel y
Altamira). Se caracterizan porque las patas del quinto par tie-
nen un primer artejo rudimentario, provisto de un apéndice, y
un segundo artejo con otros dos apéndices poco desiguales.

Figura 31. Copepoda, Cyclopoida. 1 = Eucyclops sp. 2-6 = Eucyclops serrulatus (2 =
nauplio, 4° estadio; 3 = pata del tercer par; 4 = pata del quinto par; 5 = rama de la furca;
6 = receptaculo seminal). 7 = Tropocyclops prasinus (receptaculo seminal). 8-9
Paracyclops fimbriatus (8 = rama de la furca; 9 = patas 5a y 6a del macho). 10
Megacyclops viridis (5a pata). 11 = Graeteriella unisetiger (extremo del abdomen). 12
Acantocyclops bisetosus (rama de la furca). (De: MARGALEF, 1953).

Miden en tomo a 0,5 mm y son de habitos harpacticoides.
Son las Unicas especies endémicas entre los ciclépidos vas-
COs.

Orden HARPACTICOIDA.

Los harpacticoides o harpacticidos (Figura 32) son copé-
podos con forma del cuerpo alargada y paralela, de muy
pequefio tamafio (menores de 0,5 mm o microscépicos), con
un soélo saco ovigero. El grupo incluye especies marinas y de
agua dulce, libres, con numerosos representantes en aguas
intersticiales y subterraneas. Las especies epigeas no intersti-
ciales habitan en pequefios cuerpos de agua, céspedes y mus-
gos humedos. Los dos primeros segmentos del abdomen mas
o menos fusionados; el primero con un sexto par de patas
rudimentarias; patas del quinto par formadas por dos piezas.
Reproduccién similar a la de los ciclopidos. Se mueven ser-
penteando, con ondulaciones del cuerpo y ayuda-
dos por las patas. Su morfologia elongada los
hace especialmente aptos para desplazarse por los
intersticios entre granos de sedimento. Las ante-
nas, cortas, no intervienen en la locomocion; en
ellas se encuentran 6rganos sensoriales, especial-
mente en el cuarto artejo de las mismas. El tubo
digestivo aparece lleno de particulas muy peque-
fias, con detritos y algas micoscopicas. Las espe-
cies subterraneas pierden el pigmento con facili-
dad, especialmente el del ojo.

Gran numero de trabajos sobre harpacticidos
hipégeos son debidos a CHAPPUIS (1928; 1933;
1937; 1944; 1958; 1959). Otros muchos autores
han aportado datos, entre ellos, ROY (1932),
LANG (1948), KLIE (1943), MARGALEF
(1953), y ROUCH (1968; 1980; 1985; 1986). Los
harpacticidos se dividen en varias familias, de las
cuales Ameiridae, Canthocamptidae y Paraste-
nocaridae (Figuras 33 y 34) estan representadas
en la fauna hipégea de Guipuzcoa:

Familia AMEIRIDAE.

- Stygonitocrella dubia (Chappuis).

- Nitocrella vasconica Chappuis.

Familia CANTHOCAMPTIDAE.

- Atteyellacrassa (Sars).

- Moraria poppei (Mrazek).

- Moraria varica (Graeter).

- Bryocamptus dentatus Chappuis.

- Bryocamptus pygmaeus (Sars).

- Bryocamptus pyrenaicus Chappuis.

- Bryocamptus weberi (Kessler).

- Bryocamptus zschokkei balcanicus (Schmeil).
- Epactophanes richardi Mrazek.

- Paracamptus (= Canthocamptus) schmeili (Mrazek).
Familia PARASTENOCARIDAE.
-Parastenocaris cantabricaChappuis.
-Parastenocaris stammeriChappuis.

Conviene destacar que a pesar de los numero-
sos trabajos sobre harpacticidos hipdgeos, el
conocimiento sobre su ecologia es fragmentario.
Muchos de ellos son representantes de la fauna
intersticial y, cuando son hallados en cuevas, es
dificil separar las formas estrictamente subterra-
neas de las epigeas, sobretodo porque ambas son
frecuentemente anoftalmicas. Igualmente existen
formas muscicolas anoftalmicas, que pueden ser
arrastradas desde biotopos humedos proximos a
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Figura 32. Copepoda, Harpacticoida. Vista dorsal (1) y lateral (2) de
un harpacticoide.

las cuevas hacia el endokarst. Los trabajos efectuados en el
Sistema subterraneo de Baguet (Ariége, Francia) por los
investigadores del Laboratoire Souterrain de Moulis
(ROUCH, 1980; ROUCH & CARLIER, 1985) han mostrado
un dinamismo muy particular de las poblaciones hipdgeas.
Mediante el filtrado continuo de las emergencias karsticas ha
sido puesto de relieve la exportacion de numerosas especies e
individuos arrastrados periédicamente fuera del karst por las
crecidas subterraneas (fueron estudiados 84.000 individuos
de 21 especies, 8 de ellas troglobios). Asi, no sélo hay un
arrastre desde poblaciones epigeas de superficie hacia el
endokarst, sino también desde éste hacia el exterior a través
de las surgencias. Probablemente existiran casos comparables
en otros grupos de organismos dulceacuicolas freaticos e
intersticiales. A pesar de las entradas y salidas al sistema, las
poblaciones hipdgeas se mantienen estacionarias (en equili-
brio dinamico) gracias a su capacidad de multiplicaciéon. En
el caso de los harpacticidos, junto a poblaciones epigeas que
atraviesan el karst, existen otras que se mantienen indefinida-
mente en el medio hipégeo, pero que también pueden ser
exportadas en grandes numeros a través de las emergencias.
Sobre los origenes de los harpacticidos hipégeos han sido
esbozadas diversas ideas. Para VANDEL (1964) es claro que
las formas hipdgeas han derivado a partir de distintas lineas
filéticas: los Ameiridae (Nitocra y Nitocrella) han colonizado
el medio subterraneo directamente a partir del mar;
Bryocamptus esta relacionado con formas muscicolas;

Moraria contiene especies que viven en la arcilla de los
lagos, en musgos y sobre madera en descomposicion y hojas
muertas; Atheyella y Elaphoidella son los mas primitivos
representantes de los Canthocamptidae y derivan de formas
primariamente cosmopolitas, que siguen habitando en bioto-
pos epigeos en las regiones tropicales, mientras que en la
zona templada han buscado refugio en las cavernas, siendo
algunos de ellos relictos de una fauna tropical del Terciario;
Parastenocaris tiene especies tipicamente intersticiales, de
cuerpo alargado y vermiforme, muy adecuado para des-
plazarse entre las particulas de arena, y probablemente han
pasado a través del medio intersticial marino a aguas salo-
bres, y luego a aguas dulces y cuevas. El parentesco de los
harpacticidos hipdgeos con formas intersticiales y muscicolas
es evidente en muchos casos. La anoftalmia y reducciones
estructurales son también comunes en las formas intersticia-
les.

La familia Ameiridae esta representada en Guipuzcoa por
dos formas troglobias, endémicas, y sélo conocidas de char-
cos estalagmiticos en la Cueva de Aizkoate (Ernio). Son
éstas: Stygonitocrella (= Nitocrella) dubia y Nitocrella vas-
conica, ambas anoftalmas, de 0,3-0,4 mm de talla y cuerpo
elongado. Una especie préxima, Nitocra typica Boeck, ha
sido hallada en aguas salobres epigeas en San Sebastian.

Otras formas de harpacticidos de aguas salobres han sido
citadas por MARGALEF & BALCELLS (1951) de una char-
ca (antiguo meandro) en Amara (San Sebastian) (Figura 33).
Son éstas Mesochra lillieborgi Boeck, Cletocamptus con-
fluens (Schmeil), y Horsiella brevicornis (Van Douwe), per-
tenecientes respectivamente a las familias Canthocamptidae,
Cletodidae y Darcythompsoniidae. Horsiella brevicornis no
era conocida previamente de la peninsula ibérica. Estas citas
de harpacticidos en aguas salobres guipuzcoanas muestran la
procedencia marina de algunas lineas filéticas en diversas
familias.

La familia Canthocamptidae incluye el mayor nimero de
representantes hipdgeos (Figura 33). Atheyella crassa,
Epactophanes richardi y Paracamptus (= Canthocamptus)
schmeili, son formas muscicolas comunes en hayedos en pais
calizo; y se presentan en aguas subterraneas, accidentalmente
(Epactophanes), o regularmente (Atheyella y Paracamptus);
las Ultimas citadas también habitan en la zona profunda de
grandes lagos de montafa. Las tres especies han sido citadas
de sumideros y cavidades en Aralar y Aitzgorri. MARGA-
LEF (1953) sefiala la presencia de A.crassa en manantiales y
charcas en lgaratza, Koai y Urbia. Pueden ser consideradas
formas trogléxenas o subtrogldfilas.

El género Moraria tiene especies de cuerpo cilindrico y
alargado, con preferencia por aguas oligotroéficas, en musgos
humedos y aguas subterraneas. En Guipuzcoa se presentan
dos especies de amplia distribucién, con talla de 0,4-0,6 mm.
Moraria poppei ha sido colectada en las cuevas de Aitzkirri y
San Adrian (Aitzgorri). Moraria varica en la Cueva de
Aitzbitarte (Guipuzcoa) y Cueva de Santian (Santander).
Ambas especies son trogldfilas.

El género Bryocamptus cuenta en Guiplzcoa con 5 espe-
cies que se diferencian en el nimero y disposicién de las
sedas en los diferentes artejos de las patas y en el nimero de
dientes del opérculo. Bryocamptus pygmaeus y B.weberi son
formas trogléfilas de amplia distribucién y han sido colecta-
das en cavidades del macizo de Aitzgorri. Las otras tres espe-
cies son formas stygobias (troglobias). B.dentatus fué descri-
ta de la Cueva de Aitzbitarte y encontrada posteriormente en
una cueva del Pais Vasco francés y en otra cueva en ltalia.
B.pyrenaeus ha sido encontrada en cavidades de la vertiente
pirenaica francesa y de Aralar. B.zschokkei balcanicus es una
subespecie conocida de diversas cavidades de Guipuzcoa y
Santander.



56 C.GALAN

La familia Parastenocaridae cuenta con dos
especies troglobias de Parastenocaris caracteriza-
das por su cuerpo extremadamente alargado, aun-
que su longitud es de sélo 0,3 mm (Figura 34).
Parastenocaris cantabrica y P.stammeri fueron
descritas de la Cueva de Santian y de la Cueva de
Santa Isabel (Santander), respectivamente, y
encontradas posteriormente en cavidades de
Aitzbitarte y Ernio. El grupo de especies estricta-
mente cavernicolas de Parastenocaris se distribu-
ye en los Pirineos occidentales, Pais Vasco y
Cantabria, con una séla excepcién: P.proserpina,
del sur de ltalia. En opinién de VANDEL (1964)
se trata de formas derivadas del medio intersticial.

Adicionalmente deben existir otras especies de
harpacticidos hipdgeos, pero su estudio requiere
técnicas de recoleccion adecuadas al pequefio
tamafo de estos organismos, que solo han sido
estudiados de modo superficial en Guipuzcoa. En
anos recientes, NOTENBOOM & MEIERS
(1985) han efectuado camparias de recoleccion de
fauna intersticial e hipégea en la peninsula ibéri-
ca, incluyendo algunas localidades del Pais
Vasco. Los Cyclopoida aparecen frecuentemente
entre sus capturas, no asi los Harpacticoida (s6lo
algunos datos de la cuenca del Bidasoa); el mate-
rial colectado estd en estudio y los resultados
sobre estos grupos aun no han sido publicados.
por lo que desconocemos cuales son las especies
halladas en Guipuzcoa por estos autores.

Subclase MALACOSTRACA.

Los crustaceos superiores 0 malacostraceos se
caracterizan por la constancia en el niumero de
segmentos del cuerpo (20) y de los apéndices, lo
que contrasta con la enorme variabilidad de las
subclases anteriores. La porcion cefalica posee 5
pares de apéndices (dos de antenas, uno de mandi-
bulas, dos de maxilas). Los toracicos son siempre
8, algunos anteriores modificados en maxilipedos
y los restantes, pereiépodos, con funcién locomo-
tora. A ellos siguen 6 abdominales (pledpodos)
relacionados con la reproduccién. En el extremo
del abdomen, detras del ano, existe aun una parte
no segmentada del cuerpo (telson). Los pleépodos
del dltimo par, llamados urépodos, forman con el
telson una especie de nadadera o timén caudal, muy aparente
p.ej. en los camarones.

Los malacostraceos comprenden 15 oérdenes, 7 de los cua-
les poseen especies cavernicolas. Estos pertenecen a tres
superdrdenes: (1) Syncarida: orden Bathynellacea. (2)
Peracarida: 6rdenes Thermosbaenacea, Spelaeogriphacea,
Mysidacea, Isopoda y Amphipoda. (3) Eucarida: orden
Decapoda. El orden Spelaeogriphacea sélo es conocido de
cuevas en Sud Africa, mientras que los 6 6rdenes restantes
poseen representantes en Europa. En Guipuzcoa los malacos-
traceos hipdgeos se limitan a los 6rdenes Bathynellacea,
Isopoda y Amphipoda.

Los representantes europeos de Thermosbaenacea y
Mysidacea tienen distribuciones perimediterraneas muy loca-
lizadas y son de origen marino. Puede decirse casi lo mismo
de los Decapoda hipdgeos, que solo posee algunos represen-
tantes de agua dulce en las familias Atyidae y Astacidae. El
cangrejo comun de rio, Astacus (Astacidae), ha sido encon-
trado en rios subterraneos en diversas ocasiones, pero su pre-

Figura 33. Copepoda, Harpacticoida. 1 = Horsiella brevicornis. 2 = Mesochra lillje-
borgi, cefalotérax visto de lado (r = rostro). 3-5 = Atheyella crassa (3 = cefalotorax vis-
to de lado; 4 = patas del 5° par del macho; 5 = 2a antena, mostrando el exopodio). 6 =
Moraria poppei, furca. 7 = Vista dorsal de un ejemplar de Moraria sp. 8-10 = Bryo-
camptus pyrenaicus (8 = extremo del abdomen y furca; 9 = la pata de la hembra; 10 =
4a pata de la hembra). 11 = Paracamptus sp., 5a pata de la hembra. (De: MARGALEF,
1953; modificado),

sencia es accidental y no difiere de los ejemplares epigeos.
En cambio, en la familia Atyidae, el género Troglocaris
posee varias especies cavernicolas, pero hasta ahora su distri-
bucién se circunscribe a cavidades de Yugoeslavia, Italia y
Sur de Francia.

Superorden SYNCARIDA.
Orden BATHYNELLACEA.

Los primeros syncaridos conocidos son descritos de for-
mas fésiles. En 1886 Packard les da el nombre de Syncarida.
Los syncaridos del Carbonifero Inferior eran marinos; duran-
te el Carbonifero Superior y el Pérmico colonizan las aguas
dulces y se extienden a través de Europa, Norteamérica y
Brasil. El primer representante viviente del grupo es descu-
bierto en un pozo de Praga por Vejdovsky y sera descrito en
1882 bajo el nombre de Bathynella natans.
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El grupo comprende tres 6rdenes: Gampsonychidae (los
cuales son exclusivamente fésiles), Anaspidacea y
Bathynellacea (los dos Ultimos con representantes vivientes).
Los Anaspidacea son conocidos de Tasmania y Australia, y
poseen formas enddgeas que excavan galerias en el suelo y
son depigmentadas y anoftadlmicas. Los Bathynellacea, a
pesar de que muestran simplificaciones y reducciones en
muchas partes de su cuerpo, son mas primitivos que los
Anaspidacea, principalmente por poseer un primer segmento
toracico libre y por los caracteres de su furca (NICHOLS,
1946). La historia de los Syncarida muestra que el grupo
estaba ampliamente diversificado durante el Carbonifero -
Devonico. Los Bathynellacea representan relictos extremada-
mente antiguos de una fauna de agua dulce del Carbonifero.

Los bathynelaceos son especies muy pequefias (0,7-3
mm), de cuerpo elongado y algo vermiforme. El térax esta
formado por 7-8 segmentos libres, cada uno de ellos con un
par de patas de estructura que corresponde a la tipica y mas
primitiva de los crustaceos. Poseen toda una serie de reduc-
ciones estructurales y caracteres troglomorfos: tegumentos
depigmentados, anoftalmia, reduccion de los flagelos antena-
les y de los exopodios de los pereiépodos. Su desarrollo es
directo (CHAPPUIS, 1948).

Los bathynelaceos solo raramente son hallados en cue-
vas. Ellos son habitantes caracteristicos de las aguas freaticas
en el medio intersticial (NICHOLLS, 1946; SPOONER,
1961). Su distribucion es cosmopolita. Trabajos sobre el
grupo son debidos a CALMAN (1899), NICHOLS (1946),
CHAPPUIS (1939; 1948), DELAMARE DEBOUTTEVI-
LLE & ANGELIER (1950), MARGALEF (1951; 1953),
SPOONER (1961), SCHMINKE (1973; 1981), SERBAN
(1972), SERBAN & COMAS (1978). Su clasificacion actual
distingue dos familias: Bathynellidae y Parabathynellidae,
ambas representadas en nuestra fauna:

Familia BATHYNELLIDAE.

- Bathynella sp.

Familia PARABATHYNELLIDAE.

- Iberobathynella (= Parabathynella) fagei (Delamare & Angelier).

CHAPPUIS (1939) sefala la presencia de Bathynella en
Guipuzcoa en su mapa de distribucion del género.
Probablemente se trate de la especie Bathynella natans
Vejdovsky (Figura 35), encontrada también en los Pirine-
os franceses. En conjunto, la distribucién del género es para-
lela a la del anfipodo Niphargus en Europa (MARGALEF,
1953).

Iberobathynella fagei (originalmente descrito como
Parabathynella fagei (Delamare & Angelier) mide 1,2-1,5
mm (Figura 36) y es de cuerpo cilindrico, elongado, depig-
mentado y sin ojos; el octavo par de patas reducido.
Recientemente ha sido colectado en diversas localidades fre-
aticas e intersticiales de la peninsula ibérica, incluyendo
algunas cuevas y surgencias. BELLES (1987) lo cita para el
Pais Vasco; NOTENBOOM & MEIJER (1985) citan
Bathynellacea, sin especificar, de una cueva alavesa. Es mas
que probable su presencia en GuiplUzcoa. De todos modos,
como ha sido sefialado, el grupo es basicamente intersticial y
no exclusivamente cavernicola.

Superorden PERACARIDA. Orden ISOPODA.

Los isépodos son uno de los grupos de crustaceos mejor
representados en el medio hipoégeo. En el karst guipuzcoano
estan presentes 6 familias (y probablemente una séptima)
pertenecientes a tres subdrdenes distintos. Los dos primeros

Figura 34. Copepoda, Harpacticoida. 1 = Aspecto general de un
Parastenocaris. 2 = Parastenocaris stammeri, 5a pata del macho. 3 =
Parastenocaris cantabrica, 5a pata del macho. (1 de: ROUCH, 1968;
2-3 de: MARGALEF, 1953).

comprenden especies acuaticas, mientras que el ultimo grupo
es fundamentalmente terrestre.

Los isépodos tienen un cuerpo deprimido y relativamente
ancho. Se caracterizan por poseer casi siempre siete segmen-
tos toracicos libres, con sus apéndices locomotores muy
semejantes entre si, de donde deriva el nombre del grupo
(isos = igual; podos = piés o patas). Los segmentos del abdo-
men tienen tendencia a fusionarse, mientras que el telson
engloba algunos segmentos anteriores, recibiendo entonces la
denominacion de pleotelson. Los pledépodos o apéndices
abdominales, en nimero de 5 pares, tienen forma de lamina;
los dos primeros estan asociados a la reproduccion; los res-
tantes a la funcion respiratoria; el Ultimo par constituye los
urépodos, generalmente largos y sobresalientes. Ojos senta-
dos, reducidos en casi todas las formas de agua dulce, y
ausentes en los cavernicolas e intersticiales. El tubo digestivo
es linear y la excrecion se realiza principalmente a través de
las glandulas maxilares.

Los machos suelen ser mayores que las hembras, con dos
penes en las aberturas genitales del ultimo segmento toracico.
No obstante, la inseminacion de la hembra se efectia con
unos pledpodos modificados en apéndice copulador. La hem-
bra posee una camara incubadora limitada por laminas perte-
necientes a las patas toracicas; es probable que en muchos
casos los huevos sean fecundados cuando ya estan en la
camara. El desarrollo de los embriones se produce dentro de
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la camara incubadora, y cuando salen a la vida libre los is6-
podos ya presentan su forma definitiva. Existen casos de par-
tenogénesis y en algunas especies los machos son muy raros
o incluso nunca han sido observados.

La mayoria de los is6podos son formas marinas, y en las
de agua dulce muchas estirpes han evolucionado adaptédndose
a la vida hipégea. En su mayor parte se alimentan de detritos
vegetales y cadaveres de animales.

Numerosos investigadores han aportado trabajos sobre
isopodos cavernicolas. Algunos de los que guardan mayor
relacion con la fauna guipuzcoana o su biologia son, entre
otros, RACOVITZA (1925; 1950), VANDEL (1948; 1953;
1965; 1967); MARGALEF (1946; 1952; 1953; 1969), MAR-
GALEF & BALCELLS (1951), CHAPPUIS (1949), KARA-
MAN (1959), CHAPPUIS & DELAMARE DEBOUTTEVI-
LLE (1960), DELAMARE DEBOUTTEVILLE (1960),
MAGNIEZ (1966; 1974-75-76; 1978; 1983), SCHMOLZER
(1971), ESCOLA (en: ESPANOL et al., 1980), HENRY
(1981; 1983), HENRY & MAGNIEZ (1983), HENRY el al.
(1986), NOTENBOOM & MEIJERS (1985). Las especies
hasta ahora citadas de nuestra fauna hipdgea son:

Suborden SPHAEROMIDEA.
Familia SPHAEROMATIDAE.
- Sphaeroma hookeri Leach.

Suborden ASELLOTA.

Familia JAERIDAE.

- Jaéra ortizi Margalef.

Familia STENASELLIDAE.

- Stenasellus breuili Racovitza.

- Stenasellus virei Dollfus.

Familia ASELLIDAE.

- Proasellus “grupo” spelaeus Henry & Magniez.
Familia MICROPARASELLIDAE.
-Probable.

Suborden ONISCOIDEA.

Familia TRICHONISCIDAE.

- Trichoniscoides cavemicola Budde-Lund.
- Trichoniscoides dubius Arcangeli.

- Trichoniscoides pseudomixtus Arcangeli.
- Escualdoniscus coiffaiti Vandel.

Familia ONISCIDAE.

- Oniscus asellus Linné.

El suborden Sphaeromidea esta compuesto principalmente
por animales marinos. Los cuerpos de estos isopodos son
convexos Y tienen la capacidad de volvacion, es decir, pue-
den enrollarse sobre si mismos formando una bola, por lo
cual han recibido el nombre de “esferémidos”. La familia
Sphaeromatidae tiene algunos representantes troglobios en
Europa (Caecosphaeroma, Monolistra, Microlistra) que ilus-
tran el pasaje de ancestros marinos, progresivamente adapta-
dos a ambientes salobres, y luego a aguas dulces subterrane-
as. Sphaeroma hookeri (Figura 37) es una especie de 8 mm
de talla tipica de aguas salobres (tolera desde salinidades pro-
ximas a la del mar hasta aguas practicamente dulces). Fué
citada por MARGALEF & BALCELLS (1951) de un mean-
dro de agua salobre en San Sebastian y posteriormente
encontrada en la Cueva de Unanue, cuyo rio subterraneo es
alimentado por el Sumidero de Matxitxu (a escasos 4 Km de
Ondarreta, San Sebastian). Es conocida de lagunas salobres
del litoral mediterraneo occidental y del atlantico europeo.
Puede ser considerada una forma trogléfila. Se alimenta prin-
cipalmente de detritos vegetales.

El suborden Asellota esta integrado por animales acuaticos
y contiene una gran variedad de especies hipégeas de gran
interés. En la fauna guipuzcoana estan representadas, desi-
gualmente, 4 familias. El grupo se caracteriza por poseer el
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Figura 35. Syncarida. Bathynella natans. (De: CHAPPUIS, 1939;
modificado).

cuerpo deprimido dorso-ventralmente y por presentar seg-
mentos abdominales fusionados. Las formas cavernicolas
poseen caracteres altamente modificados, especialmente en el
pleon y pledpodos.

La familia Jaeridae (para otros autores Janiridae) (Figura
37) posee la especie troglofila Jaéra ortizi, descrita por
MARGALEF (1 953) de un riachuelo sobre sustrato calizo en
un pequefio macizo karstico préximo a Pasajes. En el mismo
también estaba presente el anfipodo Gammarus berilloni. En
opinion de MARGALEF las especies de Jaéra observadas en
la peninsula ibérica (J.ortizi y J.balearica, esta Ultima de
Mallorca) se pueden considerar derivadas de la especie mari-
na J.nordmanni (Rathke), de la cual difieren muy poco. No
obstante son fisiolégicamente diferentes, porque en otro caso
la invasion de las aguas dulces sena general y no limitada a
localidades aisladas. J.ortizi es una forma oculada, de 3 mm,
que difiere de J.balearica en los caracteres de las patas del
macho y en que posee un menor numero de artejos en el fla-
gelo de la segunda antena. Ambas especies habitan en pais
calizo. Su alimentacién es una pasta fina de detritos, particu-
las minerales y raeduras. HENRY (1981) colecta una especie
indeterminada de Jaéra, afin a J.nordmanni, oculada y pig-
mentada, en la Cueva de las Brujas (Zugarramurdi, Navarra).
Creemos muy probable que se trate de la misma especie
(J.ortizi). En todo caso, estos pequefios Jaeridae ilustran muy
bien el proceso de colonizacion del medio karstico a partir de
elementos marinos. J.ortizi constituye un endemismo vasco,
solo conocida de las localidades citadas.
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Figura 36. Syncarida. Iberobathynella fagei. 1 = aspecto general. 2 = cabeza. 3 = Ultimos segmentos
con los urépodos vy el telson. (De: DELAMARE & ANGELIER, 1950; MARGALEF, 1953; modifi-
cado).

Los Stenasellidae, anteriormente considerados una subfa-
milia de Asellidae, se caracterizan por su morfologia primiti-
va, particularmente por el desarrollo de los dos primeros seg-
mentos del pleon, cuya estructura es normal, mientras que en
el resto de los Asellota estos segmentos han experimentado
una fuerte reduccion. Todas las especies de esta familia son
estrictamente hipdgeos y de gran interés. El area de distribu-
cion de los Stenasellus incluye diversas regiones célidas de
Eurasia y gran parte de Africa (Angola, Costa de Ivory,
Congo). Su vasta distribucién geografica, junto con su con-
sistente habitat hipdgeo, sugieren para este género un antiguo
origen. Stenasellus es un relicto, y mas exactamente, un relic-
to termdfilo. El analisis hecho por MAGNIEZ (1978) de las
localidades europeas de Stenasellus, muestra que se trata de
una distribucién biogeografica de tipo “tyrrénica”. Este tér-
mino designa una fauna de origen marino antiguo, que se ins-
tald6 sobre el continente mediterraneo del Paleégeno; los
representantes de esta fauna siguieron los fragmentos de este
continente tras su particion durante el Terciario. Los ances-
tros mas termdfilos de los Stenasellus fueron diezmados por
las glaciaciones del Cuaternario. Su area biogeografica actual
es interpretada como una recolonizacion reciente, a partir de

Figura 37. Isopoda. 1-3 = Jaera balearica (1 = vista dorsal; 2 = 4a pata; 3 = primer pleépodo). 4 =

Sphareroma hookeri. (De: MARGALEF, 1953).

las poblaciones hipégeas que sobrevi-
vieron, y que han seguido una via sub-
fluvial a través del medio intersticial
(GINET & JUBERTHIE, 1987). La
poblacion de la Sima de Padirac
(Francia) p.ej., es interpretada como
una recolonizacion del medio karstico
desde abajo hacia arriba a través de las
aguas intersticiales del valle (MAG-
NIEZ, 1978).

Stenasellus virei, la mas antigua
especie conocida, habita en cuevas y en
el medio hypotelminorheico, y como
todas las especies del grupo posee una
morfologia elongada, especialmente
apta para desplazarse entre granos de
arena (Figura 38). A través de este
habitat encuentra una via adecuada para
seguir a través de los rios subterraneos
hasta alcanzar los gours, que es su bio-
topo preferido en el interior de las cue-
vas. MAGNIEZ (1974-75-76) ha desta-
cado la enorme duracion de todas las fases de su ciclo vital y
una longevidad extraordinaria (12-15 afios), la mayor entre
todos los Asellota, incluyendo las formas hipégeas.

La familia Stenasellidae esta representada en Guipuzcoa
por dos especies estrictamente stygobias, cavernicolas-freati-
cas, de 6 a 13 mm de talla, ciegas y depigmentadas (colora-
cioén rosa palido). Son de habitos micréfagos y se la encuen-
tra preferentemente en gours con fondo arcilloso. Stenasellus
breuili es una especie endémica del Pais Vasco, sélo conoci-
da de las cuevas de Astiz o Akelar (sinclinal central de
Aralar) y de Aitzkirri (macizo de Aitzgorri). Stenasellus virei
era conocida de cuevas pirenaicas y de la Sima de Padirac y
otras cavidades del Sur de Francia; en la década del 60 fué
colectada por nosotros en la Cueva de los Longinos (Estella,
Navarra) y en la Cueva de Altxerri (Orio, Guipuzcoa). Ver:
ESCOLA (en: ESPANOL et al., 1980).

La familia Asellidae estd representada por el género
Proasellus, de caracteristicas parecidas al grupo anterior, es
decir, son formas stygobias (sin ojos y depigmentadas), de
pequeiia talla (5-7 mm), y de habitos Cavernicolas-freaticos,
encontrandose en cuevas, surgencias y medio intersticial. Los
Proasellus guipuzcoanos pertenecen al “grupo” spelaeus, de
distribucion  ibero-aquitana.  Este
“grupo” esta representado por un con-
junto de 7 especies estrechamente
relacionadas: 4 de ellas son endémi-
cas de Portugal, P.cantabricus de
Santander, y las dos restantes del Pais
Vasco. Estas ultimas son Proasellus
chappuisi Henry & Magniez vy
Proasellus spelaeus aquae-calidae
(Racovitza). P.chappuisi es una
forma troglobia endémica de cavida-
des alavesas (macizo del Gorbea),
mientras que P.spelaeus aquae-cali-
dae (subespecie que algunos autores
elevan al rango de especie = P.aquae-
calidae) es propia del Pais Vasco
francés (macizo de Arbailles, Cueva
de Oxibar, Cueva de Eaux Chaudes
en Laruns). Proasellus del “grupo”
spelaeus han sido colectados en afos
recientes en Guiplzcoa y macizos
limitrofes con Alava y Navarra
(NOTENBOOM & MEIJERS, 1985).
Las localidades de captura son: el
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Nacedero del Larraun y la Cueva de Alli (sinclinal central de
Aralar); la Surgencia de Ubao y otras localidades proximas a
Onate (macizo de Aitzgorri); y surgencias alavesas en el flan-
co sur de la Sierra de Aitzgorri (lturrioz) y San Millan, la pri-
mera de las cuales drena la zona de Urbia (Guipuzcoa).
Probablemente todos estos ejemplares pertenezcan a la espe-
cie P.chappuisi. Adicionalmente hay otras localidades de
captura de Proasellus en las cuencas del Ugarana y Bidasoa
(en Navarra), que probablemente pertenezcan a P.spelaeus
aquae-calidae, aunque la determinacién especifica requiere
confirmacién. En todo caso preferimos incluir los ejemplares
guipuzcoanos en el “grupo” spelaeus, sin especificar, en
espera de su identificacion definitiva. Se trata de una forma
troglobia y endémica del Pais Vasco.

Figura 38. Isopoda. Stenasellus virei. 1 = Vista dorsal. 2 = Pledpodo 5 (D = dactylopodio; DO =
6rgano dactyliano; P = propodio; O = ufia o espina externa niumero 0; 1 = espina externa 1; En =

endopodio; Ex = Exopodio). (1 de: RACOVITZA, 1925; modificado).

La familia Microparasellidae es creada por KARAMAN
(1959) e incluye is6podos tipicamente marinos.
Anteriormente era considerada una subfamilia dentro de los
Parasellidae. El grupo esta predominantemente compuesto
por formas marinas, particularmente abundantes en las regio-
nes profundas abisales entre 1000 y 3000 m de profundidad;
algunos de ellos colonizaron el medio intersticial litoral y las
aguas dulces subterraneas. Los Parasellidae son considera-
dos en su conjunto un grupo relicto de gran antigiiedad. Los
primeros representantes cavernicolas comienzan a encontrar-
se a partir de 1933, por Karaman, en Yugoeslavia, y estan
estrechamente relacionados con formas marinas. La morfolo-
gia de los Microparasellidae es de cuerpo alargado, extrema-
damente elongado, con longitud total préxima al milimetro y

diametro del cuerpo en tomo a 80 micras. Son tipicos habi-
tantes del medio intersticial, depigmentados, anoftalmicos, y
tienen la habilidad de desplazarse entre los granos de arena
hacia adelante y hacia atras con igual facilidad (CHAPPUIS
& DELAMARE DEBOUTTEVILLE, 1960). Todas estas
caracteristicas indican que su adaptacion al medio intersticial
es de larga data (VANDEL, 1964). Las formas conocidas de
Microparasellidae habitualmente son halladas en playas are-
nosas marinas o en aguas freaticas en los aluviones de valles
proximos al mar, y ésta es sin duda la via seguida para la
colonizacién de las cavernas. NOTENBOOM & MEIJERS
(1985) reportan la captura de Microparaellidae no determi-
nados de una surgencia en Yanci, cuenca baja del Bidasoa
(Navarra), a 15 Kms del litoral cantabrico. Por su proximidad
a Guipuzcoa pensamos que también debe
encontrarse en territorio guipuzcoano,
tanto en el Bidasoa como en otros aflora-
mientos proximos al mar. No obstante,
este grupo debe ser considerado intersti-
cial y no propiamente cavernicola.

Los isépodos terrestres cavernicolas
pertenecen al suborden Oniscoidea, repre-
sentado en nuestra fauna por la familia
Trichoniscidae. Una buena parte del cono-
cimiento sobre este grupo es debida a los
trabajos de VANDEL (1960-62; 1964).
Un resumen de las especies presentes en
Guiplzcoa- fué elaborado por ESCOLA
(en: ESPANOL et al., 1980).

Los oniscoideos cavernicolas son relic-

tos de antiguas faunas anteriormente
extendidas en la superficie del suelo; al
cambiar las condiciones climaticas encon-
traron refugio en el medio subterraneo y
en él han subsistido hasta el presente. En
general se trata de especies muy higrofi-
las, con régimen alimenticio sapréfago o
detritivoro. Frecuentes en las cuevas, se
los encuentra con relativa facilidad sobre
las paredes y suelos arcillosos, sobre detri-
tos lefiosos (madera muerta), y en zonas
tapizadas por recubrimientos estalagmiti-
cos. Muchas especies de is6podos terres-
tres son formas trogléfilas que ademas de
vivir en las cuevas pueden también habitar
en el medio endégeo y humicola. La dis-
tincion entre cavernicolas, enddogeos y
humicolas no tiene limites muy precisos,
ya que en los tres medios pueden encon-
trarse formas depigmentadas y con diver-
sos grados de regresion ocular. No obstan-
te, las formas mas modificadas son los
cavernicolas troglobios, y en ellos la
regresion ocular alcanza un grado mayor
que en las formas endégeas.
Durante el Cuaternario la region Holarctica fué sometida a
numerosos periodos de frio intenso, durante los cuales fué
parcialmente cubierta por glaciares. Esta es la razén por la
cual la gran mayoria de los oniscoideos cavernicolas (90% de
las especies conocidas) se presentan en Europa vy
Norteamérica: ellos constituyen relictos de una época pre-
glaciar (VANDEL, 1960).

En las zonas de Europa pobladas durante el Terciario por
especies termofilas, los periodos de frio intenso y el avance
de los glaciares determinaron la destruccion casi total de la
fauna de tipo “célido” preexistente; sélo algunas lineas filéti-
cas lograron encontrar refugio y sobrevivir en el medio sub-
terraneo. Una parte de la fauna karstica actual esta constitui-
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da por elementos zooldgicos antiguos de este tipo; entre los
isdpodos terrestres este es el caso del género Escualdoniscus,
en el Pais Vasco, y de Spelaeonethes, Alpioniscus y
Carloniscus, en Francia y Europa central; las especies de
estos grupos son consideradas relictos terméfilos (GINET &
JUBERTHIE, 1988).

En otros casos, como es comun en la cadena pirenaica,
durante los periodos glaciares cuaternarios se desarrollaron
glaciares de valle. En tomo a ellos algunas lineas filéticas
dieron origen a una fauna nivicola que se instald en la perife-
ria de estos glaciares, de modo parecido a como lo hace la
fauna de alta montafa actual. Cuando los glaciares se retira-
ron, esta fauna nivicola de baja altitud ha debido entonces
buscar refugio en el karst para hacer frente a un clima progre-
sivamente mas calido y demasiado seco para ellos. Esta
segunda serie de isbpodos cavernicolas corresponde a relictos
nivicolas o glaciares; en los Pirineos estd muy bien represen-
tada por los Scotoniscus troglobios. La distribucién geografi-
ca actual de este género indica que estos isopodos vivian en
la vecindad inmediata del frente de los glaciares de valle
(VANDEL, 1960) (Ver, mas adelante, Figura 95).

El género Trichoniscoides, que es el que posee mayor
numero de especies cavernicolas en el Pais Vasco, probable-
mente representa un caso diferente a los dos anteriores, ya
que posee una distribucién a lo largo del litoral atlantico de
Francia, Pais Vasco, Espafia y Portugal. Constituido por
especies muy higrdfilas, probablemente colonizé el medio
hipégeo mas progresiva y pausadamente, escapando del
clima seco tanto de los interglaciares calidos como de los
momentos algidos de los episodios frios.

En la peninsula ibérica el género Trichoniscoides esta
representado por 12 especies troglobias: 4 de ellas de
Portugal, 2 de Asturias, 4 del Pais Vasco, y otras 2 del piri-
neo catalan. Trichoniscoides breuili Vandel es endémica de
cavidades de Vizcaya y Alava. Trichoniscoides cavernicola
es conocida de Santander, Vizcaya y Guipuzcoa, mas algunas
localidades de los macizos de Altzania y Orobe, limitrofes
con Alava y Navarra. En Guiplzcoa tiene el mayor nimero
de localidades hipdgeas: macizos préximos a San Sebastian,
Hernani, Leaburu, Ernio-Gazume, Uzturre, Otxabio,
lzarraitz, Vergara, Udalaitz y Aitzgorri. Trichoniscoides
dubius soélo es conocida de su localidad tipo, en la Cueva de
Aizkoate (Ernio). Trichoniscoides pseudomixtus es endémica
y exclusiva de Aralar. Los Trichoniscoides vascos son for-
mas troglobias y endémicas del pais; de ellas solo T.caverni-
cola posee una distribucion un poco mas extensa.

La familia Trichoniscidae contiene otros dos géneros, que
son considerados muy primitivos:  Escualdoniscus y
Cantabroniscus. Escualdoniscus es un género muy aislado,
que no se acerca a ningun otro género conocido, y es exclusi-
vo del Pais Vasco. La ausencia de apéndice ciliado en el
endopodito del primer pledpodo del macho representa una
estructura hasta ahora unica en los Trichoniscidae. Este géne-
ro, con caracteres sexuales poco evolucionados, sélo posee
dos especies, cuya distribucién enlaza con la de los
Scotoniscus del Pirineo-Pais Vasco, ya que éstos no sobrepa-
san hacia el oeste el macizo de Arbailles. Escualdoniscus
triocellatus es una forma trogléfila-endogea del Pais Vasco
francés. Escualdoniscus coiffaiti en cambio, es una forma
troglobia, estrictamente cavernicola. Su talla es de 5-6 mm,
totalmente depigmentada y anoftalma. Fué descrita de la
Grande Grotte de Sara (Laburdi) en 1953; posteriormente fué
estudiado el material recogido en 1917 por Breuil en la
Cueva de Aitzbitarte (Guipuzcoa), perteneciente a la misma
especie. Estas son las unicas localidades conocidas de este
interesante y primitivo isépodo.

Merece también una corta mencién, aunque no esté repre-
sentado en Guipuzcoa, el género Cantabroniscus, el cual

posee una Unica especie, troglobia: Cantabroniscus primiti-
vus Vandel. Este is6podo terrestre lleva una vida acuatica y
tiene los pledpodos (que cumplen una funcién respiratoria en
los oniscoideos) mucho mas desarrollados que otras especies
de triconiscidos. Presenta ademas afinidades con los géneros
Typhlotricholigioides 'y Mexiconiscus (ambos cavernicolas
acuaticos de cuevas de México), lo cual evidencia un origen
laurasico para este grupo. En opinién de VANDEL (1967),
C.primitivus constituye el mas antiguo oniscoideo conocido
sobre el globo terrestre. C.primitivus fué primero conocido de
varias cuevas en la regidon de Arredondo-Ramales
(Santander) y posteriormente encontrado en otras cavidades
de los valles de Soba y Asén (Santander), Torca de Jornos I
(Vizcaya), y algunas localidades proximas del Norte de
Burgos, incluyendo una sima en Berberana (Sierra Salvada) y
la Cueva del Puente (en Llorengoz), por lo que es también
muy probable que habite en localidades alavesas proximas.
La presencia de esta especie en Santander y vecinos relieves
del Pais Vasco y Burgos, ademas de su interés intrinseco,
pone de manifiesto el origen polifilético de los triconiscidos
hipoégeos.

Otros oniscoideos terrestres, comunes en habitats epigeos,
constituyen linajes de reciente evolucion, cuyas especies se
han adaptado bien a la vida en superficie en el mundo de hoy.
Por esta razén poseen escasos representantes hipdgeos. Este
es el caso de las familias Armadillidiidae, Porcellionidae y
Oniscidae. Algunos de sus representantes son encontrados en
cuevas de modo accidental. Y en realidad se trata de formas
endogeas mas que de verdaderos cavernicolas. Por su cons-
tancia y regularidad en numerosas cuevas guipuzcoanas
merece citarse la especie Oniscus asellus, de la familia
Oniscidae. Se trata de un trogléxeno habitual en las bocas y
zonas de entrada de muchas cuevas, sobre todo en invierno.
Se conocen citas de esta especie en todo el Pais Vasco.

Orden AMPHIPODA.

El orden Amphipoda es, entre los crustaceos, uno de los
grupos que posee algunos de los representantes mas tipicos
de la fauna acuatica hipégea. La mayoria de los anfipodos
son formas marinas. Todas las formas que habitan en las
aguas continentales pertenecen al suborden Gammaroidea,
que es el unico representado en las aguas subterraneas de
Guipuzcoa (Figura 39). Los anfipodos son muy conocidos
por los espeledlogos y de hecho el género Niphargus es el
simbolo emblematico de las aguas kérsticas europeas. Estos
animales tienen la apariencia de pequefios camarones, de 4 a
17 mm de talla, con cuerpo comprimido lateralmente, por lo
cual suelen desplazarse recostados sobre uno de sus lados.

La organizacién del cuerpo en los anfipodos se caracteriza
por poseer un primer segmento toracico unido a la parte cefa-
lica. El abdomen posee dos regiones distintas: metasoma y
urosoma. La cabeza posee un par de ojos compuestos, gene-
ralmente reducidos o atrofiados en las especies intersticiales
y cavernicolas. En las antenas se distingue una parte basal
mas gruesa, el pedunculo, formado por varios artejos, y un
largo flagelo delgado y multiarticulado. Las primeras antenas
son grandes y bifurcadas, con dos flagelos. Los primeros
artejos de la segunda antena son muy cortos; en el segundo
artejo de las mismas se encuentra el orificio excretor de la
glandula antenal; el flagelo de la segunda antena es Unico y
en los machos puede llevar unos érganos sensoriales llama-
dos calceolos. De los 8 pares de apéndices toracicos, los del
primer par estan al servicio de la boca, la cual esta rodeada
por el labio superior, mandibulas, dos pares de maxilas,
maxilipedos y labio posterior. A los siete segmentos restantes
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Figura 39. Amphipoda. 1 = Echinogammarus berilloni. 2 = Niphargus ciliatus. 3 = Pseudoniphar-

gusvasconiensis.

del torax se les sueldan lateralmente las placas coxales, que
representan el primer artejo de los correspondientes pereio-
podos. De éstos, los dos primeros son llamados gnatopodos y
tienen funciones prensoras, ya que terminan en una especie
de mano ganchuda formada por el repliegue del dactilo sobre
el propodio, y que es particularmente robusta en los machos.
El resto de los pereidpodos tiene funciones locomotoras, y
también estan relacionados con la respiracién, ya que en su
base se encuentran las branquias. En las hembras exis-
ten laminas en la base de algunos pereiépodos que for-
man una camara incubadora en la cual se desarrollan los hue-
VOS.

La posicion de las branquias en el
térax o pereion y no en el abdomen
como en los isépodos, es una diferencia
con estos ultimos. A ello se agrega que
el abdomen o pleon es muy grande, en
ocasiones tanto como el pereion. Los
tres primeros segmentos forman el
metasoma; sus costados constituyen las
placas epimerales y cada uno lleva un
par de pledpodos, dirigidos hacia ade-
lante; éstos son bifurcados y dispuestos
para nadar; sus basipodios funcionan de
manera solidaria gracias a unos ganchi-
tos que los enlazan. Los tres ultimos
segmentos constituyen el urosoma; sus
apendices o urdpodos estan dirigidos
hacia atras y estan formados, cada uno
de ellos, por un basipodio y dos ramas
espinosas, que generalmente les sirven
para saltar. A ésto obedece el nombre de
anfipodos, que significa que tienen dos
clases de patas en el abdomen, los pleo-
podos y los urépodos. El abdomen ter-
mina con el telson, [dmina mas o menos
hendida y provista de espinas margina-
les y distales. Las branquias, en numero
de 4 a 6 pares, estan fijas a las placas
coxales segunda o quinta (-séptima); el
agua que las bafa se renuevacontinua-
mente gracias al movimiento de los ple-
6podos.

Los machos suelen ser algo mayores
que las hembras. Las génadas terminan
en tubos que desembocan en los ultimos
segmentos del térax (en el séptimo en
los machos y quinto en las hembras).
Los machos sujetan a las hembras por
las placas coxales, utilizando para ello
sus gnatopodos; asi pueden andar uni-
dos mucho tiempo (varios dias). No
obstante la inseminacion es mas breve y
se realiza volviéndose la hembra y colo-
candose el macho perpendicularmente,
de modo que pueda recibir el liquido
seminal en la camara incubadora, a la
que luego van a parar los huevos. Los
jovenes abandonan el huevo cuando han
adquirido su forma definitiva. Al cabo
de unas 10 mudas alcanzan la madurez
sexual. Los anfipodos en general son
omnivoros y muy voraces. Acaban con
los restos organicos de todo tipo.
Aunque no suelen atrapar presas vivas,
algunas formas son muy carnivoras,
mientras que otras consumen restos
vegetales y detritos. Los cavernico-
las alternan muy diferentes tipos de alimento, incluyendo
arcilla.

Numerosos zodlogos y bioespeledlogos han dedicado su
atencion a los anfipodos. Algunos trabajos sobre ellos son
debidos a: STEBBING (1906), CHEVREUX (1920),
CHREVREUX & FAGE (1925), VANDEL (1926), SCHE-
LLENBERG (1933), MARGALEF (1944; 1949), RUFFO
(1953; 1982), BREHM (1955), BALAZUJ (1957), DRES-
CO-DEROUET (1959), DELAMARE DEBOUTTEVILLE
(1960), GINET (1971; 1983), MORAND-CHEVAT (1972),
GINET & DECOU (1977), STOCK (1977), BOUSFIELD
(1977; 1982), KARAMAN (1982), BARNARD & BAR-



FAUNA HIPOGEA DE GIPUZKOA: SU ECOLOGIA, BIOGEOGRAFIAY EVOLUCION 63

NARD (1983), GIBERT (1986), BOTOSANEANU (1986),
HOLSINGER (1986), KARAMAN & RUFFO (1986).

Trabajos mas relacionados con la fauna de Guiplizcoa son
debidos a: MARGALEF (1946; 1952; 1953; 1963; 1970),
GALAN & VILLOTA (1970), ESCOLA (en: ESPANOL et
al., 1980), GINET (1980), STOCK (1980), NOTENBOOM
& MEIJERS (1985), NOTENBOOM (1986; 1987; 1990).

Para la ordenacion sistematica de los anfipodos hipogeos a
nivel supragenérico hemos seguido la moderna clasificacion
de BOUSFIELD (1983), seguida por SCHRAM (1986) y
NOTENBOOM (1991). Los taxones presentes en las aguas
subterraneas de Guiplzcoa son:

Suborden GAMMAROIDEA.
Superfamilia CRANGONYCTOIDEA.
Familia NIPHARGIDAE.

- Niphargus ciliatus cismontanus Margalef.
-Niphargus (Supraniphargus) longicaudatus (Costa).
Superfamilia HADZIOIDEA.

Familia HADZIIDAE.
-Pseudoniphargusincantatus Notenboom.
-Pseudoniphargus unisexualis Stock.
-Pseudoniphargusvasconiensis Notenboom.
Superfamilia GAMMAROIDEA.

Familia GAMMARIDAE.

- Echinogammarus berilloni Catta.

- Echinogammarus berilloni calvus Margalef.

La familia Niphargidae es establecida por Karaman en
1962 y contiene especies exclusivamente troglobias y palearti-
cas. La discusién acerca del origen y filogenia de Niphargus
sigue actualmente dos hipétesis altemativas. La primera, pos-
tulada por CHEVREUX (1920), SCHELLENBERG (1933) y
BARNARD & BARNARD (1983), supone un parentesco de
Niphargus con los géneros marinos Eriopisa y Eriopisella, y
seria por tanto un linaje de los Hadzioidea. No obstante,
RUFFO (1953) ha sefialado que la similitud morfolégica
entre estos géneros puede ser debida a convergencia de
caracteres arcaicos (= symplesiomorfismo) y que de hecho
Niphargus representa un linaje independiente. La segunda
hipétesis supone un parentesco con los Crangonyctoidea y es
sustentada por BOUSFIELD (1977; 1983), quien los incluye
en esta superfamilia junto con las familias Crangonyctidae,
Paramelitidae y Neoniphargidae. De acuerdo con KARA-
MAN & RUFFO (1986) los Niphargidae estan especialmente
relacionados con los Neoniphargidae de Australia, India y
Madagascar, un grupo de agua dulce con representantes epi-
geos e hipdgeos. Por el momento las evidencias son insufi-
cientes para inclinarse por una de estas dos hipoétesis. Las afi-
nidades con los Neoniphargidae pueden sugerir un antiguo
origen dulceacuicola. En cambio, si BARNARD & BAR-
NARD (1983) estan en lo correcto, es mas probable un ori-
gen marino directo.

Entre los autores que han postulado un origen marino para
Niphargus se encuentran CHEVREUX (1920), SCHELLEN-
BERG (1933) y VANDEL (1964). Estos autores han destaca-
do que los Niphargus son muy proximos a Eriopisa, un géne-
ro representado por una especie marina, E.elongata, remarca-
ble por su anoftalmia y distribuida en las regiones costeras.
Conviene a la vez destacar que no todos los Niphargus son
cavernicolas, y el género incluye otras especies hypotelmi-
norheicas, intersticiales y habitantes de los fondos de grandes
lagos alpinos y subalpinos.

La distribucion de los Niphargidae ocupa el centro de
Europa, coincidiendo su limite norte aproximadamente con la
linea de maxima extensién de las areas glaciadas cuaterna-
rias, y faltando en el sur (peninsula ibérica, Sicilia y
Peloponeso). En la peninsula ibérica sélo ocurre en dos areas
muy restringidas: el Pais Vasco y la extremidad Este de los

Pirineos catalanes. Los Niphargus viven principalmente en
aguas continentales y ocasionalmente en aguas salobres cos-
teras. No obstante, DRESCO DEROUET (1959) ha demos-
trado experimentalmente que Niphargus virei, de agua dulce,
tolera bien hasta 25% de agua de mar diluida. La distribucion
de Niphargus no muestra correspondencia con paleo-costas,
como es comun entre los Hadzioidea.

Las diferencias en tamafio entre las distintas especies del
género soportan la idea de que la evolucion de los Niphargus
ha sido el resultado de un proceso de neotenia parcial o pae-
domorfosis (BREHM, 1955), en la cual ciertas estructuras
han sido mantenidas en los adultos de algunas especies,
mientras que en otras los caracteres son juveniles. Las formas
stygobias son las que alcanzan mayor tamario.

El género esta representado en las aguas subterraneas de
Guipuzcoa por dos especies exclusivamente stygobias.
Niphargus ciliatus cismontanus, descrita por MARGALEF
(1952) de la Cueva de Gesaltza, y sélo conocida de esta cavi-
dad y de Goenagako leizia (Deva, macizo de lzarraitz). Su
talla es de 17 mm y en el tubo digestivo aparecen particulas
de tierra y raeduras de cortezas. La otra especie, Niphargus
longicaudatus, pertenece al subgénero Supraniphargus. Ha
sido colectada en la Cueva de Ubaran (Andoain), Aitzbitarte
(Oyarzun), Kontrolako kobea, Goikoerrota, Arrikrutz
(Aitzgorri), Basaura (Urbasa, Navarra) y otras cavidades de
Vizcaya. Su tallaes de 7 a 12 mm.

La familia Hadziidae esta representada en nuestra fauna
por el género Pseudoniphargus. El grupo es exclusivamente
stygobio y es agrupado en la superfamilia Hadzioidea junto
con las familias marinas Melitidae y Carangoliopsidae. Los
Hadzioidea son un grupo polifilético, extensamente distribui-
do a través de las regiones tropicales y templadas del mundo.
Los Melitidae comprenden muchas especies marinas bentoni-
cas e intersticiales, frecuentemente microftalmicas. Los
Hadziidae presentan caracteres troglomorfos y reducciones
estructurales, y son hallados en cuevas, habitats freaticos cos-
teros oligohalinos o mixohalinos, cuevas anchialinas, y sedi-
mentos macroporosos litorales y sublitorales marinos. El ori-
gen de los Hadziidae cavernicolas es directamente marino.
Refuerza esta idea su gran afinidad con los Melitidae marinos
y la completa ausencia de Hadzioidea en las aguas dulces
superficiales. Algunos géneros de la familia tienen una distri-
bucion costera en aguas oligo o mixohalinas; otras, como
Pseudoniphargus, han poblado las aguas subterraneas conti-
nentales (kdrsticas e intersticiales) en areas que durante el
pasado (Cretaceo o Terciario temprano) estaban cubiertas por
mares epicontinentales. Las especies stygobias de
Pseudoniphargus tienen un alto grado de endemismo, con
distribuciones restringidas y fuerte tendencia a limitarse a
una cuenca hidrografica.

El género Pseudoniphargus se distribuye en el norte de
Africa, peninsula ibérica, sur de Francia, Cércega, Dalmacia
y Madeira. Anteriormente, todos los representantes caverni-
colas eran referidos a una unica especie: Pseudoniphargus
africanus Chevreux (MARGALEF, 1953; 1970; GINET,
1977). Trabajos recientes de STOCK (1980) y NOTENBO-
OM (1986; 1987) han revisado la sistematica del complejo
grupo africanus, lo han subdividido, y han descrito toda una
serie de especies nuevas. Algunas de las propuestas por
NOTENBOOM estan basadas en detalles morfolégicos poco
significativos y, por tanto, son muy discutibles. En el norte
de la peninsula ibérica el género Pseudoniphargus compren-
de -segun esta versiéon- 14 especies, que se extienden desde
Oviedo hasta Navarra. Siete de ellas estan presentes en el
Pais Vasco y 3 en GuipUzcoa. La mayoria de las especies del
Pais Vasco son exclusivamente cavernicolas; las restantes
pueden ser tanto cavernicolas como intersticiales y, en el
caso de Asturias, predominantemente intersticiales y habitan-
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tes del hyporheico y napas parafluviales de rios epigeos.
NOTENBOOM (1986) ha sefialado que los Pseudoniphargus
del Pais Vasco co-ocurren con Niphargus y Proasellus fre-
cuentemente, y con Stenasellus y Microparasellidae mas
raramente; todas las especies del pais son endémicas. Habitan
preferentemente en gours y pequefios rios subterraneos, sobre
todo con fondo limo-arcilloso, probablemente debido a que
estos sedimentos constituyen un medio organicamente enri-
quecido. Corren con bastante agilidad sobre el fondo, gracias
a las patas de los pares tercero y cuarto. Aunque viven en
aguas dulces, experimentalmente se ha demostrado que tole-
ran cierto grado de salinidad. Todas las especies del pais son
ciegas y depigmentadas.

Pseudoniphargus incantatus solo es conocida de cuevas y
surgencias en Aitzbitarte (Guipuzcoa) y en Zugarramurdi,
Urdax y Yanci (cuencas del Ugarana y del Bidasoa,
Navarra). Su talla es pequefia: 3,5 a 4 mm en los adultos de
mayor tamafio. Pseudoniphargus unisexualis es de mayor
tamafio: 7 a 8,5 mm y sélo es conocida de la Cueva de San
Adrian (Aitzgorri) y del rio subterraneo de la Sima de
Ormazarreta 2 (Aralar); su distribuciéon parece muy localiza-
da y restringida a cavidades en zonas altas, de aguas frias. En
los mismos macizos y a menor altitud es sustituida por P.vas-
coniensis, especie que posee una distribucion mas extensa,
encontrandose en numerosas cavidades y surgencias de
Aralar, Otxabio, Aitzgorri y Ernio, incluyendo regiones limi-
trofes con Navarra y Alava. La talla de esta Ultima especie
oscila entre 5 y 6 mm en los adultos mas grandes.

Conviene destacar que esta sintesis incluye la informacién
de NOTENBOOM (1986) y la existente en las colecciones de
la S.C.Aranzadi. La primera de ellas se ha basado en material
colectado en Guipuzcoa o zonas proximas en 10 localidades,
la mayoria de ellas surgencias o manantiales. Mientras que la
segunda incluye principalmente material colectado en cuevas
y contiene 256 ejemplares de 41 localidades distintas; este
material fué determinado por el Dr.A.GALAN -especialista
en anfipodos- en 1984, previamente a la descripcién de
P.vasconiensis por NOTENBOOM (1986) y con posteriori-
dad a los trabajos de STOCK (1980). Probablemente subsis-
ten algunos interrogantes en la sistematica del grupo y seria
deseable una revision mas detallada y de conjunto de todos
los materiales existentes en las diferentes colecciones.

La familia Gammaridae estad representada por el género
Gammarus, que incluye principalmente formas epigeas de
aguas dulces y salobres continentales, pero también algunas
formas troglobias en cuevas de Transcaucasia y Yugoeslavia.
En Guiplzcoa sélo estd presente la especie epigea comun
Echinogammarus berilloni, ampliamente distribuida por todo
el NE de la peninsula ibérica, SW de Francia, isla de Jersey,
Bélgica y Westfalia; no llega a Inglaterra ni a las Baleares.
VANDEL (1926) considera que el centro de su area es el
Garona. Para centroeuropa representa un inmigrante postgla-
ciar. Es una especie termdfila, oculada, de 11 a 16 mm de
talla, comun en las aguas corrientes lentas, donde se esconde
entre las piedras o entre plantas y hojas muertas. En el Pais
Vasco es también frecuente en cuevas, principalmente si son
sumideros de rios epigeos. Puede ser considerada una especie
trogléxena, aunque en algunas cavidades completa su ciclo
vital en las mismas. En Guipuzcoa ha sido colectada en cavi-
dades y rios epigeos en todo el territorio, prefiiendo aguas
duras (carbonatadas). Su alimentacion incluye restos de epi-
dermis vegetales, bacterias, cianoficeas y particulas detriticas
muy pequefias. En algunas cavidades de Aralar se encuentra
la subespecie E.berilloni calvus, con caracteristicas interme-
dias entre E.berilloni y E.lusitanus, pero mas préxima a la
primera de ellas (MARGALEF, 1970).

NOTENBOOM (1991) ha llamado la atencién sobre algu-
nos aspectos de la evolucion de los anfipodos stygobios a

partir de antepasados marinos. Dichos aspectos son particu-
larmente aplicables en el caso de Pseudoniphargus, pero
también pueden ocurrir en otros grupos de crustaceos, como
p.ej. is6podos, ostracodos y copépodos (ver al respecto:
DANIELOPOL, 1980; DANIELOPOL & BONADUCE,
1990 STOCK, 1985; STOCK et al., 1986; VALENTINE &
JABLONSKI, 1983; WAGELE, 1985; WILKENS, 1986). La
mayor parte de los anfipodos stygobios se originan directa-
mente de ancestros marinos, y no a partir de formas dulcea-
cuicolas. El origen thalassoideo es postulado principalmente
sobre la base del parentesco con otros taxa marinos y en la
observacién de que las distribuciones actuales de las formas
stygobias muestran una fuerte correspondencia con antiguas
configuraciones de las tierras y mares. Incluso en los casos
inciertos, el origen marino directo es la hipotesis mas acepta-
da y mas plausible, principalmente porque los anfipodos han
alcanzado su mayor diversidad taxonémica en el mar.

La colonizacion directa de las aguas subterraneas conti-
nentales por poblaciones marinas es vista como un proceso
evolutivo en dos etapas. En la primera de ellas, las poblacio-
nes marinas se adaptan a habitats creviculares o intersticiales
(fisuras, grietas o intersticios) generando poblaciones que
NOTENBOOM denomina thalassostygobias; en la segunda
etapa se produce la colonizacion de las aguas subterraneas
costeras y subsecuentemente interiores, a través de una
migracion activa o de un aislamiento pasivo, o a través de
una combinacion de ambos. Esta segunda etapa puede estar
asociada a fluctuaciones en el nivel del mar (regresiones
marinas) o al levantamiento y emergencia de macizos sumer-
gidos en cuencas o mares epicontinentales.

Generalmente se ha visto en estos levantamientos del
terreno (o retiradas del mar) el factor principal como fuerza
conductora del proceso. Sin embargo, estos cambios geoldgi-
cos raramente provocaran la tension ecoldgica necesaria para
iniciar el proceso, aunque si deben intervenir en el aislamien-
to posterior de las poblaciones thalassostygobias.

Las variaciones en el nivel del mar o el levantamiento tec-
ténico pueden ocurrir a una tasa de unos pocos a diez metros
por milenio, y geoldgicamente son considerados eventos
rapidos; no obstante pueden ser seguidos por los animales
marinos costeros desplazandose en el mismo sentido en que
avanza o retrocede la linea de costa. Salvo en el caso de que
se trate de animales estrechamente restringidos a un habitat
particular y con valencia ecoldgica estrecha.

La primera etapa del proceso debe tener mayor impacto,
ya que en ella las poblaciones marinas tienen que adaptarse a
un ambiente crevicular-intersticial, y para ello deben tener
éxito en moverse y reproducirse en dicho medio, hacer frente
a recursos alimenticios distintos (en general en un medio
oscuro y oligotréfico), y a enfrentarse con decrecientes con-
centraciones de oxigeno disuelto. Con las poblaciones thalas-
sostygobias ya establecidas, en la segunda etapa se produce
la adaptacion fisiolégica a cambios osméticos en un medio
progresivamente menos salino o sujeto a fluctuaciones y
mezclas de agua de distinta salinidad.

Probablemente por ello, las poblaciones stygobias de ori-
gen marino no deben ser vistas simplemente como relictos
pasivos de cambios forzados por la historia paleogeografica
de una region, sino sujetos activos de un proceso de coloniza-
cién cuya fase inicial es comandada por las habilidades bio-
l6gicas y de adaptacion ecoldgica activa de las poblaciones
marinas que se deciden a iniciar el proceso. Ver al respecto
ROUCH & DANIELOPOL (1987).

Ya que los anfipodos son el dltimo grupo importante de
invertebrados acuaticos que consideraremos en esta sinopsis,
creemos oportuno destacar en este apartado que, como acaba-
mos de ver, el concepto de relicto y de las cuevas como
medio de refugio de antiguas estirpes, no es en modo alguno
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contradictorio con la idea de una colonizacion activa del
habitat hipdgeo. Y probablemente el concepto de relicto tiene
escaso significado como explicacién del origen de las pobla-
ciones subterraneas, debiéndose buscar las causas iniciales en
factores bioldgicos y ecolégicos. Similar razonamiento puede
ser aplicado a la fauna hipégea terrestre; en el sentido de que
los cambios climaticos, por si sélos, no constituyen una
explicacion sobre las primeras fases de la colonizacion de las
cavernas por los invertebrados terrestres. Volveremos sobre
estos puntos en los apartados sobre biogeografia y evolucion.

Clase DIPLOPODA.

Los diplépodos o milpiés son artrépodos terrestres cuyos
segmentos aparentes dan la impresion de poseer dos pares de
patas en cada uno de ellos, de donde deriva el nombre del
grupo. El cuerpo es alargado y de seccion cilindrica, siempre
con mas de 11 terguitos o segmentos corporales y 13 o mas
pares de patas, usualmente muchos mas (Figura 40). La cabe-
za generalmente se destaca del resto del cuerpo y posee un
par de antenas cortas, multiarticuladas (generalmente 7 arte-
jos), que le sirven al animal como aparato tactil, con el cual
examina continuamente el suelo durante sus movimientos.
Los segmentos corporales poseen dos pares de patas, excepto
en los 3 6 4 primeros y los 1 ¢ 2 ultimos, los cuales poseen
s6lamente un par. Cada pata con 6 6 7 artejos, terminando la
misma en una ufia apical. La cabeza y el cuerpo estan fuerte-
mente quitinizados dorsal y ventralmente, y mucho menos
latero-ventralmente, donde se insertan las patas. En la cabeza
poseen un par de ojos laterales, formados por un grupo de
ocelos; en las formas cavernicolas y enddgeas los ojos pue-
den faltar totalmente, o bien solo existir las denominadas
manchas ocelares, que ocupan el lugar de los ojos y son
zonas mas claras con un delgado revestimiento quitinoso. Un
par de mandibulas y otras piezas bucales forman en tomo a la
boca una estructura llamada gnathochilarium. Ademas de los
ojos poseen érganos olfatorios en las antenas y alrededor de
la boca.

Los diplépodos respiran por traqueas que terminan en
estigmas respiratorios (dos pares por segmento) localizados
debajo de las coxas de las patas. En los lados de los terguitos
poseen los poros de salida de glandulas cutaneas generalmen-
te de olor desagradable. Los sexos estan separados. Los poros
genitales se abren en el tercer segmento, detras del segundo
par de patas. En los machos las patas del séptimo segmento
estan modificadas en apéndices copuladores o gondpodos,
que sirven para el acoplamiento. Las hembras suelen deposi-
tar los huevos debajo de la tierra o de hojas, vegetales, etc.
Los jévenes nacen con pocos segmentos y solo tres pares de
patas. Los diplopodos son animales de movimientos lentos, y
viven debajo de las piedras, de las raices de las plantas, en el
suelo o en las cavernas. En general son vegetarianos, mien-
tras que muchos enddgeos y cavernicolas tienen un régimen
detritivoro. Los diplépodos son un grupo en su mayoria
extremadamente higrofilos y son particularmente abundantes
en las zonas tropicales.

Los diplépodos cavernicolas presentan caracteres troglo-
morfos, como: una talla y esbeltez mayores, mayor nimero
de segmentos corporales, mayor niumero de mudas y de esta-
dos larvales, por lo que alcanzan mas tarde la madurez sexual
y su longevidad es mayor que en los epigeos. Los ojos gene-
ralmente son reducidos o ausentes y su cuerpo depigmentado,
aunque estos caracteres también los pueden presentar los
endogeos. El nimero de artejos en las antenas es constante en
todos los diplépodos, pero en las formas cavernicolas adquie-
ren las mismas un aspecto elongado, particularmente en los

tres ultimos artejos, y generalmente hay también un notable
incremento en el numero de sedas o pelos tactiles.

Los principales trabajos sobre diplopodos cavernicolas de
los grupos relacionados con la fauna hipégea guipuzcoana
son debidos a: BROLEMAN (1913), VERHOEFF (1938),
CONDE & DEMANGE (1961), HAACKER (1961), MAU-
RIES (1966; 1967; 1971; 1974; 1975), CEUCA (1967),
TABARACU (1970), MAURIES & VICENTE (1977),
VICENTE (en: ESPANOL et al., 1980), VICENTE & MAU-
RIES (1980). El Pais Vasco posee una gran variedad de for-
mas cavernicolas, la mayoria de ellas trogldfilas y troglobias,
agrupadas en 6 familias de 4 6rdenes distintos:

Orden GLOMERIDA.

Familia GLOMERIDAE.

- Trachysphaeradrescoi Conde & Demange.
- Trachysphaera ribauti Conde & Demange.
- Spelaeoglomeris doderoi Silvestri.

- Loboglomeris rugifera Verhoeff.

Orden CRASPEDOSOMIDA.

Familia ANTHOGONIDAE.

- Cranogona espagnoli Vivente & Mauries.
Familia VANDELEUMIDAE.

- Guipuzcosoma comasi Vicente & Mauries.
-Vandeleuma hispanica Ceuca.

- Vandeleuma vasconicum Mauries.

Orden POLYDESMIDA.
Familia POLYDESMIDAE.
-Polydesmuscoriaceuscoriaceus Porat.

Orden IULIDA.

Familia IULIDAE.

- Mesoiulus cavernarum Verhoeff.

- Mesoiulus henroti Mauries.

- Mesoiulus stammeri stammeri Verhoeff.
Familia BLANIULIDAE.

- Blaniulus dollfusi Bréleman.

Es interesante destacar que, aunque el nimero de especies
hasta ahora conocidas no es elevado, en muchos casos se
trata de formas endémicas y, en la mayoria de los casos, la
localidad tipica, de la cual son descritas estas especies, es del
PaisVasco.

El orden Glomerida esta representado en las cavernas de
Guipuzcoa por tres géneros de la familia Glomeridae.
Trachysphaera (= Gervaisia) es un género que comprende
especies endbgeas y cavernicolas en Europa, extendiéndose
su distribucién desde la region vasco-cantabrica hasta el
Caucaso y Asia Menor. En la peninsula ibérica sélo son
conocidas tres especies cavernicolas: una de ellas de
Santander-Asturias 'y las otras dos de Guipuzcoa.
Trachysphaera drescoi fué descrita de las cuevas de
Aitzbitarte en 1961 y fué encontrada posteriormente en los
macizos de Aitzgorri y Orobe. Es una forma trogléfila endé-
mica del Pais Vasco. Trachysphaera ribauti, al igual que la
especie anterior, sblo es conocida del Pais Vasco. Su locali-
dad tipo es una cueva de Mondragoén; posteriormente fué
encontrada en la misma regién en Galarrako koba (macizo de
Udalaitz). TABARACU (1970) la considera una forma tro-
globia.

El género Spelaeoglomeris comprende antiguos caverni-
colas que representan los relictos de una fauna terciaria sin
representantes epigeos. En la peninsula ibérica soélo son
conocidas dos especies, estrictamente troglobias, de
Spelaeoglomeris: S.hispanica, s6lo conocida de una cueva en
el valle de Afisclo (Huesca), y S.doderoi, que fué el primer
diplépodo cavernicola citado para el Pais Vasco, en 1938,
por VERHOEFF. Este autor lo cita de la Cueva de Aitzbitarte
(Guiptzcoa) como Spelaeoglomeris racovitzae Silvestri; pero
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Figura 40. Diplopoda. 1 = Mesoiulus. 2 = Craspedosomida. 3 = Glomeridae 4 = Polydesmus.

5 = Trachysphaera. (5 segun: DEMANGE, 1959).

una revision posterior de MAURIES (1971) considera que se
trata de la especie S.doderoi, conocida también de otras cavi-
dades del Pais Vasco francés y del Pirineo francés. El area
total de la especie es pués vasco-pirenaica.

El género Loboglomeris contiene especies principalmente
lapidicolas o endogeas, pero en el Pais Vasco sélo es conoci-
do de dos cavidades guipuzcoanas: Aitzbeltz (macizo de
Izarraitz) y Desamalkor (Sierra de Aralar). Se trata de una
poblacién intermedia entre Loboglomeris rugifera rugifera y
L.r.mauriesi (HAACKER, 1961), que probablemente consti-
tuya una subespecie diferente. Es considerada una forma tro-
gléfila.

El orden Craspedosomida es un grupo muy diversificado
que contiene tanto especies humicolas como otras estricta-
mente cavernicolas. Su ordenacién taxonémica a nivel supra-
genérico es provisional. En Guipuzcoa estan representadas
dos familias.

La familia Anthogonidae contiene el género Cranogona,

que en la peninsula ibérica sélo es conocido
por dos especies troglobias. Cranogona
espagnoli s6lo es conocida de la Cueva de
San Valerio o Galarrako koba (Udalaitz),
que es su localidad tipo. Se trata por tanto de
un endemismo vasco. La otra especie del
género, C.cornutum Ribaut, ha sido encon-
trada en una cueva de Lleida.

Vale la pena destacar que, aunque no pre-
sentes en Guipuzcoa, la familia
Anthogonidae posee en territorios vecinos
dos géneros troglobios monoespecificos y
endémicos del Pais Vasco: Alavosoma
muniesi Mauries & Vicente (de la Cueva de
Mairuelegorreta, Gorbea, Alava) y
Vascosoma coiffaiti Mauries (descrita del
Pais Vasco francés y encontrada posterior-
mente en la Cueva del Puente, Orbaiceta,
Navarra).

La familia Vandeleumidae recibe su
nombre del género Vandeleuma, descrito
inicialmente para la especie troglobia V.vas-
conicum, descubierta en una cueva del Pais
Vasco francés y encontrada posteriormente
en la Cueva de Austokieta (Lizarza, macizo
de Otxabio). La segunda especie del género,
V.hispanica, también troglobia, es conocida
Unicamente de las cuevas de Astiz y Alli
(sinclinal central de Aralar). Son las dos Uni-
cas especies que posee este género, endéemi-
co del Pais Vasco.

Igualmente interesante es el género
Guipuzcosoma, incluido en la misma familia
que el género anterior. Sélo posee una espe-
cie: Guipuzcosoma comasi, descrita en 1980
del macizo de Ernio y méas concretamente de
Leize aundia Ill, cavidad perteneciente al
sistema Sabesaia - Leize aundia. Sélo es
conocida de esta cavidad, que es su locali-
dad tipo. Es por tanto otro género endémico
y hasta ahora exclusivo de Guiplzcoa. Se
trata de una forma troglobia.

El orden Polydesmida esta representado
en Guipuzcoa por la especie Polydesmus
coriaceus coriaceus, conocida de diversas
cavidades en los macizos de Ernio y Orobe.
Se trata de una especie de distribucion atlan-
tica que puede ser considerada trogldfila;
habita tanto en cuevas como en medios epi-
geos muy humedos. Normalmente esta
especie se comporta como enddgeo en la zona de entrada de
las cuevas, donde hay abundantes restos vegetales y madera
en descomposicion.

El orden lulida es particularmente rico en especies caver-
nicolas. En las cavernas guipuzcoanas esta representado por
dos familias: Blaniulidae e lulidae. Los Blaniulidae europeos
estan muy relacionados con los Paraiulidae de Ameérica del
Norte. La distribucion de los lulida cavernicolas sugiere la
existencia de una antigua fauna atlantica, que se extendi6 por
Europa y el Nuevo Mundo antes de la apertura del Océano
Atlantico.

La familia Blaniulidae posee numerosas formas troglobias
de antiguo origen, particularmente bien representadas por el
género Typhloblaniulus, que domina por su abundancia entre
los diplépodos de los karsts pirenaicos. El género no alcanza
a Guipuzcoa, pero si llega a la parte mas oriental del Pais
Vasco. Typhloblaniulus troglodytes ha sido descrita del Pais
Vasco francés y ha sido encontrada posteriormente en una
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cueva de la regién de Orbaiceta (Navarra). Afin al género
anterior es la interesante especie Vascoblaniulus cabidochei,
endémica de la Sima de San Martin (Navarra-Zuberoa). En
Guipuzcoa la familia esta representada por la especie troglé-
fila Blaniulus dollfusi, hallada en el macizo de Aitzbitarte y
también en la regiéon navarra de Orbaiceta. Ello sugiere la
posibilidad de que futuras investigaciones descubran la pre-
sencia de algun Typhloblaniulus en Guipuzcoa, al menos en
su parte mas oriental, que de todos modos seria el limite occi-
dental del area de distribucion del género.

Y es que, en efecto, los blaniulidos troglobios, tipicamente
pirenaicos, son sustituidos hacia el oeste (en la regién vasco-
cantabrica) por otras formas de illidos pertenecientes al
género Mesoiulus. Este Ultimo, muy diversificado, sélo ocupa
en la peninsula ibérica una estrecha franja, vasco-cantabra,
donde esta representado por 5 especies cavernicolas, dos de
ellas de Santander y tres del Pais Vasco. Estas ultimas son:
Mesoiulus cavernarum, M.henroti, y M.s.stammeri.

Mesoiulus cavernarum es una forma endémica guipuzcoa-
na, descrita de las cuevas de Aitzbitarte, que es su localidad
tipo. Posteriormente ha sido encontrada en otras muchas
cavidades en los macizos de lIzarraitz (Cueva de Aitzbeltz),
Aitzgorri  (Azkonar zulueta), Ernio (Aizkoate) y Aralar
(Cueva de Alli, sinclinal central, limitrofe con Navarra).

Mesoiulus henroti hasta ahora sélo es conocida de su loca-
lidad tipo en la Cueva de Astiz (sinclinal central de Aralar) y
es por tanto otro endemismo.

Mesoiulus s. stammeri es conocida de cavidades de
Vizcaya y Guipuzcoa. En esta dltima en los macizos de
Izarraitz (Ekaingo leizea), Aitzgorri (Aitzkirri), y Udalaitz
(Galarra). Otra subespecie de la misma, Mesoiulus stammeri
san-cipriani, es conocida de varias cuevas en la region de
Carranza (Vizcaya).

El género Mesoiulus presenta ademas un notable interés
biogeografico. No soélo por estar circunscrito a la regién
vasco-cantabrica (donde todas sus especies son endémicas),
sino también por sus grandes afinidades con el género
Apfelbeckiella, el cual posee numerosas especies cavernico-
las en Bulgaria y Rumania; tal coincidencia sugiere un origen
paleomediterraneo para este grupo (MAURIES, 1974). Otras
especies del género Mesoiulus son conocidas de los Balcanes
y Mediterraneo Oriental, donde son preferentemente endége-
as. Las especies del Pais Vasco, en cambio, sélo han sido
encontradas en cuevas, aunque se trata de formas poco modi-
ficadas, por lo cual han sido consideradas trogléfilas
(VICENTE, en: ESPANOL et al., 1980). En nuestra opinion
los Mesoiulus vasco-cantabricos constituyen un linaje que si
bien es de antiguo origen, so6lo ha colonizado las cavernas en
épocas relativamente tardias, por lo que constituirian troglo-
bios de origen reciente. Su adscripcion a esta categoria debe-
ria ser mantenida en tanto no se descubra la presencia de
estas especies en biotopos epigeos o endégeos.

En resumen, del conjunto de especies que integran la
fauna diplopodolégica de los karsts guipuzcoanos, destaca
que una gran mayoria (9 especies) son formas troglobias, y el
resto (4 especies) trogldfilas. El porcentaje de endemismos es
considerablemente elevado (64%).

Clase CHILOPODA.

Los quildpodos o cienpiés son artropodos de cuerpo alar-
gado y deprimido dorso-ventralmente; dan la impresion de
poseer un par de patas por segmento. Su cuerpo tiene como
minimo 19 segmentos corporales y al menos 15 de ellos
poseen un par de patas, insertadas en los lados del cuerpo y
ampliamente separadas por placas esternales. Las patas tie-

nen 6-7 artejos y terminan generalmente en una ufia apical.
La cabeza posee un par de largas antenas, con 14 o mas arte-
jos. Ojos compuestos por grupos de ocelos, algunas veces
agrupados dando la impresién de ojos facetados. Poseen un
par de mandibulas y dos pares de maxilas. Los apéndices del
primer segmento estan modificados en dos grandes forcipulas
0 patas masticadoras, que terminan en garras muy agudas
perforadas por un canal inoculador de veneno. Los dos ulti-
mos pares de patas frecuentemente modificados y dirigidos
hacia atras. Respiran a través de traqueas terminadas en espi-
raculos (estigmas respiratorios) localizados sélo en algunos
segmentos (en los segmentos 3, 5, 8, 10, 12 y 14 en los
Lithobiomorpha). Las aberturas de los orificios genitales se
sitian en el penultimo segmento del cuerpo.

En la fauna hipdgea guipuzcoana sélo esta representado el
orden Lithobiomorpha, caracterizado por poseer 15 pares de
patas (Figura 41). Los segmentos corporales son de un tama-
fio variable, alternativamente, lo que se aprecia facilmente en
las placas dorsales; éstas, en los segmentos 2,4,6,9, 11 y 13,
son de menor tamafio que en los restantes segmentos. Los
ojos pueden faltar por completo o bien estar formados por 2,
4, o mas ocelos simples o grupos de ocelos. Los jovenes al
nacer tienen solo 7 pares de patas.

Como casi todos los quildpodos, los Litobiomorfos son
animales de costumbres nocturnas y muchos de ellos caverni-
colas. Las formas epigeas se esconden de dia debajo de pie-
dras, en agujeros o lugares oscuros. Son activos depredadores
de insectos y otros artropodos, a los que atrapan con facilidad
y dan muerte inoculando la ponzofia con sus agudas forcipu-
las. Es poco lo conocido sobre el tipo de veneno de estos ani-
males, que de todas formas es inofensivo para el hombre,
aunque muy eficaz en animales pequefios.

El género mas importante de este orden es Lithobius, el
cual contiene tanto formas trogléfilas como otras troglobias.
Las especies troglobias de Lithobius se distribuyen principal-
mente en la region vasco-cantabrica, Pirineos, y en el karst
Adriatico.

Estas formas cavernicolas difieren de las de superficie por
una serie de caracteres: depigmentacién mas o menos acusa-
da; reduccién en el numero y tamafio de los ocelos (que
puede incluir la desaparicién total del aparato ocular); nota-
ble desarrollo del érgano de Tdmdsvary (el cual parece tener
funciones higro y mecanoreceptoras); alargamiento de los
apendices y de los segmentos corporales; antenas elongadas,
con mayor numero de artejos. En la mayoria de las especies
de Lithobius el numero de artejos antenales oscila entre 20 y
50; en muchos troglobios supera esta cifra y en las formas
mas modificadas puede llegar a alcanzar un nimero incluso
mayor de 100. Simultdneamente, la elongacién del cuerpo y
de las patas les puede dar un aspecto similar a Scutigera
(género extremadamente gracil de quilépodo del orden
Scutigeromorpha).

Los principales trabajos sobre quilopodos cavernicolas de
nuestra region son debidos a: DEMANGE (1955; 1957;
1959; 1962) y MATIC ( (1957; 1958; 1959); y mas reciente-
mente_a DEMANGE & SERRA (1978) y SERRA (en:
ESPANOL et al., 1980; 1981; 1983). El material faunistico
colectado por la S.C.Aranzadi ha sido estudiado por este Ulti-
mo autor.

Las especies de litébidos cavernicolas de GuiplUzcoa per-
tenecen todas ellas al género Lithobius, de amplia distribu-
cién holarctica. Excepto una especie, perteneciente al subgé-
nero Monotarsobius, todas las demas se incluyen en el subgeé-
nero Lithobius s.str. Ambos subgéneros se diferencian por-
que en el primero (Monotarsobius) la articulaciéon de los tar-
sos es indistinta y no funcional en los trece primeros pares de
patas, mientras que el segundo (Lithobius) presenta la articu-
lacién del primer tarso con el segundo visible y funcional en
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los quince pares de patas. Los Lithobius guipuzcoanos pre-
sentan todos los tipos intermedios entre formas trogléfilas
muy poco modificadas y otras estrictamente cavernicolas con
diversos grados de modificaciéon. Numerosas formas son
endémicas del Pais Vasco. A continuacion la lista de especies
ysubespeciespresentes:

Familia LITHOBIIDAE.

- Lithobius (Monotarsobius) reisseri Verhoeff.
- Lithobius anophthalmus Matic.

- Lithobius san-valeni Matic.

- Lithobius navarricus Matic.

- Lithobius crypticola alavicus Matic.

- Lithobius romanus inopinatus Matic.

- Lithobius validus vasconicus Chalande.

- Lithobius derouetae Demange.

- Lithobius derouetae quadridens Demange.

- Lithobius derouetae sexusbispiniger Demange & Serra.
- Lithobius tricuspis multidens Demange.

- Lithobius tricuspis mononyx Latzel.

- Lithobius schubarti Demange.

- Lithobius troglodytes rupicola Bréleman.

- Lithobius melanops Newport.

- Lithobius piceus gracilitarsis Broleman.

- Lithobius pilicornis doriae Pocock.

Lithobius (Monotarsobius) reisseri sélo es conocido en la
peninsula ibérica de la Cueva de Aizkoate (Ernio). Es una
forma poco modificada, con 7-8 mm de longitud y antenas
formadas por 32-38 artejos. No obstante es notable la falta
total de ocelos en esta especie, por lo cual, mientras no sea
encontrada en habitats epigeos, debe ser considerada una
forma troglobia.

Lithobius anophthalmus es una especie tro-
globia tipica, solo conocida de Guiplzcoa y
Vizcaya. Posee una talla de 12-16 mm, ante-
nas con 52-63 artejos, faltan totalmente los
ocelos y el 6rgano de Témdsvary es de gran-
des dimensiones. En Guiplzcoa es conocida
de cavidades en los macizos de Ernio-Pagoeta
(Mendikute, Ernialde, Arrobieta, Askoteaisa)
e lzarraitz (Ekain).

Lithobius san-valerii es una especie muy
proxima a la anterior, con 46-48 artejos ante-
nares y con la ufa apical del dltimo par de
patas doble. Es conocida de los macizos de
Udalaitz (Cueva de Galarra o San Valerio) y
Aitzgorri (Cueva de Aitzkirri). Algunos ejem-
plares presentan unos abombamientos que
pueden ser considerados como restos de oce-
los no funcionales.

Lithobius navarricus es igualmente muy
proxima a L.anophthalmus y a L.san-valerii.
El nimero de artejos antenares es de 38-45 y
posee pequenos ocelos, en numero de 4 a 6,
por lo que se trata de un troglobio menos
modificado. Sélo es conocida del macizo de
Orobe, limitrofe entre Guipuzcoa y Navarra.

Lithobius crypticola alavicus es una subes-
pecie poco modificada, pero soélo conocida de
cuevas en el Pais Vasco (Alava, Vizcaya y
Guipuzcoa). La forma nominal L.crypticola
Ribaut habita en cuevas en el Pais Vasco fran-
cés. Posee 48-59 artejos antenares y 9-14 oce-
los. No obstante, no es conocida de localida-
des epigeas; se la considera un troglobio poco
modificado. En Guiplzcoa sélo habita en
cavidades de Ernio.

Lithobius romanus inopinatus so6lo es  1983).

conocida de cavidades guipuzcoanas: Aitzkirri y Azkonar
zulueta (Aitzgorri), lrurixo (Bergara), Potaitz (lzarraitz),
Kobeta (Arno); y de Trampatxoko malda, en Leiza (Navarra,
macizo limitrofe con Guipuzcoa). Es una especie poco modi-
ficada, con 43-53 artejos. Hasta ahora sélo conocida de habi-
tats hipogeos; se comporta como enddégeo en la zona de
entrada de las cuevas. Troglobio poco modificado.

Lithobius derouetae es una especie troglobia descrita de
cuevas de Santander y Asturias, y ha sido encontrada poste-
riormente en Gesaltza-Arrikrutz (Aitzgorri) y Kobeta (Amo).
34-48 artejos antenares. Posee varias subespecies de dificil
interpretacion. L.d.quadridens es conocida de una cueva de
Oviedo y de Aitzkirri (Aitzgorri) y Ugarte berri (Izarraitz), en
Guipuzcoa. L.d.sexusbispiniger es conocida de Ojo Guarefia
(Burgos) y de Guardetxe aurreko leizea (estribacion norte de
Pagoeta, Guipuzcoa).

Lithobius validus vasconicus es considerada una forma
troglofila, frecuente en numerosas cavidades del norte de la
peninsula ibérica. En Guiplzcoa es conocida de cuevas en los
macizos de Aitzbitarte, Ernio, Unanue y Udalaitz.

Lithobius tricuspis Meinert es una especie propia de los
Pirineos. La subespecie L.t.multidens posee 40-59 artejos y
caracteres intermedios entre L.tricuspis y L.derouetae qua-
dridens. Fué descrita de la Cueva de Aitzbitarte y encontrada
posteriormente en muchas otras cavidades de Guipuzcoa (en
S.Sebastian, Usurbil, Urnieta, Ernio, Gazume, Pagoeta,
Udalaitz, Aitzgorri) y Navarra (Orobe, Andia y Urbasa).
L.t mononyx se diferencia de la forma tipica por presentar la
ufia apical del ultimo par de patas simple; sélo es conocida de
los macizos de Unanue y Usurbil. Ambas subespecies pueden
ser consideradas formas trogldéfilas.

Figura 41. Chilopoda. 1 = Lithobius anophthalmus. 2 = Lithobius piceus. (1 segun: SERRA,
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Lithobius schubarti fué descrita de una cueva de
Santander y posteriormente fué encontrada en otras localida-
des epigeas de la region cantabrica; trogléfilo. En Guipuzcoa
solo es conocida de la Cueva de Unanue.

Lithobius troglodytes rupicola es también trogléfila. En
Guiplzcoa ha sido encontrada en la Cueva de San Adrian
(Cegama, Aitzgorri) y Cueva de Ernio txiki (Ernio); pero
también es conocida de otras cavidades pirenaicas.

Lithobius melanops es frecuente en cuevas de los Alpes
maritimos y del Doubs. Su encuentro en la Sima de
Burutxain (macizo de Otxabio, Navarra-Guipuzcoa) es la pri-
mera cita de una cueva en los Pirineos atlanticos.

Lithobius piceus gracilitarsis habita en cavidades de
Guipuzcoa y Vizcaya. Es caracteristico en ella el gran desa-
rrollo de los tarsos de sus patas terminales. Troglobio. En
Guipuzcoa es conocida de cavidades en Aitzgorri, Ernio y
Uzturre.

Lithobius pilicornis doriae es frecuente en habitats epige-
os de los Pirineos y regién vasco-cantabrica, encontrandose
algunas veces en cuevas. Trogléfilo. En Guipuzcoa es cono-
cida de cuevas en Ernio, Usurbil y sinclinal central de Aralar.

En resumen, el género Lithobius esta representado en
Guipuzcoa por 17 taxones, 7 de ellos trogléfilos y 10 troglo-
bios, aunque con diversos grados de troglomorfismo. 13
especies y subespecies son exclusivas de la region vasco-can-
tabrica y 9 de ellas constituyen endemismos vascos. Los
Lithobius son activos depredadores muy frecuentes en nues-
tras cuevas, y habitualmente se concentran donde el alimento
es abundante. Por ello son frecuentes en la zona de entrada,
visitada por numerosos artrépodos trogldxenos, y en la proxi-
midad de acumulaciones de materia organica en el interior de
las galerias, puntos éstos que actian como centros de atrac-
cion de fauna. Como se trata de formas muy higrdfilas y luci-
fugas, ante la presencia de espeledlogos generalmente se
esconden bajo piedras, entre éstas y el sedimento del suelo, y
en pequefios agujeros, grietas o anfructuosidades de las pare-
desderoca.

Clase INSECTA o HEXAPODA.

Los hexapodos o insectos tienen su origen en una linea
filética estrechamente relacionada con los Chilopoda vy
Symphyla. Su evolucién como clase independiente es consi-
derada el resultado de un proceso de paedomorfismo, en el
cual el caracter hexapodo de la fase larvaria es conservado en
el estado adulto. La clase Insecta se subdivide en dos subcla-
ses: Apterygota y Pterygota. Los Pterygota se caracterizan
por la presencia de alas en el estado adulto, aunque algunas
formas muy modificadas, aberrantes o parasitas pueden pose-
er alas vestigiales o estar ausentes; de todos modos, el apte-
rismo es un caracter secundario en ellos. Los Apterygota, en
cambio, son primariamente apteros en estado adulto. Si los
Apterygota y Pterygota tienen un origen comun, éste es muy
antiguo, probablemente anterior al Devonico.

Los Apterygota constituyen un grupo monofilético muy
antiguo, con caracteres primitivos. Usualmente es dividido en
4 ordenes: Collembola, Protura, Diplura y Thysanura. Los
Protura son tipicos representantes de la fauna del suelo. Los
otros tres drdenes poseen representantes cavernicolas.

Los Pterygota constituyen el grupo animal mejor repre-
sentado en el mundo de hoy, ya que ellos sélos contienen
mas de un millén de especies distintas. E igualmente son
extraordinariamente abundantes en cuanto a numero de indi-
viduos. A diferencia de lo que ocurre en otros grupos de
artrépodos (Arachnida, Crustacea, Diplopoda, Chilopoda,
Apterygota), los Pterygota contienen formas cavernicolas en

muy pocos ordenes. Los troglobios verdaderos basicamente
pertenecen solo a dos subfamilias del orden Coleoptera; los
29 ordenes restantes no poseen troglobios. Aunque el nimero
de especies e individuos de coledpteros cavernicolas es ele-
vado, el hecho mas general -contra lo que habitualmente se
cree- es que los insectos son muy refractarios a vivir en el
medio hipégeo. Esta sorprendente conclusion es bien explica-
da por VANDEL (1964) con dos argumentos:

(1) El primero, de tipo trofico: las especies estrictamen-
te fitéfagas son excluidas de las cuevas, por la falta en ellas
de plantas verdes. Y la mayoria de los Pterygota son especies
fitofagas. Solo las formas omnivoras y carnivoras pueden
vivir en las cuevas; y este es el caso precisamente de las dos
subfamilias mas conocidas de coledpteros troglobios:
los Bathysciinae (Catopidae) son de habitos omnivoros, y los
Trechinae (Carabidae) son de habitos carnivoros.

(2) El segundo argumento, mas discutible, es de tipo evo-
lutivo. Los cavernicolas pertenecen esencialmente a grupos
relictos que han buscado refugio en las cavernas y no estan
adaptados para sobrevivir en las condiciones que reinan hoy
en superficie. Este no es el caso de los Pterygota, los cuales
constituyen un grupo en expansion, perfectamente acorde con
las condiciones de superficie del mundo actual. Expansion, y
refugio en el medio subterraneo, son condiciones incompati-
bles. Esta es la razon -en opinion de VANDEL- que mejor
explica por qué los grupos de Pterygota que contienen tro-
globios son excepcionales.

La vision preponderante entre los bioespeledlogos de hoy
considera la colonizacion del medio hipégeo como un proce-
so adaptativo y el paso a la vida hipégea puede obedecer a
muy diversas razones. Pero, no es menos cierto o menos sor-
prendente que sélo escasos grupos de Pterygota (para ser
mas precisos, extraordinariamente escasos) se hayan aventu-
rado a colonizar este medio.

Entre los Pterygota son conocidos al menos 10 6rdenes
extintos, muchos de ellos datando del Pérmico y del
Carbonifero Superior, pero a la vez la mayoria de los grupos
de Pterygota muestran un estado activo de evolucion y dife-
renciacion, con innumerables ejemplos de co-evolucion entre
insectos y plantas. La diferenciacién y expansion de estas
Ultimas esta ligada a la presencia de luz sobre la superficie
del planeta.

Las investigaciones de la ultima década, y particularmente
el descubrimiento del Compartimiento  Subterraneo
Subsuperficial (JUBERTHIE et al., 1981), han puesto de
relieve que diversos Bathysciinae y Trechinae, considerados
antes exclusivamente troglobios, pueblan también este medio
transicional entre las capas profundas del suelo y las caver-
nas. Por ello, su caracter de cavernicolas exclusivos debe ser
reconsiderado.

Estos hechos refuerzan la idea de que el poblamiento tro-
globio del karst, al menos para la fauna terrestre, no esta
comandado por la profundidad ni por la estabilidad de las
condiciones ambientales, sino sobretodo por la abundancia y
localizacion del alimento potencial (GINET & JUBERTHIE,
1988). Los factores bioldgicos y ecolégicos ocupan asi un
lugar destacado y probablemente el argumento tréfico, en
relacion con las habilidades bioldgicas de los Pterygota, sea
el factor explicativo principal de su escasa presencia en las
cavernas.

En la fauna hipégea guipuzcoana la subclase Pterygota
esta representada por el orden Coleoptera (el cual incluye
formas troglobias) y los érdenes Lepidoptera, Trichoptera y
Diptera (con diversas formas trogléxenas y trogldfilas).
Otros ordenes (como Dermaptera, Heteroptera,
Ephemeroptera y Siphonaptera) sélo incluyen especies cuya
presencia es accidental.
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Orden COLLEMBOLA.

Los colémbolos son insectos muy higréfilos y muy
numerosos en las cavernas. Se pueden presentar en muy
diversos biotopos, pero son particularmente abundantes sobre
todo tipo de restos organicos en descomposicién. En las
zonas profundas de las cuevas suelen pulular por cientos
sobre restos aislados de madera muerta o pequefas
deyecciones de guano de quirdpteros. La abundancia de
colémbolos en el medio hipégeo estd relacionada con su
adaptacion a un tipo de nutricion polifaga u omnivora, que
les permite utilizar todo tipo de restos organicos. A su vez los
colémbolos constituyen una importante fuente de alimento
para las formas carnivoras que predan sobre ellos, y muy
especialmente para los carabidos (Coleoptera) troglobios.

Los colémbolos son insectos diminutos, de muy pequefio
tamafo; normalmente su talla oscila entre 0,5 y 2-3 mm
(Figura 42). Su abdomen esta formado por sélo 6 segmentos,
el nimero mas bajo entre los Tracheata. Este caracter es con-
siderado paedomorfico. Muchas especies poseen en el extre-
mo del abdomen un aparato muy particular, la furca, que les
permite efectuar grandes saltos, en comparacioén con la talla
de su cuerpo; muchas veces estos colémbolos saltadores son
atrapados sobre la superficie calma de los gours por la ten-
sion superficial de las aguas.

Los colémbolos son igualmente abundantes entre la fauna
edafica de los suelos. Tanto las formas enddégeas como los
troglobios poseen caracteres regresivos, por lo cual su morfo-
logia no permite discernir su grado de adaptacién al ambiente
hipégeo. Asi que normalmente se recurre a considerar como
troglobio a aquellas especies halladas exclusivamente en cue-
vas, considerandose trogléfilas las que, ademas de en cuevas,
también han sido halladas en el exterior de las mismas. La
mayoria de los colémbolos (edaficos y cavernicolas) exhiben

caracteres troglomorfos y reducciones estructurales. Ademas
de la depigmentacion y pérdida de los ojos, los cavernicolas
poseen un mayor desarrollo de érganos sensoriales antenales
y post-antenales que los edaficos. El aparato post-antenal
parece comprender receptores higroscépicos. Probablemente
su mayor desarrollo en cavernicolas es debido a que muchas
especies de cuevas han perdido la habilidad para controlar la
pérdida corporal de agua (VANNIER & THIBAUD, 1978).
Las ufas terminales de las patas son también mas elongadas
y desarrolladas en los cavernicolas que en los epigeos. Los
Entomobryidae cavernicolas son remarcables por la gran lon-
gitud de sus antenas, patas y furca; no obstante, estos alarga-
mientos parecen ser un caracter exclusivo de esta familia, y
no se presentan en otras familias de colémbolos. Por el con-
trario, en la mayoria de los colémbolos, sean epigeos o hipo-
geos, hay una clara tendencia a la reduccion en la furca, en el
complejo terminal de las patas (unguiculus, pelos de sostén y
ufas), pelos y sedas sensoriales, y en la longitud de los apén-
dices. CHRISTIANSEN (1 985) ha demostrado que diferentes
géneros de colémbolos muestran diferentes tipos de reduccio-
nes segun habiten en el suelo o en cuevas. Generalmente los
caracteres regresivos estructurales estan correlacionados
entre si, pero de modo muy diferente en los cavernicolas y en
los edéficos, lo que sugiere tipos de evolucion separados para
cavernicolas y edaficos, y una respuesta diferente en ambos
grupos a analogas fuerzas selectivas.

Trabajos sobre la biologia de los colémbolos cavernicolas
son debidos, entre otros, a: CHRISTIANSEN (1961; 1964;
1965), THIBAUD (1970; 1976), THIBAUD & MASSAUD
(1973), VANNIER (1977), VANNNIER & THIBAUD
(1978), y DA GAMA (1984). Trabajos mas relacionados con
la fauna hipdgea guipuzcoana son debidos a: BONET (1929;
1931), SELGA (1971), GISIN & DA GAMA (1972), MAS-
SOUD & THIBAUD (1973), THIBAUD (1980), JORDANA

Figura 42. Colembolla. 1 = Tomocerus sp. 2 = Isotomidae. 3 = Onychiurus akelaris. 4 = Pseudosinella antennata. (3 segun: JORDANA & BERUE-
TE, 1983; 4 segun: BONET, 1931; modificado).
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& BERUETE (1983), DA GAMA (1984; 1985), THIBAUD
& MASSOUD (1986). En la fauna hipdgea guipuzcoana,
cuyo estudio s6lo es parcial, han sido reportados representan-
tes de 5 familias de colémbolos:

Familia ONYCHIURIDAE.

- Onychiurus boneti Gisin.

- Onychiurus akelaris Jordana & Beruete.
- Onychiurus cancellatus Gisin.

- Tullbergia krausbaueri (Borner).
Familia HYPOGASTRURIDAE.

- Typhlogastrura mendizabali (Bonet).
-ProtachorutespyreneusCassagnau.
Familia ISOTOMIDAE.

- Folsomia candida Willem.

- Isotoma notabilis Schaeffer.

- Isotomiella minor Schaeffer.

- Ind.

Familia ENTOMOBRYIDAE.
-PseudosinellaantennataBonet.

- Pseudosinelladuodecimoculata Bonet.
- Pseudosinella picta Borner.

- Pseudosinella pieltani Bonet.

- Pseudosinella stygia Bonet.

- Pseudosinella subinflata Gisin & Da Gama.
-PseodosinellasuboculataBonet.
-PseudosinellasubterraneaBonet.

- Tomocerus vasconicus Bonet.

- Tomocerus minor Lubbock.

Familia SMINTHURIDAE.

- Arrhopalites boneti Stach.

- Arrhopalites furcatus Stach.

- Neelus murinus Folsom.

La familia Onychiuridae esta representada por 4 especies
que habitan en diversas cavidades de la Sierra de Aralar.
Todos ellos son depigmentados y anoftalmos, no obstante la
anoftalmia es tipica en todos los representantes de la familia,
sean epigeos o hipégeos. Poseen ademas pseudo-ocelos y
papilas protectoras sobre el 6rgano sensorial del tercer seg-
mento antenal. Los Onychiuridae son considerados mas gua-
nobios o detriticolas que verdaderos cavernicolas. Muchas
especies son halladas tanto en superficie como en cuevas, y
se consideran cavernicolas de origen reciente, derivados de
formas humicolas que llevan en la superficie del suelo el
modo de vida caracteristico de los primitivos colémbolos.
Tullbergia krausbaueri es considerado trogldéfilo, ya que tam-
bién ha sido encontrado en biotopos epigeos. Mientras que
Onychiurus boneti y Onychiurus akelaris s6lo son conocidos
de cuevas, por lo que son considerados troglobios. Ambos
son endémicos de Aralar. O.akelaris ha sido descrito de las
cuevas de Akelar y Muguiro, de donde recibe el nombre
especifico. O.cancellatus, en cambio, es trogldfilo.

La familia Hypogastruridae esta representada por la espe-
cie ciega y depigmentada Typhlogastrura mendizabali, des-
crita por Bonet de una cueva de Aralar y encontrada poste-
riormente en otras cavidades de la misma sierra. Es conside-
rada una forma troglobia. Protachorutes pyreneus, también
de Aralar, es una forma trogléfila. Los Hypogastruridae, al
igual que la familia anterior, se consideran derivados de ante-
pasadoshumicolas.

Los Isotomidae, depigmentados y con diversos grados de
reduccion ocular, son habitantes del humus y no poseen
cavernicolas estrictos. Algunos son encontrados acciden-
talmente en cuevas, y son considerados troglofi-
los. Generalmente habitan un biotopo similar al humicola,
pero en la zona de entrada de cuevas que reciben abundantes
aportes exogenos. En cavidades guipuzcoanas han sido co-
lectados algunos Isotomidae que permanecen sin identificar
y las especies Folsomia candida, Isotoma notabilis, e

Isotomiella minor, las tres Ultimas trogldfilas de la Sierra de
Aralar.

La familia Entomobryidae posee el mayor nimero de for-
mas troglobias en el género Pseudosinella. Los representan-
tes cavernicolas de esta familia se caracterizan por el gran
desarrollo de la furca (el érgano del salto) y de érganos sen-
soriales localizados en el tercer segmento antenal. Son espe-
cies muy agiles y frecuentemente son halladas en la zona pro-
funda de las cuevas, sobre concreciones y paredes estalagmi-
ticas. De las 8 especies de Pseudosinella ampliamente distri-
buidas en cavidades guipuzcoanas, sélo P.duodecimoculata y
P.picta han sido halladas en biotopos epigeos, por lo que se
las considera trogldfilas. Las otras 6 especies son troglobias.

P.duodecimoculata y P.picta poseen, respectivamente, 5-6
y 4 ojos reducidos. P.antennata, P.pieltani, P.stygia, P.subin-
flata y P.subterranea, no poseen ojos; mientras que P.subo-
culata los posee en numero de 6. Existen diversos grados de
adaptacion morfolégica de los Pseudosinella al medio hipo-
geo, lo que ha llevado a DA GAMA (1984) a postular diver-
sos grados de adaptacién evolutiva o de posiciones filogené-
ticas relativas entre las diferentes especies europeas del géne-
ro.

La familia Entomobryidae incluye también al género
Tomocerus, que para algunos autores constituye una familia
independiente (= Tomoceridae), con numerosos representan-
tes en cavidades del Japon. En Francia los Tomocerus son
relativamente frecuentes en cuevas y el género incluye espe-
cies de “gran” tamafio (2-3 mm). En la peninsula ibérica los
Tomocerus estan representados soélo por dos especies troglo-
bias: T.catalanus Denis, del Pirineo y Pre-pirineo catalan, y
T.vasconicus, so6lo conocida de la Cueva de Arrobieta
(Tolosa, Guipuzcoa). Adicionalmente es conocida la forma
troglofila T.minor, habitante frecuente de cavidades en Aralar
y Urbasa.

La familia Sminthuridae esta representada por los minus-
culos Arrhopalites (de talla = 1 mm), cuya forma globulosa
es caracteristica. Son de habitos muy acuaticos y frecuentes
en las superficies himedas de estalactitas y en el agua de los
gours. En algunas ocasiones han sido encontrados andando
bajo el agua en el fondo de gours (DELAMARE DEBOUT-
TEVILLE, 1952), por lo que se los considera formas terres-
tres adaptadas a la vida anfibia. En la peninsula ibérica el
género solo posee dos especies troglobias endémicas del Pais
Vasco: Arrhopalites boneti, conocido de numerosas cavida-
des de la mitad Este de Guiplzcoa y zonas limitrofes de
Navarra (Aralar); y Arrhopalites furcatus, Unicamente cono-
cido de las cuevas de Aitzbitarte (Oyarzun, Guipuzcoa). Una
Ultima especie trogléfila de esta familia es Neelus murinus,
encontrada en cavidades del sinclinal central de Aralar.

Orden DIPLURA.

Los dipluros contienen formas cavernicolas en dos fami-
lias: Campodeidae y Japygidae. Los Japygidae son relativa-
mente escasos en cuevas y estan distribuidos en Europa en la
region mediterranea, por lo que faltan en el Pais Vasco. En la
fauna hipégea guipuzcoana sélo esta representada la familia
Campodeidae (Figura 43).

Este es un grupo de primitivos insectos apterygotos, de
talla en tomo al centimetro, y cuerpo gracil, blancuzco, muy
facil de reconocer por tener hacia adelante dos largas antenas
y hacia atras dos largos cercos simétricos de las antenas. La
mayor parte de nuestro conocimiento sobre los Campodeidae
es debido a los trabajos de CONDE (1956; 1982; 1984).
Todos los campodeidos llevan un modo de vida subterraneo,
bien sea en el suelo, en grietas de la roca o bajo piedras, o
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bien en cavernas. El género Campodea contiene principal-
mente  especies enddgeas, raramente cavernicolas.
Plusiocampa, Podocampa y Litocampa contienen la inmensa
mayoria de las formas cavernicolas.

Los campodeidos cavernicolas son muy similares a los
enddgeos; todos ellos son blancos, depigmentados y anoftal-
micos, independientemente de su habitat. Los cavernicolas
difieren de los enddgeos sobre todo en su tamafio algo
mayor; antenas y cercos mas largos, con mayor numero de
artejos; ufias de las patas mas desarrolladas, estriadas y guar-
necidas con crestas laterotergales.

La anoftalmia y depigmentacién de los campodeidos, sean
cavernicolas o enddgeos, ha llevado a pensar que el origen de
estos caracteres no estd relacionado con el modo de vida
cavernicola (ya que estos caracteres son adquiridos antes de
entrar en las cavernas), sino que es producto de ortogénesis.
Del mismo modo, el alargamiento de los apéndices y el
gigantismo estan correlacionados por un fenémeno de alome-
tria o crecimiento diferencial, que es visto como el resultado
de una gran antigliedad o senilidad filética (CONDE, 1956).

Los Campodeidae hipdgeos guipuzcoanos sélo han sido
superficialmente estudiados, habiéndose reportado las
siguientesespecies:

Familia CAMPODEIDAE.
-Campodeasp.

- Podocampa simonini Condé.
- Litocampa espanoli Condé.

Del género Campodea han sido colectados algunos ejem-
plares indeterminados en cuevas guipuzcoanas; probable-
mente pertenecen a la especie Campodea pieltani Silvestri,
conocida de diversas cavidades de Santander y Castelldn,
pero que también ha sido capturada en habitats endégeos de
superficie, por lo que seria un trogléfilo. Los Campodea en
general son elementos poco modificados y, aunque algunas
especies son exclusivas de cuevas, en lo mayor parte de los
casos se trata de formas endégeas.

El género Plusiocampa presenta numerosas especies

Figura 43. 1 = Campodea sp. (Diplura). 2 = Lepismachilis sp. (Thysanura). (1segun: CONDE, 1956; modifi-

cado).

cavernicolas en los Pirineos, Causses, Catalufia y Baleares,
pero falta en Guiplzcoa. En cambio, Podocampa, sélo es
conocido por tres especies troglobias: una de los Pirineos,
otra de Portugal, y P.simonini, endémica de Guiplzcoa y sélo
conocida de las cuevas de Mendikute y Aizkoate (macizo de
Ernio).

Litocampa, género muy proximo a Plusiocampa, posee 4
especies troglobias en la peninsula ibérica. Tres de ellas
(L.coiffaiti, L.drescoi, L.vandelj) fueron descritas de cuevas
en los Pirineos franceses y encontradas posteriormente en
cavidades de Huesca y, una de ellas, en Castellon (BARETH
& CONDE, 1981; SENDRA, 1985). Litocampa espanoli fué
descrita de una cueva alavesa y encontrada posteriormente en
otras cavidades del Pais Vasco y Cantabria, incluyendo
Guipuzcoa.

Orden THYSANURA.

Los tysanuros son también un grupo primitivo de insectos
apterygotos, generalmente conocidos con el nombre de pece-
citos de plata. Tienen un cierto parecido con los dipluros, por
poseer dos largas antenas, pero se diferencian facilmente de
ellos porque en el extremo posterior del cuerpo poseen tres
cercos en vez de dos. Las formas cosmopolitas, como
Lepisma saccharina, frecuentes en casas y bibliotecas, son
ampliamente conocidas. En general prefieren lugares secos y
oscuros, y son frecuentes bajo cortezas de arboles, en los
tallos de muchas plantas y en la hojarasca amontonada en
lugares secos del suelo. Por ello, es un grupo pobremente
representado en la fauna hipégea.

La mayoria de los tysanuros encontrados en cuevas son
trogléxenos, especies que viven en la hojarasca de las bocas
y que raramente profundizan mas alla de la zona de entrada.
Normalmente se alimentan de materias vegetales y madera
muerta. TERCAFS (1960) ha sefialado que muchos de los
tysanuros europeos son especies que se refugian en las cue-
vas durante el invierno.

Los representantes guipuz-
coanos son formas trogléxe-
nas pertenecientes a la familia
Machilidae (Figura 43):

Familia MACHILIDAE.
- Lepismachilis sp.
- Machiloides sp.

Este grupo ha sido estudia-
do por BACH (1976) en el
Noreste de la peninsula ibéri-
ca, de donde reporta diversos
ejemplares cavernicolas acci-
dentales. Los escasos ejempla-
res colectados en cavidades
guipuzcoanas pertenecen a los
géneros Lepismachilis 'y
Machiloides, pero la fragilidad
de estos animales y su pobre
estado de conservacion en las
colecciones no ha permitido
llegar a determinaciones espe-
cificas.

El orden Thysanura posee
en cambio especies anoftalmi-
cas y depigmentadas en la
familia Nicoletiidae. La mayo-
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ria de sus especies son habitantes de termiteros y hormigue-
ros, pero algunas son cavernicolas. No obstante la distribu-
cion de los Nicoletiidae cavernicolas de Europa parece cir-
cunscribirse a las regiones mediterraneas y hasta el momento
no ha sido reportada esta familia en la regién vasco-cantabri-
ca.

Orden DERMAPTERA.

Los dermapteros o tijeretas son insectos pterygotos de
habitos terrestres, facilmente reconocibles por su cuerpo alar-
gado, alas reducidas (con aspecto semejante a los coledpteros
estafilinidos), y abdomen terminado en la parte posterior en
una fuerte pinza o forceps con la que pueden producir fuertes
picaduras. Estos insectos viven generalmente entre la hoja-
rasca seca, son de habitos nocturnos, y se alimentan de otros
insectos, generalmente muertos. Su presencia en cuevas
puede considerarse accidental y habitualmente se limita a la
zona de entrada, donde es abundante la hojarasca.

Algunos dermapteros de zonas tropicales de la region
Indo-Malaya y de Guinea son formas trogldfilas, pero las
encontradas en Europa, son trogléxenos y poco frecuentes.
Estos animales han sido estudiados particularmente por
CHOPARD (1940) y HERNIAUX & VILLIERS (1955). En
cavidades guipuzcoanas solo ha sido colectada una unica
especie, epigea, ampliamente distribuida en Europa:
Forficula auricularia L., de la familia Forficulidae.

Orden HETEROPTERA.

Este grupo no contiene verdaderos cavernicolas, aunque
algunas especies se encuentran accidentalmente en cavidades
subterraneas. Este es el caso de Velia sp., de la familia
Veliidae, colectado en diversas cavidades guipuzcoanas. Se
trata de un heteroptero acuatico, arrastrado por las aguas
hacia cuevas que actuan como sumideros de regatas epigeas.
RIBES (1977) reporta algunos otros casos de heterépteros
acuaticos en cuevas ibero-baleares, pertenecientes a las fami-
lias Veliidae y Corixidae. En todos los casos son elementos
comunes de las aguas superficiales.

Orden EPHEMEROPTERA.

Este orden esta representado por insectos delicados, con
cortas antenas filiformes, piezas bucales vestigiales, alas
anteriores semitransparentes y mucho mas grandes que las
posteriores, y abdomen terminado en unos largos filamentos
caudales. Los adultos tienen una vida efimera y no comen.
Las ninfas son acuaticas y se alimentan de diatomeas y de la
materia organica contenida en los sedimentos del fondo de
rios y lagos; para respirar poseen branquias en el abdomen, el
cual termina en tres largos cercos o filamentos caudales,
caracter éste que sirve para reconocerlos con facilidad. El
grupo no contiene formas cavernicolas. No obstante, es rela-
tivamente comun el hallazgo de ninfas acuaticas de efeme-
ropteros en cuevas-sumideros de Guiplzcoa. Aunque se trata
de trogloxenos accidentales, pueden servir de alimento a
otros animales acuaticos.

Orden SIPHONAPTERA.

Las pulgas no pueden ser consideradas como formas
cavernicolas, pero algunas especies son ectoparasitos de mur-
ciélagos. Los datos sobre estas especies en Europa han sido
revisados por HOPKINS & ROTHSCHILD (1956) vy
AELLEN (1960). En su mayor parte pertenecen a la familia
Ischnopsyllidae, y existe cierta especificidad entre hospeda-
dor y ectoparasito. Las especies del género Rhinolophopsylla
son ectoparasitos de los murciélagos de herradura
Rhinolophidae, mientras que Ischnopsyllus parasita a
Vespertilionidos. Las especies encontradas sobre quirdpteros
en cavidades guipuzcoanas son las siguientes:

Familia ISCHNOPSYLLIDAE.

- Ischnopsyllus intermedius (Rothschild).

- Ischnopsyllus simplex Rothschild.

- Rhinolophopsylla unipectinata (Taschenberg).

La distribucion de estas especies sigue a la de sus hospe-
dadores. Lintermedius ha sido encontrado sobre Myotis myo-
tis y Myotis nattereri. |.simplex sobre Myotis nattereri. R.uni-
pectinata sobre Rhinolophus ferrum-equinum. GIL et al.
(1983) citan a esta ultima especie también sobre Myotis myo-
tis.

Las larvas de l.intermedius viven en el guano, y ésto es
igualmente probable para las otras especies. No obstante en
Guipuzcoa son escasas las cuevas guanobias. Sobre la espe-
cie mas gregaria de quirépteros de nuestra fauna
(Miniopterus schreibersii), que es la que produce mayores
acumulaciones de guano, no han sido encontrados
Ischnopsyllidae ectoparasitos. De modo parecido cabe desta-
car que los Rhinolophus y Myotis colectados generalmente
poseen como ectoparasitos pupiparos Nycteribidos, siendo
muy rara la presencia de sifonapteros.

Orden DIPTERA.

Los dipteros cuentan con muy pocas especies que puedan
considerarse cavernicolas, a pesar de que se trata de uno de
los 6rdenes mas numerosos de insectos. Los dipteros hallados
en cuevas generalmente comprenden algunos trogléxenos de
la asociacién parietal (invernantes o veraneantes), algunas
formas copréfagas o saprofagas (que se acercan a las deyec-
ciones de guano, cadaveres de vertebrados y restos organicos
diversos), y los dipteros apteros del grupo Pupipara (que son
ectoparasitos de murciélagos). Para nuestra fauna, sélo par-
cialmente estudiada, han sido reportadas las siguientes espe-
cies:

Suborden NEMATOCERA.
Familia SCIARIDAE.

- Lycoria sp.

Familia MYCETOPHILIDAE.
- Rhymossiafenestralis Meigen.
- Messalasaundersi Curtis.
Familia LIMNOBIIDAE.

- Limnobia nubeculosa (Meigen).
Familia TIPULIDAE.

- Tipula sp.

Familia CULICIDAE.

- Culex pipiens pipiens L.

SubordenBRACHYCERA.
Serie ASCHYZA.
Familia PHORIDAE.
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-Phora aptina L.

- Phora pusilla Meigen.

- Hypocera flavimana (Meigen).
Serie SCHIZOPHORA.
Seccion MYODARIA.

Familia HELOMYZIDAE.

- Thelida atricornis (Meigen).
Seccién PUPIPARA.

Familia NYCTERIBIIDAE.

- Nycteribia biarticulata Hermann.
- Nycteribia schmidli Schiner.

- Nycteribia latreillei (Leach).

- Nycteribia vexata Westwood.

- Penicillidia conspicua Speiser.

- Penicillidia dufouri (Westwood).
- Basilia nana Theodor.

- Basilia nattereri (Kolenati).

Los porches y zonas de entrada de las cuevas son frecuen-
tados por diversos dipteros, al menos durante algunos perio-
dos del afio, y éstos se localizan sobre las paredes y bovedas
formando, junto con otros artrépodos, la denominada asocia-
cién parietal. Estas especies, en nuestra fauna, pertenecen a 5
familias de nematdceros:  Sciaridae, Mycetophilidae,
Limnobiidae, Tipulidae y Culicidae.

La familia Sciaridae (= Lycoridae) esta representada por
trogléxenos regulares de varias especies pertenecientes al
género Lycoria. Generalmente viven a expensas de materia
organica en descomposicion; algunos ejemplares que utilizan
restos vegetales y madera muerta pueden penetrar ocasional-
mente a mayor profundidad.

De la familia Mycetophilidae (= Fungivoridae) estan
representadas en cavidades guipuzcoanas dos especies consi-
deradas trogléxenos regulares o subtrogléfilos (BURGHELE
BALACESCO, 1966): Rhymosia fenestralis y Messala saun-
dersi. Las larvas de estos mycetofilidos tejen telas rudimenta-
rias sobre las paredes o a ras del suelo, y con ellas capturan
acaros y colémbolos, de los cuales se alimentan. MATILE
(1970) ha indicado que las larvas de algunas especies pueden
alimentarse de organismos de la asociacion hygropétrica, es
decir, de diminutos animales que viven en las finas peliculas

de agua que deslizan sobre las paredes. Rhymosia fenestralis
es unaespecie estival o veraneante.

Algunas especies del género Tipula (Tipulidae), en gene-
ral de tamafio grande, también se presentan en cavidades gui-
puzcoanas. Son formas trogléxenas, generalmente invernan-
tes (Figura 44). Los Culicidae estan representados por el
mosquito comun Culex pipiens, invernante tipico de la aso-
ciacion parietal; algunas veces son encontrados en grandes
numeros en la entrada de las cuevas. ROUBAUD (1933) ha
aclarado la razén de estas concentraciones. En estos casos los
ejemplares son sélo hembras y pertenecen a la subespecie
Culex pipiens pipiens. Esta es una subespecie o raza primiti-
va en la cual la hibernacién es espontanea (no esta motivada
por el descenso de la temperatura). El periodo de descanso
permite a las hembras aumentar su contenido graso, sin ali-
mentarse, y prepararse para un nuevo periodo de reproduc-
cion. La transformacién metabdlica interna ocurre sélo cuan-
do el mosquito esta en un medio humedo a relativamente baja
temperatura, condiciones éstas que encuentra con facilidad en
lascuevas.

Otra buena parte de los dipteros presentes en nuestras cue-
vas son especies guanofagas o guandfilas, asociadas al guano
de quirdpteros, sobre el cual viven o se alimentan. Una de las
especies mas tipicas es el helomyzido Thelida (=
Heteromyiella) atricornis, el cual es llamado en Francia
“mouche du guano”. Esta especie se localiza en las masas de
guano fresco, donde completa todo su ciclo biolégico. En
consecuencia, su presencia es dependiente de los quirdpteros
que proveen su medio de vida, y por tanto no puede ser cata-
logado como cavernicola, sino como guanobio.

Los Phoridae son menos dependientes de la presencia de
quirdpteros, ya que en ausencia del guano de los mismos (o
cuando el suministro es pequefio e interrumpido) pueden ali-
mentarse de otros materiales organicos en descomposicion.
En cavidades guipuzcoanas ha sido sefialada la presencia de
tres especies: Phora aptina (Figura 44), Phora pusilla, e
Hypocera flavimana, todas ellas de costumbres parecidas. Su
presencia en cuevas es ocasional y pueden ser catalogadas
como formas copréfagas o guandfilas.

Figura 44. Diptera. 1 = Phoraaptina. 2 = Tipula sp
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Los pupiparos son un grupo de dipteros parasitos, hematoé-
fagos, con un tipo de reproduccion en el cual la larva se desa-
rrolla completamente dentro del organismo materno. Las
hembras depositan la larva sobre las paredes de la cueva,
donde transcurre una corta fase pupal; luego el joven adulto
asalta a un nuevo hospedador.

En nuestra fauna hipégea estd representada la familia
Nycteribiidae (Figura 45), con varias especies ectoparasitas
exclusivas de murciélagos. Los nycteribidos son diminutos
animales (2-3 mm), carentes de alas, depigmentados y con
ojos reducidos o ausentes (los Nycteribia carecen de ojos;
Basilia y Penicillidia presentan ocelos reducidos y muy sen-
cillos). Sus caracteres regresivos estan asociados a su modo
de vida parasito; los Nycteribiidae se cree que son formas
derivadas u originadas a partir de Helomyzidae guanobios.

Su cuerpo, corto, y la inserciéon casi dorsal de los tres
pares de largas patas, les otorga un aspecto aracniforme.
Poseen sobre el cuerpo diversas puas y cerdas que les permi-
ten fijarse sobre el pelo de los murciélagos y desplazarse
sobre ellos con gran agilidad. Asi pués, no estan fijos como
los acaros, sino que se desplazan continuamente. El aparato
bucal estda modificado en una especie de trompa chupadora.
Aunque normalmente estan sobre sus hospedadores, en algu-
nas cuevas guanobias (que albergan regularmente colonias de
quirdpteros) pueden ser encontrados sobre el guano o en las
paredes, aunque no pueden sobrevivir mucho tiempo sin ali-
mentarse. La mayor parte de los datos sobre los Nycteribiidae
guipuzcoanos es debida a los trabajos de BALCELLS (1961;
1963; 1968).

En general, los nycteribidos presentan una gran especifici-
dad parasito-hospedador, al menos a nivel genérico. Por ello,
la presencia de las diversas especies en cuevas sigue a la de
sus hospedadores. Las dos formas mas comunes y frecuentes
en Guipuzcoa son: Nycteribia (Stylydia) biarticulata y
Nycteribia schmidli. La primera de ellas es ectoparasita tipica
de los murciélagos de herradura (Rhinolophus), encontrando-
se casi siempre sobre Rh.ferrum-equinum y Rh.euryale, y
mas raramente sobre Rh.hipposideros. La segunda, en cam-
bio, es ectoparasita del murciélago de cueva Miniopterus sch-
reibersii.

Las otras especies son mas raras, pero también sus hospe-
dadores son poco frecuentes en cavidades guipuzcoanas.
Nycteribia latreillei, N.vexata y Penicillidia dufouri suelen
encontrarse sobre ejemplares de Myotis, y sobretodo de la
especie M.myotis. Basilia nana es comun sobre Myotis natte-
reri, y Basilia nattereri sobre ejemplares de murciélagos ore-
judos Plecotus auritus y Plecotus austriacus. Penicillidia
conspicua parasita a Miniopterus cuando forman colonias
numerosas, pero es raro encontrarlo sobre colonias pequefias
o ejemplares aislados.

En conjunto, los pupiparos citados no pueden ser conside-
rados formas cavernicolas, sino parasitos de los murciélagos
sobre los cuales viven y se alimentan.

Orden TRICHOPTERA.

Los tricopteros o friganas son insectos cuyos larvas acua-
ticas son muy conocidas de los pescadores. Estas viven en
casi todos los arroyos y rios de montafia y construyen una
especie de estuche protector, cilindrico, mediante granos de
arena, piedritas y palitos, que normalmente adosan a la cara
inferior de las piedras sumergidas en la comente. Los adultos
son insectos voladores, de unos 2 cm de talla, generalmente
con coloracién de tonos marrones y faciles de reconocer por-
que cuando estan posados sus alas quedan cerradas como el
techo de una casa, a dos aguas (Figura 46).

Figura 45. Diptera, Nycteribiidae. 1 = Nycteribia schmidli 2 = Nycte-
ribia  biarticulata.

Los adultos de algunas especies son representantes carac-
teristicos de la asociacion parietal de la zona de entrada de
las cuevas. Estas especies son consideradas trogléxenos regu-
lares o sub-trogldfilos, ya que sélo una parte de su ciclo vital
transcurre en las cuevas. Cuando las larvas acuaticas se trans-
forman en adultos y abandonan los rios, se van volando hacia
las entradas de cuevas, donde pasan el verano. Los trabajos
de BOUVET & GINET (1969) y BOUVET (1972; 1973) han
aportado numerosos datos sobre su biologia. Las hembras
que entran a las cuevas pasan por un periodo de letargo o dia-
pausa estival, durante la cual se inhibe el desarrollo de los
ovarios; al cabo de varias semanas esta fase termina y
comienza el periodo reproductor, durante el cual es frecuente
ver en las cuevas a los adultos copulando. Una vez fecunda-
das las hembras, a finales del verano, abandonan las grutas y
se dirigen hacia los rios, para poner los huevos y después
morir.

En la fauna hipégea guipuzcoana estan representados tres
géneros vecinos (Stenophylax, Micropterna y Mesophylax),
todos ellos de la familia Limnephilidae. A continuacién la
lista de especies presentes:

Familia LIMNEPHILIDAE.

- Stenophylax mitis McLachlan.

- Stenophylax permistus McLachlan.
- Stenophylax vibes Curtis.

- Micropterna fissa McLachlan.

- Micropterna sequax McLachlan.

- Micropterna nycterobia McLachlan.
-Mesophylaxaspersus Rambur.
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Figura 46. Trichoptera, Limnephilidae. Micropternafissa. 1 = vista lateral. 2 = vista dorsal. 3 = larva acuatica con su estuche, dos ejemplos.

Casi todas las especies son de costumbres parecidas y
amplia distribucién, encontrandose en practicamente todos
los macizos del territorio. Las especies aparentemente mas
frecuentes son Micropterna nycterobia y Mesophylax asper-
sus. No son raros los casos de coexistencia de dos o mas
especies distintas en una misma cavidad (FILBA, 1977).

Orden LEPIDOPTERA.

Los lepidopteros o mariposas son un orden de insectos con
gran cantidad de especies, generalmente amantes del calor y
de las flores; por ello, su presencia en cuevas es rara y no se
conocen especies estrictamente cavernicolas, aunque en las
regiones  tropicales existen algunas familias de
Microlepidoptera con diversas especies de habitos guanobios
o trogldfilos.

Los lepidopteros que se encuentran en cuevas en nuestras
latitudes, en forma similar a los tricopteros, son representan-
tes de la asociacion parietal, y habitan en bovedas y paredes
de la zona de entrada. Sélo tres especies pueden ser conside-
radas trogloxenos regulares o sub-trogléfilos: dos especies de
la familia Geometridae (Triphosa dubitata y T.sabaudiata) y
un Noctuidae (Scoliopteryx libatrix). El resto de las especies
reportadas son poco frecuentes en cavidades guipuzcoanas y
pueden ser consideradas trogldxenos accidentales.

La mayoria de los lepiddpteros hallados en cuevas solo las
frecuentan durante el periodo invernal. Datos sobre su biolo-
gia y distribucién son debidos a BOUVET et al. (1974) y
ESCOLA (1981). Han sido colectadas en cavidades guipuz-
coanas las siguientes especies:

Familia GEOMETRIDAE.

- Triphosa dubitata (Linnaeus).

- Triphosa sabaudiata Duponchel.

Familia NOCTUIDAE.

- Scoliopteryx libatrix (Linnaeus).
-Pseudohadenachenopodiphaga(Rambur).
- Autophila limbata Staudinger.

- Autophila dilucida Hibner.

Familia ALUCITIDAE.
- Alucita hexadactyla Linnaeus.

Aunque algunas de estas especies se refugien en las cue-
vas para invernar, éste no parece ser exactamente el caso de
Triphosa y Scoliopteryx. BOUVET et al. (1974) han mostra-
do que las hembras adultas de estos dos géneros experimen-
tan una interrupcién de la vitalogénesis y del desarrollo de
los oocitos durante su estancia en las cuevas (en forma simi-
lar a lo citado para los tricopteros); al llegar la primavera
cesa este periodo de inhibicién y salen al exterior para efec-
tuar la puesta. Durante la fase invernal Scoliopteryx permane-
ce en reposo en las cuevas, pero en el caso de Triphosa ha
sido sefialado que pueden mostrar desplazamientos y hacer
incluso salidas al exterior, por lo cual no se trata de una
hibernacion en sentido estricto.

Todas las especies citadas son de amplia distribucion,
siendo Triphosa dubitata la especie mas frecuente y abun-
dante, seguida de Scoliopteryx libatrix y T.sabaudiata. La
presencia de las demas especies es poco frecuente o rara en
cavidades guipuzcoanas.

Orden COLEOPTERA.

Los coledpteros o escarabajos son un grupo de insectos
muy conocidos por las caracteristicas de sus alas y cuerpo.
Las alas anteriores o élitros estan fuertemente quitinizadas, y
cuando no estan desplegadas cubren el meso y metatérax y
casi siempre también el abdomen. Las alas posteriores, mem-
branosas, quedan plegadas debajo de los élitros. Para llevar a
cabo el vuelo, estos insectos levantan los élitros y despliegan
las alas posteriores, que son las utilizadas durante el mismo.
La cabeza y el protérax también estan muy quitinizados y
solo tienen algo menos acorazada la parte superior del abdo-
men. Las patas, casi tan duras y tiesas como los élitros, resis-
ten al igual que éstos la accion del aparato digestivo de los
depredadores que los ingieren. La cabeza posee un par de
antenas, generalmente de 10-11 artejos, o algunos menos en
ciertas familias. El aparato bucal es masticador y la mayoria
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de las especies se alimentan de plantas. La metamorfosis es
completa y las larvas, mandibuladas, suelen llevar un modo
de vida diferente a los adultos. Las formas cavernicolas pre-
sentan modificaciones estructurales y diversos grados de
adaptacion al ambiente subterraneo.

El orden Coleoptera contiene un muy elevado numero de
especies vivientes, las cuales son agrupadas en las clasifica-
ciones modernas en 189 familias de 18 subdrdenes distintos.
Como veremos a continuacion, en la fauna hipégea guipuz-
coana estan representadas 16 familias, pero la mayoria de
ellas son huéspedes circunstanciales o accidentales en las
cavernas. Las especies estrictamente cavernicolas solo se pre-
sentan en 3 familias: Carabidae, Catopidae y Pselaphidae.
La mayoria de los grandes grupos de coledpteros fitéfagos
son excluidos de este modo del medio subterraneo.

Son muy numerosos los investigadores que han trabajado
con coleodpteros cavernicolas. Mencionaremos solo los traba-
jos que mayor relacién tienen con nuestra fauna. El mayor
numero de datos es debido a.dos tenaces investigadores que
han dedicado su vida al conocimiento de este grupo. Son
éstos el profesor R.Jeannel, quien produjo numerosas notas y
monografias sobre coledpteros cavernicolas, principalmente
hasta 1953, y el Dr.F.Espafiol, con posterioridad a esa fecha.
Este ultimo, director del Museo de Zoologia de Barcelona, no
solo ha efectuado campafas de recoleccion en cuevas del
Pais Vasco, sino que también ha determinado la mayor parte
del material colectado por la S.C.Aranzadi a lo largo de
varias décadas. A la vez, a través del Dr.Espafol ha podido
ser estudiado por sus colegas del Museo de Zoologia y
Universidad de Barcelona, materiales de otros grupos zool6-
gicos. En épocas mas recientes otros investigadores se han
sumado a la tarea; en el campo de los coledpteros podemos
mencionar, entre otros, a O.Escola y X.Bellés, con diversas
notas biogeograficas y taxonédmicas.

Antes de pasar revista a cada grupo, creemos preferible
enumerar, en primer lugar, las especies y subespecies hasta
ahora reportadas de cavidades guipuzcoanas:

Suborden CARABOIDEA.

Familia CARABIDAE.

Subfamilia NEBRIINAE.

- Nebria lafresnayei Serv.

Subfamilia TRECHINAE.

- Trechus barnevillei Pandelle.

- Trechus distigma Kiesenwetter.

- Trechus fulvus vasconicus Jeannel.

- Trechus grenieri uhagoni Crotch.

- Trechus obtusus Er.

- Trechusbeusti Schaufuss.

- Hydraphaenops galani Espafiol.

+ Pilochtus lunulatus Fourc.

+ Metallina properans Steph.

Subfamilia PTEROSTICHINAE.
-Haptoderus aralarensis Mateu.

- Troglorites breuili Jeannel.

- Troglorites breuili mendizabali Jeannel.

- Ceuthosphodrus (Actenipus) oblongus ellipticus Schaufuss.
-Ceuthosphodrus (s.str.)vasconicus Jeannel.
- Ceuthosphodrus (s.str.) peleus bolivari Jeannel.
- Pristonychus terricolareichenbachi Schaufuss.
+ Stenopus madidus F.

+Amara aenea Deg.

+ Abax ater Villa.

+ Pterostichus cristatus cantaber Duf.

+ Anchus ruficornis Goez.

+ Agonum mudilleri Herbst.

Familia HARPALIDAE.

+ Harpalus sp.

Familia LICINIDAE.

+ Badister bipustulatus F.

+ Licinus aequatus De;j.

Familia DYTISCIDAE.
+ Ind.

Suborden HYDROPHILOIDEA.
Familia HYDROPHILIDAE.
+ Ind.

Suborden STAPHYLINOIDEA.

Familia CATOPIDAE.

Subfamilia CATOPINAE.

- Choleva fagniezi Jeannel.

- Catops ventricosus Weise.

Subfamilia BATHYSCIINAE.

Seccion Speocharis.

- Speocharis noltei Coiffait.

Seccion Bathysciola.

- Bathysciola schiodtei breuili Bolivar.

- Bathysciola schiodtei rugosa (Sharp).

Secciéon Speonomus.

- Speonomus (Speonomidius) crotchi crotchi Sharp.

- Speonomus (Speonomidius) crotchi aitzquirrensis Bolivar.
- Speonomus (Speonomidius) crotchi mazarredoi Uhagon.
- Speonomus (Speonomidius) crotchi oberthuri Jeannel.
- Euryspeonomus (s.str.) breuili Jeannel.

- Euryspeonomus (s.str.) mendizabali Bolivar.

- Euryspeonomus (Urbasolus) ciaurrizi ciaurrizi Bolivar.
- Euryspeonomus (Urbasolus) ciaurrizi igaratzai Espafiol.
- Speocharidius breuili Jeannel.

- Speocharidius bolivari Jeannel.

- Speocharidius vivesi Espafiol & Bellés.

- Kobiella galani Espafiol.

- Aranzadiella leizaolai Espariol.

- Jossettekia angelinae Bellés & Deliot.

Familia SCYDMAENIDAE.

+ Mastigus prolongatus Gory.

Familia STAPHYLINIDAE.

+Quedius sp.

+ Ancyrophorus sp.

Familia PSELAPHIDAE.

- Prionobythus bolivari Jeannel.

- Typhlobythus breuili Jeannel.

- Linderia armata Schaufuss.

Suborden CANTHAROIDEA.
Familia LAMPYRIDAE.

+ Larvas ind.

Familia CANTHARIDAE.

+ Larvas ind.

+ Armidia unicolor (Duftschmidt).

Suborden ELATEROIDEA.
Familia ELATERIDAE.
+ Agriotes sp.

Suborden CERAMBYCOIDEA.
Familia CHRYSOMELIDAE.
+ Halticinae ind.

Suborden CURCULIONOIDEA.
Familia CURCULIONIDAE.
+ Otiorrhynchus sp.

SubordenSCARABOIDEA.
Familia LUCANIDAE.

+ Dorcus parallelepipedus Linneo.
Familia SCARABEIDAE.
+Onthophagus sp.
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De la lista de especies citadas, la mitad -aproximadamen-

te- son formas trogldxenas y su presencia en cuevas es acci-
dental. Estas han sido sefialadas en el listado con el signo +.

Los harpalidos, licinidos, scidménidos, elatéridos y criso-

mélidos son fitéfagos, algunos de ellos con tendencias endo-
geas o detritivoras. Su presencia esta asociada al arrastre de
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materia vegetal (sobre la cual se encuentran) hacia bocas
abiertas en el fondo de dolinas y cuevas descendentes. Algo
parecido puede decirse de los lucanidos; Dorcus vive en tron-
cos de arboles muertos y es arrastrado con facilidad hacia la
entrada de simas y cuevas en zona boscosa. Los escarabeidos
Onthophagus tienen habitos detritivoros y coproéfagos, al
igual que los estafilinidos (Figura 47) Quedius y
Ancyrophorus; algunos Quedius han sido encontrados a
mayor profundidad en el interior de las cuevas, generalmente
asociados a la presencia de depdsitos de guano. Los hidrofili-
dos viven entre la vegetacion acuatica en descomposicion y
sus larvas son carnivoras; estan asociados a sumideros y sur-
gencias con abundante materia vegetal. Los dytiscidos
(Figura 47) son coledpteros acuaticos, en general de pequefio
tamafo y habitos carnivoros; en raras ocasiones han sido
hallados en el interior de cuevas; un caso singular es su pre-
sencia en la charca terminal de la Cueva de Altxerri, a mas de
1 Km de la entrada; no obstante, esta
charca esta relacionada con un sumidero
cercano, que da origen al riachuelo subte-
rraneo que recorre la cueva; es probable
que estos coledpteros pasen a través de
fisuras a este sector de la cueva; se trata
de una especie oculada y de muy pequefio
tamano; al respecto, es conocido de otros
paises euroasiaticos la existencia de for-
mas lucifugas y freatobias de similares
caracteristicas. De las familias
Lampyridae y Cantharidae es relativa-
mente frecuente la presencia de larvas:
parece que parte del ciclo de algunas
especies es endégeo y acuden a las cuevas
para depositar sus puestas; en ellas ocurre
la metamorfosis y las larvas encuentran
abundante alimento en los rellenos de
materia organica de las bocas. Una larva
de cantarido muy comun en cavidades del
Pirineo y Pais Vasco probablemente
corresponda a Armidia unicolor, cuyos
adultos eran desconocidos y resaltaban un
enigma (ESPANOL & BELLES, 1980);
sus larvas aparentemente predan sobre
caracoles y otros artropodos. Al respecto
cabe recordar que la larva del famoso “gusano” luminiscente
Lichnocrepis antricola, de Batu Caves (Selangor, Federacion
Malaya), es un lampirido que se alimenta también de gastero-
podos. Los curculiénidos (Figura 47) tienen algunas especies
que se alimentan de raices y circunstancialmente alcanzan
desde el suelo el interior de las cuevas; este es el caso de los
Otiorrhynchus, encontrados en algunas cavidades préximas a
la superficie; se trata pués de elementos enddgeos, ocasional-
mente presentes en cuevas. Este conjunto de coledpteros es
de interés para el bioespeledlogo, al igual de otros grupos de
trogloxenos, por su aporte al funcionamiento tréfico del eco-
sistema cavernicola. A continuaciéon trataremos, separada-
mente, las tres familias que contienen formas trogléfilas y
troglobias.

Familia Carabidae.

Constituye un grupo muy extenso y heterogéneo de cole-
Opteros, cuya ordenacion taxonémica a nivel supragenérico
ha sido objeto de muy diversas interpretaciones. Los repre-
sentantes cavernicolas guipuzcoanos pertenecen a tres subfa-
milias: Nebriinae, Trechinae y Pterostichinae. Todos ellos
son de habitos carnivoros (depredadores). Trabajos sobre el

grupo son debidos, entre otros, a: JEANNEL (1918; 1921;
1926-30; 1941-42; 1948; 1953; 1965), COLAS & GAUDIN
(1935), ESPANOL & MATEU (1950), MATEU (1953),
COIFFAIT (1962), ESPANOL (1965; 1966; 1968), CABI-
DOCHE (1967), VIVES (en: ESPANOL et al., 1980),
CASALE & LANEYRIE (1982).

Las especies cavernicolas mas modificadas entre los
Nebriinae habitan en cuevas y en neveros de alta montana,
siendo particularmente llamativos al respecto diversas formas
nivicolas y cavernicolas de la cadena montafiosa de Djurjura
(Argelia). Casos parecidos existen en los Pirineos franceses,
Juray Cévennes. Para el Pais Vasco sélo ha sido reportada la
especie Nebria lafresnayei, de algunas cavidades en la zona
de Alleko y Aparein, urgoniano sur de Aralar. La especie es
propia de los Pirineos franceses y llega hacia el W hasta el
pico de Orhy, siendo su habitat habitual las zonas alpinas por
encima de 1.800 m. donde vive debajo de las piedras. En

Figura 47. Coleoptera. 1 = Dytiscidae. 2 = Staphylinidae. 3 = Curculionidae. (El dibujo 3
corresponde a un ejemplar de Troglorrhynchus, redibujado esquematicamente de: BELLES,
1987).

Aralar ha sido encontrada exclusivamente en cuevas. Puede
ser considerado un trogléfilo de origen nivicola. O mas preci-
samente, una especie que en niveles subalpinos se comporta
como endoégeo o nivicola, y en altitudes inferiores puede ser
un cavernicola estricto.

La subfamilia Trechinae, ampliamente diversificada, com-
prende en Guipuzcoa tres grupos diferentes, con diversos
grados de modificaciones y adaptaciones al ambiente hipé-
geo: un grupo de formas trogléxenas, formas trogléfilas del
grupo Trechus, y formas troglobias del grupo Aphaenops.

El primer grupo esta representado por cavernicolas acci-
dentales, como Pilochtus lunulatus y Metallina properans.
Se trata de formas epigeas, no modificadas, que ocasional-
mente se presentan en la zona de entrada de las cuevas.

El grupo de los Trechus (Figura 48) comprende gran
numero de especies, en general poco modificadas (pueden
poseer cierto grado de depigmentacién y reduccién o atrofia
del aparato ocular), que habitan tanto en cuevas como en bio-
topopos epigeos humedos y cripticos. Trechus distigma y
T.obtusus son especies forestales de amplia distribucion que
frecuentan con cierta regularidad las cavidades subterraneas,
principalmente la zona de entrada; la primera ha sido colecta-
da en cavidades de Aitzgorri, Emio y Arno, y la segunda de
Aralar. T.barnevillei es una especie propia de la cadena can-
tabrica; no es un cavernicola estricto, pero es comun encon-
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trarlo en cuevas mezclado con poblaciones de Bathysciinae;
ha sido colectado en los macizos de Gazume, Pagoeta y
Orobe. T.grenieri uhagoni es una especie subenddgea que
vive preferentemente entre la hojarasca de los hayedos; tien-
de a formar colonias en las entradas de las cavidades; es
conocida de cuevas en los macizos de lzarraitz y Orobe.
T.fulvus vasconicus es una forma atlantica propia del Pais
Vasco y Santander; presenta una notable reduccion del apara-
to ocular con respecto a otras subespecies epigeas; ha sido
colectada en cavidades de Albiztur (Ernio), Alza, Aitzbitarte
y Arditurri (Oyarzun); la subespecie fué descrita de las cue-
vas de Aitzbitarte, donde convive con especies troglobias de
Ceuthosphodrus, Prystonichus y Bathysciola; es conocida
también de la Grotte de Sare, en el Pais Vasco francés.
T.beusti es la unica especie del grupo considerada troglobia;
esta emparentada con otras especies pirenaicas, del grupo de
T.angusticollis, las cuales viven en alta montafia en la proxi-
midad de las nieves; T.beusti es la especie cavernicola mas
modificada del grupo de los Trechus guipuzcoanos, es bas-
tante rara y solo conocida de la localidad tipica en la Cueva
de San Adrian (Aitzgorri).

El grupo de los Aphaenops (Figura 49) posee varios géne-
ros cavernicolas exclusivamente pirenaicos (Geotrechus,
Aphaenops, Hydraphaenops), distribuidos preferentemente
en la vertiente norte y zonas altas. Geotrechus (con unas 20
especies) ocupa la region centro-oriental (incluyendo
Catalufia) y no esta presente en el Pais Vasco. Aphaenops e
Hydraphaenops (con 33 y 14 especies, respectivamente)
ocupa los Pirineos centrales y occidentales, alcanzando el
Pais Vasco. Estos ultimos géneros presentan las especies
cavernicolas mas altamente modificadas. Cinco especies de
Aphaenops (A.ochsi cabidochei, A.jeanneli orionis, A.louben-
si, A.ludovici, A.eskualduna) estan presentes en el Pais
Vasco, principalmente en el macizo de Larra y zonas proxi-
mas de Zuberoa, Basse Navarre y
NE de Navarra (Anie-Arlas, Larrau,
Meskiriz, Esterenzuby, Arive,
Abaurrea alta); ninguna de ellas
alcanza Guiplzcoa. Hydraphaenops
es un género extraordinariamente
proximo al anterior y de talla menor.
Sélo dos especies alcanzan el Pais
Vasco: Hydraphaenops vasconicus
delicatulus, de la Grotte de Oxibar y
Sima de San Martin (macizos de
Arbailles y Larra, respectivamente),
e Hydraphaenops galani (Figura
48), especie exclusiva de
Guiplzcoa, tan solo conocida de
Guardetxe aurreko leizea (Usurbil,
Pagoeta norte) y Sistema Leize aun-
dia (Ernio). Esta especie de
Hydraphaenops es en consecuencia
el Unico representante del grupo en
Guiplzcoa. Es una forma endémica,
troglobia, y constituye a la vez la
forma mas occidental dentro del
area de distribucion de este intere-
sante grupo pirenaico.

Tanto los  Trechus como
Aphaenops-Hydraphaenops pertene-
cen al tipo mas antiguo entre los
Trechinae, caracterizado por su apa-
rato copulador anisotropo, en el cual
el edeago esta colocado lateralmente
en el saco interno. El tipo mas
reciente o isotropo, con el edeago
dispuesto simétricamente, esta repre-

sentado por Duvalius (con mas de 200 especies europeas que
dominan en las grutas balcanicas) y otros géneros relaciona-
dos (Apoduvalius, del Cantabrico; Trichaphaenops, de los
Alpes y Jura; Anophthalmus, de ltalia y Yugoeslavia); en el
Pais Vasco no posee representantes este tipo de origen
reciente.

La evolucién morfolégica de los Trechinae ha procedido
de forma paralela en diferentes lineas filéticas. JEANNEL
(1926-30) distingue 4 tipos morfolégicos: (1) el tipo primiti-
vo, alado y pigmentado, con ojos presentes y pronotum
pequeiio; (2) el tipo secundario, aun oculado, es aptero y de
pronotum ancho; (3) el tipo anoftalmico, parecido al anterior,
pero depigmentado y con ojos reducidos; (4) el tipo afenop-
soide, igualmente depigmentado, anoftalmico, con apéndices
muy elongados, tegumentos delgados y pronotum muy estre-
cho. La evoluciéon hacia tipos afenopsoides ha ocurrido en
diversas ocasiones en las diferentes lineas filéticas, siempre
tendiendo al establecimiento de tipos morfolégicos similares
al de los Aphaenops e Hydraphaenops, los cuales representan
el Ultimo estado en la evolucion troglomorfa de los
Trechinae. Las especies guipuzcoanas del grupo Trechus
corresponden a los tipos 2 y 3 y es caracteristico de especies
que llevan un modo de vida mas o menos enddgeo; algunas
de estas especies viven en las cuevas conservando habitos
similares, es decir, viviendo bajo piedras que dencansan
sobre depdsitos arcillosos o también bajo el suelo estalagmi-
tico. Los Aphaenops-Hydraphaenops corresponden al tipo 4
y tienen un origen muy distinto al de los enddgeos; muy pro-
bablemente derivan de formas nivicolas. Algunos Aphaenops
e Hydraphaenops pirenaicos habitan en cuevas situadas en el
frente de antiguos glaciares de valle, o en tomo a lo que eran
lagos post-glaciares (JEANNEL, 1948; COIFFAIT (1962);
otros han sido reportados de nevés en zonas subalpinas; otros
del compartimento subterraneo subsuperficial (JUBERTHIE

Figura 48. Coleoptera, Trechinae. 1 = Trechus sp. 2 = Hydraphaenops galani.
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et al., 1981); e incluso algunas especies, como Aphaenops
ludovici, viven bajo piedras en zonas boscosas, humedas y
frias, de la vertiente francesa (COLAS & GAUDIN, 1935;
VIVES: en ESPANOL et al., 1980). El ambiente nivicola en
realidad se caracteriza por una combinacion de elevada
humedad y baja temperatura, condiciones éstas que también
pueden ser obtenidas en cuevas y biotopos cripticos pareci-
dos. La presencia de Hydraphaenops galani en cuevas a rela-
tivamente baja altitud y no muy frias, no deja de resultar
enigmatica. Probablemente esta especie es un relicto de una
antigua fauna nivicola mucho mas extendida sobre nuestro
territorio durante los episodios frios del glaciarismo cuaterna-
rio.

Los Trechinae de tipo afenopsoide son hallados en las
cuevas en zonas profundas, generalmente caminando en
busca de presas sobre coladas, paredes y suelos estalagmiti-
cos. Ellos se alimentan principalmente de colémbolos y, en
menor medida, de acaros y dipteros. Para descansar y repro-
ducirse se refugian en oquedades y madrigueras que constru-
yen en un relleno arcilloso, de pocos milimetros de espesor,
que infrayace a las capas estalagmiticas y suprayace a la roca
caja caliza.

Tanto por los biotopos en que son hallados los Trechinae
de tipo afenopsoide, como por su evolucion morfoldgica,
vemos que muchos de sus caracteres pueden ser adquiridos
fuera del medio subterraneo cavernicola, el cual sélo repre-
senta una de las alternativas posibles en estados avanzados o
en etapas finales de su evolucién como grupo. Para formas
enddgeas o nivicolas, muy higréfilas, las cavernas pueden
constituir un habitat de refugio al restringirse durante el
Holoceno sus habitats anteriores, siempre y cuando logren
obtener en ellas suficiente alimento u otro tipo de ventajas
competitivas adecuadas a sus habilidades ecolégicas.

La subfamilia Pterostichinae comprende formas caverni-
colas representadas por los géneros Haptoderus, Troglorites,
Ceuthosphodrus y Pristonichus.

Haptoderus aralarensis es un trogléxeno que habita las
zonas de entrada con hojarasca y madera en descomposicion.
Descrito de la Sierra de Aralar ha sido encontrado también en
cavidades de Orobe. Frecuentemente convive con Trechus
grenieri uhagoni y T.barnevillei. El género Haptoderus es
tipico de los relieves pirenaicos y el Pais Vasco constituye el
limite W de su area de dispersion.

El género Troglorites es estrictamente troglobio y com-
prende solo dos especies: T.ochsi, de algunas cavidades de
los Alpes maritimos, y T.breuili, forma exclusiva y endémica
del Pais Vasco, donde solo es conocida de cavidades de
Aralar, Urbasa y Ernio. Por su morfologia es un género afin a
Haptoderus. Su distribucion parece evidenciar que las dos
especies de Troglorites son los restos de una antigua linea de
Pterostichinae que poblaba la cadena pirenaico-provenzal y
cuyos representantes actuales han quedado confinados en
cuevas en los extremos de su primitiva area. Troglorites
breuili es comln observarlo en la zona profunda, debajo de
piedras, o corriendo por las paredes y suelos estalagmiticos.
Ha sido colectado en numerosas cavidades del Aralar guipuz-
coano y navarro, Urbasa y Andia. La subespecie T.b.mendi-
zabali (Figura 50), también troglobia, es propia del macizo
de Ernio y relieves proximos (Gazume, ltxaropena, Pagoeta),
incluyendo la zona de Ekain (Cestona) perteneciente al maci-
zo de lzarraitz. Esta subespecie difiere de la forma tiponimial
por su cabeza mas voluminosa, protérax ancho y talla mayor.
Convive con los Euryspeonomus 'y Speocharidius.

Pristonychus es un género holomediterraneo, con formas
de habitos oscuricolas, higréfilos y cavernicolas. P.terricola
tiene una amplia distribuciéon en Europa hasta la vertiente
francesa de los Pirineos. En los Pirineos atlanticos y peninsu-
la ibérica es sustituida por la subespecie P.t.reichenbachi. En

Figura 49. Coleoptera, Trechinae. Aphaenops ochsi cabidochei.

el Pais Vasco es conocida de cavidades de Vizcaya,
Guipuzcoa (Aitzbitarte) y pais vasco francés. Es de habitos
guandfilos, bastante frecuente en las cuevas vy sitios oscuros,
aunque también es abundante en el exterior debajo de pie-
dras. Se lo considera una forma trogléfila.

Ceuthosphodrus es un género cavernicola que comprende
formas trogldfilas y troglobias. De las 10 especies conocidas
4 estan representadas en el Pais Vasco y 3 de ellas en
Guipuzcoa. Estd divido en dos subgéneros: Actenipus y
Ceuthosphodrus s.str. Al primero de ellos pertenece C.oblon-
gus, especie propia de los Pirineos, Pais Vasco, Cordillera
Cantabrica y vertiente meridional del Macizo central francés.
La subespecie C.o.ellipticus es propia de la zona vasco-canta-
brica; en Guiplzcoa ha sido encontrada en cavidades de
Oyarzun, Mendikute (Ernio) y Ataun (Aralar). Es una especie
troglofila que frecuenta las cuevas, pero también habita en el
exterior, bajo piedras. En cuevas a veces es muy abundante y
es de habitos guandfilos.

El segundo subgénero comprende a C.navaricus, C.vasco-
nicus y C.peleus. Ceuthosphodrus navaricus es propia del
pais vasco francés, donde era conocida de cuevas en los
macizos de Arbailles y Orion; posteriormente fué encontrada
en una cavidad de la sierra de Meskiriz (Navarra), la cual
constituyd una nueva subespecie: C.n.hispanus.

Ceuthosphodrus vasconicus es muy préxima a la anterior,
sumamente rara, troglobia, y solo conocida de la localidad
tipo: la cueva de Aitzbitarte (Guipuzcoa). Se trata por tanto
de un endemismo guipuzcoano. Vive debajo de las piedras y
acude a los cebos de queso y acimulos de guano. Con esta
especie convive otro guandfilo, Pristonychus terricola rei-
chenbachi, abundante y que también acude a los cebos; en la
misma cueva habitan Trechus fulvus vasconicus y
Bathysciola schiodtei breuili.

Ceuthosphodrus peleus es una especie cavernicola, tam-
bién de habitos guandfilos, distribuida en el norte de la
peninsula ibérica y dividida en varias subespecies. La forma
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tipica alcanza Vizcaya. La subespecie C.p.bolivari sélo es
conocida de su localidad tipo, la cueva de Galarra
(Mondragén), y es por tanto un endemismo guipuzcoano, tro-
globio de habitos en parte guandfilos.

En cavidades guipuzcoanas han sido hallados otros
Pterostichinae, pero se trata de formas trogléxenas, frecuen-
tes en la zona de entrada. Entre ellas podemos citar a:
Stenopus madidus, Amara aenea, Abax ater, Pterostichus
cristatus, Anchus ruficornis y Agonum mulleri.

Familia Catopidae.

Los Catopidae son una amplia familia del suborden
Staphylinoidea, muy bien representada en los macizos karsti-
cos europeos. JEANNEL (1936) ha escrito una detallada
monografia de esta familia. Otros trabajos relacionados con
la fauna hipégea guipuzcoana, o con la biologia y taxonomia
de las formas presentes, son debidos a: UHAGON (1890),
JEANNEL (1922; 1923; 1924; 1950; 1965), ESPANOL
(1953; 1958; 1970; 1972; 1974), LANEYRIE (1967),
GEORGUIEV (1976), BELES et al (1978), ESPANOL &
BELLES (en: ESPANOL et al., 1980), BLAS (en: ESPA-
NOL et al., 1980), BELLES & DELIOT (1983), ESCOLA
(1986), BELLES (1986).

La familia Catopidae esta constituida principalmente por
formas de habitos sapréfagos y obscuricolas. De las 6 subfa-
milias en que es subdividida, dos de ellas estan presentes en
las cavernas de Guipuzcoa: los trogléfilos Catopinae y los
troglobios Bathysciinae.

La subfamilia Catopinae esta representada por especies
lucifugas; muchas de ellas son foledfilas (habitan en las
madrigueras de pequefios mamiferos y en nidos de aves,
aprovechando los restos de alimentos y otros residuos) y fre-
cuentan también la hojarasca, detritus vegetales y cavidades
subterraneas. En general, alternan en su ciclo un periodo epi-
geo y otro hipégeo. DELEURANCE (1959) ha observado
que algunos Choleva entran durante el verano en las cuevas,
donde construyen una celda en la arcilla, en la cual pasan una
diapausa de varios meses; el resto de su ciclo puede ocurrir
dentro o fuera de las cuevas. Los Catops son mas sensibles a
los cambios de temperatura y humedad, y de tendencias muy
higrofilas, por lo que es comdn encontrarlos en cuevas. En
cavidades guipuzcoanas han sido colectadas dos especies:
Choleva fagniezi (Figura 51). en el sumidero de Matxitxu
(macizo de Unanue), y Catops ventricosus, en un macizo de
Astigarraga. Ambas son formas trogléfilas, oculadas, de
amplia distribucion europea. En la peninsula ibérica soélo se
encuentran en la region norte. Algunos ejemplares de
Choleva pertenecen a la subespecie Ch.fagniezi brevistylis
Jeannel.

La subfamilia Bathysciinae contiene cerca de 700 especies
europeas cuya taxonomia, fuertemente compleja, ha experi-
mentado numerosos cambios y reordenaciones. Para la fauna
hipégea guipuzcoana seguiremos la ultima actualizacion de
ESCOLA (1986). Los 17 taxa reportados para Guiptzcoa son
considerados troglobios.

Conviene destacar que la inmensa mayoria de los
Bathysciinae, sean cavernicolas o epigeos, son depigmenta-
dos, total o parcialmente anoftalmicos, y apteros (en las for-
mas cavernicolas los élitros estan ademas soldados el uno al
otro). En forma similar a lo indicado para los Trechinae, hay
una evolucién de tipos morfolégicos en los diferentes linajes.
El estado inicial, menos modificado, esta representado por el
género Bathysciola, muchos de ellos muscicolas. Un segundo
tipo, denominado bathyscioide, corresponde a los
Speonomus, de cuerpo ovoide y apéndices cortos; se conside-

Figura 50. Coleoptera, Pterostichinae. Troglorites breuili mendizabali.
(De: JEANNEL, 1921; modificado).

ra que este tipo corresponde a enddgeos y cavemicolas poco
especializados. Siguen a éste otros tipos, foleunoides, progre-
sivamente mas elongados, estilizados y de apéndices largos
(VANDEL, 1964). En el plano reproductivo se distingue los
que poseen en su ciclo vital dos estados larvarios (se los con-
sidera troglobios de origen reciente) y aquellos que poseen
un ciclo mas modificado y reducido a un sélo estado larvario
(troglobios de origen antiguo); en el caso extremo la larva no
se alimenta y pasa su existencia encerrada en una capsula que
construye en la arcila (JEANNEL, 1965; GINET &
JUBERTHIE, 1988). Entre los Speonomus hay representantes
de ambos tipos.

Taxondmicamente, los Bathysciinae troglobios guipuzcoa-
nos pertenecen a tres secciones distintas: Speocharis,
Bathysciola'y Speonomus.

La seccion Speocharis (Figura 52) es exclusiva de la
regién vasco-cantabrica, en el norte de la peninsula ibérica,
siendo Guiplzcoa el limite Este de su area de distribucion.
De las 33 especies conocidas del género Speocharis, solo
Speocharis noltei alcanza nuestro territorio, mientras que en
Vizcaya habitan 8 especies distintas. Los representantes del
grupo son troglobios poco modificados (un género préximo,
Notidocharis, es muscicola). S.noltei se distribuye por el lito-
ral de Vizcaya, sector Gernika-Lekeitio, penetrando en
Guiplzcoa hasta el macizo de lzarraitz, donde ha sido colec-
tada la especie en las cuevas de Ermitia, Arbil y Aitzbeltz.

La seccion Bathysciola comprende unas pocas formas del
género Bathysciola, el cual incluye endogeos, muscicolas y
troglobios poco modificados, distribuidos en los Pirineos y
region vasco-cantabrica. En Guipuzcoa estan representadas
dos subespecies de Bathysciola schiodtei. B.s.breuili, de las
cuevas de Aitzbitarte (Oyarzun), Txorrote (Ernio), y macizos
de Orobe y Altzania (Alsasua-Olazagutia), estos ultimos
limitrofes entre Navarra y Guipuzcoa. B.s.rugosa (= B.rugo-
sa Sharp) ha sido colectada en Guardetxe aurreko leizea
(Usurbil).
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La seccion Speonomus es la mas diversificada, de amplia
distribucion pirenaica a nivel de grupo. A nivel genérico y
subgenérico tiene distribuciones restringidas. En el Pais
Vasco peninsular estd representada por el subgénero
Speonomidius (del género Speonomus) y por los géneros
Euryspeonomus, Speocharidius, Kobiella, Aranzadiella y
Josettekia (Figuras 52 y 53), todos ellos endémicos, tro-
globios, y exclusivos de los territorios de Guiplzcoa y
Navarra.

El subgénero Speonomidius cuenta con una Unica especie:
S.crotchi, repartida por el sur de Guiplzcoa y separada en 4
subespecies distintas: Speonomus (Speonomidius) crotchi
crotchi, del macizo de Orobe; S.c.aitzquirrensis, de las cue-
vas de Aitzkirri e Iguitegui (Aitzgorri) y de la cueva de
Irurixo (Bergara); S.c.mazarredoi, de las cuevas de San
Valerio y Kobate (Mondragén, Udalaitz); y S.c.oberthuri, de
las cuevas de San Adrian, Partxankobia y Aunskobia
(Zegama, Aitzgorri).

El género Euryspeonomus posee 4 especies conocidas, de
dos subgéneros: Euryspeonomus s.str. y Urbasolus. Al pri-
mero pertenecen dos especies: E.breuili, de cavidades de
Aralar, y E.mendizabali, de los macizos de Ernio y Pagoeta.
El segundo cuenta con otras dos especies: E.eloseguii, exclu-
sivo de Urbasa y Andia (Navarra), y E.ciaurrizi con dos
subespecies. E.c.ciaurrizi, de la zona norte de Aralar (Atallo,
Larraun, Aldaz) y E.c.igaratzai, de las cuevas de Basolo y
Leizeta (Jurasico guipuzcoano, Amézketa).

El género Speocharidius comprende tres especies. S.breui-
li, ampliamente extendido por los macizos de Emio y
Pagoeta (cuevas de Santutxo, Mendikute, Txorrote, Sabesaia
- Leize aundia, Zelatun, Sagain, Ernialde, Ernio, Aia de
Pagoeta). S.bolivari, exclusiva del sector Anoeta-Ernio (cue-
vas de Arrobieta y Ezkiita). Y por ultimo S.vivesi, sélo cono-
cida de Ekaingo leizea (Cestona, lzarraitz). Los
Speocharidius breuili frecuentemente son hallados convi-
viendo en las mismas cavidades con Euryspeonomus mendi-
zabali.

Los ultimos tres géneros del grupo son monoespecificos y
resultaron hallazgos de alto interés. Kobiella galani (original-
mente descrito como Speocharidius galani) sélo es conocido
de Guardetxe aurreko leizea (Usurbil). Aranzadiella leizaolai
(cuyo nombre genérico esta dedicado a la S.C.Aranzadi) es
exclusivo de la sima de Kobeta (Olatz, macizo de Amo). Y
Josettekia angelinae ha sido descrito de la cueva de Astiz o
Akelar (sinclinal central de Aralar), donde convive con
Euryspeonomus breuili. Los tres ultimos géneros, al igual
que Speocharidius, comprenden formas mas modificadas y
probablemente de origen antiguo.

La presencia de poblaciones de Speonomus en el medio
subterraneo subsuperficial de los Pirineos (JUBERTHIE et
al., 1980; 1981) indica que los Bathysciinae troglobios pue-
den habitar no sélo en cavernas, sino también en microespa-
cios entre bloques y horizonte profundo del suelo, tanto sobre
calizas como sobre rocas de otra naturaleza. Esto indica que
entre los Bathysciinae (al igual que entre los Trechinae) algu-
nas formas tienen habitos que podrian ser considerados
subenddgeos. Probablemente ésta puede haber sido una de
las vias seguidas en la colonizacién de las cavernas y en
recolonizaciones o expansiones posteriores.

El origen de los Bathysciinae troglobios supone una
amplia diversificacion del grupo durante el Terciario, seguida
de una pulverizacion especifica en diferentes regiones karsti-
cas (GINET & JUBERTHIE, 1988). Durante el fin del
Terciario y el Pleistoceno los Bathysciinae deben haber sido
diezmados en las zonas glaciadas y de tundra (BELLES,
1986). La region vasca debe haber constituido entonces un
centro de diversificacion independiente. La distribucion
actual de las formas endémicas presentes asi lo indican

Figura 51. Coleoptera, Catopinae. Cholevafagniezi.

(géneros Speocharidius, Kobiella, Aranzadiella, Josettekia,
Euryspeonomus, y el subgénero Speonomidius de los
Speonomus). En el Holoceno, terminada la época glaciar, los
Pirineos y otras areas podran ser recolonizados por nuevas
formas de Speonomus de origen reciente.

Los Bathysciinae troglobios ofrecen muchos casos de
microendemismo, es decir, de la presencia de especies distin-
tas sobre areas geograficas proximas y muy pequefas. En
este proceso de especiacion (fragmentacion de una especie
capa o tipo ancestral que probablemente ocupaba un area mas
extensa) deben haber intervenido fenémenos complejos,
paleoclimaticos y ecolégicos. Durante el Cuaternario es
conocida la existencia de al menos 17 ciclos glaciares
(EVANS, 1971), acompafados de condiciones aridas y frias
en la periferia de las zonas glaciadas. Los macizos karsticos
del Pais Vasco, localizados en una zona de clima atlantico,
han gozado de condiciones de mayor humedad que las areas
mediterraneas durante los distintos episodios climaticos y
pueden haber servido de refugio a elementos higrofilos de
muy diversa procedencia: humicolas, subend6geos, muscico-
las, nivicolas. En conjunto, la regién y sus cuevas han mante-
nido una relativa estabilidad de condiciones hiumedas durante
el Cuaternario; lo que ha permitido disponer de una cierta
continuidad en el tiempo de los poblamientos cavernicolas,
haciendo de la regién un centro de diversificaciéon con carac-
teristicas propias.

Familia Pselaphidae.

Esta familia esta constituida por coledpteros de pequeiia
talla (raramente mayores de 3 mm) propios de ambientes
humedos y oscuros. En general se trata de formas humicolas
y enddgeos, pero hay algunas especies estrictamente caverni-
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Figura 52. Coleoptera, Bathysciinae. 1 = Speonomus del subgénero Speonomidius. 2 = Euryspeonomus breuili. 3 = Speocharis sp. (De: BELLES,

1987; modificado).

colas. En las cuevas suelen encontrarse bajo piedras y entre
acumulaciones de materia organica vegetal. Trabajos sobre el
grupo son debidos a JEANNEL (1914), JEANNEL & BOLI-
VAR (1921), BESUCHET (1974), y COMAS (en: ESPA-
NOL et al., 1980).

En el Pais Vasco son conocidas 3 especies de Pselaphidae
cavemicolas. Las 3 estan presentes en cuevas de Guipuzcoa;
y 2 de ellas son formas troglobias.

Prionobythus bolivari es el uUnico representante de su
género, conocido exclusivamente de cavidades en el sinclinal
central de Aralar (Figura 54). Es un troglobio, aptero, depig-
mentado y anoftalmo.

Typhlobythus breuili es también el Unico representante de
su género, sélo conocido de la Cueva de Aitzkirri (Aitzgorri),
de donde fué descrita la especie. Es una forma aptera, depig-
mentada y con ojos atrofiados.

Linderia armata fué descrita de la Cueva de San Valerio
(Mondragén) y ha sido encontrada posteriormente en nume-
rosas localidades, tanto epigeas como hipdgeas, de ambas
vertientes de los Pirineos y del Pais Vasco.Es
una forma trogldfila.

Los trabajos de JEANNEL & LELEUP
(1952) y JEANNEL (1953) han mostrado que
entre los Pselaphidae es frecuente el dimorfismo
sexual, con machos alados y de ojos normales, y
hembras anoftalmas y apteras. Las hembras no
abandonan el humus y hojarasca de la litera del
bosque, entre los cuales viven, mientras que los f
machos pueden volar alguna distancia para bus- y
car a las hembras con la finalidad de reproducir- /
se. En los bosques de montafa de Africa ecuato- i
rial hay toda una serie de especies de pselafidos
que ejemplifican el paso hacia caracteres troglo-
morfos, desde individuos normales hasta espe-
cies en que tanto los machos como las hembras
se han transformado en apteros y anoftalmos. El
habitat en el cual alcanzan los caracteres mas
modificados corresponde a extensos bosques,
humedos y algo frios, que se desarrollan sobre
las laderas de altas montafas en el Africa ecua-
torial. En el humus de estos bosques hay muchas
especies microftalmicas y apteras. Sin embargo,

en esta region no hay cuevas ni cavernicolas. Estos datos lle-
van a suponer que los troglobios europeos de este grupo
desarrollaron sus caracteres troglomorfos en un medio simi-
lar al expuesto, durante el Terciario. Actualmente algunos
han llegado hasta nuestros dias viviendo en cuevas, mientras
que sus ancestros epigeos han desaparecido. Ejemplosde este
tipo ilustran la argumentacion de VANDEL (1964) sobre la
evolucion de los cavernicolas.

Subphylum VERTEBRADOS.

Los vertebrados usualmente son divididos en Agnatha y
Gnathostomata. El primer grupo comprende las lampreas y
las babosas marinas, y no esta representado en el medio hipo-
geo. El segundo comprende las 5 grandes clases de vertebra-
dos, todas ellas representadas en el medio subterraneo, pero
de modo desigual. En general, su ndmero disminuye al
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Figura 53. Coleoptera, Bathysciinae. 1 = Kobiella galani. 2 = Speocharidius vivesi. (De:
ESPANOL et al., 1980; modificado).



8 4 C.GALAN

ascender en la escala zooldgica. Los mas numerosos y mas
modificados son los peces, los cuales contienen representan-
tes troglobios en el superorden Teleostei de la subclase
Actinopterygii. Los peces hipdgeos estan representados prin-
cipalmente en las regiones tropicales y subtropicales, y en
zonas aridas endorreicas, faltando en Europa y norte de Asia.
En los karsts dinaricos de Europa ha sido sefalada la presen-
cia del género Paraphoxinus, pero se trata en realidad de for-
mas trogléxenas. Entre los anfibios sélo se presentan unas
pocas especies troglobias en el orden Urodelos. Las tres cla-
ses restantes (reptiles, aves y mamiferos) contienen cierto
numero de especies cavernicolas, pero todas ellas son troglé-
xenas. Entre éstas destaca el orden Chiroptera, que compren-
de numerosos trogldxenos regulares y que, por su importan-
cia, sera considerado separadamente en el siguiente apartado.
En éste trataremos de los vertebrados no-quirdpteros.

Las especies encontradas en cavidades guipuzcoanas son
todas ellas trogloxenas y la mayoria accidentales. No por ello
son menos importantes. Desde un punto de vista bioldgico las
cuevas constituyen para estos vertebrados un habitat de inte-
rés, sea por sus costumbres lucifugas o higroéfilas, o bien por
constituir un refugio para el descanso, actividades reproducti-
vas, 0 como medio de proteccion ante depredadores. Desde
un punto de vista tréfico, su contribucion al funcionamiento
del ecosistema cavernicola es, en todos los aspectos, compa-
rable al aporte de los quirépteros. Los residuos de la alimen-
tacion de estos vertebrados, sus cadaveres y sus restos, cons-
tituyen un aporte de materia organica de origen animal que es
utilizado por numerosos invertebrados cavernicolas. A conti-
nuacion, la lista de especies presentes.

Clase PECES.

Superorden TELEOSTEIL
Orden CLUPEIFORMES.
Familia SALMONIDAE.

- Salmo trutta (Linnaeus).
Orden CYPRINIFORMES.
Familia CYPRINIDAE.

- Phoxinus phoxinus (Linnaeus).

Clase AMPHIBIA.

Orden URODELOS.

Familia SALAMANDRIDAE.
-Salamandrasalamandra (Linnaeus).
- Triturus helveticus (Razoumowsky).
Orden ANUROS.

Familia BUFONIDAE.

- Bufo bufo (Linnaeus).

Familia DISCOGLOSSIDAE.

- Alytes obstetricans (Laurenti).
Familia RANIDAE.

- Rana temporariaLinnaeus.

Clase AVES.

Orden STRIGIFORMES.

Familia TYTONIDAE.

- Tyto alba (Scop.).

Familia STRIGIDAE.

- Ind.

Orden PASSERIFORMES.
Familia CORVIDAE.

- Pyrrhocorax pyrrhocorax (Linnaeus).

Clase MAMMALIA.
Orden INSECTIVORA.
Familia SORICIDAE.

- Sorexsp.

- Crocidura russula (Herman).
Orden CHIROPTERA.
(Ver siguiente apartado).
Orden RODENTIA.

Figura 54. Coleoptera, Pselaphidae. Prionobythus bolivari. (De:
JEANNEL & BOLIVAR, 1921).

Familia MUSCARDINIDAE.

- Glis glis (Linnaeus).

Familia MURIDAE.

Subfamilia MICROTINAE.

- Pitymys duodecimcostatus (De Selys Longchamps).
Subfamilia MURINAE.

- Apodemus sylvaticus (Linnaeus).
Orden CARNIVORA.

Familia CANIDAE.

- Vulpes vulpes (Linnaeus).
Familia URSIDAE.

- Ursus arctos Linnaeus.

Los teleosteos hipdgeos estan pobremente representados
en los karsts guipuzcoanos, pero este hecho es general en
Europa. Las especies presentes son formas epigeas comunes
cuya presencia en cuevas es accidental. La trucha comun
(Salmo trutta) ha sido encontrada asociada a algunas surgen-
cias karsticas importantes, como Osin berde y Urtxikiain (en
Aralar) o Jaturabe (en Aitzgorri). Mas curiosa es su presencia
en el rio subterrdneo de la gran caverna de Arrikrutz
(Aitzgorri), donde en época de estiaje pueden quedar atrapa-
dos grandes ejemplares de trucha en las marmitas y pozas de
la galeria cercana al sumidero superior de la cueva. El no que
recorre esta cueva tiene una importante cuenca epigea supe-
rior; las aguas atraviesan la caverna y vuelven a emerger en
el embalse de Jaturabe. Es probable que en épocas anteriores
la presencia de truchas en surgencias y en algunos rios subte-
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rraneos guipuzcoanos fuera mas generalizada; la fuerte con-
taminacion que han sufrido los rios guipuzcoanos, particular-
mente durante el dltimo siglo, ha eliminado casi totalmente a
esta especie. No obstante, se trata de una forma epigea, no
modificada, para la cual las cuevas pueden constituir un refu-
gio temporal. Similar es el caso del jaramugo, piscardo o
ezkailu (Phoxinus phoxinus), pequefio pez frecuente en rega-
tas de montafa. Al igual que los Paraphoxinus del karst dina-
rico, son formas epigeas, pigmentadas y oculadas. KARA-
MAN (1923) y VANDEL (1964) han indicado que estos
pequefios peces viven y se reproducen en las aguas de super-
ficie. Sélo durante los periodos de estiaje, cuando bajan las
aguas o se desecan las regatas epigeas, buscan refugio en
pozas y remansos de las cuevas. En Guiplzcoa han sido
encontrados ejemplares de jaramugos en diversas cuevas del
macizo de Aitzgorri.

La mayoria de los Urodelos troglobios habitan en el norte
de Sudamérica, México y sur de Norteamérica. En Europa
solo esta representado el famoso proteo (Proteus anguinus),
descrito en 1768 por Laurenti y que constituyd el primer
reporte cientifico de un animal cavernicola. No obstante esta
especie esta restringida a los karsts adriaticos de la Venecia
Juliana y Herzegovina. En el Pais Vasco soélo estan presentes
formas trogldxenas de la familia Salamandridae, de costum-
bres muy higréfilas y lucifugas, pero sin modificaciones
especiales para la vida hipbégea. La salamandra comun
(Salamandra salamandra) ha sido encontrada en numerosas
ocasiones en la zona de entrada, rica en hojarasca y restos
vegetales, de diversas cuevas y simas del macizo de Ernio y
de la sierra de Aralar, generalmente en laderas expuestas al
norte, y por tanto mas humedas y sombreadas. Llega a alcan-
zar 20 cm de longitud y es inconfundible por su coloracién
de grandes manchas amarillas sobre fondo negro brillante. Se
alimenta de insectos y es de costumbres terricolas, prefirien-
do los biotopos muy humedos y tranquilos, como las bocas
de las cuevas en zona forestada. Si el invierno es riguroso
permanece aletargada en huecos del terreno. Como protec-
cién ante la predacion su piel posee glandulas cuya secrecion
es altamente peligrosa por su contenido en alcaloides, como
la salamandrina, de efectos mortales si es inyectada al torren-
te circulatorio o bien si pasa al tubo digestivo. Sus larvas,
acuaticas, nacen con un manojo de branquias externas a cada
lado de la cabeza. Este caracter es mantenido en los adultos
de Proteus, por lo que se considera en ellos neoténico. Mas
acuatico que la salamandra es el triton. En Guipuzcoa ha sido
encontrada en cuevas la especie menor del grupo, Triturus
helveticus, de 6 cm de talla. Su coloracion es marrén, con
pequefias manchas negras; vientre amarillo palido; posee
motas negras a ambos lados de la cola y formando una franja
a nivel de los ojos. La cresta dorsal es poco marcada, cola
comprimida lateralmente y dedos comprimidos, con palmea-
duras en los miembros posteriores. Habitualmente los tritones
habitan en charcas, abrevaderos y torrentes de montania, en el
fondo pedregoso o entre la vegetacion acuatica. Nadan con
facilidad con ayuda de su cola, comprimida lateralmente, y
de sus patas con dedos palmeados. Su presencia en habitats
acuaticos de algunas cuevas (sobretodo sumideros) puede
considerarse accidental. Han sido hallados algunos ejempla-
res de T.helveticus en los macizos de Aralar y Aitzgorri.
CLERGUE-GAZEAU & MARTINEZ RICA (1978) han
encontrado en una cueva de Huesca poblaciones hipogeas del
tritdn pirenaico Euproctus asper, las cuales se alimentaban
de larvas de dipteros quirondmidos y de is6podos
Stenasellus. Esta especie, no obstante, no ha sido reportada
de cuevas guipuzcoanas.

Los Anuros adultos son hallados accidentalmente en cue-
vas. El sapo comun, Bufo bufo, ha sido encontrado innumera-
bles veces al pié del pozo de entrada de simas en practica-

mente todo el territorio. Mas raramente han sido encontradas
otras especies, como Rana temporaria (en cavidades de
Aralar) y Alytes obstetricans (en Aralar y Aitzgorri). Las lar-
vas acuaticas de anuros, por el contrario, son mucho mas fre-
cuentes de lo que se cree, principalmente en cavidades que
son sumideros temporales. Los renacuajos de las tres espe-
cies citadas, y probablemente de otras mas, constituyen un
aporte exdgeno sobre el cual predan diversos invertebrados
acuaticos.

Entre las Aves, y mas generalmente entre los vertebrados
homeotermos, no existen especies estrictamente cavernicolas.
Las aves y mamiferos que frecuentan cuevas generalmente lo
hacen sélo parte del dia (para descansar o dormir), estacio-
nalmente (para hibernar), o bien para nidificar y reproducirse.
En todos los casos se alimentan en el exterior de las cuevas.
El alto grado de organizacion de los vertebrados homeoter-
mos los hace relativamente independientes del medio fisico y
con un comportamiento mucho mas complejo que el de otros
grupos de animales de organizacion mas simple. Por ello, no
puede hablarse de formas trogléfilas o cavernicolas, aunque
para algunas especies de murciélagos y los guacharos
(Steatornis caripensis; Caprimulgiformes) las cuevas son un
habitat de refugio permanente, en las cuales completan todos
los aspectos de su ciclo de vida, excepto la alimentacion; en
ambos casos se trata de especies que han desarrollado la
capacidad de desenvolverse en oscuridad total mediante un
sistema de orientacion por ecos denominado ecolocacion;
éste funciona de modo parecido a un sonar, por estimacién de
la diferencia de frecuencia entre la onda de sonido emitida y
la del eco recibido. Esta capacidad de ecolocacion no la pose-
en todos los quirdpteros, ni esta desarrollada en el mismo
grado en todas las especies, pero no es exclusiva de las que
se desenvuelven en oscuridad total; esta también asociada a
la capacidad de captura de presas en movimiento y a la detec-
cién rapida de objetos pequefios en distancias cortas. Por ello
no debe creerse que existe una relacion exclusiva entre ecolo-
cacion y vida subterranea; de hecho, esta capacidad no ha
sido reportada en ningun troglobio.

En el Pais Vasco no se presentan especies de aves con
capacidad de ecolocacién como la del guacharo (circunscrip-
to éste a la regiéon Neotropical del continente Sudamericano),
pero si tenemos dos casos en que la zona de entrada, en
penumbra, de las cavernas, es utilizada como refugio perma-
nente para la nidificacion. El primero de ellos esta represen-
tado por la lechuza blanca, Tyto alba, especie que puede nidi-
ficar en cuevas, campanarios, construcciones abandonadas,
agujeros de los arboles y diversos abrigos; por tanto, su pre-
ferencia por biotopos cavernicolas es circunstancial o local.
Ha sido reportada en la Cueva de Gesaltza y otras cavidades
de Aitzgorri y Aralar. Conocemos también la existencia de
nidos de Strigiformes, no identificadas, en algunas otras
simas guipuzcoanas. Estas aves nocturnas son depredadores
de micromamiferos y otros pequefios vertebrados; las egagré-
pilas, con los restos regurgitados de su alimentacion, se acu-
mulan al pié de los nidos, y son de gran interés para el bidlo-
go, porque la gran cantidad de huesecillos permite obtener
muy buenos datos sobre la fauna de micromamiferos de una
region.

El segundo caso corresponde a un corvido: la chova,
Pyrrhocorax pyrrhocorax. Esta especie, diurna, también nidi-
fica en la zona de entrada de simas y cuevas, generalmente en
paredes y nichos inaccesibles. En la Sierra de Aralar, y parti-
cularmente en las zonas altas de la unidad Jurasico central, es
muy frecuente en numerosas cavidades, incluyendo simas
que conservan nieve en su interior durante el verano (en
Uarrain, Ganbo y Pardarri). En esta zona las cuevas parecen
ser su lugar de nidificacion preferente o tal vez exclusivo, ya
que no hemos observado sus nidos en paredes o abrigos exte-
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riores. Probablemente la eleccion de las cuevas se deba a la
excelente proteccion que les brindan ante posibles depreda-
dores. Es una especies omnivora, de color negro, con pico y
patas rojas; frecuentemente se la observa en parejas o en
pequefios grupos, en las zonas rocosas de montafia; al nidifi-
car conserva esta costumbre, poco gregaria, y raramente se
observan mas de 6 individuos en una sola cavidad, aunque
éstaseaamplia.

En la clase Mammalia (excepto Chiroptera) haremos un
primer grupo con los micromamiferos (insectivoros y peque-
fios roedores). S6lo haremos mencién de las especies halla-
das vivas (o sus cuerpos completos), ya que en muchas cue-
vas es frecuente el hallazgo de restos 6seos de muy diversos
ordenes de mamiferos, pero que han llegado por accidente o
son producto de arrastre desde el exterior, pero que no puede
decirse que vivan en las mismas. Como en el caso de los
moluscos gasterépodos, existen conjuntos fésiles o subfésiles
de mamiferos, cuyo interés es estrictamente paleontolégico.
Las formas que actualmente frecuentan las bocas y zonas de
entrada de las cuevas, y que pueden por tanto ser considera-
das trogloxenos, comprenden algunas musarafas, topillos y
ratoncitos de monte, todos ellos de habitos nocturnos. Las
musarafas encontradas en cavidades guipuzcoanas son espe-
cies de pequefio tamafo, con ojos diminutos y hocico alarga-
do, pero sin formar una verdadera trompa. Sus habitos ali-
menticios incluyen la captura de arafias, insectos y pequefios
gusanos, que pueden encontrar con facilidad en la zona de
entrada de muchas cuevas. Han sido colectadas especies de
Sorex y Crocidura russula. El topillo, Pitymys duodecimcos-
tatus, es de costumbres parecidas. Mientras que algunos
ratoncitos, como Apodemus sylvaticus, son mas fitéfagos;
normalmente su alimento consiste en bellotas, nuecés, etc.,
pero también capturan insectos y artropodos terrestres, o bien
roen cortezas y tallos de plantas; en zonas forestadas son fre-
cuentes en bocas con abundante materia vegetal.
Accidentalmente ha sido encontrado también el liron gris,
Glis glis, especie arboricola propia de los hayedos. Un caso
anecddtico, particularmente simpatico, fué el hallazgo de una
hembra adulta con dos crias en la Sima de Leizebeltz
(Aralar); el lirdn habia caido por el amplio pozo de entrada,
de 28 m de desnivel, sin sufrir dafio (la base del pozo es un
monticulo de hojarasca proveniente del hayedo de la dolina
superior), y el alumbramiento debié tener lugar en el interior
de la cavidad. Al instalar la cuerda para el descenso y explo-
racion de la cavidad, el espeledlogo que bajaba se encontré al
liron con las crias subiendo por la misma cuerda, con el con-
siguiente lio. Al final el animalito consiguié ingeniarselas
para escapar de la sima y alcanzar el bosque exterior.

Restos 6seos de mamiferos carnivoros también son halla-
dos con relativa frecuencia en simas y cuevas. Tal vez pueda
ser considerado de costumbres trogléxenas al tejon (Meles
meles), pero hasta el momento no han sido observados ejem-
plares vivos, aunque sus restos son frecuentes. En cambio, el
zorro comun (Vulpes vulpes) ha sido encontrado teniendo su
madriguera en galerias secas, proximas a la boca, de algunas
cuevas guipuzcoanas. En la zona de Ondarre (Aralar) hemos
tenido ocasion de observar un hecho anecdético singular: un
zorro escapaba a campo través bajo el nutrido fuego de dece-
nas de escopeteros, perseguido por sus perros. Cuando el fin
parecia inminente, el astuto zorro desapareci6 como por
encanto en un punto de la ladera. Tras mucho buscar los
cazadores se retiraron. En el lugar localizamos una cueva
disimulada entre la maleza. La pequefia boca abierta en la
roca daba acceso a un salon con diversas galerias interiores;
en una de ellas localizamos al zorro, que habia construido su
cama en el suelo de una galeria seca y protegida, con dos
accesos. Obviamente, dejamos al animal vivir tranquilo y fui-
mos a explorar las zonas profundas de la cavidad. Esta anéc-

dota prueba la excelente proteccion que brindan las cavernas
ante la predacion; probablemente, si la madriguera del zorro
hubiera estado excavada en superficie, los perros lo habrian
capturado; pero no se animaron a ingresar en la parte oscura
de lacaverna.

En numerosas cavidades guipuzcoanas han habitado espe-
cies extintas de oso de las cavernas (Ursus spelaeus, Ursus
deningeri) y hasta hace relativamente pocos afios (probable-
mente inicios del presente siglo) la forma actual, Ursus arc-
tos. ALTUNA (1972) y CASTANOS (1990) resumen las
principales localidades hipogeas conocidas. El oso pardo
actual, al igual que el oso de las cavernas, habitualmente se
refugia en cuevas para dormir o para hibernar; construye ose-
ras o depresiones que moldea en la arcilla de las galerias para
acomodar su cuerpo. Los residuos de su alimentacion, sus
cadaveres y sus excrementos, constituyen un aporte energéti-
co equiparable al de los murciélagos; y éste puede ser utiliza-
do por invertebrados foledfilos, coprofagos y omnivoros.
Probablemente otras especies actuales y extintas de carnivo-
ros han utilizado también la zona inicial de las cuevas como
lugar de refugio o descanso, pero creemos que merece desta-
carse el caso del 0so, por sus costumbres mucho mas caverni-
colas, ya que en ocasiones penetra a considerable profundi-
dad en la zona oscura. Las especies citadas de mamiferos
poseen distribuciones amplias y sus localidades se reparten
en todo el territorio. Los hallazgos de restos 6seos de Ursus
arctos modernos han sido particularmente frecuentes en cavi-
dades de la Sierra de Aralar.

Orden CHIROPTERA.

Los quirdpteros o murciélagos son animales nocturnos. En
la fauna europea so6lo estan representadas especies de habitos
insectivoros. Muchos murciélagos nunca penetran en cuevas,
mientras que otros lo hacen sélo para invernar (este es el caso
de Plecotus, Barbastella y la mayoria de las especies de
Myotis). Las especies que en nuestras latitudes se presentan
en las cuevas de modo regular, son en general muy sensibles
a las bajas temperaturas; este parece ser el caso de los
Rhinolophus y Miniopterus. En todos los casos los murciéla-
gos presentes en cuevas se alimentan en el exterior, por lo
que en su ciclo so6lo pasan una parte de su vida en el interior
de las cavidades. Los murciélagos de tendencias cavernicolas
son mas o menos gregarios, y en algunos casos pueden for-
mar colonias abundantes. Las zonas ocupadas por ellos en las
cuevas suelen contener depdsitos de guano de relativa impor-
tancia. En las cuevas tropicales, donde son frecuentes colo-
nias de varios miles de ejemplares, los depdsitos de guano
son muy considerables y las cuevas son habitadas por unas
comunidades guanobias muy particulares. En nuestro caso
los depdsitos de guano son de muy escasa magnitud y no dan
origen a una fauna guanobia caracteristica; no obstante, este
guano juega un papel en la nutricién de los cavernicolas y es
utilizado por diversas especies omnivoras, principalmente
colémbolos y dipteros.

El conocimiento de los quirdpteros cavernicolas de
Guipuzcoa es debido principalmente a los trabajos de BAL-
CELLS (1961; 1968), BALCELLS & GRACIA (1963),
GALAN (1970) y GALAN & VILLOTA (1970). Las espe-
cies reportadas de cavidades guipuzcoanas son las siguientes:

Familia RHINOLOPHIDAE.

- Rhinolophus ferrumequinum obscurus (Schreber).
- Rhinolophus hipposideros (Bechstein).

- Rhinolophus euryale Blasius.
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Familia VESPERTILIONIDAE.
- Myotis myotis (Borkhausen).

- Myotis bechsteini (Leisler).

- Myotis nattereri (Kuhl).
-Barbastellabarbastellus (Schreber).
- Plecotus auritus (Linnaeus).
-Plecotus austriacus (Fischer).

- Miniopterus schreibersi (Natterer).

Los Rhinolophus se caracterizan por poseer unos tipicos
apéndices o excrecencias nasales en forma de herradura, de
donde deriva su nombre comun de murciélagos de herradura.
Este género, junto a Miniopterus, es el mas cavernicola del
grupo. En las cavidades guipuzcoanas los Rhinolophus son
las especies mas frecuentes y abundantes. Rhinolophus eur-
yale, de tamafio intermedio, tiene preferencia por cavidades
calidas, a baja altitud, y esta distribuido a lo largo de la zona
costera, en cuevas con temperatura media préxima a los 13°C
(Ekain, Guardetxe, Unanue, Aitzbitarte). También ha sido
encontrado formando una pequefia colonia en la cueva de
Azkonar zulueta (valle de Aranzazu, Aitzgorri).

El murciélago grande de herradura, Rhinolophus ferrume-
quinum (Figura 55), tiene una valencia ecolégica mas amplia,
y es la especie colectada en mayor nimero de localidades,
entre 0 y 1.000 m de altitud, con temperatura media en tomo
a los 10°C. Esta distribuido en todo el territorio.
Normalmente se encuentran ejemplares aislados, pero en oca-
siones se concentran en pequefios grupos y en colonias de
hasta 25-40 individuos, distribuidos espaciadamente en una
misma cavidad (ejemplos en Sagain, Iguitegui, Tolarea). En
verano puede formar Wochenstube o "paridera’junto a otras
especies de vespertiliénidos (con Myotis bechsteini en
Tolarea, con Miniopterus en Iguitegui). Cuando se encuentra
en las mismas cavidades con Rh.hipposideros, generalmente
selecciona lugares mas calidos y mas protegidos que esta
ultima.

El murciélago pequefio de herradura, Rh.hipposideros,
tiene preferencia por cavidades frias a mayor altitud.
Generalmente por encima de los 700 m y con temperatura
entre 5 y 9°C. Es la especie mas solitaria entre los
Rhinolophus; se suelen encontrar ejemplares aislados y a lo
sumo pequefios grupos de hasta 3-4 individuos. Es menos
abundante que Rh.ferrumequinum pero igualmente frecuente
(colectada en numerosas localidades en todo el territorio).
Los Rhinolophus son muy sedentarios y permanecen todo el
afio en laregion.

Las tres especies de Myotis son relativamente raras en
cuevas. La mas abundante y de mayor talla, Myotis myotis,
parece ser la mas termdfila del grupo. Ha sido colectada en
Aitzbitarte y observada en otras cavidades a baja altitud.
Myotis nattereri es conocida de algunas cavidades en zonas
altas de Aralar. Myotis bechsteini s6lo ha sido reportada de
Tolarea (macizo limitrofe con Navarra, zona de Leiza, a 450
m de altitud); esta especie fué observada durante el mes de
julio formando Wochenstube junto con Rh.ferrumequinum;
la colonia contenia en total 60 individuos (entre ambas espe-
cies) y se observaban hembras gravidas, recién nacidos y
algunos jovenes que aun no volaban. En esta mina-gruta la
temperatura diurna era elevada (16°C), pero por la situacion
de la colonia, proxima a la boca de la cavidad, es de suponer
que la variacion de temperatura seria préoxima a la exterior.
En la parte interna de la cavidad la temperatura era de
11.8°C.

El murciélago de bosque, Barbastella barbastellus, ha
sido encontrado en raras ocasiones, siempre en invierno, en
cavidades en zonas de hayedo, en Urbasa, Aralar y Ernio. El
ejemplar colectado a menor altitud (780 m) corresponde a la
localidad de Sabesaia - Leize aundia 2 (en el macizo de
Ernio).

Figura 55. Chiroptera. 1 = Plecotus auritus. 2 = Rhinolophusferrume-
quinum.

Las dos especies de murciélago orejudo, Plecotus auritus
y P.austriacus, estan presentes en Guipuzcoa, y acuden a las
cuevas para invernar. P.auritus (Figura 35) tiene preferencia
por cavidades frias (en tomo a 5°C) y ha sido colectado en
cavidades de Aitzgorri (también en la Sierra de Urbasa,
Navarra), mientras que P.austriacus parece preferir cavida-
des algo mas protegidas (temperatura en tomo a 8°C) y ha
sido colectado en Aralar y Ernio. Existen muchas observacio-
nes de ejemplares aislados, invernantes, de Plecotus, pero
debido a su compleja taxonomia, no es posible distinguir la
especie por simple observacion en campo. Generalmente la
determinaciéon especifica requiere el examen del baculo o
hueso penial del macho. No obstante, ambas especies, al
igual que Barbastella y Myotis, son muy poco frecuentes en
cuevas.

Dejamos para la ultimo la mencién de la especie que
forma las mas numerosas colonias en nuestras cuevas, pero
en un numero muy pequefio de localidades; éste es el murcié-
lago de cueva, Miniopterus schreibersi. Es mas abundante en
las zonas meridionales (de clima mediterraneo) del Pais
Vasco (Alava, sur de Navarra), donde llega a formar colonias
muy numerosas (p.ej. en la Cueva de ltxitxoa, Urbasa, la
colonia en 1968-69 era de 600 ejemplares). En Guipuzcoa, y
en general en la vertiente cantébrica, es raro. Ha sido reporta-
da una colonia de 40 ejemplares de la Cueva de Iguitegui
(Aitzgorri). Esta especie, de costumbres migratorias, no es
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invernante. Las colonias que habitan en cuevas en el Pais
Vasco se encuentran en primavera y emigran de la region
poco antes de la fecha de parto, para formar Wochenstube en
otras latitudes; las hembras, ya gravidas, parten de la region
en mayor proporcion y algo mas temprano que los machos;
algunos machos aislados pueden llegar a quedarse durante el
verano. Asi p.ej. de los 40 ejemplares de ambos sexos pre-
sentes en Marzo en Iguitegui, para Junio so6lo quedaban 3 y
eran todos ellos ejemplares macho. La especie convive en las
mismas cavidades con Rh.ferrumequinum, el cual si se repro-
duce en el pais y es sedentario. La temperatura media de las
cavidades frecuentadas por Miniopterus oscila entre 8 vy
11°C. Datos de anillamiento de Miniopterus sud-pirenaicos
muestran que las colonias se desplazan a localidades nor-
pirenaicas para la cria, habiéndose reconstruido algunas de
las rutas migratorias; algunas cuevas son utilizadas para la
reproduccion, otras como refugios invernales, y otras como
lugares intermedios entre etapas de migracion. En el caso de
Guiplzcoa, la presencia de Miniopterus corresponde a con-
centraciones post-invernales, que llegan a nuestras cuevas
para reproducirse y luego migran hacia el norte para consti-
tuir Wochenstube.

Es interesante destacar algunos aspectos de la biologia de
los murciélagos cavernicolas, particularmente aquellos relati-
vos a los mecanismos utilizados para la orientacion en el
interior de las cuevas. El problema de como se orienta un ani-
mal en vuelo en oscuridad absoluta llamé la atencion a los
fisidlogos y bioespeledlogos desde fechas tempranas. Los
animales nocturnos nunca se desenvuelven en un medio
absolutamente oscuro, y sus 0jos poseen una extrema sensibi-
lidad para la iluminaciéon de baja intensidad; esta capacidad
de los ojos de los animales nocturnos es llamada visién esco-
topica. La orientacion en el interior de las cuevas, donde la
ausencia de luz es absoluta, es un caso completamente dife-
rente, donde no intervienen los ojos, sino el mecanismo
denominado ecolocacion.

El fisidlogo inglés Hartridge propuso en 1920 la hipdtesis
de que los murciélagos se orientaban por ultrasonidos. Las
ondas emitidas eran reflejadas por los obstaculos e informa-
ban al animal de su posicion. Esta hipdtesis es confirmada
entre otros por Griffin en 1938, pero no sera hasta 1961 en
que Pye explica satisfactoriamente el fenémeno basandose en
el efecto Doppler. En efecto, antes de esa fecha se pensaba
que el mecanismo de ecolocacion era parecido a un Radar o
Sonar y que funcionaba por estimacion del intervalo de sepa-
racion entre la emisién del ultrasonido y la recepcion del eco.
Pero fallaba para explicar la interferencia de ruidos externos
o de ultrasonidos producidos por otros murciélagos. Ademas,
en la localizaciéon de muy pequefios objetos a corta distancia,
existe una superposicion parcial o solape entre el sonido emi-
tido y el eco. PYE (1961) mostré que intervenia el efecto
Doppler, es decir, la diferencia de frecuencia entre la onda
emitida y la recibida. Esta diferencia de frecuencia es llama-
da la nota “beat”. Los murciélagos no perciben el ultrasonido
emitido, ni su eco, sino solo la nota beat, lo cual excluye los
problemas de interferencia.

Los murciélagos emiten gritos, audibles por el oido huma-
no, de unos 7.000 ciclos por segundo, los cuales no son usa-
dos para orientarse. Pero ademas emiten ultrasonidos, que no
son audibles por el hombre, ya que éste solo capta vibracio-
nes cuyas frecuencias oscilan entre 16 y 20.000 vibraciones
por segundo. Los ultrasonidos emitidos por los murciélagos
consisten en vibraciones de entre 30.000 y 100.000 ciclos por
segundo (en algunas especies hasta 200.000 ciclos/sg). Las
emisiones son muy cortas (de 1-5 milisegundos) y estan
separadas por intervalos. El nimero de emisiones es variable,
a la vez que el animal puede aumentar o disminuir la frecuen-
cia. En reposo un murciélago emite 5-10 ultrasonidos por

segundo; en vuelo 20-30; y cuando se aproxima a un objeto
40-60 o incluso hasta 100 por segundo. Para la captura de
presas muy pequefias, como insectos, los cuales son detecta-
dos a corta distancia (20 a 130 cm), el murciélago emite un
zumbido continuo constituido por continuas emisiones sepa-
radas por intervalos de sélo 4 milisegundos. Algunos murcié-
lagos localizan a los insectos por el sonido producido por el
vuelo de estos ultimos. Los murciélagos son un grupo animal
bioldgica y etolégicamente muy variado, existiendo grandes
diferencias entre unas especies y otras en su capacidad de
orientacion y habilidad para reconocer objetos; no todos utili-
zan la ecolocacion, ni tampoco ésta alcanza la misma preci-
sién en diferentes especies.

En los vespertilionidos el sonido es producido en la larin-
ge y emitido por la boca, la cual se conserva abierta durante
el vuelo. Las emisiones son ultrasonidos con una frecuencia
de 30-70 Kcl/sg. La recepcion se efectia por un muy sensible
aparato auditivo (las bulas timpanicas de todos los murciéla-
gos son muy grandes), pero los lébulos de las orejas son
inmoviles. Son necesarios los dos oidos para localizar la
posicion de un objeto, y como las orejas son inmoviles el ani-
mal tiene que mover la cabeza para recibir las notas beat.

En los Rhinolophus la boca esta cerrada durante el vuelo.
Los sonidos son emitidos por los orificios de la nariz y son
dirigidos como un haz por los apéndices de la region nasal.
Para ello la laringe esta perforada en la regién posterior de la
fosa nasal. Las emisiones son menos numerosas que en los
vespertilionidos: 4 por segundo en descanso y 5-6 por segun-
do durante el vuelo. Pero son de mas larga duracién, coinci-
diendo con los movimientos respiratorios y el batido de las
alas. La frecuencia de las vibraciones es mas alta, de entre 80
y 100 Kcl/sg, y mucho mas constante. El rango efectivo de
las emisiones es mucho mas grande: 8-9 m en R.ferrumequi-
num comparado con 8-10 cm en Myotis y otros vespertilioni-
dos. Los Rhinolophus pueden orientar los I6bulos de sus ore-
jas hacia adelante y hacia atras, y alternativamente a uno y
otro lado, con lo que la localizacion de un objeto probable-
mente resulta de la diferencia en la percepcién entre una y
otra oreja; sus bulas timpanicas, ademas de muy grandes, casi
se unen en la linea media. Los centros auditivos del cerebro
estan también muy desarrollados.

Muchos murciélagos no-cavernicolas carecen de capaci-
dad de ecolocacion, aunque pueden poseer vision escotdpica
muy desarrollada. Pero inversamente, los mas perfeccionados
sistemas de ecolocaciéon los poseen especies cavernicolas,
como es el caso en Rhinolophus. No obstante, la ecolocacion
no es exclusiva de los murciélagos. La poseen también aves
como el guacharo (Steatornis) y las golondrinas de cueva de
Indonesia (Collocalia). Ademas de entre animales cavernico-
las se presenta también en cetédceos odontocetos y probable-
mente en algunos roedores. Se trata de una capacidad que ha
evolucionado y se ha desarrollado independientemente en
diferentes lineas filéticas. No se conocen casos de especies
troglobias con capacidad de ecolocacion.

VANDEL (1964), de quien hemos resumido algunos de
los datos anteriormente presentados, opina que la ecolocacion
esta relacionada con el sistema de la linea lateral en los
peces. Asi, la capacidad de un animal de producir vibracio-
nes, y recibir el eco reflejado por los obstaculos del medio,
probablemente sea una herencia que se remonta al origen de
los vertebrados, y que en el medio terrestre ha sido desarro-
llado mediante la produccién de sonidos. Este tipo de ondas,
generalmente ultra-sonidos, son mas rapidas que las induci-
das por los movimientos de natacion de los peces. El 6rgano
que recibe las ondas no es ya el sistema de la linea lateral, el
cual ha desaparecido en los vertebrados terrestres, sino la
coclea y el 6rgano de Corti, elementos ambos del oido inter-
no. No obstante, conviene recordar que el oido interno y la
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linea lateral tiene un origen comun.

No deja de ser fascinante, en nuestra opinién, muchisimos
otros aspectos de la biologia de los murciélagos cavernicolas.
En las regiones tropicales existen ademas de especies insecti-
voras, otras que son frugivoras, nectivoras, polinivoras, car-
nivoras y hematéfagas. Por otro lado, la cantidad de materia
organica, de distinto tipo, que aportan los quirépteros al eco-
sistema cavernicola es muy considerable en las regiones tro-
picales, donde son frecuentes colonias muy numerosas.
Aunque la composicion faunistica de la quiropterofauna en
nuestro territorio no parece haber sido en el pasado reciente
(Pleistoceno tardio - Holoceno) muy distinta a la actual (al
menos no hay evidencias fosiles que indiquen lo contrario), si
es probable que durante el Terciario, bajo un clima subtropi-
cal, la abundancia y etologia de las especies entonces presen-
tes puede haber sido muy distinta al papel relativamente
modesto que hoy desempefian los quirdpteros en el ecosiste-
ma cavernicola. Al menos conviene reflexionar que las con-
diciones bajo las cuales se originaron las biocenosis que hoy
observamos eran distintas, y lo que hoy encontramos es sélo
el resultado histdrico de un largo proceso en el que han inter-
venido muchas especies, incluyendo quirdpteros, las cuales
deben haber jugado un papel probablemente muy diferente al
que desempefian en la actualidad.

Los datos sobre quirdpteros foésiles son escasos para
Europa y muy escasos para la peninsula ibérica. Hasta ahora
no son conocidas formas fosiles del Pais Vasco y region
Cantabrica. Las inferencias que pueden hacerse se basan sélo
en extrapolaciones. PEMAN (1990) indica que los yacimien-
tos prehistdricos estudiados en el Pais Vasco, correspondien-
tes al Pleistoceno tardio - Holoceno (los ultimos 120.000
afios), han dejado escasos restos de quirpteros y todos los
identificados corresponden a especies vivientes en la actuali-
dad.

Desde su aparicion en el Eoceno la historia de este orden
de mamiferos ha seguido en la peninsula ibérica cambios
similares a los experimentados en el resto de Europa occiden-
tal y central. Durante el Cuaternario se encuentra en la penin-
sula mayor diversidad de especies y unas asociaciones de
clima menos frio que la de las regiones centroeuropeas. La
escasez de datos sobre quirdpteros fosiles es debida princi-
palmente a la fragilidad de su esqueleto. Por otro lado, la
ausencia de predadores especializados en la captura de qui-
ropteros, no da origen a grandes acumulaciones de restos
(como es comun en el caso de roedores e insectivoros en ega-
gropilas de lechuzas). Las condiciones mas favorables para la
acumulacion de restos se presentan en especies coloniales.
Las mejores condiciones para su deposicion y conservacion
se presentan en cuevas y fisuras karsticas, mientras que su
presencia en yacimientos fluvio-lacustres es muy baja o
incluso nula.

Ademas de la escasa representacion de los quirdpteros en
el registro fosil, es también escaso el nimero de especies
fosiles descritas. Los quirépteros presentan una diferencia-
cién rapida y temprana a partir de los primeros mamiferos, y
debian estar ampliamente diversificados para el Paleoceno (o
incluso a finales del Cretacico). Los primeros fésiles, del
Eoceno de Messel (Alemania) o de Wyoming (USA), son ya
murciélagos evolucionados, con escasos caracteres primiti-
vos. Posteriormente su evoluciéon es extremadamente lenta y
de gran amplitud en el registro estratigrafico. En Europa
muchos géneros actuales se remontan al Paledgeno (p.ej. el
género Rhinolophus es conocido por restos fésiles desde el
Eoceno medio, hace 45 millones de afios). Algo similar ocu-
rre a nivel especifico (p.ej. existen restos fosiles de Myotis
nattereri del Plioceno, hace 3 millones de afios). Como con-
secuencia de esta baja tasa de cambio, el numero de especies
fosiles descritas es muy inferior, en proporcion, al de otros

grupos de mamiferos (SEVILLA, 1991). No obstante, cabe
destacar que -en nuestra opinion- se trata de un grupo insufi-
cientemente estudiado, particularmente por las dificultades
que presenta su identificacion sistematica a partir de escasos
restos, a menudo fragmentarios.

Una sintesis del registro fosil de los murciélagos ibéricos
es debida a SEVILLA (1991). Los datos mas antiguos se
remontan al Oligoceno, donde ha sido estudiado un Unico
yacimiento fluvio-lacustre de la region de Cuenca. En él se
han identificado restos de una especie del género
Megaderma, dos de Hipposideros y una, indeterminada, de
Rhinolophus, de tamafo ligeramente mayor que Rh.hipposi-
deros actual.

Del Mioceno existen datos de varios yacimientos fluvio-
lacustres, con restos de Molésidos (Tudarida), Rinoléfidos
(Rhinolophus) 'y Vespertilionidos (Myotis), algunos identifi-
cados solo a nivel de género. Del Mioceno medio es conoci-
do un Unico yacimiento karstico, de la regién de Soria, con
representantes de los géneros Rhinolophus, Hipposideros y
Megaderma; entre ellos hay tres especies bien caracterizadas:
Rhinolophus delphinensis (de talla ligeramente inferior a
Rh.ferrumequinum actual, pero con premolares mas robustos,
molares inferiores mas estrechos y molares superiores mas
anchos), Rhinolophus grivensis (especie relacionada y de
talla similar a Rh.euryale actual, aunque con premolares mas
robustos y terceros molares con menor reduccién distal), y
Megaderma gaillardi (de talla y morfologia similar a la espe-
cie actual Megaderma gigas).

A partir del Plioceno los restos en yacimientos fluviales
faltan o son muy escasos, mientras que los principales datos
corresponden a yacimientos karsticos. En los yacimientos
fluviales se encuentran fundamentalmente especies no caver-
nicolas. Por el contrario, en los yacimientos en cuevas o fisu-
ras las especies son mayoritariamente cavernicolas, y en
algunos casos con un pequefio porcentaje de especies arbori-
colas que accidentalmente buscan refugio en cuevas. Por ello,
los siguientes periodos son los que mayor interés presentan
desde un punto de vista bioespeleoldgico.

Del Plioceno son conocidos dos yacimientos karsticos:
uno de la cuenca mediterranea (SIGE & LEGENDRE, 1982)
y otro de Castellon (ESTEBAN AENLLE, 1985; SEVILLA,
1991). Del género Rhinolophus hay restos de tres de las cua-
tro especies ibéricas actuales: Rh.ferrumequinum, Rh.mehelyi
y Rh.hipposideros. Del género Myotis hay restos fosiles de
M.nattereri, M.daubentonii, una forma de M.bechsteini mas
robusta que la actual y otra similar a M.myotis. El género
Miniopterus esta representado por M.schreibersi y otra
forma, similar a la anterior pero de mayor talla. Finalmente el
género Plecotus esta representado por P.auritus.

Del Pleistoceno los restos son mucho mas numerosos y la
mayor parte proceden de rellenos en cuevas. Existen datos de
un Unico yacimiento fluvial del Pleistoceno medio de la
regién de Madrid, con restos de Pipistrellus, probablemente
de la especie P.savii (LOPEZ MARTINEZ, 1980). Todas las
especies cavernicolas actuales y algunas arboricolas
(Nyctalus) o de habitat fisuricola (Tudarida) aparecen en
alguno de los yacimientos ibéricos pleistocenos en cuevas; 18
de las 25 especies actuales han sido reportadas (ver la revi-
sion de: SEVILLA,1989) y pertenecen a los géneros:
Rhinolophus (4 especies), Myotis (5 sp), Barbastella (1 sp),
Plecotus (2 sp), Miniopterus (1 sp), Pipistrellus (1 sp),
Eptesicus (1 sp), Nyctalus (2 sp), Tudarida (1 sp). En el
Pleistoceno temprano se encuentran algunas formas que
difieren ligeramente en talla de las actuales; ejemplos en
Myotis myotis y Rh.mehelyi, con tallas algo mayores o en el
limite superior del rango de las actuales, y otra forma grande
de Myotis, que puede ser atribuida indistintamente a M.myo-
tis o M.blythi. En el Pleistoceno medio hay también algunos



90 C.GALAN

ejemplos de formas con talla ligeramente mayor en:
Eptesicus serotinus, Myotis myotis y una forma de
Pipistrellus préoxima a P.savii. En el Pleistoceno tardio la
fauna de quirdpteros es idéntica a la actual.

En la evolucion de los quirdpteros hay algunas tendencias
generales, algunas bastante comunes en otros 6rdenes de
mamiferos. La denticion muestra una tendencia general al
acortamiento de la serie dentaria (por apretamiento, reduc-
cién de tamafo o pérdida de alguna de las piezas dentarias,
afectando principalmente a los incisivos y premolares ante-
riores). También es comun la reduccién distal del tercer
molar (maxima en Vespertilibnidos y minima en
Rinoléfidos); generalmente ésta guarda una relacién con la
disminucién de la talla corporal, a partir del Plioceno (SEVI-
LLA, 1991).

En la linea de Rhinolophus ferrumequinum, su represen-
tante en el Mioceno (Rh.delphinensis) es mas pequefio que la
especie actual; su descendiente, Rh. postdelphinensis, es algo
mayor que su antecesor, y ya en el Plioceno, Rh.macrorhinus
es incluso mayor que la especie actual. A partir de entonces
disminuye y en el Pleistoceno medio la talla de Rh.ferrume-
quinum ocupa los limites superiores del rango actual. En la
linea de Rh.euryale ocurre algo parecido: Rh.grivensis
(Mioceno) es algo menor que la especie actual; la forma del
Plioceno es ligeramente superior y vuelve a disminuir en el
Pleistoceno hasta su talla actual. En Eptesicus serotinus, su
predecesor E.praeglacialis (del Pleistoceno medio) muestra
una talla mayor. En Barbastella la forma del Pleistoceno
medio, B.rostrata, es mayor que la forma actual B.barbaste-
llus. En Myotis, como muchas especies tienen talla y morfo-
logia similares, las tendencias en las diferentes lineas evoluti-
vas son menos evidentes.

Las asociaciones de especies halladas en la peninsula ibé-
rica en yacimientos de edades anteriores al Plioceno indican
climas mas calidos que el actual. La asociacion de
Molossidae, Rhinolophidae e Hipposideridae en yacimientos
fluvio-lacustres, s6lo se encuentra en la actualidad en regio-
nes de clima subtropical. En los yacimientos karsticos pre-
Pliocenos, la asociacion de especies de Rhinolophidae,
Hipposideridae y Megadermatidae, es tipica en la actualidad
de climas tropicales.

A partir del Plioceno tardio las asociaciones ibéricas indi-
can un enfriamiento gradual del clima. A finales del Plioceno

desaparecen Hipposideros, Megaderma y Tadarida (indica-
dores de clima calido) y son abundantes las formas de talla
media como Rhinolophus y Miniopterus.

Debido a su gran amplitud estratigrafica los taxones actua-
les presentan escasa utilidad como indicadores bioclimaticos
durante el Cuaternario. En el Pleistoceno hay ejemplos, rela-
tivos, que pueden sugerir la existencia de fases climaticas
frias en un determinado yacimiento, o por el contrario, condi-
ciones templadas semejantes a las actuales. Pueden ser inter-
pretadas como fases frias aquellas en las que abundan formas
de montaha (p.ej. Barbastella, Plecotus) en yacimientos de
baja altitud, o la presencia de especies arboricolas (p.ej.
Nyctalus) en cuevas, ya que su etologia muestra que en con-
diciones de frio extremo tienden a refugiarse en cuevas. Pero
en todos los casos se trata de datos relativos. Los datos de
distribucion de algunas especies arboricolas (Myotis bechstei-
ni, M.emarginatus, Barbastella barbastellus, Nyctalus leisle-
ri, N.lasiopterus) muestran durante el Pleistoceno una distri-
bucién mas extensa que la de su area de distribucién actual;
ésto ha sido interpretado como un cambio debido a la reduc-
cion de las areas boscosas de la peninsula durante el
Holoceno.

El amplio periodo que se extiende entre el Eoceno y el ini-
cio del Plioceno reunia condiciones mas calidas que las
actuales. En este lapso de tiempo se produce la emersion de
los macizos calcareos de Guiplzcoa y las primeras fases de
su karstificacién. Probablemente en esta época se produjo la
preadaptacion a la vida cavernicola de muchos invertebrados;
en el caso de la fauna terrestre asociada a la presencia de
extensos habitats edaficos en zona boscosa, y a un desarrollo
progresivo del medio crevicular, fisuras y cavernas. En estas
ultimas las condiciones debian ser menos oligotréficas que en
la actualidad. A la riqueza de nutrientes de los primeros eco-
sistemas subterraneos del territorio debia contribuir, entre
otros factores, la existencia de una quiropterofauna que debe-
mos suponer cuantitativamente mas importante que la actual
y probablemente con una fisonomia parecida a la que osten-
tan hoy otras regiones tropicales o subtropicales del globo.
Poco mas puede extrapolarse de los escasos datos disponi-
bles. Habra que esperar a que futuras investigaciones reve-
len un mayor numero de datos objetivos sobre las especies
presentes en dichas épocas, sobre el dinamismo de sus comu-
nidades y su relacién con el poblamiento del habitat hipogeo.
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PARTE 3. ECOLOGIA, BIOGEOGRAFIA Y EVOLUCION.

ECOLOGIA SUBTERRANEA.

La ecologia comprende el estudio de las relaciones entre
los organismos vivientes y su ambiente. Las cavidades subte-
rraneas constituyen un habitat peculiar, poblado por asocia-
ciones de animales también peculiares. La interdependencia
entre unas y otras especies da origen a asociaciones de espe-
cies tipicas de los diferentes biotopos hipdgeos; éstas presen-
tan multiples interacciones con las de biotopos vecinos y los
animales que las componen mantienen un equilibrio dinami-
co. Aungue la composicion especifica de cada comunidad
varia de una cueva a ofra, existe una constancia o regularidad
en la estructura y funcionamiento de la biocenosis de cuevas
guipuzcoanas. En los siguientes apartados pasaremos revista
a estas caracteristicas. En la Parte 2 han sido presentados
datos bioldgicos y autoecoldgicos de diferentes especies y
grupos zoolégicos.

En el ecosistema hipgeo del karst guipuzcoano es de des-
tacar que existe una gran separacion (ecolégica y tréfica)
entre la fauna cavernicola acuatica y la terrestre. La fauna
terrestre practicamente no interactua con la acuatica y sus
requerimientos ecoldgicos son de naturaleza diferente. En
todo caso la fauna terrestre puede constituir un aporte trofico
para la fauna acuatica (parte de la materia organica que ferti-
liza las aguas subterraneas proviene de los aportes de la fauna
terrestre), pero lo inverso no ocurre.

Esta separaciéon entre fauna terrestre y acuatica tiene en
parte su explicacién en las diferentes vias seguidas por los
organismos para colonizar el karst. Las cavernas, fisuras y
conductos del karst constituyen una red de vacios que se pro-
longa a través de medios transicionales no exclusivamente
cavernicolas o karsticos. Son éstos: para la fauna acuatica, el
medio intersticial; para la fauna
terrestre, los medios endodgeo y
subterraneo subsuperficial. Los
intercambios de materia y ener-
gia, pasados o actuales, a través
de estos medios transicionales y
zonas de frontera son de la
mayor importancia para com-
prender cabalmente el pobla-
miento del karst y el funciona-
miento del ecosistema hipdgeo.
Por ello, quisiéramos tratar con
mayor detalle algunas ideas
esbozadas en la Parte 1 referidas
a estos medios transicionales. En
nuestro analisis separaremos el
dominio acuatico del terrestre.

Dominio acuatico.
Para la fauna acuatica su

medio de vida es en primer lugar
el agua. Teodricamente puede

mar. El medio intersticial es ocupado por agua entre granos
de sedimentos inconsolidados, que dejan entre si espacios de
pequefias dimensiones, habitados por una fauna acuatica
intersticial que difiere en sus caracteristicas y composicion de
la fauna cavernicola stygobia que habita en los gours, lagos y
rios subterraneos del karst.

A nivel de la fauna menor, microscépica o milimétrica,
ambos medios pueden tener representantes de grupos comu-
nes o proximamente emparentados. De hecho existe un cons-
tante intercambio entre la fauna intersticial y la de las cuevas,
pero basicamente en una sola direccion: desde el intersticial
al karst, y no (o mucho mas raramente) en sentido inverso
(Figura 56). Las cuevas pueden albergar biotopos intersticia-
les (bancos de sedimentos en los cauces subterraneos), y en
ellos o en las aguas de infiltracién que ingresan a las cuevas a
menudo se encuentran representantes microscopicos de la
fauna intersticial. Sin embargo, en el intersticial epigeo es
raro encontrar especies stygobias de varios milimetros de
talla.

Conviene también aclarar cierta confusion introducida por
algunos limnologos al referir como stygobia a fauna tipica-
mente intersticial. En anfipodos tenemos diversos ejemplos.
El género Pseudoniphargus contiene especies cavernicolas y
especies intersticiales, en ambos casos depigmentadas, anof-
talmas, y con reducciones estructurales. Pero ello no quiere
decir que ecolégicamente tengan el mismo significado. Lo
mismo puede decirse a aplicar el término de troglobio a orga-
nismos ciegos y depigmentados de la fauna del suelo. En el
género Niphargus hay especies que viven en muy diversos
habitats e incluso especies ubiquistas que pueden habitar tan-
to en gours de cuevas como en el intersticial de los valles o
en el fondo de grandes lagos alpinos. Esta flexibilidad ecolo-
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concebirse que el agua subterra-
nea forma un dominio continuo
que se extiende en el espacio
desde el karst de montafa y el
intersticial de los valles hasta el

Figura 56. Esquema mostrando la colonizacion de un sistema karstico (R) por un animal acuatico subterra-
neo. El sistema karstico emerge en F. La colonizacion se produce a través del intersticial por medio de una
subcirculacién (A) que acompara a un curso de agua superficial (D). (El ejemplo esta tomado de la recoloni-
zacioén holocena del sistema Padirac - Fuente Saint Georges, Dordogne, SW de Francia, por el isépodo sty-
gobio Stenasellus virei, segun: MAGNIEZ, 1978).
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gica, a nivel de género (o de algunas especies), solo indica
que los ancestros de las formas actuales tuvieron la posibili-
dad de expandirse y colonizar diferentes medios, no exclusi-
vamentecuevas.

Como regla general, el habitat de los cavernicolas acuati-
cos es mas limitado que el de las formas acuaticas epigeas.
Pero, en comparacion con la fauna terrestre, los stygobios tie-
nen una ecologia mas polivalente que la de los troglobios
terrestres.

La colonizaciéon del karst ha seguido diversas vias. Las
especies stygobias, actualmente confinadas en el karst, deri-
van de ancestros en Ultimo término epigeos (como toda la
fauna cavernicola, si nos remontamos lo suficiente en el
tiempo). Pero la via mas légica para colonizar el karst sélo ha
interesado a muy pocas especies; la mayoria de los stygobios
no deriva de formas epigeas primariamente dulceacuicolas,
sino de formas marinas.

Seria logico pensar que, dado que la karstificacién se ini-
cia con la infiltracién de las aguas superficiales, este proceso
de “hundimiento” de las aguas debia ser seguido por los ani-
males de agua dulce, bien sea que se conciba esta coloniza-
cién como un descenso desde la superficie, a través de la
zona de infiltracion, hacia el endokarst, o como un ascenso
desde los rios hacia el karst a través de las surgencias. Esta
via s6lo ha interesado a una minoria de la fauna acuatica
cavemicola, como p.ej. turbelarios tricladidos (planarias) e
isépodos asélidos.

La mayoria de los stygobios actuales deriva de grupos pri-
mariamente marinos. Este es el caso en la mayoria de los
anfipodos; en is6podos Stenasellidae, Sphaeromatidae, Jae-
ridae y Microparasellidae; en harpacticidos Ameiridae; en
prosobranquios Hydrobiidae; y en diversos copépodos
Cyclopidae.

Este segundo proceso de colonizacion, en el caso del karst
guipuzcoano, no debe entenderse como una colonizacion
directa desde el mar a un karst litoral. Aunque es probable
que durante la emersion del territorio pueda haber habido
fluctuaciones del nivel marino que permitieran un paso direc-
to a incipientes karsts litorales, es mas I6gico suponer que, en
general, la colonizacién del karst es relativamente posterior a
la emersion del territorio, y que ésta se ha producido en parte
a través del medio intersticial. Probablemente las formas mas
antiguas, thalasso-stygobias, se adaptaron a ambientes crevi-
culares e intersticiales litorales y remontaron hacia el karst a
partir de los deltas y aluviones de los cursos superficiales.
Los ancestros mas préximos a las formas actuales deben
haber dado origen, segun sus preferencias y aptitudes ecolé-
gicas, a formas tanto cavernicolas como intersticiales. En
Europa hay ejemplos de recolonizaciones holocenas siguien-
do una via subfluvial, a través del intersticial de los valles.
MAGNIEZ (1978) sostiene esta opinién para explicar la dis-
tribucién de los Stenasellus en Europa.

En todo caso, conviene destacar: el estrecho parentesco de
las formas stygobias actuales con representantes marinos
(actuales o pasados); la ausencia de formas proximas a los
stygobios en las aguas superficiales; la existencia de algunos
grupos zooldgicos comunes en el medio intersticial y en las
cuevas; y el hecho, documentado experimentalmente (p.ej. en
anfipodos), de la tolerancia de las formas stygobias a salini-
dadesaltas.

En la actualidad, el intersticial de los valles en los rios
guipuzcoanos tiene una extensién muy reducida y disconti-
nua, debido sobre todo a la fuerte pendiente de los rios y a la
presencia en sus cauces de sedimentos pobremente escogi-
dos, con arcilla y fragmentos de roca de muy diversos tama-
fios. No es claro cual ha podido ser la situacion en el pasado,
ni las dificultades o facilidades de dispersién que encontraron
los ancestros de las formas actuales. Pero si es claro que,

aunque a nivel de género los stygobios muestran distribucio-
nes relativamente amplias, a nivel especifico y subespecifico
son muy restringidas y en el karst de Guipluzcoa tenemos
muchos ejemplos de fragmentacion topografica y endemis-
mos.

Dominio terrestre.

En el dominio terrestre la distribucién de los organismos
hipégeos esta condicionada por la existencia de una roca
fisurada que deje vacios accesibles a los pequefios animales.
El medio endoégeo (los suelos en el karst) serian el equivalen-
te para la fauna terrestre a lo que representa el intersticial
para la fauna acuatica. Muchos cavernicolas derivan de
ancestros primariamente enddgeos. No obstante, los vacios
en el suelo difieren en sus dimensiones de los vacios en la
roca caliza karstificada, y aunque existen algunas afinidades
y paralelismos, los troglobios son por lo general formas
gigantes en comparacién con sus parientes edaficos mas cer-
canos.

Las bocas de las cavernas constituyen una zona de transi-
cién por excelencia y a través de ellas han podido ingresar al
karst animales de mayor tamario, desde grandes invertebra-
dos procedentes de la hojarasca del suelo, formas muscicolas
y especies epigeas higrofilas, hasta vertebrados como los qui-
ropteros. En el karst de Guiplizcoa numerosos gasterépodos y
opiliones Ischyropsalis p.ej., derivan de estos medios.

Otros cavernicolas terrestres provienen de ancestros que
vivian enfeudados mas o menos profundamente en el humus
o en el suelo. La karstificacién, al degradar los suelos y
ampliar las fisuras, ha permitido el paso de éstos al karst,
donde han quedado confinados al reducirse o desaparecer los
ambientes edaficos superficiales. Pueden encontrarse ejem-
plos de ello en colémbolos, campodéidos y coledpteros.
Numerosos isopodos terrestres, quilopodos, diplopodos vy
coledpteros catdpidos provienen o tienen su origen en formas
que poblaban algun tipo de ambiente edafico o endégeo.

En la Parte 1 de este trabajo, al referimos a los medios
transicionales, hemos sefialado que la fragmentacion de la
roca no se limita exclusivamente al karst, y los vacios y dis-
continuidades pueden presentarse en otros tipos de roca. Los
esquistos y granodioritas pueden presentar, en su zona super-
ficial cubierta por el suelo, una interfase con fisuras y espa-
cios entre bloques y fragmentos de roca suelta. Este medio,
que denominamos medio subterraneo subsuperficial (MSS),
puede presentarse en terrenos karsticos y no-karsticos, y pue-
de albergar algunas especies comparables a los troglobios.

El MSS, descrito por primera vez por JUBERTHIE et al.
(1980) y JUBERTHIE & DELAY (1981), ha sido objeto de
estudio por diversos investigadores a lo largo de la ultima
década. En Guipuzcoa hasta el momento no ha sido estudia-
do, pero existe informacién de zonas norpirenaicas muy pré-
ximas.

La metodologia y terminologia utilizadas en el estudio del
MSS han introducido cierto grado de confusién, a la vez que
ciertas generalizaciones son muy discutibles. Creemos de
importancia precisar algunos hechos, ya que estan directa-
mente implicados y poseen aplicaciones practicas para enten-
der el poblamiento hipogeo.

La zona de fisuracion superficial de las calizas, situada
inmediatamente bajo los horizontes del suelo, ha sido citada
desde fechas tempranas (JEANNEL, 1926). Para este autor es
una de las vias utilizadas por algunas familias de coledpteros
del humus para colonizar el endokarst. Aunque él supone que
se trata de un medio de gran constancia climatica (y lo califi-
ca de “ultracavernicola”), no es mas que una parte de la red
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de fisuras del karst y, por el contrario,
las variaciones climaticas diarias y
estacionales son mas amplias y fuertes
que las que presentan las cuevas o
zonas de las mismas proximas a la
superficie.

También ha sido sefialado desde
fechas tempranas la presencia en minas
y cavidades artificiales de poblaciones
animales en algunos casos comparables
a los cavernicolas. En minas en zona
caliza suelen encontrarse troglobios, y
ésto es so6lo una clara indicacion de que
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la red de fisuras ha sido recortada por
la cavidad artificial. Su colonizacién se
ha producido por fauna que ha migrado
al nuevo ambiente subterraneo siguien-
do las fisuras y discontinuidades de la
roca.

ORGHIDAN & DUMITRESCU

Roco modra

(1964) describen un biotopo litoclasico
en los esquistos de Dobrogea (Ruma-
nia). En afios sucesivos estos autores
sefialan su presencia en rocas eruptivas,
cristalinas y calizas en los Carpatos,
Bulgaria, Yugoeslavia y Francia. Este
medio esta constituido por litoclasas y
fisuras superficiales de la roca en con-
tacto directo con la superficie exterior,
y por ello, sufre directamente las varia-
ciones climaticas externas. Su fauna
difiere de la cavernicola y presenta
especies oculadas, sobre todo araneidos

y pseudoescorpiones, algunos de ellos
corticolas. En opinién de JUBERTHIE
et al. (1981) la fauna de las litoclasas es
para el MSS lo que la fauna de la aso-
ciacion parietal de las entradas de las
cuevas es para el endokarst.

El MSS fué descrito en primer lugar
de esquistos, pero situados en la proxi- cado).
midad de calizas. Posteriormente fue
hallado en calizas, aunque generalmente en el karst esta
mucho peor representado. Este medio se situa por debajo de
los horizontes del suelo. Comprende la zona superficial de
degradacién de la roca, las fisuras de ésta, y los espacios
entre fragmentos de roca sueltos. O también los espacios
entre rellenos coluviales y clasticos de ladera, o depdsitos de
morrenas, cubiertos por el suelo. DELAY & JUBERTHIE
(1981) presentan una clasificacién de diversos tipos de MSS
(Figura 57).

En este medio la cobertura edéfica juega un papel de tam-
pén, permite que se cree una atmosfera hiumeda en la red de
vacios aéreos, y amortigua las oscilaciones climaticas, aun-
que éstas son mas marcadas que en cuevas. Por su posicion
préxima a la superficie, las fuentes de materia organica epi-
gea son muy accesibles.

Conviene destacar que cuando los espacios estan colmata-
dos por materiales finos, no se desarrolla el MSS. Esta situa-
cién es muy comun en los principales tipos de suelo guipuz-
coanos (MERINO, 1991). En calizas la disolucién de la roca
genera sedimentos finos (de naturaleza arcillosa), y por ello
el MSS es mas raro. Esta circunstancia determina que las
condiciones para la existencia del MSS no se encuentren con
gran facilidad y por ello el MSS constituye enclaves no muy
extensos y circunscriptos a areas que posean caracteristicas
litolégicas, geomorfolégicas y topograficas favorables. Las
mejores condiciones aparentemente se presentan en materia-
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Figura 57. Esquema de los principales tipos de MSS. 1 = coluvion de flanco de montafia en zona
esquistosa, sobre roca madre fisurada. 2 = zona superficial fisurada de roca esquistosa recubierta
directamente por un suelo. 3 = bloque diagrama a tres niveles de una macizo calcareo: a = lapiaz y
zona superficial muy fisurada; b = zona profunda con macro y mesocavernas; ¢ = coluvion al pié de
paredes de caliza. Ay B = horizontes A y B del suelo. (De: DELAY & JUBERTHIE, 1981; modifi-

les coluviales y bloques clasticos sobre sustrato no calizo.

La fauna del MSS ha sido investigada por métodos indi-
rectos, mediante el empleo de cebos. No todos los muestreos
han obtenido resultados positivos. Conviene destacar este
hecho para no exagerar la magnitud o extensién del MSS.
Por otro lado los cavernicolas pueden ser atraidos por cebos
desde distancias relativamente grandes, por lo cual, al menos
en zona caliza, diversos cavernicolas pueden ser atraidos al
MSS a través de la red de fisuras. En Guipuzcoa ha sido fre-
cuente el hallazgo de troglobios terrestres (coledpteros,
colémbolos) en zonas de las cuevas muy préximas a la super-
ficie, por lo cual no es de extrafiar la presencia en el MSS de
fauna enfeudada en la red de fisuras del karst o en mesoca-
vernas subyacentes. En roca esquistosa préxima a aflora-
mientos calcareos puede también concebirse una migracién o
desplazamiento de cavernicolas desde el karst hacia el MSS a
través de un continuum de vacios subsuperficiales. En el caso
de roca esquistosa aislada de los karsts mas proximos por dis-
continuidades o largas distancias, resulta obvio que la fauna
encontrada en el MSS habita en este medio y su presencia no
es circunstancial ni debida a la atraccion por cebos. En este
caso el MSS en medio no-calizo representa un biotopo equi-
valente, paralelo o afin al cavernicola en medio calizo.

La biocenosis del MSS comprende formas detritivoras y
carnivoras. En zonas norpirenaicas proximas han sido citados
detritivoros de los siguientes grupos: (1) Coledpteros Catopi-
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dae oculados del suelo (Catops); (2) Coledpteros Bathyscii-
nae endogeos (Bathysciola); (3) Coleodpteros Bathysciinae
troglobios (Speonomus); (4) Formas edafobias y algunas tro-
globias de colémbolos y campodeidos; (5) Diplépodos ocula-
dos y algunos troglobios (Typhloblaniulus). Son raros en
cambio los isopodos terrestres. Entre las formas carnivoras
destaca: (1) Coledpteros Carabidae humicolas oculados; (2)
Coledpteros Trechinae (Aphaenops); (3) mas raramente qui-
I6podos epigeos y araneidos oculados. Los pseudoescorpio-
nes y opiliones suelen faltar.

Las formas troglobias comprenden basicamente coledpte-
ros Bathysciinae y Trechinae del género Aphaenops, que en
ocasiones son abundantes y dominantes en la comunidad. La
mayor parte de los grupos de invertebrados terrestres troglo-
bios (moluscos, crustaceos, aracnidos, diplépodos, quilépo-
dos) estan ausentes del MSS. La biocenosis del MSS es una
mezcla de elementos de la fauna del suelo con otros caverni-
colas, particularmente coleodpteros.

RACOVITZA (1982) ha sefalado la continuidad del habi-
tat entre las cavernas y el MSS en medio calizo; en casos
estudiados por este autor en Rumania, los coledpteros troglo-
bios poblaban ambos medios y migraban estacionalmente,
faltando durante el invierno en el MSS. Existen también
ejemplos de especies de Speonomus introducidas con fines
experimentales en cuevas y que, a partir de ellas, han coloni-
zado el MSS en la vecindad de las mismas (JUBERTHIE et
al., 1981). Entre los Speonomus citados del MSS hay espe-
cies que presentan en su ciclo dos estados larvarios. y otras
de ciclo contraido.

Los datos anteriores han sido interpretados resaltando que
los troglobios, incluso de especies que se creia “muy antiguas
y especializadas”, podian poblar el MSS y que este medio,
hipégeo, se extendia fuera del karst sobre otros tipos de roca
fisuradas superficialmente.

Las investigaciones sobre el MSS demuestran que no exis-
te un limite estricto para el medio cavernicola y la distribu-
cién de los troglobios terrestres, y que el habitat de los orga-
nismos hipégeos no incluye Unicamente cuevas en medio
karstico, sino que puede extenderse a otros medios transicio-
nales o paralelos al cavernicola, desarrollados sobre rocas de
diversa naturaleza.

En el MSS se atentan las oscilaciones climaticas, pero
éstas son mas marcadas que en cavernas, y ha sido constata-
do que poblaciones de coledpteros Bathysciinae abandonan
el MSS en periodos de baja temperatura. En las regiones
europeas de clima templado, las poblaciones del MSS han
debido desaparecer durante los episodios frios del glaciaris-
mo cuaternario. En tal caso su biocenosis actual es producto
de una colonizacién post-glacial, holocena. Sus ancestros
pueden haber sobrevivido en el medio cavernicola, o en el
nivicola, y a partir de ellos pudo producirse la recolonizacion
actual.

Por sus implicaciones -ecoldgicas y evolutivas- es de des-
tacar otras hipotesis que hasta el momento no han sido consi-
deradas.

Conviene también sefialar que algunas generalizaciones
son muy discutibles. La presencia de troglobios en el MSS
comprende fundamentalmente algunas especies de coledpte-
ros de las subfamilias Trechinae y Bathysciinae. Este hecho
se ha generalizado como si la totalidad de los troglobios
pudieran poblar el MSS en medio no-calizo; la realidad
muestra que es un caso restringido a soélo algunos grupos
zooldégicos.

La evidencia obtenida podria enfocarse de modo inverso.
Es decir, cuestionando la especializacion cavernicola o la
adcripcion troglobia de estos grupos o especies. De hecho, en
otros casos, cuando una forma que se creia exclusivamente
cavernicola era encontrada en otros medios, simplemente era

pasada a la categoria de troglofilo. Existen ejemplos compa-
rables para formas a la vez stygobias e intersticiales. En el
caso de trogléfilos troglomorfos, su troglomorfismo o su apa-
rente morfologia especializada no son indicadores de una
estricta especializacion; por el contrario, su ecologia indica
que estos organismos presentan una gran plasticidad y poli-
valencia ecoldgicas. Diversos autores (CHAPMAN, 1985;
DECU, 1981; entre otros) han llamado la atencién sobre el
hecho de que los troglomorfismos no constituyen una eviden-
cia ni del grado de especializacion y adaptacion al ambiente
subterraneo, ni del tiempo de residencia de los cavernicolas
en las cuevas. Este punto de vista probablemente tampoco
sea generalizable a todos los casos y todas las situaciones,
pero somos de la opinion de que para los coledpteros citados
esta inferencia es mas probable.

Los Aphaenops son un grupo de habitos carnivoros y
origen nivicola, adaptados a ambientes de elevada humedad y
baja temperatura. Su colonizacién de las cuevas, a partir de
biotopos de alta montana, esta relacionada con los episodios
glaciales y con el desecamiento experimentado por las areas
periglaciares y nivales al retroceder las areas glaciadas. Su
presencia en el MSS no extrafia, ya que se trata de especies
que soportan bien las bajas temperaturas siempre y cuando la
humedad sea elevada. Dentro de la subfamilia Trechinae
representan al grupo morfolégicamente mas troglomorfo y
sus caracteres anatomicos, lejos de ser una adaptacion al
ambiente cavernicola, han sido adquiridos en el medio nivi-
cola con anterioridad a su ingreso en las cuevas. El género
Aphaenops comprende en la actualidad formas cavernicolas,
formas nivicolas y formas de habitos subendégeos que habi-
tan en la region pirenaica.

La subfamilia Bathysciinae es un grupo de habitos sapro-
fagos (detritivoros), estd ampliamente diversificada y contie-
ne cerca de 700 especies en Europa. La mayoria de ellos,
sean cavernicolas o epigeos, son depigmentados, total o par-
cialmente anoftalmicos y apteros. Los Speonomus correspon-
den anatomicamente al tipo bathyscioide, de cuerpo ovoide y
apéndices cortos, propio de formas enddgeas y cavernicolas
poco especializados. Probablemente derivan de formas
subenddgeas y sus caracteres anatdmicos han sido adquiridos
en dicho medio.

Durante los episodios frios glaciales estos grupos dificil-
mente podrian haber habitado en el MSS (exceptuando tal
vez zonas de muy baja altitud). Es muy probable que durante
esos episodios se vieran forzados a colonizar las cuevas, par-
tiendo de sus medios de origen (nivicola o subenddgeo). Al
terminar las glaciaciones (que a su vez han sido responsables
de la generacién de numerosos coluviones y rellenos de lade-
ra) estos coledpteros han podido expandirse y recolonizar el
MSS a partir de las cuevas. El MSS se presenta asi para los
troglobios citados como una de las vias seguidas en la coloni-
zacion del karst y en las recolonizaciones y expansiones pos-
teriores; constituye por tanto un medio hipégeo de transicion
de gran interés para comprender el poblamiento cavernicola y
las distribuciones de fauna.

Siguiendo esta linea de pensamiento podriamos llamar la
atencion sobre un hecho paralelo. Las formas “troglobias”
presentes en el MSS pertenecen a grupos zoolégicos que,
precisamente, son los “menos troglobios” entre los inverte-
brados cavernicolas. Hemos expuesto en la Parte 2 que los
insectos (Hexapoda) son el grupo animal mejor representado
en el mundo de hoy y que se trata de un grupo en expansion y
acorde con las condiciones de superficie. Entre los Apterygo-
ta, primariamente enddgeos, sélo algunos grupos de colém-
bolos y dipluros Campodeidae han dado origen a formas
cavernicolas. Entre los Pterygota las formas exclusivamente
cavernicolas se limitan a los Trechinae y Bathysciinae. El
troglomorfismo de todos ellos parece ser en gran parte an-
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terior a su ingreso a las cavernas. Precisamente estos gru-
pos comprenden los mejores ejemplos de troglobios presen-
tes en el MSS. ;No sugiere ello, o es mas I6gico suponer, que
los insectos son muy refractarios a la vida en el medio caver-
nicola? Si las actuales poblaciones del MSS son producto de
una recolonizacion holocena a partir del karst, el proceso
puede ser visto como un retorno hacia la superficie de espe-
cies no del todo adaptadas al medio cavernicola (aunque
capaces de sobrevivir en él), a partir del momento en que
desaparecen las condiciones adversas que forzaron su ingreso
al karst.

Los insectos son un grupo en expansion en la superficie
del globo, asociados a la presencia de luz y plantas verdes.
Algunos de ellos, en su habilidad para colonizar todo tipo de
habitats y para utilizar todo tipo de recursos, se especializa-
ron tréficamente en la utilizacion de detritos o en la preda-
cién. En cuevas tropicales son legion los insectos adaptados a
un ambiente cavernicola rico en materia organica (restos
vegetales, guano de quirépteros, frutos y semillas aportados
por guacharos). En este ambiente son muy abundantes los
colémbolos, blattarios, ortopteros Raphidiphoridae, coledpte-
ros, dipteros, microlepidopteros y otros 6rdenes de insectos.
Es de suponer que en el pasado, en la region que hoy ocupan
los Pirineos y el Pais Vasco, cuando los climas eran tropica-
les o subtropicales, podian haber existido conjuntos faunisti-
cos comparables o parecidos. Con el enfriamiento del clima
al final del Terciario las condiciones pasaron a ser templadas
y los ambientes de cueva tendieron a ser oligotréficos. Algu-
nos grupos de insectos, detritivoros y carnivoros, utilizaron
de preferencia la mayor disponibilidad de materia organica
de los bosques humedos bajo clima templado. El glaciarismo
cuaternario probablemente diezmo en repetidas ocasiones a
las poblaciones de insectos que no pudieron adaptarse a los
cambios climaticos. Las especies actuales son una prueba de
que no todos desaparecieron; en muchos casos los cambios
provocaron migraciones y desplazamientos sucesivos; en
otros, la busqueda de refugios en los cuales sobrevivieron. El
medio enddgeo, el MSS vy las cavernas representan, de distin-
to modo, los habitats utilizados por formas que tréficamente
habian emprendido el camino detritivoro (o el carnivoro aso-
ciado a comunidades detritivoras). Dentro del conjunto de
vacios de los ambientes subterraneos, probablemente las
cavernas representan el habitat mas oligotréfico pero a la vez
el que brinda mayor proteccion y estabilidad ante la severi-
dad del cambio climatico. Las oscilaciones cuaternarias
deben haber provocado toda una serie de desplazamientos y
recolonizaciones sucesivas en los habitats endégeos y subte-
rraneos. Entre la superficie del suelo y las cavernas, los
medios transicionales han sido el nexo de unién que ha per-
mitido la supervivencia y la evolucion de especies y comuni-
dades hasta llegar a las poblaciones actuales. Entre los ani-
males actualmente confinados en el medio cavernicola, y
cuyo aislamiento de otros medios es algo relativo, los coledp-
teros troglobios representan probablemente un grupo refrac-
tario a la vida cavernicola, que lejos de estar estrechamente
especializado, alin conserva representantes con una gran plas-
ticidad ecoldgica, lo que los toma aptos para intentar el acce-
so a ambientes mas superficiales y mas préximos a las fuen-
tes de materia organica epigea.

BIOTOPOS SUBTERRANEOS, SYNUSIA Y
BIOCENOSIS DE CUEVAS GUIPUZCOANAS.

El término biocenosis define a la comunidad de organis-
mos que habita en un ambiente determinado, en nuestro caso
las cuevas. La biocenosis se caracteriza por la interrelacion

existente entre los individuos de unas y otras especies, lo que
conduce a un equilibrio mas o menos estable.

Cada biocenosis esta integrada por poblaciones o synusia
(= synusium). Cada synusia habita en un biotopo particular.
El biotopo es la unidad ecolégica elemental. Su extension es
variable pero se acepta que reune unas caracteristicas fisicas,
quimicas y climaticas relativamente uniformes que lo dife-
rencian de otros biotopos distintos. Las poblaciones animales
de los diferentes biotopos constituyen synusia diferenciados,
con grupos de animales caracteristicos, y su conjunto integra
la biocenosis de la cueva.

En el medio cavernicola del karst guipuzcoano pueden
distinguirse cinco biotopos principales, cada uno de ellos con
su correspondiente synusia:

(1) Las paredes y techos de la zona de entrada de las cue-
vas, y la asociacion parietal.

(2) Los suelos de las entradas y conos de derrubios, y la
faunaenddgea.

(3) La zona profunda (con pavimentos estalagmiticos,
fisuras en la roca y rellenos de arcilla), habitada por la fauna
troglobia terrestre.

(4) El guano y la fauna guandfila.

(5) Los gours, lagos y rios subterraneos, y la fauna caver-
nicola acuética.

Estos biotopos tienen limites relativamente imprecisos y
no pueden ser separados estrictamente unos de otros. Igual-
mente pueden ser subdivididos en entidades menores.

El limite entre la zona de entrada y la zona profunda
corresponde al punto donde cesa la penumbra y comienza la
oscuridad total, y es por tanto dificil de definir, salvo que la
cueva presente un estrechamiento o un cambio de direccion
con marcado angulo entre la galeria de ingreso y su continua-
cion. Muchas cavidades, sean simas o cuevas, presentan
amplios porches o grandes bocas, con zonas iluminadas en
diferentes momentos del dia segun la incidencia de los rayos
solares. La zona de penumbra puede entonces alcanzar cien-
tos de metros. En simas como Aitzbeltz, con una vertical de
187 m, la zona de entrada llega a profundidades de -200 m.
En otros casos, en cambio, las bocas son muy pequefias y la
zona de entrada reducida.

El limite entre la red de fisuras y los recubrimientos esta-
lagmiticos o detriticos esta igualmente mal definido y se pasa
insensiblemente de unos a otros. Los depdsitos de arcilla y
otros sedimentos pueden tener gran extension o bien limitarse
a puntos precisos.

Por otro lado, uno o varios de estos biotopos pueden faltar
en una cavidad. Existen cavidades sin depdsitos de guano, sin
agua, o que se abren en plena roca sin suelos de entrada. Hay
cavidades preponderantemente rocosas y otras con infinidad
de rellenos estalagmiticos y arcillosos. Hay cavidades que
son surgencias o sumideros de rios epigeos y pueden presen-
tar grandes zonas inundadas, mientras que en otras abiertas
en el lapiaz el agua puede faltar casi por completo. Hay
incluso cavidades que acumulan nieve en la zona de entrada
y ésta persiste todo el afio (diversos ejemplos en Aralar y
Aitzgorri).

En el karst guipuzcoano las condiciones ambientales estéan
comprendidas en un rango de escasa amplitud, ya comentado
en otros apartados. El rasgo mas importante a destacar es la
elevada pluviometria de la region y su distribucion muy regu-
lar a lo largo de todo el afio. Las relaciones ETR/Precipita-
cion quedan comprendidas entre 0,3 y 0,5 (GALAN, 1988),
lo que corresponde a un karst de ambiente muy humedo.

Es importante destacar que muchos cavernicolas pueden
pasar de un biotopo a otro durante sus desplazamientos habi-
tuales o en el curso de fases sucesivas de su existencia. En
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numerosos invertebrados sus estados larvarios o juveniles
transcurren en biotopos diferentes a los de los adultos. Por
ello, aunque pasaremos revista a cada synusia separadamen-
te, la entidad ecoldgica fundamental es la biocenosis de la
cueva.

ENTRADA DE LAS CUEVAS Y
ASOCIACION PARIETAL.

La zona de entrada de las cuevas tiene una extensién
variable. La synusia de las paredes de roca, bovedas y techos
de esta zona no esta compuesta por cualquier tipo de elemen-
tos faunisticos, sino que son siempre los mismos tipos de
especies y géneros los que se presentan regularmente. Estos
animales son trogldxenos, pero su presencia no es accidental.
Para esta comunidad de organismos JEANNEL (1926) cred
el término “asociacién parietal” y los trogléxenos que la inte-
gran han sido llamados “trogloxenosregulares”. No obstante,
también algunos trogldéfilos o incluso troglobios se aventuran
hasta la proximidad de la entrada cuando las condiciones les
son favorables, pero su presencia en este caso es transitoria.
Nos referiremos especialmente a los trogléxenos regulares.

La asociacion parietal esta compuesta por varios o6rdenes
de insectos, aracnidos y moluscos gasterépodos. ElI numero
de especies presentes no suele ser muy elevado, pero el
numero de individuos normalmente es alto.

Los dipteros suelen ser muy numerosos y generalmente
pertenecen a las familias Tipulidae y Culicidae, aunque tam-
bién se presentan mas raramente miembros de las familias
Sciaridae, Mycetophilidae y Limnobiidae. Hasta el presente
han sido sefialados 6 géneros distintos con una decena de
especies. Accidentalmente pueden encontrarse representantes
de las familias Helomyzidae y Phoridae, pero estos dipteros
son mas bien guandfilos.

Los lepidopteros y tricopteros son a veces abundantes y su
presencia suele ser muy regular. Han sido reportadas 7 espe-
cies de lepidopteros de las familias Geometridae, Noctuidae
y Alucitidae. Triphosa dubitata es la especie mas frecuente y
abundante, seguida por Scoliopteryx libatrix y Triphosa
sabaudiata. Las otras especies son mas raras.

Los tricopteros estan representados por 7 especies de Lim-
nephilidos de los géneros Stenophylax, Micropterna y
Mesophylax. No son raros los casos en que dos 0 mas espe-
cies coexisten en una misma cavidad.

Entre los coledpteros han sido observados con frecuencia
larvas de Choleva fagniezi, un catépido que acude a las cue-
vas a ninfar, y curculiénidos del género Otiorrhynchus, grupo
enddgeo que se alimenta de raices y circunstancialmente
alcanza las zonas superficiales de las cuevas al seguir las rai-
ces que penetran a través de diaclasas.

La mayoria de los grupos anteriores (dipteros, lepidopte-
ros y tricopteros) son de habitos lucifugos e higréfilos. Gene-
ralmente se trata de formas que acuden a las cuevas a aesti-
var, invernar o reproducirse, pero no completan su ciclo vital
en la cueva y solo estan presentes parte del afio. En algunos
este comportamiento estacional esta relacionado con requeri-
mientos metabdlicos de su ciclo reproductivo, los cuales han
sido comentados en los respectivos apartados de la Parte 2.

Son numerosos las especies e individuos de gasterépodos
hallados cominmente en la zona de entrada, bien sea sobre
las paredes o bien en los suelos con restos vegetales. Han
sido reportadas varias decenas de especies de las familias

Cyclophoridae,  Pomatiidae,  Ellobiidae,  Cochlicopidae,
Chondrinidae, Enidae, Elonidae, Endodontidae, Zonitidae,
Eoconulidae,  Clausilidae, Ferussacidae, Hygromyiidae,

Helicodontidae y Helicidae (ver Parte 2). La mayoria de ellas

son trogléxenos regulares, pero incluyen también algunas
formas accidentales y otras subtrogléfilas y trogléfilas. Sus
habitos son fitéfagos, detritéfagos y sapréfagos, alimentando-
se de restos vegetales y animales de diversa indole. El género
Oxychilus presenta habitos mas carnivoros y puede predar
sobre otras especies de la asociacion parietal.

Todos los grupos anteriores constituyen una fuente de ali-
mento para diversos predadores, principalmente araneidos y
opiliones.

Los opiliones de la asociacién parietal incluyen 5 especies
de los géneros Leiobonum, Gyas y Megabunus. Los aranei-
dos incluyen mas de 15 especies de las familias Dyctinidae,
Pholcidae, Erigonidae, Linyphiidae, Argiopidae, Nesticidae,
Agelenidae y Pisauridae, con formas tanto trogléxenas como
troglofilas. Todas ellas son activos depredadores.

La fauna de la asociacién parietal se extiende a menudo a
la zona oscura mas proxima a las entradas, y no esta estricta-
mente circunscripta a la zona de penumbra, aunque disminu-
ye su abundancia y composicion al penetrar hacia el endo-
karst. Segun la configuracién de la cueva, algunos represen-
tantes (incluyendo lepiddpteros, tricopteros y araneidos) pue-
den extenderse varias decenas de metros en la zona oscura,
manteniendo sus habitos parietales. En tal caso es comun que
se sumen a esta asociaciéon formas trogléfilas y troglobias de
la zona profunda, principalmente aracnidos y quilépodos pre-
dadores, como: pseudoescorpiones Neobisiidae; opiliones
Ischyropsalidae, Sabaconidae y Nemastomatidae; araneidos
troglobios Linyphiidae y Erigonidae; y quildpodos Lithobii-
dae.

SUELOS Y FAUNA ENDOGEA.

La synusia de los suelos en la zona de entrada de las cue-
vas y conos de derrubios al pie de las simas es mucho mas
variada. La zona mas iluminada proxima a la boca posee a
menudo un estrato vegetal compuesto por algunas plantas
superiores, helechos, hepaticas y musgos. Esta vegetacién de
las bocas decrece rapidamente y es sustituida por algunos
recubrimientos de algas y musgos en la zona de penumbra.
En la zona oscura faltan los vegetales.

En conjunto este estrato vegetal es muy higréfilo y crea
una capa de humus que recubre un suelo generalmente for-
mado por tierra y bloques de todo tamario, que dejan intersti-
cios entre ellos. Se agrega también hojarasca y restos vegeta-
les provenientes del bosque exterior. Las cuevas que se abren
en pendiente como continuacién de dolinas suelen albergar
rellenos considerables de materia organica. Las condiciones
son entonces 6ptimas y el alimento es abundante para los
saprofagos y detritivoros que aqui se multiplican. El suelo
generalmente esta constituido por una mezcla de arcilla y
bloques de desprendimiento, entre los cuales viven y cavan
sus galerias numerosas formas enddgeas o subenddgeas.

Los enddgeos pueden poblar también el interior de las
cavidades, particularmente las salas y grandes galerias que
albergan rellenos autéctonos de bloques clasticos mezclados
con arcillas de descalcificaciéon. Aunque en estos medios
enddgeos interiores falta el estrato organico vegetal, las arci-
llas poseen poblaciones de bacterias y protozoos que consti-
tuyen el alimento de formas limivoras. Las zonas periédica-
mente inundadas por las crecidas subterraneas suelen resultar
fertilizadas por materia organica aportada por las aguas. Las
arcillas tienen la propiedad de adsorber materia organica,
neutralizar las vitaminas y detener el desarrollo de los mice-
lios de los hongos. Por ello estan en la base de la cadena ali-
menticia de muchos micréfagos, detritivoros y omnivoros.
No obstante, conviene distinguir entre los enddgeos de la
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zona de entrada y aquellos de la zona profunda. Los primeros
comprenden sobre todo trogloxenos, mientras que entre los
segundos predominan formas trogldéfilas y algunos troglobios
de habitos enddgeos.

La fauna enddgea de la zona de entrada comprende en pri-
mer lugar oligoquetos Terricolae de géneros como Eisenie-
lla, Octolasium y Dendrobaena. Estas formas, de habitos
geofagos, excavan en el suelo sus galerias y permiten la aire-
acion de los sedimentos, a la vez que crean pasajes para la
circulacion de insectos endogeos.

Los colémbolos suelen estar presentes en gran nimero en
este medio. Son de habitos micréfagos omnivoros y aprove-
chan todo tipo de restos. Las familias mejor representadas
son Isotomidae, Onychiurudae e Hypogastruridae. Junto a
ellos se presentan diversas especies de dipluros, tysanuros y
dermapteros. La microfauna incluye numerosos acaros,
nematodos y colémbolos microscépicos, grupos éstos insufi-
cientemente estudiados. En conjunto esta fauna se parece
mucho a la de los suelos forestales y hojarasca de zonas
humedas.

Los gasteropodos suelen también estar presentes en gran-
des cantidades sobre la superficie del suelo y por su biomasa
constituyen un aporte organico importante. Pertenecen a las
familias ya citadas para la asociacion parietal, a las que se
puede agregar algunos Arionidae, Limacidae y Agriolimaci-
dae, cuya alimentacion incluye también hongos, restos en
descomposicion e incluso insectos vivos. En menor propor-
cién se presentan isépodos trogléxenos terrestres de las fami-
lias Oniscidae y otras afines.

Los coledpteros troglédxenos incluyen numerosas formas
epigeas o endégeas de las familias Carabidae, Harpalidae,
Licinidae,  Scydmaenidae,  Staphylinidae,  Cantharidae,
Lampyridae, Elateridae, Chrysomelidae,  Curculionidae,
Lucanidae y Scarabeidae. Entre las formas trogléfilas o sub-
troglofilas de habitos sapréfagos se pueden citar Catopinae
de los géneros Catopsy Choleva, Bathysciinae poco modifi-
cados del género Bathysciola, y algunos raros Pselaphidae.
Los predadores incluyen numerosas larvas de Lampyridae,
Cantharidae, Staphylinidae, larvas y adultos de carabidos de
los géneros Trechus, Nebria, Haptoderus, Pristonychus y
Ceuthosphodrus. Estos ultimos incluyen algunas formas tro-
gléfilas. Otras formas predadoras o superpredadoras com-
prenden elementos de la asociacion parietal (araneidos, opi-
liones, pseudoescorpiones) y formas subenddgeas de quilé-
podos.

En las zonas profundas de las cavidades los suelos de arci-
lla y bloques contienen una fauna de menor biomasa y algo
menos diversa. Las formas trogléxenas son sustituidas por
otras trogldfilas y troglobias. La mayoria de sus representan-
tes no pueden ser catalogados de enddgeos estrictos, ya que
casi todos los troglobios acostumbran ocultarse en pequefias
madrigueras e intersticios, bajo piedras, o en estrecho contac-
to con el suelo de arcilla o de roca. Para evitar repeticiones
las formas troglobias seran comentadas en el siguiente apar-
tado.

ZONA PROFUNDA Y FAUNA TROGLOBIA.

La zona profunda de las cuevas (“deep cave environ-
ment”) se caracteriza por la estabilidad de las condiciones
ambientales: oscuridad total, temperatura constante (aproxi-
madamente igual a la media anual de la localidad en que se
encuentra), elevada humedad relativa (que puede alcanzar
valores de sobresaturacion), atmésfera en calma y pCO2 lige-
ramente mas elevada que la exterior. En esta region de las
cuevas habita la fauna troglobia, aunque también se encuen-

tran formas trogldfilas y algunos trogléxenos regulares como
los quirdpteros. Probablemente los troglobios constituyen,
por sus especiales caracteristicas, el conjunto faunistico al
cual los investigadores han prestado mayor atencion. Pero es
un error creer que los troglobios son los unicos habitantes del
medio cavernicola o los unicos dignos de interés. La comuni-
dad de troglobios es en parte dependiente de los aportes
externos y posee multiples relaciones, directas o indirectas,
con ios trogldfilos y trogléxenos. Puede decirse que todo
aporte de materia organica que alcanza la zona profunda,
bien sea que provenga de la sintesis bacteria], del arrastre por
las aguas de infiltracion o por gravedad, o de los seres vivos
de las zonas superficiales y sus restos, puede ser aprovechado
por los troglobios.

La synusia de la zona profunda presenta una distribucion
muy irregular. Los troglobios no habitan toda la cueva y se
concentran en lugares determinados. Las zonas secas o insu-
ficientemente humedas estan desprovistas de troglobios. De
hecho, las cuevas secas son generalmente azoicas. En las par-
tes secas de cuevas humedas suelen encontrarse algunos ara-
neidos que se alimentan de colémbolos; diversas especies de
estos ultimos pueden vivir en ambientes relativamente secos
a condicion de que encuentren un minimo de materia organi-
ca.

La existencia de alimento es un factor fundamental y
comanda la distribucion de la fauna cavemicola en el karst.
Los troglobios se concentran en zonas donde el alimento es
abundante, y en estas zonas la densidad de las poblaciones es
maxima. Si los recursos son escasos los troglobios también lo
son. No obstante no debe concebirse la abundancia de ali-
mento solo por lo visible a simple vista, ya que muchos
recursos son microscopicos y estan contenidos en la arcilla y
en las aguas de infiltracion. Las zonas de abundante alimen-
to, de todas formas, siguen siendo acentuadamente oligotréfi-
cas, en comparacién con ambientes epigeos o edaficos.

Los bioespeledlogos conocen por experiencia que hay
lugares en las cuevas mas propicios que otros para albergar a
la fauna troglobia. Estos biotopos reunen caracteristicas fisi-
cas que se repiten. Se trata de zonas donde las paredes de
roca contienen formaciones estalagmiticas (o espeleotemas);
el suelo suele consistir en una espesa capa de arcilla, que
puede estar cubierta parcialmente por pavimentos y coladas
estalagmiticas; las estalactitas presentan goteos y sobre las
superficies de roca y espeleotemas deslizan finisimas pelicu-
las de agua de percolacién y condensacion. Las espeleotemas
y los depositos de arcilla estan casi siempre asociados, ya que
ambos provienen de la alteracion de la roca caliza (unos por
disolucion y posterior precipitacion de cristales de calcita, y
otros como residuo insoluble de la disolucién de la roca).

El complejo roca-arcilla-espeleotema constituye una uni-
dad indisociable que caracteriza el biotopo de los troglobios.

Cabe agregar que la roca, si se observa agua de percola-
cién y estalactitas goteantes, obviamente presenta fisuras.
Los revestimientos estalagmiticos no descansan directamente
sobre la roca caja. Aun en los casos en que no existen espe-
sos rellenos arcillosos, entre la estalagmita y la roca existe
una delgada interfase, de unos pocos milimetros de espesor,
que contiene productos de disolucion de la roca en forma de
horizontes arcillosos y ferrosos (y depdsitos de magnesio en
calizas dolomiticas). Tanto las paredes de roca como los
pavimentos estalagmiticos presentan fisuras, pequefios aguje-
ros o discontinuidades que permiten a los troglobios guare-
cerse y alcanzar la interfase arcillosa bajo el suelo estalagmi-
tico. En esta interfase arcillosa los troglobios excavan galeri-
as y camaras para descansar y reproducirse, generalmente a
escasos milimetros o centimetros bajo la superficie de la
galeria. También utilizan para los mismos fines las fisuras
naturales de la roca, préximas a la superficie de las meso y
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macrogalerias, bien sea que estén por encima o debajo de los
eventuales rellenos de arcilla.

Los troglobios pasan grandes lapsos de tiempo de su exis-
tencia en este conjunto de pequefios refugios, que son como
su hogar particular dentro del amplio mundo de la cueva; por
€so0 es raro verlos, aunque sus poblaciones sean abundantes.
Desde ellos salen a explorar en busca de alimento a la super-
ficie de la galeria. Cuando se colocan cebos acuden a los mis-
mos en cantidades relativamente importantes (a menudo en
numero 100 o mas veces mayor de lo que es posible observar
en condiciones normales). Otras veces es posible verlos con-
centrados por la existencia de un cebo natural: el cadaver de
un murciélago, una rama de arbol arrastrada por una crecida,
trogléxenos que han penetrado hasta ese sitio. En todo caso,
cuando se los perturba, rapidamente buscan refugio y se ocul-
tan: bajo piedras, entre los granos de sedimento, en pequefios
agujeros del suelo estalagmitico o en fisuras de la roca: son
las entradas a las microcavernas y camaras en las que se refu-
gian, se reproducen y se desarrollan las larvas y juveniles de
estasespecies.

El biotopo de los troglobios estd en consecuencia condi-
cionado por la existencia de tres factores: alta humedad,
fuentes de alimento préximas, y lugares adecuados para la
reproduccion y el descanso. Sin olvidar que la arcilla, y la
microfauna y productos organicos que ella contiene, resultan
un elemento nutritivo indispensable en la dieta de muchos
troglobios, bien sea de adultos o en sus fases larvarias.

En sus desplazamientos los troglobios pueden recorrer
muchos otros lugares del medio subterraneo, fuera de su bio-
topo habitual.

La fauna troglobia terrestre de las cuevas guipuzcoanas
esta compuesta esencialmente por: algunos moluscos gastero-
podos (Ellobiidae, Zonitidae), pseudoescorpiones (Neobisii-
dae, Chthonidae), opiliones (Travuniidae, Ischyropsalidae),
araneidos (Erigonidae, Linyphidae), crustaceos isépodos
(Trichoniscidae), diplépodos (Glomeridae, Anthogonidae,
Vandeleumidae, Blaniulidae, Iulidae), quilépodos (Lithobii-
dae), colémbolos (Onychiuridae, Hypogastruridae, Ento-
mobryidae, Sminthuridae), dipluros (Campodeidae), y cole-
opteros (Trechinae, Pterostichinae, Bathysciinae, Pselaphi-
dae).

Entre la macrofauna cavernicola, los diminutos colémbo-
los son el grupo mas abundante en ndmero de individuos v,
en forma equivalente al plankton marino, estan situados en la
base de la red trofica, sirviendo de alimento a muchos otros
troglobios.

Les siguen en abundancia los is6podos, coledpteros
Bathysciinae y diplépodos. Los pseudoescorpiones, opilio-
nes, araneidos, quildépodos y coledpteros Trechinae, aunque
muy frecuentes, dado sus habitos predadores se presentan en
menor numero. Los gasterépodos, dipluros y coledpteros tro-
globios de otras familias, son relativamente escasos en la fau-
na hipégea guipuzcoana.

En esta sintesis se citan 79 especies de troglobios terres-
tres pertenecientes a 24 familias distintas. No obstante, en la
biocenosis de una cueva normalmente el nimero de especies
troglobias (incluyendo sélo macrofauna) raramente pasa de
15. Generalmente, en la fauna de una cueva con biotopos
adecuados para troglobios, siempre estd presente al menos
una especie troglobia de cada uno de los siguientes grupos:
pseudoescorpiones, opiliones, araneidos, isépodos, diplopo-
dos y quilépodos; los colémbolos y coledpteros generalmente
estan representados por 2 6 mas especies troglobias. Detalles
sobre la biologia de los diferentes grupos, sus distribuciones
y asociaciones de especies mas comunes pueden consultarse
en la Parte 2.

GUANO Y GUANOFILOS.

En cavidades con extensos depodsitos de guano vive una
fauna guanobia caracteristica, integrada por un ndmero relati-
vamente bajo de especies pero con un nimero de individuos
muy considerable. Estos guanobios no son verdaderos caver-
nicolas, ya que su medio de vida es en realidad el guano, que
puede ser depositado en cuevas o en otros habitats.

En las cuevas guipuzcoanas no existen grandes depdsitos
de guano y por tanto falta la fauna guanobia. El guano en
nuestras cuevas deriva de murciélagos, principalmente de los
géneros Rhinolophus y Miniopterus, y en menor proporcién
de otros vespertilionidos como Myotis, Plecotus o Barbaste-
lla. Estos quirdpteros generalmente se encuentran en las cue-
vas en numero bajo y en Guiplzcoa no son conocidas gran-
des colonias, por lo cual el guano de quirdpteros se reduce a
acumulaciones pequefias, a menudo temporales, y, como
otros restos organicos, es utilizado por formas detritivoras y
saprofagas con tendencias guandfilas. Esta fauna guandfila
utiliza el guano cuando éste existe, pero en su ausencia se ali-
menta de otros materiales organicos, por lo que no puede ser
considerada una fauna exclusiva del guano.

Las especies con tendencias guandfilas son casi siempre
las mismas y su numero es reducido. La synusia guandfila
comprende las formas que se alimentan del guano y otras que
predan sobre ellas. Entre las primeras se encuentran: colém-
bolos Hypogastruridae y Onychiuridae; dipteros Helomyzi-
dae y Phoridae; diversos nematodos; accidentalmente pue-
den encontrarse también larvas y/o adultos de ectoparasitos
de murciélagos, como sifonapteros Ischnopsyllidae, dipteros
Nycteribidae, y acaros Ixodidae y Spinturnicidae. Los guano-
filos proveen de alimento a numerosos predadores: quilépo-
dos del género Lithobius, carabidos Pristonychus y Ceut-
hosphodrus, estafilinidos Quedius y Ancyrophorus.

AGUAS SUBTERRANEAS Y FAUNA CAVERNICOLA
ACUATICA.

El medio liquido de las cuevas puede ser clasificado a dis-
tintas escalas y desde diversos puntos de vista. Las principa-
les categorias limnoldgicas del medio subterraneo son las
siguientes:

El neuston.

El término neuston designa a los organismos que flotan en
la superficie del agua. En los cuerpos de agua pequefios,
como charcas y gours, se encuentran a menudo colémbolos
que han saltado y han quedado atrapados en la superficie por
la tensiéon superficial. Ellos pertenecen a diversas familias
(sobre todo Entomobryidae) y son parte de la fauna terrestre;
su presencia en este caso es accidental. Sin embargo, la fami-
lia Sminthuridae comprende especies de habitos muy acuati-
cos, que frecuentan las superficies hUmedas de estalagmitas y
gours. Este grupo comprende los géneros Arrhopalites y Nee-
lus, y son considerados formas terrestres adaptadas a una
vida anfibia. Los Arrhopalites en particular han sido encon-
trados en ocasiones andando bajo el agua en el fondo de los
gours.



FAUNA HIPOGEA DE GIPUZKOA SU ECOLOGIA, BIOGEOGRAFIAY EVOLUCION 99

El plankton.

Comprende formas microscopicas o milimétricas que
viven en el agua. Generalmente se trata de organismos epige-
os del plankton superficial que han ingresado al karst con las
aguas de infiltracion. Esta fauna puede sobrevivir bajo tierra
cierto tiempo pero acaba por desaparecer, ya que la mayoria
de los metdzoos planktdnicos se alimentan de organismos
que poseen clorofila y éstos no pueden existir en oscuridad
total. A pesar de que este plankton no persiste en el medio
subterraneo, va siendo renovado constantemente por el flujo
de las aguas de infiltracién y sus poblaciones pueden mante-
ner un equilibrio dinamico, constituyendo una importante
fuente de alimento para los cavernicolas.

Esta categoria incluye cladéceros (Daphnidae, Chydori-
dae), ostracodos Podocopida (Cypridae), copépodos ciclopi-
dos (Eucyclops, Tropocyclops, Paracyclops, Megacyclops,
Acanthocyclops, Graeteriella) y harpacticidos Canthocampti-
dae (Atteyella, Moraria, Epactophanes, Paracamptus, dos
especies de Bryocamptus), syncaridos Bathynellacea (Bathy-
nellidae y Parabathynellidae), acaros acuaticos (Limnohala-
caridae, Hydrachnellag). Algunos de los grupos citados
poseen formas provenientes del hypothelminorheico que han
sido arrastradas por las aguas de infiltracién. Los rios subte-
rraneos contienen una mayoria de formas plankténicas perte-
necientes al grupo de los copépodos Cyclopidae.

Ademas de éstos, en las aguas subterraneas existe, en
pequefia proporcion, un auténtico plankton subterraneo, cons-
tituido por formas troglobias muy diferentes a las de origen
epigeo. Esta segunda categoria incluye formas mas bien ben-
tonicas, que se desplazan sobre el sustrato del fondo o cami-
nan entre los granos de sedimento. Basicamente incluye
copépodos Cyclopidae de aspecto harpacticoideo (género
Speocyclops), y copépodos Harpacticoidea de las familias
Ameiridae  (Stygonitocrella, Nitocrella), Canthocamptidae
(tres especies de Bryocamptus) y Parastenocaridae (Paraste-
nocaris).

Lafauna hygropétrica.

El término designa a la synusia que habita en delgadas
peliculas de agua sobre la roca. ORGHIDAN et al. (1961)
estudiaron esta synusia en el medio hipégeo revelando que
puede contener una enorme variedad de organismos, logica-
mente, la mayoria de ellos microscopicos.

En la entrada de las cuevas guipuzcoanas la asociacion
hygropétrica incluye algas, flagelados, protézoos, nematodos,
oligoquetos, rotiferos (Bdelloidea), gastrotricos, tardigrados,
copépodos y oribatidos. En la zona profunda incluye turbela-
rios, copépodos, nematodos, oligoquetos y anfipodos. Algu-
nos de ellos son formas troglobias que se presentan también
en gours. Estos ultimos seran considerados en el apartado de
fauna stygobia.

Algunos de los organismos citados pertenecen a grupos
muy frecuentes en el medio intersticial. Este es el caso de la
mayoria de los rotiferos, gastrotricos, tardigrados, nematodos
y copépodos harpacticidos.

En las paredes porosas de los gours habita una microfauna
que constituye una asociacion caracteristica, la cual sélo oca-
sionalmente es observada en las aguas libres de los gours.
Varios muestreos efectuados en cuevas guipuzcoanas en el
material poroso del fondo de los gours han revelado que en
sus intersticios viven numerosos copépodos harpacticidos y
ciclépidos, diversos oligoquetos y nematodos, diminutos
anfipodos (incluyendo juveniles), y algunos raros ostracodos,

turbellarios, syncaridos y gasterépodos. En el lavado y poste-
rior filtrado de material seco aparecen también Aacaros,
colémbolos e hirudineos, cuya presencia debe ser accidental.
En orden de abundancia numérica predominan los copépodos
y oligogquetos, aunque por su biomasa destacan los anfipodos.
Esta microfauna incluye formas que se alimentan del micro y
nanoplankton (sobre todo copépodos), y otras limivoras
(como oligoquetos y juveniles de anfipodos). En conjunto
esta fauna de las peliculas de agua e intersticios porosos de
las coladas estalagmiticas sirve de alimento a la macrofauna
acuatica cavernicola.

La faunatorrenticola.

La fauna de los cursos de agua subterraneos de flujo rapi-
do no contiene cavernicolas. Los invertebrados stygobios son
especies rhedfobas, que rehuyen las aguas rapidas, los rios
caudalosos y los grandes cuerpos de agua. Los stygobios tie-
nen marcada preferencia por corrientes pequefias, de flujo
lento, o por pequefios cuerpos de agua en calma, como char-
cas, gours y pequefios lagos subterraneos. La fauna rhedfila o
torrenticola del karst esta compuesta casi exclusivamente por
formas trogloxenas.

Estudios experimentales en anfipodos han mostrado que la
diferencia de comportamiento entre los Niphargus (stygo-
bios) y Gammarus (troglédxenos) no se basan en la temperatu-
ra o la disponibilidad de recursos, sino en un factor dinamico:
aguas corrientes para los Gammarus y aguas estancadas o de
flujp muy lento para los Niphargus. No obstante conviene
destacar que las aguas corrientes son mas oxigenadas, mien-
tras que en aguas lentas y estancadas la cantidad de oxigeno
disuelto es mucho menor. El bajo metabolismo de las formas
stygobias es una ventaja adaptativa para tolerar menores con-
tenidos de oxigeno, como frecuentemente ocurre en pequefios
cuerpos de agua encharcados, cuya renovacion es lenta.

En los torrentes subterraneos de cuevas guipuzcoanas ha
sido reportada macrofauna de los siguientes grupos: turbela-
rios Tricladida (Dugesiidae, Planariidae), nematodos (Dory-
laimidae, Oncholaimidae), anélidos hirudineos (Rhynchobde-
llidae, Gnathohdellidae, Herpobdellidae), gasterépodos Bas-
sommatophora (Lymnaeidae, Ancylidae), anfipodos Gamma-
ridae (Echinogammarus), larvas y adultos de Heteroptera
(Veliidae), ninfas de Ephemeroptera, larvas de dipteros y tri-
copteros, eventualmente coledpteros (Dytiscidae), peces (Sal-
monidae, Cyprinidae), urodelos (Triturus) y larvas y rena-
cuajos de anuros. La mayoria de estas formas son trogloxe-
nos accidentales o simplemente animales epigeos que han
sido arrastrados a través de sumideros a las corrientes subte-
rraneas del karst. El trogloxeno regular mas conspicuo es el
anfipodo Echinogammarus berilloni, especie oculada de 11-
16 mm de talla que se alimenta de restos vegetales, bacterias,
algas y particulas detriticas; es muy comun en riachuelos epi-
geos y en los rios subterraneos que provienen de sumideros.

La fauna stygobia.

Comprende en Guiplzcoa: algunos raros ejemplares de
turbelarios Tricladida (Crenobia anophthalma) y oligoquetos
Limicolae (Haplotaxis navarrensis); el igualmente raro gas-
terépodo prosobranquio Bythinella brevis (Hydrobiidae);
acaros Limnohalacaridae (Troglohalacarus dentipes); copé-
podos ciclopoideos Cyclopidae (Speocyclops sebastianus,
S.spelaeus); copépodos harpacticoideos Ameiridae (Stygoni-
tocrella dubia, Nitocrella vasconica), tres especies de Cant-
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hocamptidae (Bryocamptus dentatus, B.pyrenaeus, B.schok-
kei), y dos especies de Parastenocaridae (Parastenocaris
cantabrica, P.stammeri); isdpodos Stenasellidae (Stenasellus
breuili, S.virei) y Asellidae (Proasellus del “grupo” spela-
eus); anfipodos Niphargidae (Niphargus ciliatus cismonta-
nus, Niphargus -Supraniphargus- longicaudatus) y Hadzii-
dae (Pseudoniphargus incantatus, P.unisexualis, P.vasco-
niensis).

Si exceptuamos las formas de rara ocurrencia, la fauna
stygobia guipuzcoana estd béasicamente representada por
copépodos (cyclopoideos y harpacticoideos), isépodos (Ste-
nasellus y Proasellus) y anfipodos (Niphargus y Pseudonip-
hargus). Los copépodos comprenden formas de muy pequefio
tamario.

El biotopo de estos organismos son los pequefios cuerpos
de agua. Los copépodos stygobios pueden ser encontrados en
delgadas laminas de agua, en los intersticios porosos de
depositos estalagmiticos y en gours y pequefias charcas. Los
anfipodos e isdpodos también habitan estos sitios, pero son
mas frecuentes en gours, charcas y pequefios lagos subterra-
neos.

Los gours son pequefios estanques y represas de umbral
estalagmitico; son formados por la deposicién de carbonato
calcico y son alimentados por pequefios caudales de flujo
laminar. Entre la lamina de agua, el gours y el charco, no
existe una clara distincion y en realidad son biotopos conec-
tados temporalmente por las circulaciones de agua. Las creci-
das subterraneas inundan periddicamente muy diversas partes
de las cuevas y ponen en comunicacion unos biotopos con
otros, a la vez que aportan sedimentos arcillosos. En forma
paralela a lo que ocurre para el biotopo de los troglobios, el
complejo espeleotema-arcilla-agua es fundamental para los
stygobios.

Muchos harpacticidos viven en el material poroso estalag-
mitico. Los oligoquetos limivoros o los Stenasellus suelen ser
hallados en gours con fondo de arcilla. Esta parece ser igual-
mente indispensable para la reproduccion y el descanso de
los anfipodos. En muestreos efectuados en gours es también
frecuente encontrar hembras ovigeras y juveniles de ciclopi-
dos, y hembras ovigeras y ejemplares en acoplamiento de
harpacticidos. Entre todos los biotopos acuaticos subterrane-
os, parece ser que los gours de fondo arcilloso reunen las
mejores condiciones para ser el biotopo preferente de los sty-
gobios, ya que en ellos se presentan las condiciones optimas
para su reproduccion y desarrollo.

Los gours (“rimstonepools”) son alimentados por agua de
percolacién o de infiltracién lenta y su régimen hidrolégico
es temporal y dependiente estrechamente de las variaciones
pluviométricas. Sus paredes, asi como su fondo, estan consti-
tuidos por filamentos entrelazados de cristales de calcita,
generalmente tapizados por una capa mas o menos densa de
limo arcilloso que también puede contener microcristales.
Estos materiales son semi-permeables, y a pesar de que los
gours son capaces de retener el agua que los alimenta, pue-
den vaciarse completamente en periodos de escasas precipita-
ciones.

En cavidades guipuzcoanas hemos observado que durante
el estiaje muchos gours pueden secarse mas o menos rapida-
mente y permanecer “secos” durante largos periodos (varios
meses) del afio. Sin embargo, en muestreos previos y poste-
riores al periodo de inactividad hidrica, invariablemente se
colectaba fauna stygobia. En algunas cuevas en concreto
resultaba claro que los stygobios no migraban y, en efecto,
pruebas de filtrado de material del fondo demostraron que la
interfase arcillosa era el lugar de refugio para los cavernico-
las, muchos de los cuales construian o cavaban camaras y
madrigueras en estos materiales. Esta interfase cristalino-
arcillosa era a la vez un excelente reservorio de humedad y

permitia a los stygobios soportar el periodo desfavorable.
Como indicamos en el apartado de fauna hygropétrica, en
estos materiales puede vivir una microfauna muy numerosa y
diversa (sobre todo copépodos; y a continuacion, oligoque-
tos, nematodos, ostracodos, hidracaros, syncaridos y colém-
bolos); esta microfauna y sus productos sirve de alimento a
anfipodos e isépodos de mayor talla, los cuales deben consu-
mir también arcilla, protozoos y restos organicos contenidos
en ella y en las aguas de infiltracion. Los gours como bioto-
po, a pesar de su apariencia de piscinas de agua cristalina
sobre un sustrato estalagmitico, constituyen en realidad un
ecosistema en miniatura, interesante y complejo.

RELACIONES TROFICAS EN EL ECOSISTEMA.

Como en otros campos de la Bioespeleologia, es dificil
generalizar sobre las fuentes de alimento y su distribucién en
el medio subterraneo. Estas cambian enormemente de una
cueva a otra.

En otros apartados han sido sefalados los principales
habitos alimenticios de las diferentes especies y grupos zoo-
l6gicos que integran la biocenosis de una cavidad. También
han sido indicados los principales biotopos y synusia presen-
tes en el karst guipuzcoano.

Los factores tréficos juegan un papel principal en la distri-
bucién y abundancia de la fauna cavernicola. Aqui seran
comentados cuatro aspectos tréficos: (1) Las fuentes exdge-
nas de alimento. (2) Las fuentes endégenas. (3) La abundan-
cia y escasez de alimento. (4) La calidad del mismo y su uti-
lizacion por los cavernicolas. Estos factores condicionan la
estructura tréfica y el funcionamiento de las comunidades, y
dan lugar a redes tréficas singulares. Estas seran comentadas
en un proximo apartado.

Fuentes exégenas de alimento.

Una buena parte del alimento disponible para los caverni-
colas es elaborado en la superficie por los productores prima-
rios, que utilizan como fuente de energia la luz solar. En el
medio edafico se inicia la descomposicion de la materia orga-
nica por la fauna y flora del suelo, existiendo varios niveles
de consumidores y detritivoros. La epifauna del suelo, de los
musgos Yy los mismos restos de arboles, de madera y hojas
muertas, alcanzan las bocas de las cuevas y las fisuras del
karst. Los agentes de transferencia de energia pueden ser
activos y pasivos. Los agentes activos son los animales que,
con su actividad locomotora, introducen en profundidad sus
propios organismos. Los agentes pasivos son el agua, el aire
y la gravedad, que introducen particulas y restos vegetales y
animales a la vez que sustancias disueltas derivadas de vege-
tales y animales.

Las corrientes de aire pueden introducir en las cuevas par-
ticulas inorganicas, granos de polen, esporas de hongos, bac-
terias y otros organismos vivos muy pequefios. En conjunto
constituyen una especie de aeroplankton cuya importancia,
aunque probablemente pequefia, aun no ha sido adecuada-
mente evaluada.

El agua puede transportar infinidad de recursos, desde
grandes restos vegetales (y también animales) arrastrados por
las crecidas, hasta numerosos organismos planktonicos que
ingresan con las aguas de infiltracién a través de sumideros y
fisuras. La composicién de esta fauna ha sido comentada en
la Parte 3 e incluye particularmente copépodos. Ademas de
un auténtico plankton pueden ser introducidos organismos
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terrestres lavados de la fauna del suelo. Los caudales mas
pequefios, de percolacion, también aportan organismos. Asi,
en las gotas de las estalactitas, DUDICH (1932) y GINET
(1960) han hallado concentraciones de materia organica de
0,009 gr/lt y niveles de oxigeno de 0,4 a 2 mg/lt. En cuevas
guipuzcoanas hemos encontrado en las aguas de infiltracién
concentraciones de materia organica comprendida entre 0,5 y
10 mg/lt.

Muchos restos vegetales caen en las simas y bocas de cue-
vas por gravedad y transportan a su vez los animales que
viven sobre ellos. Estos restos son utilizados en las bocas
pero también pueden ser esparcidos en el endokarst por las
crecidas subterraneas, y de este modo sirven de alimento a
detritivoros acuaticos y terrestres. Los Stenasellus e isbpodos
terrestres Trichoniscidae generalmente consumen hojas o
madera muerta.

El conjunto de aportes, dificil de cuantificar y muy varia-
ble de una cueva a otra, es el sustento tanto de la fauna tro-
gléxena de la zona de entrada como, en menor proporcion, de
troglobios de la zona profunda.

Los miembros de la asociacion parietal y de la fauna
endogea de la zona de entrada, penetran activamente en las
cuevas, al igual que otros grandes trogléxenos, como los qui-
ropteros. Estos seres vivos son agentes activos de transporte;
ellos mismos, sus producciones y sus restos, sirven de ali-
mento a otros cavernicolas.

La fauna de invertebrados trogléxenos de la zona de entra-
da es cuantitativamente muy importante. Segun nuestras
observaciones, en las cuevas guipuzcoanas su abundancia es
mayor en las épocas mas humedas, es decir, durante el invier-
no y primavera, con un minimo durante el estiaje, a fin de
verano o principios de otofio. En cuevas y simas con bocas de
tamafio moderado (2-3 m de didametro) hemos obtenido para
el conjunto de la fauna parietal valores instantaneos minimos
de 5.700 a 6.250 joules. El valor energético representado por
los trogloxenos de la zona de entrada a lo largo de un ciclo
anual supera los 100 Kjoules y puede pasar de 1.000 Kjou-
les/afio en cuevas con grandes bocas o que reciben grandes
aportes de materia organica, como es comun en el fondo de
dolinas en zona forestal. Estas estimaciones energéticas se
han basado en el peso seco de los animales descontando los
restos quitinosos o calcareos no metabolizables. Se han
utilizado como valores energéticos de referencia los pro-
puestos por NOVAK & KUSTOR (1981), los cuales oscilan
para los principales grupos de invertebrados terrestres en-
tre 21 y 28 Kjoule (5,5 a 6,5 Kcal) por gramo de biomasa
seca.

Los individuos de las grandes especies son mucho mas
importantes en términos energéticos que numerosos indivi-
duos de especies pequefias. Asi, los grandes ejemplares de
araneidos (Meta) o lepidopteros (Triphosa, Scoliopteryx)
contienen una biomasa utilizable 20 a 60 veces mayor que la
de dipteros de tamafio medio (Rhymosia, Phora), diplépodos
y tysanuros, y 1.800 a 3.500 veces mayor que la de dipteros
muy pequefios, estafilinidos del suelo, acaros y colémbolos.

Se puede también afirmar que todas las especies trogldxe-
nas, en uno u otro momento del ciclo del afio, pueden llegar a
ser consumidas, bien sea vivas o una vez muertas, por repre-
sentantes troglofilos y troglobios.

En conjunto, la biocenosis terrestre cavernicola constituye
un aporte energético para la comunidad acuatica. TURQUIN
(1981) ha destacado que las poblaciones acuaticas de Niphar-
gus se alimentan de numerosos artropodos terrestres que van
a caer a los pequefios cuerpos de agua. Nosotros hemos
observado en diferentes cavidades la presencia en gours y
charcas de agua de diversos dipteros, diplopodos, aranéidos,
lepiddpteros, tricopteros e isépodos, que han terminado su
existencia yendo a caer en estos estanques. Por consiguiente,

contribuyen -junto con otros recursos- a la nutricién de la
fauna cavernicola acuatica.

Fuentes endégenas.

La arcilla de las cuevas puede contener poblaciones de
bacterias quimioautétrofas y varios niveles de consumidores
y detritivoros compuestos por heterétrofos, protozoos (cilia-
dos, flagelados, amoebinos) e invertebrados microscépicos
(ver Parte 1). En la arcilla de las cuevas la concentracién de
carbono organico puede alcanzar 0,2 a 0,6% del peso seco y
el nitrégeno organico puede alcanzar proporciones de 0,007 a
0,237%, con una relacion C/N generalmente comprendida
entre 3 y 5 (SCHREIBER, 1929; GUNOT, 1960).

Recientemente ha sido descrita en Rumania la estructura
trofica de una comunidad de troglobios acuaticos basada
exclusivamente en la produccién quimioautétrofa (POPA &
BARBU, 1991). La cavidad rumana estudiada consiste en
unared de galerias aéreas y sumergidas excavadas por aguas
sulfurosas mesotermales, provenientes de un acuifero muy
profundo. La cueva no posee entradas naturales que permitan
el ingreso de materia organica epigea y las aguas no contie-
nen carbono organico disuelto. La producciéon primaria
depende exclusivamente de bacterias quimioautétrofas anae-
robicas y aerdbicas, que alimentan a varios niveles de detriti-
voros y consumidores, constituidos por 17 especies stygobias
de invertebrados acuaticos. Estos pertenecen a los siguientes
grupos: turbelarios, nematodos, oligoquetos, hirudineos, gas-
terépodos, rotiferos, ostracodos (Pseudocandona), copépodos
Cyclopoida (Eucyclops, Tropocyclops) y Harpacticoida
(Parapseudoleptomesochra),  anfipodos  (Pontoniphargus,
Niphargus) e is6podos (Asellus). Este es el primer ejemplo
conocido de un ecosistema subterraneo basado en la produc-
cién quimioautétrofa. Puede apreciarse que en él estan pre-
sentes los principales grupos que contienen formas stygobias.

En la mayoria de las cuevas de Guipluzcoa existen depdsi-
tos de arcilla con poblaciones bacteriales quimioautétrofas y
heterétrofas. Su importancia relativa como fuente de energia
puede ser muy variable. Casos como el anterior, en el que
esta fuente representa el 100% de la produccion primaria,
deben ser muy excepcionales, pero también lo debe ser su
ausencia total. En las situaciones mas normales las fuentes
enddgenas deben representar un porcentaje bajo de la produc-
cién total, probablemente en tomo a un 2%, aunque éste es
un tema obviamente muy poco estudiado y muy poco conoci-
do en términos cuantitativos.

Sea como fuere es oportuno tener siempre presente que
existen fuentes endégenas cuyo papel en el funcionamiento
trofico es importante. Las poblaciones de bacterias y protozo-
os de la arcilla, junto con otros materiales organicos, consti-
tuyen un aporte de proteinas, vitaminas y oligoelementos,
cualitativamente importantes en la dieta de los invertebrados.
De hecho la mayoria de los trogléfilos y troglobios, terrestres
0 acuaticos, incluyen la arcilla y sus productos en su alimen-
tacion. Incluso las formas habitualmente consideradas carni-
voras, consumen arcilla en alguna fase de su vida.

Abundancia y escasez de alimento.

En términos relativos, la abundancia de alimento en cue-
vas de latitudes templadas, como en el karst de Guipuzcoa, es
muy limitada. Estos ambientes son oligotréficos.

Tanto la densidad de bacterias, como el contenido orgéani-
co de arcillas y aguas subterraneas, son, en términos compa-
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rativos, mucho menores que en ambientes epigeos o edaficos
proximos. La densidad y biomasa de los organismos que
constituyen la macrofauna cavernicola es también mucho
menor que la de ambientes epigeos relacionados.

Los recursos nutritivos estan distribuidos muy desigual-
mente en el endokarst, tanto espacial como temporalmente.
Espacialmente pueden existir concentraciones altas de mate-
ria organica en determinados puntos del karst. De hecho los
cavernicolas se concentran en lugares donde el alimento es
abundante. Las formas troglobias de anfipodos, isépodos,
diplépodos y coledpteros Bathysciinae pueden ser capturadas
en grandes numeros donde el alimento es abundante. Y las
cuevas con mayor riqueza faunistica generalmente se caracte-
rizan por recibir importantes aportes. Pero aun en estos casos,
en comparacion con ambientes epigeos, los recursos tréficos
son muy bajos. En cavernas grandes existen considerables
extensiones casi enteramente desprovistas de seres vivos. Lo
mismo puede decirse de la mayor parte de la red de fisuras y
microcavernas del endokarst. Estas afirmaciones pueden ser
respaldadas por lo observado en humerosos ensayos de reco-
leccion de fauna mediante el empleo de cebos.

Temporalmente los recursos también son muy variables.
Una adaptacion mayor de los cavernicolas es su capacidad
para soportar los periodos de escasez de alimento. En los
momentos en que el alimento esta presente no son necesarias
adaptaciones especiales para utilizarlo. Pero cuando éste
escasea Yy existe el riesgo de la inanicién, solo los animales
capaces de desenvolverse en la adversidad logran sobrevivir.
El bajo metabolismo de los cavernicolas y su capacidad de
soportar semialetargados largos periodos de ayuno, constitu-
yen adaptaciones Optimas para desenvolverse en el medio
subterraneo. Esta capacidad normalmente no esta presente en
las formas epigeas de grupos préximamente emparentados,
aunqgue anatémicamente sean parecidos.

La abundancia y escasez de alimento en las cuevas a
menudo esta asociada al régimen hidrico, relacionado a su
vez con el de las precipitaciones. Las aguas de infiltracion,
como agente de transporte, condicionan la distribucion de
recursos Y fertilizan ciclicamente y segun un patrén irregular
las zonas profundas del karst.

Las variaciones en el suministro de alimento son sobrelle-
vadas por los cavernicolas tanto gracias a su reducida tasa
metabdlica como por su habilidad para utilizar muy diversas
fuentes alternativas de recursos. La capacidad polifaga es
comun a todos los troglobios y en condiciones adversas todos
los troglobios se comportan como omnivoros.

Calidad del alimento y requerimientos dietarios.

La calidad del alimento es un factor selectivo de primer
orden para impedir el acceso de numerosos organismos al
medio hipdgeo. En la parte 2 hemos indicado las especies y
grupos presentes en el medio hipégeo guipuzcoano. Si revi-
saramos los grupos no-presentes nos encontrariamos que en
la mayoria de los casos dichos grupos han fallado en coloni-
zar el medio hipdgeo por una razén muy sencilla: la ausencia
de sus tipos de alimento habituales. Los animales fitéfagos
son exluidos y los animales con requerimientos dietarios
especializados también lo son.

La mayor parte del alimento disponible en el medio subte-
rraneo lo es bajo la forma de detritos o restos de muy diverso
tipo. Entre los cavernicolas la separacion entre detritivoros y
consumidores primarios es dificil de establecer, incluso desde
los primeros niveles de consumidores microscépicos. A la
vez, los cavernicolas utilizan el limo y la arcilla de las cue-
vas, y casi todos ellos son parcialmente limivoros o geéfagos

en algin momento de su existencia, incluyendo las formas
carnivoras. Los troglobios adultos son especies polifagas que
utilizan los muy diferentes tipos de alimento presentes en las
cuevas. Es muy dificil clasificar estrictamente a un caverni-
cola como saprofago, xyléfago, coproéfago o necréfago, por
ejemplo; por ello el término detritivoro es ampliamente utili-
zado, bien sea que se trate de formas de habitos micréfagos o
macréfagos. Los carnivoros, que se alimentan de ejemplares
vivos, son también en parte necréfagos y limivoros. La red
trofica en el ecosistema hipdgeo tiene mdltiples niveles de
detritivoros y consumidores, con innumerables conexiones
cruzadas entre unos y otros niveles.

Por ello, cuando se habla de la especializacion de los
cavernicolas, es de destacar -en contraposicién- que éstos no
poseen requerimientos dietarios especializados y que, desde
un punto de vista trofico, son generalistas y no especialistas.
Su especializacion en todo caso consiste, muy precisamente,
en su polifagia y capacidad omnivora, la cual no es facil de
encontrar entre los invertebrados epigeos.

La ventaja de este comportamiento de los cavernicolas
reside en que pueden utilizar recursos muy diversos, a menu-
do de escasa calidad, en un ambiente oligotréfico sujeto a
multiples variaciones, y donde la escasez o la ausencia tem-
poral de un tipo de alimento u otro es una constante. Esta
habilidad generalista, combinada con un bajo metabolismo,
hacen de los cavernicolas seres especializados para la vida en
un medio adverso y marcadamente oligotrofico.

Simultaneamente, considerando el conjunto de los factores
troficos, no debe olvidarse que la ecuacion de la vida incluye
el comer y el evitar ser comido. La segunda parte de la ecua-
cién es también importante. Los cavernicolas encuentran en
las cuevas una excelente proteccion contra sus enemigos
potenciales, tanto parasitos como predadores, los cuales son
excluidos del ambiente subterraneo. En la Parte 1 ha sido
incluido un comentario mas extenso sobre este aspecto, gene-
ralmente olvidado.

ESTRUCTURA Y FUNCIONAMIENTO DE
LAS COMUNIDADES.

En relacion con los medios transicionales que lo rodean, el
medio cavernicola ocupa una posicion representada esquema-
ticamente en la Figura 58.

En dicho esquema son indicadas las fuentes exdgenas,
pero cabe recordar que existe una componente enddgena,
interna al sistema, representada por la produccion quimioau-
totrofa bacterial. Los troglobios y stygobios presentan varios
niveles de formas detritivoras y carnivoras. Las salidas del
sistema estadn representadas por la deriva de organismos
arrastrados por las aguas que circulan a través del acuifero
karstico. TURQUIN (1981) ha mostrado que la cantidad de
organismos de la macrofauna presentes en muestreos de las
aguas surgentes no varia significativamente en funcién del
caudal. Obviamente las crecidas subterraneas deben arrastrar
muchos organismos, tanto terrestres como acuaticos, pero
ello no tiene una expresion cuantitativa en el filtrado de las
aguas surgentes, ya que la mayoria de los animales muere
mas o menos rapidamente y los cadaveres son destruidos por
abrasion contra las paredes y particulas minerales transporta-
das por la corriente. Después de una cierta distancia so6lo que-
dan detritos dificilmente identificables: restos de élitros o
partes quitinosas, o un mucilago correspondiente a restos
vegetales y animales degradados. Probablemente los escasos
restos mas o menos enteros e identificables corresponden a
individuos arrastrados desde zonas proximas a las surgencias.
La microfauna, por el contrario, incluye numerosos organis-
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mos plankténicos e hygropétricos, pero su salida esta amplia-
mente compensada por las entradas al sistema. La microfau-
na stygobia mantiene un equilibrio estacionario de sus pobla-
ciones, compensando las salidas con su tasa de reproduccion.

En el interior del ecosistema hipdgeo la estructura corres-
ponde a la articulacién de diferentes synusia, tal como es
indicado en el esquema de la Figura 59.

Las relaciones entre los diferentes synusia han sido
comentadas en un apartado anterior. Los limites entre unos y
otros son imprecisos. Sobre los materiales-fuente de origen
exogeno y enddgeno se instalan varios niveles de detritivoros
y consumidores, tanto en el medio acuatico como en el
terrestre. La complejidad de la red tréfica es grande ya que
existen multiples interacciones entre la micro y la macrofau-
na. A grandes rasgos puede decirse que hay dos ciclos super-
puestos: uno con origen en las fuentes endégenas, cualitativa-
mente importante, y otro, cuantitativamente mas importante,
originado en las fuentes exégenas.

Las poblaciones de bacterias ocupan la base de la pirami-
de trofica. Incluyen tanto formas quimioautétrofas, capaces
de sintetizar materia organica a partir de compuestos inorga-
nicos, como heterétrofos, los cuales utilizan materiales de
origen exdgeno. Las poblaciones bacteriales enriquecen los
depositos de limo y arcilla con materiales organicos y vitami-
nas. La microfauna de protozoos se alimenta de bacterias.
Los limivoros se alimentan de la arcilla que contiene bacte-
rias, protozoos y los compuestos formados por estos organis-
mos. Muchos oligoguetos, nematodos y algunos gaster6po-
dos son casi exclusivamente limivoros. Mientras que muchos
otros cavernicolas son parcialmente limivoros; pero, para el
resto de su desarrollo necesitan materiales de origen exdge-
no, incluyendo restos vegetales y trogléxenos. En la fauna
acuatica existen niveles superpuestos similares, a partir de
materia organica disuelta y particulada, y organismos del
micro y nanoplankton. En la cumbre, o cumbres, de la pi-
ramide tréfica se encuentran depredadores y superpredado-
res troglobios y stygobios. Existe ademas una deriva conti-
nua de materiales desde la biocenosis terrestre hacia la acua-
tica.

Asi, en el ecosistema hipdgeo, el alimento de los caverni-
colas es asegurado cuantitativamente (y en parte cualitativa-
mente) por un flujo de materia y energia proveniente de los
ecosistemas limitrofes. A ello se agrega un ciclo endégeno,
cualitativamente importante, basado en las bacterias autétro-
fas y por tanto ampliamente independiente de los factores
externos.

Las aguas de infiltracion constituyen el principal agente
de transporte o transferencia, seguido por el desplazamiento
de los animales, y la accién de la gravedad y el aire. El dre-
naje subterraneo, que comanda el proceso de karstificacion,
es también en gran parte el responsable de la distribucion de
los recursos y organismos en los vacios aéreos y en el medio
acuatico del karst. El dinamismo de las poblaciones hipdgeas
esta indirectamente asociado al dinamismo de las circulacio-
nesdeagua.

Desde el punto de vista de la composicion en especies, en
el karst guipuzcoano han sido identificados hasta el presente
348 taxones, que comprenden basicamente macrofauna. Su
distribuciéon por categorias es como sigue: (1) Dominio
terrestre, 276 taxones: 137 trogléxenos, 60 trogléfilos y 79
troglobios. (2) Dominio acuatico, 72 taxones: 27 trogloxenos
acuaticos, 23 stygdfilos y 22 stygobios. (3) En conjunto, 348
taxones: 164 trogléxenos (47%), 83 trogldfilos (24%), y 101
troglobios (29%). La suma de las formas trogléfilas y troglo-
bias representa mas de la mitad del total (53%).

Los troglobios terrestres se presentan en los siguientes
grupos: gasterdpodos, pseudoescorpiones, opiliones, aranei-
dos, is6podos, diplépodos, quilépodos, colémbolos, dipluros
y coledpteros.Los stygobios comprenden: turbelarios, oligo-
quetos, acaros, copépodos Cyclopoida y Harpacticoida, isé-
podos, anfipodos y colémbolos Arrhopalites.

Obviamente algunos grupos estan insuficientemente estu-
diados y la informacién que presentamos es provisional. El
estudio de la microfauna seguramente elevara considerable-
mente el nimero de especies hasta ahora conocido. Las cifras
anteriores pueden dar una idea de la elevada diversidad del
karst guipuzcoano y de la complejidad de su ecosistema
hipégeo.
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El territorio de Guipuzcoa

r o se localiza en la parte norte
[EE —J del Pais Vasco. Toda la
extensa region norte del Pais

Vasco es parte de la estructu-
ra pirenaica y los sedimentos
post-Jurasicos que contiene
fueron depositados sobre la
placa Europea. La configura-
cién de la region era muy dis-
tinta en el pasado y su posi-
cion espacial relativa también
era diferente.

La evolucion geoldgica de
la region durante el Mesozoi-
co y el Cenozoico esta rela-
cionada con la evoluciéon de
Iberia y de las masas conti-
nentales adyacentes. Dicha
evolucion estuvo controlada
por los siguientes aconteci-
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Figura 58. Flujo de materia y energia hacia el ecosistema hipdgeo.

mientos: la formacién de un
rift continental entre el Trias
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Figura 59. Flujo de materia y energia en el ecosistema hipogeo.

y el Jurasico temprano, la separacién de Norteamérica y Afri-
ca en el Jurasico medio, rift Jurasico terminal a Cretacico,
apertura del Golfo de Vizcaya y del surco de Rockall a partir
del Aptiense medio, colisiéon posterior de Iberia, Africa y
Europa entre el Cretacico terminal y el Mioceno, separacion
de Groenlandia y Norteamérica en el Maestrichtiense, separa-
cién de Groenlandia y la plataforma de Rockall en el Eoceno
temprano y, por ultimo, la apertura de las cuencas Balear y
Tirreniense entre el Oligoceno y el Cuaternario. Durante esta
evolucion, ligada a la formacion del Océano Atlantico, Iberia
(Figura 60) form¢ parte de la placa Europea desde el Jurasico
al Cretacico temprano. Con la apertura del Golfo de Vizcaya
Iberia pasa a constituir una placa semiindependiente y la
region vasca tiene un caracter de zona transformante entre el
Cretacico temprano y el Eoceno. Durante el Oligoceno el
limite de placas se traslada a su posicién actual entre Africa y
Europa, e Iberia vuelve a soldarse a la placa Europea.

Las posiciones relativas y los movimientos de los bloques
continentales durante el Paleozoico indican que mientras el
gran continente sur de Gondwana constituydé una Unica enti-
dad, otros 7 bloques estaban ampliamente separados unos de
otros (Figura 61). Su lenta y regular aproximacién culmina
con la formacién de Laurasia, y la unién de ésta con Gond-
wana a finales del Paleozoico genera el gran supercontinente
llamado Pangea (Figura 62) (SCOTESE et al, 1979). Durante
los siguientes 60 millones de afios (Trias a Jurasico tempra-
no, 240 a 180 millones de afios AP) toda la corteza continen-
tal de la Tierra estuvo unida en este Unico supercontinente,
rodeado por un unico océano. La Pangea contenia muchas
cadenas montafiosas de distintas edades y considerables areas
fueron inundadas en distintas ocasiones por mares epiconti-
nentales. En el Trias el mar epicontinental de Tethys penetra-
ba en forma de cufia desde el Este, pero el resto de los mares
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epicontinentales cubrian so6lo pequefias areas estrechas en los
margenes (HOWARTH, 1981).

La rotura de la Pangea se inicia en el Jurasico (hace 180
millones de afios) y dara origen, progresivamente, a la doce-
na de placas que observamos hoy en la superficie del globo
(Figura 63). Las placas actuales contienen a la vez corteza
oceanica y continental; solo 3 placas son enteramente oceani-
cas (la placa Pacifica, Nazca y Cocos). La primera corteza
oceanica en ser formada se localiza en la regién sur del
Atlantico Norte. Los estudios de las ultimas décadas a partir
de las anomalias magnéticas de los fondos oceanicos han per-
mitido reconstruir las fases de esta evolucién. Mencionare-
mos brevemente las fases seguidas en la apertura del Atlanti-
co.

Esta se inicia con la formacién de un rift continental entre
el Trias y el Jurasico temprano. En la zona comprendida
entre el SE de USA, zona del Caribe y NW de Africa,
comienza a formarse corteza oceanica. El eje de expansion
oceanica corresponde con lo que luego sera la dorsal atlanti-
ca. Durante el Jurasico medio el eje de expansién se extiende
hacia el N y crea la zona de fracturas transcurrentes de la
region Newfoundland - Gibraltar, a medida que Norteamérica
y Africa se separan. Durante el Kimmeridgiense (Jurasico
tardio) el eje ha penetrado suficientemente hacia el N para
separar las plataformas continentales de Newfoundland e Ibe-
ria. La peninsula ibérica comienza a rotar en sentido antiho-
rario a partir del margen francés del Golfo de Vizcaya, en
correspondencia con el movimiento relativo hacia el E del
norte de Africa.

Durante el Cretacico temprano comienza la separacion de
Sudamérica con respecto a Africa, creandose un nuevo eje de
expansion en el Atlantico Sur, que se extiende hacia el N has-
ta la region de Brasil y Angola. La rotura de la Pangea ha
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alcanzado la configuracién mos-
trada en la Figura 64 cuando se
produce la anomalia magnética
M7 (Hauteriviense, hace 120
millones de afios). Durante el
Cretacico temprano el Atlantico
Norte continia ensanchandose y
su eje de expansion penetra
hacia el N hasta el Golfo de
Vizcaya y las Islas Britanicas.
En el Atlantico Sur la expansion
progresa hasta la region de
Nigeria. Durante el Cretacico
tardio las zonas de expansion
nor y sur atlanticas se unen. El
eje noratlantico penetra entre las
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da todavia estan conectados. La

al producirse la anomalia mag-
nética 24 (aprox en el limite
Cretacico - Terciario) es mostra-
da en la Figura 65.

Durante el Terciario temprano progresa la separacion
entre Canada y Groenlandia, y el eje de expansion penetra
hacia el N en el Mar de Labrador, pero la expansion cesa
durante el Eoceno. Algo antes (durante la anomalia 24) el
principal eje de expansion en el Atlantico Norte pasa a situar-
se al E y comienza a separar desde el sur Groenlandia de
Europa. Este nuevo eje penetra hacia el N Y crea corteza oce-
anica entre el Mar de Noruega y Groenlandia, conectandolo
con el Artico. La expansién de este eje forma un “punto
caliente” en lIslandia, el cual ha seguido produciendo nueva
corteza hasta el presente.

El Atlantico Sur, de modo parecido al Atlantico Norte, ha
seguido ampliandose, pero la formacion de corteza oceanica
en el sur ha sido mayor y ésto causa que Sudamérica rote en
sentido horario en relacion a Norteamérica, produciéndose
las estructuras compresivas del margen sur del Caribe, la fosa
de Puerto Rico y el arco volcanico de las Pequefias Antillas.
En el lado opuesto de la dorsal atlantica Africa se desplaza
hacia Europa y produce la colisién de la placa semiindepen-
diente de Iberia con Europa y su soldadura, creandose la
cadena de los Pirineos al proseguir los esfuerzos compresivos
(Figura 66).

Conviene retener que en la evolucion Mesozoica existe
una diacronia entre el proceso de apertura del Atlantico cen-
tral y la del Atlantico Norte, siendo esta ultima mas tardia.
Este hecho implica toda una serie de movimientos relativos
entre Africa, Iberia y Europa. Por un lado, la configuraciéon
de la regién vasca durante el Jurasico era muy distinta a la
actual. Cuando se inicia la expansién oceanica en el Golfo de
Vizcaya (durante el Aptiense) el margen occidental de Fran-
cia estaba muy proximo al margen noribérico, a la vez que
Iberia se encontraba mas al W (con respecto a Francia Y
Europa) que su posicion actual. El rift pirenaico es a la vez
una zona transformante y el Golfo de Vizcaya pasa a consti-
tuir un limite primario entre la placa Ibérica y la Europea,
mientras que el margen sur de Iberia se transforma en un

RAT et al, 1983).
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Figura 60. Posicion de la placa semi-independiente de Iberia con respecto a Europa y Africa (Adaptado de:

limite secundario. Desde el fin del Jurasico hasta el Eoceno
Iberia se une, y luego separa, de Africa. Esta actuacion de
Iberia como placa semiindependiente culmina al soldarse de
nuevo a Europa entre el Eoceno y el Oligoceno, pero la unién
se produce en una nueva posicién, con el Golfo de Vizcaya
ya formado, y en consecuencia con una configuracién de Ibe-
ria con respecto a Europa casi perpendicular a la existente
con anterioridad. Por otro lado, los movimientos laterales
también han sido de considerable importancia y obviamente
han seguido a la expansion del suelo oceanico en la dorsal
atlantica. Estos movimientos ponen de manifiesto la existen-
cia de dos accidentes mayores, fallas (o zonas) transforman-
tes, uno localizado al N de Africa (que limitaria Africa e Ibe-
ria) y otro hacia la posicién actual de los Pirineos (que sepa-
raria Iberia de Europa).

Desde el Lias al Aptiense varié notablemente la posicion
relativa de Africa e Iberia (Figura 67A), ya que mientras la
primera se desplazé hacia el E unos 1.300 Km (considerando
fija a Europa), Iberia apenas lo hace en el mismo sentido
unos 150 Km. Desde el Aptiense al Coniacience las placas de
Iberia y Africa se desplazaron conjuntamente hacia el E, con
respecto a Europa, pero manteniendo una posicion relativa
analoga, por tanto sin movimiento en el accidente norteafri-
cano, mientras actud exclusivamente el accidente noribérico
(zona transformante pirenaica). Entre el Coniaciense y el
Tortonense (Figura 67B) se va produciendo un giro, en senti-
do antihorario, de Iberia con relacion a Europa, acompafiado
de una traslacion de Iberia hacia el NW primero y hacia el N
a continuacion. Esto produce la formacion de la cadena pire-
naica con la consiguiente soldadura de la placa Ibérica a la
Europea. La placa Africana experimenta igualmente un des-
plazamiento girado (mas amplio en las zonas orientales) que
la trasladan hacia el N hasta alcanzar una posicion similar a
la actual.

Como detalle adicional conviene destacar que, en relacion
a la posicion del ecuador terrestre, la region vasca ha deriva-
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Figura 61. Posicion de los continentes actuales en el Devénico temprano, 400 millones de afios AP. Proyecciéon Mollweide. (Segin: SCOTESE et al.,

1979).

Figura 62. Paleogeografia del Trias (240-200 millones de afios AP). 1 = Tierras emergidas. 2 = Mares epicontinentales. 3 = Mares oceanicos. La sim-
ple masa continental de Pangea consiste en Laurasia al norte y Gondwana al sur, y es dividida por el Mar de Tethys, que se introduce como una cufia
desde el SE. La parte central del Tethys es corteza oceanica. Proyecciéon Winkel, con centro en el meridiano 10°E. (De: HOWARTH, 1981; modifica-
do).

do progresivamente hacia el norte hasta su latitud actual. En Durante el Cretacico (135-65 millones de afios AP) ocupo
el Trias temprano (220 millones de afios AP) la region vasca posiciones proximas al Tropico de Cancer (RAT, 1988). Su
estaba préxima al ecuador (SMITH & BRIDEN, 1977). deriva posterior conduce a la latitud actual de 43°N. Obvia-
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Figura 63. Cinturones sismicos en tomo a los principales bloques estables. Las seis mayores placas litosféricas son nombradas en el mapa; las placas
menores han sido numeradas: 1 = Arabe. 2 =Filipinas. 3 = Cocos. 4 = Nazca. 5 = Caribe. 6 = Scotia.

mente, esta migracion también tiene consecuencias climati-
cas.

La region vasca ocupa una posicién particularmente com-
pleja en la conexion entre la cadena de colision de los Pirine-
os y la cadena de subduccién del margen noribérico (Figura
68). Los estudios estructurales han aportado datos tanto de la
plataforma submarina en el margen noribérico como de la
parte emergida de los Pirineos. Pero, la extension lateral de
las estructuras detectadas esta aun insuficientemente aclara-
da. Expondremos brevemente el estado de los conocimientos
actuales, siguiendo principalmente a BOILLOD & MALOD
(1988) para el margen noribérico y a MEGIAS (1988) para la
estructura pirenaica.

El margen noribérico fué un margen continental pasivo
hasta el Cretacico terminal. Durante el intervalo Paleoceno-
Eoceno se comporté como un margen activo como resultado
de la convergencia de placas y la subduccion hacia el sur de
la placa Europea bajo la placa Ibérica. En el limite de placas
se desarrollé una fosa marginal y un prisma de acrecion tec-
tonico, sufriendo el margen un acortamiento en relaciéon con
la subduccion.

La formacién de un rift en la corteza continental ocurrid
en varias etapas, principalmente durante el intervalo Berria-
siense-Aptiense. Posteriormente, el movimiento transcurrente
senestro de Iberia con respecto a Europa conduce a la apertu-
ra del Golfo de Vizcaya por expansion del suelo oceanico.
Durante el Cretacico terminal a Eoceno la placa Ibérica se
mueve hacia el NW con respecto a Europa. Este movimiento,
de cerca de 150 Km, produce la subduccién de litosfera ocea-
nica del Golfo de Vizcaya bajo la placa Ibérica, con la consi-
guiente deformacion del primitivo margen pasivo, el cual se
transforma en activo durante unos pocos millones de afios.
Los datos presentados por BOILLOT & MALOD (1988) se
basan en los sondeos del Leg 103 del Deep Sea Drilling Pro-
yect (DSDP Initial Reports, 1979) y en los dragados e inmer-

siones de los sumergibles Cyana (GROUPE CYBERE, 1984)
y Nautilus (BOILLOT et al., 1986). Expondremos a conti-
nuacién las fases de esta evolucion:

(1) Rift continental Mesozoico.

En el norte de Asturias y del Pais Vasco la direccién del
margen pasivo Cretacico es N120. Las estructuras del rift que
siguen esta direccion han sido parcialmente preservadas en la
region vasca. Grandes fallas como las de Vidio (NE de Gali-
cia), Ventaniella (Asturias) y Urbenia (en la cadena Cantabri-
ca) también siguen esta direccion, y pueden ser fallas norma-
les o fallas de desgarre del rift, reactivadas mas tarde por la
tectonica Cenozoica. Del mismo modo, las estructuras N70
reconocidas en estas regiones pueden ser interpretadas como
fallas transversales o normales. El origen de esta geometria
de fallas esta bajo activa discusion. Segun BOILLOT (1986)
las fracturas N120 son fallas normales resultantes de la
extension NE-SW durante el proceso de rifting (Figura 69).
Por el contrario, OLIVET et al. (1984) consideran que el
movimiento SE de lberia con respecto a Europa comienza
antes del Albiense; las fracturas N120 son interpretadas como
fallas de desgarre conectando cuencas separadas de un rift
segmentado (Figura 70). Es posible que la extensién NE-SW
prevalezca en las primeras fases del rifting, mientras que la
extension NW-SE la preceda en el Golfo de Vizcaya. El pre-
sente margen noribérico probablemente experimentd varias
fases de extension crustal, durante el Trias, Jurasico tardio y
Cretacico temprano. Desafortunadamente las primeras etapas
estan pobremente documentadas e incluso para el Cretacico
temprano la cinematica del proceso extensional permanece
como un tépico para futuras investigaciones.

(2) Margen pasivo Mesozoico.
La expansion del suelo oceanico en esta parte del Atlanti-
co Norte tuvo su comienzo durante el Aptiense final o
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Figura 64. Configuracion de los continentes durante la anomalia M7 (Hauteriviense, 120 millones de afios AP). Proyeccion Winkel con centro en el
meridiano 10°E. Las lineas finas representan laisébata de 1.000 m (externa) y la linea de costa actual (interna); el punteado representa el eje de expan-
sién oceanica, separado por fallas transformantes; las flechas indican la direccién de la subduccion en el Caribe y el Pacifico. Las letras indican corteza
ocednica en margenes pasivos: A = esencialmente de edad Jurasico tardio (162-135 m.a.); B = Cretacico temprano hasta anomalia M7 (135-120 m.a.).
Los ejes de expansion y subduccién en el Pacifico han sido omitidos. (De: OWEN, 1976; modificado).
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Figura 65. Configuracion de los continentes durante la anomalia 24 (Paleoceno, 56 millones de afios AP). Leyenda igual que Figura 64, excepto edad
de la corteza oceanica en margenes pasivos: A = Jurasico tardio (162-135 m.a.); B = Cretacico (135-65 m.a.); C = Cenozoico temprano hasta anomalia
24 (65-56 m.a.). (De: OWEN, 1976; modificado).
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Figura 66. Configuracion actual de la Tierra y distribucién de las principales bandas de corteza oceanica. Proyeccion Winkel con centro el meridiano
10-E. Las lineas finas continuas representan la isdbata de 1.000 m (externa)y la linea de costa (interna, un poco mas gruesa); la linea punteada indica
los ejes de expansion ocednica, separados porfallas transformantes; la linea con triangulos representa las principales zonas de subduccion. Las lineas a
trazos separan distintas bandas de corteza oceanica, cuyas edades son: A = Jurasico tardio (162-135 m.a.); B = Cretacico (135-65 m.a.); C = Cenozoi-
co, hasta el presente (65-Om.a.). (De: OWEN, 1976; modificado).

Albiense temprano. El margen de Galicia y Asturias evolu-
ciona como un margen pasivo durante el resto del Cretacico,
mientras que las regiones vasca y pirenaica fueron localmen-
te deformadas por movimientos de desgarre a lo largo de la
zona transformante norpirenaica (CHOUKROUNE & MAT-
TAUER, 1978). Aqui, las cuencas E-W del Albiense-Ceno-
manense estan sobreimpuestas a la primitiva estructura del
rift, y pueden ser interpretadas como cuencas separadas que
experimentan una rapida subsidencia, alto flujo de calor y
metamorfismo termal asociado. El entero margen puede ser
interpretado como un margen pasivo, transformante o diver-
gente, pero en todo caso orientado oblicuamente al margen
Cenozoico E-W.

(3) Margen activo Cenozoico.

La convergencia de las placas Ibérica y Europea produce
la subduccion hacia el S de la litosfera oceanica del Golfo de
Vizcaya, generando una variedad de estructuras en la fosa
marginal y el margen noribérico (Figura 71).

La fosa marginal Paleoceno-Eoceno sigue el talud conti-
nental y ha sido caracterizada por datos gravimétricos y sis-
micos. Un cinturéon de anomalias negativas en el campo de
gravedad (-100 a -150 miligals) sigue a lo largo del margen
desde el Banco de Galicia hasta el Pais Vasco (Figura 72). Al
W de Asturias y Galicia la fosa tiene 100 Km de ancho y 700
Km de largo, y es cortada por la falla transformante de Thet-
ha Gap. Hacia el E se abre en dos ramas que limitan por el
norte y el sur el Plateau de las Landas. La rama sur sigue el
cafién submarino del golfo de Cap Breton y esta en corres-
pondencia con el Cabalgamiento Frontal Norpirenaico.

Una cuenca sedimentaria esta sobreimpuesta al cinturdn

de anomalias gravimétricas. La parte norte de la fosa posee
sedimentos indeformados depositados antes (Cretacico tar-
dio) o durante (Paleoceno-Eoceno) el proceso de subduccién.
La parte sur, a lo largo del talud noribérico, consiste en un
cinturén continuo de sedimentos deformados pre-Oligocenos,
actualmente interpretados como un prisma de acrecion tecto-
nico de un margen activo. El contacto tectonico entre el mar-
gen cabalgante y el prisma de acrecién no puede ser recono-
cido por el registro sismico, pero se asume que sigue el fondo
del talud continental. Hacia el E esta zona cabalgante mayor
se divide en dos ramas que se corresponden con aquellas
definidas por las anomalias gravimétricas (Figura71). El pro-
ceso de subduccion puede haber continuado episédicamente
después del Eoceno, durante el Oligoceno e incluso durante
el Nedgeno.

También han sido reconocidas o postuladas posibles fallas
inversas y de desgarre sobre el margen noribérico y especial-
mente sobre el talud continental. Su edad es Paleoceno a
Eoceno, aunque también ocurren movimientos tectdnicos
durante el Oligoceno. Sobre la plataforma continental es
posible separar los efectos de estos diferentes eventos tecto-
nicos, pero es dificil hacerlo sobre el talud, por la falta de
depdsitos Eocenos. Asi, el margen de Asturias y Galicia es
claramente un cinturén orogénico relacionado con la subduc-
ciéon. La deformacion es acrecentada por la componente de
desgarre del movimiento relativo NW-SE de las placas con-
vergentes (Figura 73). Un engrosamientos significativo de la
corteza fué producido a lo largo del proceso y el margen Cre-
tacico se presenta en la actualidad considerablemente levan-
tado. Este cinturén plegado es la continuacion hacia el W de
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Figura 67. Movimientos relativos entre Europa, Iberia y Africa, durante la apertura del Atlantico (esquematico). (Segun: OLIVET et al., 1984). A =
Movimientos para el intervalo Lias a Cretacico tardio (a efectos de representacion Europa se considera fija). B = Desde el Cretacico tardio hasta el Tor-
tonense y la actualidad. Obsérvese cémo el desplazamiento desde el Lias al Aptiense es de 150 Km en Iberiay 1.300 Km en Africa, mientras que desde

el Aptiense al Coniaciense ambas tienen magnitudes analogas.
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Figura 68. La region vasca y su contexto estructural (De: RAT et al., 1983; modificado). A = Cortera ocednica (esquematico). B = Principales aflora-
mientos del Paleozoico. Placa Europea: 1 =Margen armoricano; 2 = Plateau de las Landas; 3 = Cuenca de Aquitania. El sistema pirenaico y sus cabal-
gamientos frontales norte (CFN) y sur (CFS): 4 = Pirineos centrales; 5 = Arco Plegado Vasco. Placa Ibérica: 6 = Envoltura asturiana; 7 = Macizo astu-
riano; 8 = Margen noribérico; 9 = Banco de Galicia; 10 = Meseta ibérica; 11 = Cuenca del Ebro; 12 = Cadena costera catalana.
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la cadena de los Pirineos. El segmento de Galicia y Asturias
del margen noribérico no fué afectado por la colisién, debido
a que la convergencia se detiene antes de producir una com-
pleta subduccién de la litosfera oceanica del Golfo de Vizca-
ya. No obstante, el Pais Vasco y los Pirineos son una cadena
de colisién y los dos margenes de las cuencas del flysch Cre-
tacico estan envueltas en su tectdnica. Sin embargo, existe
una clara continuidad entre la cadena de subduccién al W y
la cadena de colision al E. La Figura 74 es un claro diagrama
de las estructuras Cenozoicas costa afuera, sobre el margen
noribérico, incluyendo el Pais Vasco. Se considera que estas
estructuras son un producto de la reactivacion de la primitiva
estructura del rift, excepto aquellas localizadas en la zona
distal del margen, las cuales estan relacionadas con la fosa
marginal y probablemente han sido creadas por subduccién
y/o colisién Cenozoicas.

En la region vasca hubo dos cuencas sedimentarias sucesi-
vas, de paleogeografia y control tectonico diferentes. Durante
el Trias y el Jurasico se desarrollé una cuenca intracraténica
(cuenca epicontinental) sobre un basamento estable, de modo
similar a las demas cuencas europeas, como las de Paris y
Aquitania. Posteriormente cambi6 la organizacién estructural
y se constituyd la cuenca vasco-cantabrica Cretacico-Eocena,
caracterizada por dos aspectos diferentes. Primero, fué un
margen pasivo, de tipo divergente, muy claro al E de Bilbao,
con fracturaciéon acompafiando al proceso de rifting (fosas
Wealdenses), distension continental con fallas listricas y rota-
cién de bloques (plataformas y cuencas del Complejo Urgo-
niano), y una rapida y variable subsidencia del margen (turbi-
ditas y surcos de flysch) (Figuras 75 y 76). Segundo, la cuen-
ca tiene un caracter de zona transformante, cuya geometria
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no es aun del todo clara. La traslacion relativa senestra y el
acercamiento de las placas de Iberia y Europa rigieron su
evolucion y cierre al final del Eoceno. Las formaciones dista-
les del sistema sedimentario (flysch, margas y calizas hemi-
pelagicas) fueron plegadas enérgicamente, generando los
cabalgamientos y pliegues del Arco Plegado Vasco (RAT el
al., 1983). La organizacion sedimentaria implica la existencia
de bloques intermedios (Alto de Vizcaya, Macizos Vascos) y
de cuencas elementales o surcos. Probablemente se trataba de
una amplia zona de fallas de desgarre. La deformacion de la
cobertera sedimentaria hace que las estructuras observables
en la actualidad no siempre estén en correspondencia con las
estructuras Cretacicas y, desde luego, es necesaria mas inves-
tigacion para tratar de entender en detalle su complejo con-
junto.

En el norte de Vizcaya, entre Bilbao y Gernika, han sido
estudiadas secuencias sedimentarias del intervalo Albiense -
Cenomanense (ROBLES et al., 1988), coincidentes en lineas
generales con las obtenidas por PUIGDEFABREGAS &
SOUQUET (1986) para el ambito norpirenaico. Ello permite
extender hasta la region vasco-cantabrica el modelo de fosas
de desgarre tipico de la region norpirenaica.

La Figura 77 pone de relieve la semejanza de orientacion
y caracter entre los sistemas de fallas activas en la cuenca de
Aquitania, del Cretacico temprano, y las de la cuenca vasca
en Vizcaya, del Albiense a Cemonanense, lo que refuerza la
hipétesis de la afinidad europea del norte de Vizcaya y, por
consiguiente, de toda la zona situada al E de Bilbao, inclu-
yendo a Guiplzcoa. El funcionamiento de las fallas N35E
influyéd notablemente sobre la sedimentacién durante el
Albiense tardio, provocando subsidencia diferencial con ero-
sion de los bloques elevados e intensa sedimentacion en los
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Figura 69. Esquema del rift continental al norte y oeste de la Placa Ibérica. Al menos durante la primera etapa de rifting Iberia se movié hacia el SW
con respecto a Europa y la litosfera se expandio hacia el NE. La flecha indica el movimiento de Iberia con respecto a Europa. CA = Cuenca de Aquita.
nia. BLD = Banco Le Danois. FC = Flemish Cape. BG = Banco de Galicia. EG = Espol6n de Goban. EO = Espolon de Ortegal. R = Eje del rift conti-
nental. T = Falla transformante. (De: BOILLOT & MALOD, 1988; modificado).
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Figura 70. Estructura del Golfo de Vizcaya durante el Senoniense (75 millones de afios AP), después de la deriva de Iberia hacia el SE. Los rasgos
generales del margen estan parcialmente heredados de la geometria del rift representada en la Figura 69. 1 = Limite superior del talud continental. 2 =
Direccién de las transformantes. 3 = Limite océano-continente. 4 = Eje de expansion oceanica. CO = Corteza oceanica. VF = Falla de Vidio. CF =

Falla Cantabrica. UF = Falla de Urbenia. La flecha indica el movimiento de Iberia con respecto a la Europa estable. (De: OLIVET et al., 1984).

bloques hundidos. Durante el Cenomanense medio se genero
una importante pulsacion tecténica y una fuerte caida relativa
del nivel del mar; se produjo una importante elevacion o bas-
culamiento del borde de cuenca, probablemente por el rejue-
go en condiciones compresivas del sistema de fallas N35E, y
se depositaron turbiditas carbonatadas. Las reconstrucciones
paleogeograficas indican que el area considerada del norte de
Vizcaya estuvo situada en un margen continental de polari-
dad sur, es decir, un margen europeo (ROBLES et al., 1988).
Este puede representar un segmento (desgajado) del margen
armoricano o, mas probablemente, el margen de un macizo
septentrional emergido (Alto o Macizo de Vizcaya, o Plateau
de las Landas de otros autores), que actué como area fuente
durante este periodo. Este sistema no aflora en la actualidad,
probablemente por haber sido reactivado durante la compre-
sién terciaria como superficies de corrimiento.

Los datos geoldgicos actuales sobre la cadena de los Piri-
neos a nivel superficial, de subsuelo (perfiles sismicos y son-
deos petroleros) y profundo (programa ECORS) permiten
reconstruir el margen noribérico pirenaico. La informacion
que presentamos sigue los datos e interpretacion de MEGIAS
(1988), ECORS Pyrenees Team (1988), y ROURE &
CHOUKROUNE (1992).

La estructura pirenaica a nivel superficial y de subsuelo

muestra una cadena con simetria en abanico, es decir, con
vergencias norte y vergencias sur. La vertiente norpirenaica
presenta unas estructuras de vergencia septentrional y edad
Paleégena. La estructura de la vertiente meridional es debida
a la interferencia de dos fases tecténicas distintas:

(1) Una fase Eocena, caracterizada por una direccién de
movimiento aproximado E-W y por una organizacién en jue-
gos de cabalgamientos divergentes, que llegan a generar
mantos de corrimiento de vergencia E y W. El acortamiento
E-W ha sido estimado en un minimo de 70-80 Km. Como
consecuencia de este proceso, las cuencas Mesozoicas (Vas-
co-cantabrica, Graus-Tremp) tienden a emerger, y los altos
relativos, en posicion lateral, pasan a ser las nuevas areas de
sedimentacion, donde se acumulan importantes espesores de
sedimentos detriticos de caracter turbiditico (cuencas de Jaca
y Olot).

(2) Una fase Oligocena, caracterizada por un cambio de la
direccion de movimiento, que pasa a ser NW-SE, y vergencia
generalizada de las estructuras hacia el sur. El rasgo estructu-
ral mas importante seria el Cabalgamiento Frontal Surpire-
naico, que constituye una superficie mecanica que se hunde
suavemente hacia el norte penetrando en el basamento Paleo-
zoico, y cuyo desplazamiento minimo puede estimarse en 30-
40 Km (Figura 78C). Este cabalgamiento, en su ascenso
hacia el sur, corta claramente a los cabalgamientos y pliegues
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Figura 71. Esquema estructural del Golfo de Vizcaya en el que se indican las areas estudiadas con sumergibles (cruceros Cyadanois y Cybere). Al =
corteza continental normal. A2 = corteza continental adelgazada. B1 = corteza oceéanica. B2 = prisma de acrecion tectonico, formado en el limite con-
vergente de las placas Europea e Ibérica durante el Paleoceno y Eoceno. C = corteza continental engrosada por efecto de la convergencia de placas y de
la subduccion hacia el sur de la litosfera oceanica bajo Iberia. La flecha blanca muestra la direccién del movimiento de Iberia con respecto a la Europa
estable. (De: DEREGNACOURT & BOILLOT. 1982).

FL o8

r

Figura 72. Anomalias gravimétricas negativas (en miligals) a lo largo del margen noribérico, sobreimpuestas a la fosa marginal Paleoceno-Eoceno
(De: BOILLOT & MALOD, 1988).

-l
|

de la fase Eocena anterior. Diversas lineas sismicas son espe- La estructura pirenaica a escala de la corteza es ahora
cialmente demostrativas de estas interferencias. Las impor- conocida por el perfil sismico del programa ECORS, que
tantes deformaciones que acompafan a esta fase son respon- dibuja una “radiografia” de la cadena. El hecho mas destaca-

sables del enmascaramiento de la fase Eocena. ble es la configuracién geométrica de la Moho a uno y otro
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Figura 73. Limite de placas Eoceno y anomalias magnéticas en el Atlantico NE. El contorno a trazos representa la posicion de Iberia cuando se produ-
jo la anomalia magnética 33. La flecha indica la direccién del movimiento de Iberia con respecto a Europa durante el Paleoceno-Eoceno. BG = Banco
de Galicia. KT = King’s Trough. CAV = Cresta Azores-Vizcaya. Batimetria en metros. (De: BOILLOT & MALOD. 1988).
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Figura 74. Esquema estructural del margen noribérico. 1 = sinclinal. 2 = anticlinal. 3 = falla normal mesozoica. 4-5 = fallas de desgarre. 6 = fallas nue-
vas cenozoicas. 7 = prisma de acrecion tectdnico. 8 = basamento premesozoico (en tierra). (De: BOILLOT & MALOD, 1988).

lado de los Pirineos, que muestra un decalaje de 15 Km de la
Moho bajo la zona Norpirenaica. Ello permite constatar la
inmersion de la placa Ibérica bajo la placa Europea (o la
innegable tendencia a ello). Esta geometria cortical limita las
posibilidades de interpretacion e invalida hipotesis anteriores.

La estructura cortical pre-orogénica de la cadena es expli-
cada por un modelo extensional asimétrico, que habria actua-
do durante parte de su etapa distensiva (Cretacico temprano a
medio). Este modelo resuelve varios aspectos problematicos,
como el emplazamiento de las peridotitas y granulitas, y la
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disconformidad tecténica entre niveles someros y profundos
de la corteza.

Materiales de origen profundo (peridotitas y granulitas)
afloran actualmente en la zona Norpirenaica, y su emplaza-
miento resultaba dificil de explicar. La Figura 78A representa
el estadio anterior al inicio de la distensién cortical, con la
hipotética geometria de las futuras fallas. La Figura 78B, un
estadio evolucionado de la distension albocenomanense, con
las peridotitas en posicion subaflorante, lo que explica la
existencia de un flujo térmico anédmalo responsable del meta-
morfismo térmico que afecta actualmente a una estrecha fran-
ja de la zona Norpirenaica. Esta posicion alta de las peridoti-
tas (y granulitas) explica el posterior emplazamiento de las
mismas (y materiales Mesozoicos metamorficos) durante la
etapa compresiva, en su posicion actual. El cabalgamiento
principal, ascendente hacia el sur, reutiliza la zona de cizalla
distensiva anterior, mientras que el cabalgamiento hacia el
norte (cabalgamiento Norpirenaico) representa un retrocabal-
gamiento (back thrusting) responsable de la colocacién de
materiales del manto superior en posicion supracortical
(Figura 78C).

Morgos ¥ Calizos
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Figura 75. Génesis y evolucion del margen pasivo noribérico en el sector vasco. 1 = Etapa de rifting (fosas wealdicas), Jurasico terminal - Barremien-
se. 2 = Etapa de estiramiento cortical (bloques basculados, sistemas deposicionales urgonianos), Aptiense - Albiense medio. 3 = Etapa de subsidencia
distal (surcos de flysch), Albiense tardio - Eoceno. (De: RAT, 1988).

El punteado del perfil sismico ECORS muestra la tenden-
cia a la inmersion de la placa Ibérica bajo la Europea. Por
otro lado, la geologia de superficie constata, a niveles some-
ros, la doble vergencia estructural, con el flanco sur mas
desarrollado. El plano axial de esta doble vergencia se suele
situar en el borde meridional de la zona Norpirenaica (ZNP).
Recientemente la ZNP se considera al6ctona y corrida hacia
el norte sobre la plataforma de Aquitania. Esta interpretacion
implica que toda la ZNP, incluida la falla Norpirenaica (FNP)
se ha trasladado hacia el norte sobre la superficie mecanica
del Cabalgamiento Frontal Norpirenaico (CFNP). Los maci-
zos paleozoicos de la ZNP podrian ser parte de bloques listri-
cos de la placa superior, gestados durante la extension corti-
cal, y posteriormente trasladados hacia el norte. La presencia
en la ZNP de fallas distensivas ductiles basculadas, y ante-
riormente interpretadas como inversas, abogan en favor de
estahipotesis.

La evolucion de las cuencas Mesozoicas post-Jurasicas es
explicada entonces por extension cortical de caracter asimé-
trico en relacion con cizallas corticales de bajo angulo. La
Figura 79A representa los distintos dominios de la cuenca
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Figura 76. Organizacion geografica del Complejo Urgoniano. 1 = Bancos Urgonianos rodeados de lentes de arcilla. 2 = Cuencas de margas negras. 3 =
Isopaca de 500 m. 4 = Areas y ejes positivos. 5 = Areas de subsidencia maxima (los nimeros dan una indicacién, en metros, de la potencia probable
del Complejo Urgoniano). A = Plataforma guipuzcoana. B = Area subsidente de la Fosa de Bilbao. C = Dominio Peri-asturiano. AA = Alineacion de
los diapiros de Alava. PP = Falla de Pamplona. CC = Falla Cantabrica. EE = La Plataforma Guipuzcoana se ha dibujado desligada de las zonas situadas
al SW debio de estar situada mas al E también se ha alineado con el macizo de Cinco Villas, como debia de encontrarse antes de la curvatura del Arco
Vasco por la compresion pirenaica. El signo + indica probables zonas emergidas. En punteado: macizos paleozoicos. (De: RAT el al., 1983; modifica-

do).

pirenaica en una transversal SW-NE. Sin embargo, algunas
transversales, como las cuencas de Jaca y Olot (altos relati-
vos durante la sedimentacion Cretacica) quedarian sin expli-
cacion. En ellas la extension cortical actudé en una direccion
NE-SW, segun la cual la placa inferior (placa Ibérica) se
movi6 relativamente hacia el SW, mientras que la placa supe-
rior lo hizo en sentido contrario (placa Europea). La actua-
cién de fallas transversales a las directrices pirenaicas (fallas
de Roncesvalles y Segre, asi como otras de orientacién simi-
lar detectadas por la sismica petrolera) originarian bloques
que quedarian mas o menos desligados del proceso extensivo
general (Figura 79B). Estas fallas transversales son concebi-
das como fallas subverticales pertenecientes a la placa supe-
rior (dominio fragil de la corteza superior Europea), y conec-
tan en profundidad con la cizalla principal de bajo angulo, no
afectando por consiguiente a la placa inferior (placa Ibérica).
De este modo fragmentan la placa superior en bloques de
corteza superior que quedarian desligados precozmente del
proceso distensivo general. Las areas activas darian lugar a
las cuencas Cretacicas Vasco-cantabrica y Graus-Tremp,
mientras que los bloques desconectados constituirian los
altos intermedios conocidos como las cuencas Eocenas de
Jaca y Olot. La desigual actividad de la placa inferior o supe-
rior en su proceso de separacion podria explicar el aparente
decalaje de las bandas metamorficas de la zona Norpirenaica
y regién vasca (Manto de marmoles de Leiza) (Figura 79C).
El modelo comentado, debido a MEGIAS (1988), define a
uno y otro lado de la zona de cizalla cortical de bajo angulo
una placa inferior de una placa superior. Si el estado de crea-
cién de corteza oceanica no es alcanzado y el proceso se
invierte (acortamiento), el camino inverso queda prefijado
(principio de la economia tecténica) y la placa superior
cabalga inexorablemente a la inferior. Este supuesto parece

ser el caso del rifting pirenaico a la luz de los conocimientos
actuales. En los Pirineos el proceso extensivo alcanzé un
punto critico (sub-afloramiento del manto superior), pero sin
llegar al estado de oceanizacién. En el Golfo de Vizcaya, por
el contrario, la oceanizacién si se produjo y, en consecuencia,
la litosfera oceanica se sumerge durante la compresion bajo
el margen noribérico. En la region vasca los sistemas deposi-
cionales marinos Mesozoicos (post-Jurasicos) se depositan
casi exclusivamente sobre la placa Europea (placa superior).
Es durante la etapa de compresion Eocena cuando las areas
de sedimentacién se trasladan progresivamente hacia el sur (a
caballo entre las placas superior e inferior). Sélo durante el
Oligoceno se concentran (cuencas del Ebro y del Duero)
sobre la placa Ibérica.

La progresiva emersion del territorio de Guipuzcoa se ini-
cia a finales del Eoceno (hace 40 millones de afios). Proba-
blemente se desarrolla de norte a sur, al progresar la compre-
sién y el plegamiento pirenaicos. El proceso de surreccion
experimenta diversas pulsaciones episddicas que prosiguen
levantando la cadena durante el Oligoceno y el Nedgeno. La
existencia de un relieve actual de moderada altitud en la
region vasca obedece basicamente a la profunda subsidencia
del basamento de las cuencas Cretacicas, en las cuales se
acumularon considerables espesores de sedimentos (2 a 3 Km
de potencia para la serie preservada del complejo Urgonia-
no). A ello se agrega que en la vertiente cantabrica, préxima
al mar, la erosiéon ha sido muy activa, ya que recibe impor-
tantes precipitaciones (en comparaciéon con las zonas meri-
dionales). Los macizos karsticos de Guiplzcoa poseen en la
actualidad elevaciones maximas de 1.400 m (Aralar) a 1.550
m (Aitzgorri). En el anticlinorio norte las elevaciones son
menores (en tomo a 1.000 m). La karstificacion en Guipuz-
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Figura 77. Mapa tecténico simplificado del Golfo de Vizcaya y zonas adyacentes. 1 = Fallas normales y desgarres del Cretacico temprano (syn-rift). 2
= Principales cabalgamientos paledgenos. 3 = Frente del prisma de acrecion tectonico. 4 = Fallas y desgarres paledgenos y/o nedgenos. 5 = Fallas
finioligocenas o nedgenas. 6 = Basamento ibérico. 7 = Basamento europeo. FNP = Falla Norpirenaica. FL = Falla de Leiza (De: ROBLES et al., 1988).

coa se produce a medida que van aflorando las cali-
zas, pero las zonas karstificadas durante las primeras
fases han desaparecido por erosién y remocién de
superficie. La edad de inicio de los grandes sistemas
subterraneos actuales se remonta probablemente al
Plio-Pleistoceno (GALAN, 1991).

Para el Mesozoico y Cenozoico han sido publica-
dos datos paleogeograficos generales, entre otros,
por. OWEN (1976), SMITH & BRIDEN (1977),
ADAMS  (1981), HOWARTH (1981), UCHUPI
(1988). Datos sobre las cuencas sedimentarias vas-
cas han sido expuestos por: RAT & FLOQUET
(1975), RAT et al. (1983), FLOQUET & MATHEY
(1984), PASCAL (1985), RAT (1988). Desde el B
punto de vista bioespeleoldgico seria del mayor inte- ° H
rés comprender la distribucién de tierras y mares a -
medida que se va produciendo la emersion del terre-
no y su denudacion posterior. Pero no existen mapas
paleogeograficos detallados de Guipluzcoa para el
periodo considerado.

Globalmente, durante la mayor parte del Meso-
zoico un mar epicontinental cubrié la region, con
excepcion de algunos momentos del Trias en los
cuales una gran masa emergida abarcaba el W de
Francia e Iberia (Figura 80). El rift del Golfo de Viz-
caya y la subsidencia de la cuenca de Aquitania son
seguidas al final del Trias por extension crustal aso-
ciada a volcanismo, extrusion de lavas, y deposicion

Figura 78. Esquema idealizado de la evolucién cortical alpi-
na del Pirineo. A = estadio previo a la distension cortical
Cretécica. B = estadio evolucionado de la distensién. C =
estadio posterior a la compresion Oligocena (CFNP = Cabal-
gamiento Frontal Norpirenaico; FNP = Falla Norpirenaica;
CFSP = Cabalgamiento Frontal Surpirenaico). 1 = manto
superior (peridotitas). 2 = corteza continental laminada (gra-
nulitas). 3 = limite fragil-ductil. 4 = peridotitas y granulitas

aléctonas. (De: MEGIAS, 1988). [ B a-== 4ees
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Figura 79. Esquema general de la distribucién de cuencas y altos relativos de la ver-
tiente surpirenaica durante la distensién cortical cretacica. A = evolucién normal de la
cizalla cortical (a = Cuenca de Graus-Tremp; b = alto relativo de la zona axial; ¢ =
Cuenca norpirenaica). B = bloqueamiento del tramo superior de la cizalla cortical (a’
= alto relativo de Jaca; b’ = alto relativo de la zona axial; ¢’ = cuenca norpirenaica). C
= trazado en superficie de la cizalla activa y bloqueada. 1 = manto superior. 2 = corte-
za inferior laminada. 3 = trazado de la cizalla activa. 4 = trazado de la cizalla bloque-

ada. 5 = bandas de metamorfismo térmico. (De: MEGIAS, 1988).

de evaporitas y lechos rojos. Un brazo de mar se extendid
desde el proto-Atlantico, a través del Golfo de Vizcaya y la
regiébn que hoy constituye los Pirineos, hasta el Mar de
Tethys. La extrusiéon de ofitas en el rift del Golfo de Vizcaya
corresponde al Trias final - Jurdsico inicial, y fué probable-
mente inducida por los movimientos transcurrentes en el eje
del rift. La deposicién en las cuencas del rift desarrollé tres
facies: gravas, arenas rojas y arcillas con evaporitas (Trias
temprano, Buntsandstein), depositadas bajo condiciones con-
tinentales o lacustres en aguas desde salobres a hipersalinas;
carbonatos gradando a evaporitas y margas (Trias medio,
Muschelkalk) depositados durante un relativo ascenso del
nivel del mar; y evaporitas clasticas (Trias tardio, Keuper),
representadas en la region por arcillas rojas con yesos, anhi-
drita y sal.

El Jurasico se inicia con una gran transgresién que, con
diversos episodios, mantendra sumergida a la region durante
el Jurasico y Cretacico. Diversos brazos de mar conectan el
Tethys con el proto-Atlantico en expansién y sobre Europa se
distribuyen una serie de islotes de configuracion cambiante,

pero con masas de tierra mas o menos extensas al N
y S del Golfo de Vizcaya. En estos mares epiconti-
nentales se produce la deposiciéon de la sedimenta-
cién marina Jurasica y Cretacica.

En el Cretacico tardio asciende notablemente el
nivel del mar, el cual alcanza su maxima altura, y
consecuentemente los continentes experimentan la
mas grande inundacion conocida (al menos desde el
Ordovicico, pero quizas de todo el Phanerozoico).
Ha sido estimado que el mar Cretacico inundaba
cerca del 40% de las areas continentales, y soélo el
18% de la superficie del planeta era tierra, compara-
do con 28% hoy. El nivel del mar durante esta trans-
gresion era probablemente 650 m mas alto que en la
actualidad (HANCOCK & KAUFFMAN, 1979).
Estas fluctuaciones del nivel marino son debidas
principalmente a la alteracién de los volimenes de
las dorsales oceanicas, especialmente durante los
periodos de rapida expansion del suelo oceanico. Al
final del periodo la sedimentacién toma un caracter
mas arcilloso y se forman las potentes serie flyschoi-
des del Cretéacico tardio. En el fondo de la cuenca
marina se produce un episodio de volcanismo que
deposita lavas submarinas de naturaleza basaltica y
gran viscosidad (“lavas almohadilladas” del sincli-
nono axial).

Durante el Paleoceno la expansion del Atlantico
solo habia alcanzado el 75% de su anchura actual.
En términos paleogeograficos, los mayores cambios
durante el Cenozoico implican el movimiento de los
continentes hacia sus posiciones actuales, con
importantes alteraciones en las cuencas oceanicas.
El Mar de Tethys desaparece al progresar el movi-
miento de Africa e India hacia el norte. Desaparecen

,‘ﬁt"" los puentes de tierra que unian el E y W de Eurasia

con Norteamérica. Se inicia la corriente circum-
antartica al separarse Australia del continente antar-
tico. Se construyen las grandes cadenas montafiosas
de los Andes, Himalayas, Alpes y Pirineos. Al final
del periodo se separan los océanos Atlantico y Paci-
fico al formarse un puente de tierra, durante el Plio-
ceno, que une a Norte y SurAmérica.

El Cretacico finaliza con una caida general del
nivel del mar en todos los océanos, probablemente
debida a un cambio (profundizacién local) en alguna
de las grandes cuencas oceanicas. El Paleoceno
comienza con la emersion de los continentes y reti-
rada de los mares, que alcanzan un nivel inusual-
mente bajo. No obstante, por unos pocos millones de afios, el
nivel del mar crece y durante el Danense algunas areas mar-
ginales son inundadas. En nuestra region se produce una
regresién mayor asociada a la orogénesis Eocena (fase Pire-
naica). Aunque el inicio de la orogénesis pirenaica se remon-
ta al Cretacico, durante el Eoceno medio - tardio tiene lugar
una fase muy activa, que es seguida por ulteriores plegamien-
tos durante el Oligoceno. Como resultado de la colisién con-
tinental y la subduccién de la litosfera oceanica bajo el mar-
gen noribérico en el Golfo de Vizcaya, se produce en la
region una extensa deformacién de la cobertera sedimentaria.
Esta fase compresiva levanta las montafias cantabricas y los
montes submarinos del Golfo de Vizcaya, exponiendo las
turbiditas (facies flysch) del Cretacico final - Paleoceno. Al
final del Senoniense se produce en los Pirineos un sistema de
surcos que se rellenan en el Danense con calizas y flysch. Al
progresar la colision de Europa e Iberia durante el Eoceno
medio, el sistema de surcos es reducido al cafién de Cap Bre-
ton (Figura 81). En la parte W de los Pirineos los sedimentos
flysch son reemplazados por molasas. Para el Oligoceno tem-
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Figura 80. Paleogeografia de Europa y areas adyacentes durante el Trias (240-200 millones de afios AP). El area punteada posee sedimentacién no-

marina durante la mayor parte del Trias. (De: OWEN, 1976).

prano (35 millones de afios AP) la entera region esta ya
emergida y se depositan evaporitas y lechos rojos en las
cuencas Oligocenas del sur del Pais Vasco y del Ebro (Figura
82). Estos sedimentos continentales consisten en arenas, mar-
gas y yesos, y seran plegados con los sedimentos Mesozoicos
durante la dltima fase orogénica. Los depdsitos del Mioceno
temprano en la cuenca del Ebro derivan de la erosion de la
cadena y consisten en conglomerados, arenas y margas.
Paleogeograficamente la region que hoy constituye Gui-
puzcoa ha estado cubierta por las aguas, a excepcion de algu-
nos episodios del Trias, durante todo el Mesozoico. Eventual-
mente podrian haber existido algunas islas emergidas en las
areas ocupadas por el macizo de Cinco Villas y otros macizos
Paleozoicos. Durante el Eoceno medio comienzan a producir-
se movimientos ascensionales importantes que culminaran, al
final del periodo, con la emersion del territorio y la retirada
de los mares. El Paleoceno esta pobremente representado,
pero el Eoceno ha dejado extensos depdsitos de sedimentos.
Durante el Eoceno, al tiempo que en el sinclinorio vizcaino y
en el norte de Alava y Navarra se depositaban calizas con
Nummulites (p.ej. las calizas de la Sierra de Urbasa), en la
zona costera guipuzcoana se depositaron potentes secuencias
de facies flysch constituidas por areniscas alternantes con
lutitas. Al final del Eoceno todo Guipuzcoa esta emergida. Se
forma entonces la divisoria de aguas actual. La vertiente nor-
te drena con facilidad hacia el mar Cantabrico y los rios
comienzan su trabajo erosivo, generando un relieve que evo-
luciona hacia la configuracion actual de montafas y valles.
La vertiente sur, por el contrario, va a tener dificultades para
desaguar hacia el Mediterraneo, ya que la cadena costera de
Catalufia cerraba el paso hacia el mar. Se forma asi una
extensa cuenca lacustre (Lago del Ebro) que alcanza hasta el

sur de Navarra y Alava. En la depresion de Trevifio se forma
otro pequefio lago cerrado por la cadena Obarenes - Sierra de
Cantabria. Durante el Oligoceno se mantienen las condicio-
nes lacustres, rellenandose sus cuencas con sedimentos conti-
nentales (conglomerados en las orillas, arcillas con yesos en
las zonas centrales), mientras que en la vertiente norte prosi-
gue la accion de desgaste, retrocediendo la linea de costa y
excavandose los valles fluviales. La erosién normal excava
diferencialmente el terreno. Las montafias calcareas van a
constituir relieves positivos prominentes y en ellos se produ-
ce la denudacion de superficie y la karstificacion. Durante el
Mioceno el drenaje de la vertiente sur labra pasos hacia el
Mediterraneo y se vacian las cuencas lacustres. En la vertien-
te norte la linea de costa retrocede y se aproxima mas a su
posicion actual.

Es pertinente reflejar que durante todo el Paledgeno y
principios del Nedgeno, Europa no constituia una unica
extension de tierra, sino un conjunto muy variable de islas
centradas en tomo a unos pocos bloques relativamente esta-
bles. Esto es importante ya que afecta a la dispersion de la
fauna terrestre y a las posibilidades de colonizacién (desde
las tierras emergidas en un momento a las que progresiva o
temporalmente van emergiendo). Por otro lado, la existencia
del Mar de Tethys en tiempos Paledgenos puede haber facili-
tado migraciones marinas circumtropicales, ya que el Atlanti-
co conectaba con el Pacifico. Durante el Nedgeno el Mar de
Tethys deja de existir, reduciéndose a un estrecho canal que
conecta el Océano Indico con el proto-Mediterraneo. Esta
Ultima conexiéon cesa a mitad del Mioceno. En el periodo Oli-
goceno - Mioceno la parte norte del proto-Mediterraneo inva-
de extensas zonas en el centro y este de Europa, generando
una serie de cuencas interconectadas que se extienden entre
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Figura 81. Paleogeografia del Eoceno medio (50 m.a. AP). 1 = Carbonatos. 2 = Fango. 3 = Margas y carbonatos arcillosos y arenosos. 4 = Arena y
gravas. 5 = Montes submarinos. 6 = Flysch, turbiditas. 7 = Tierra. 8 = Eje de expansién oceanica. 9 = Falla cabalgante. 10 = Falla transcurrente. La
linea de trazos representa el contorno de la costa actual. Isébatas en metros. Upwelling = Surgencia. (De: UCHUPI, 1988).

Figura 82. Paleogeografia del Oligoceno temprano (35 m.a. AP). Leyenda igual que Figura 81, mas: 11 = Arena arcillosa y arcilla arenosa. 12 = Mola-
sas. 13 = Evaporitas y lechos rojos. 14 =Volcanicas e intrusivas. 15 =Zonas de erosién. 16 = Inundaciones marinas episddicas. (De: UCHUPI, 1988).
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islas y peninsulas desde los Alpes hasta el Mar de Aral. Este
conjunto de mares interiores ha recibido el nombre de Para-
tethys y no esta totalmente aislado del Mediterraneo hasta el
Mioceno medio. Durante el Mioceno tardio las cuencas del
Paratethys pierden progresivamente su salinidad dando lugar
a interesantes fendmenos de especiacion de faunas lacustres.
El Mediterraneo pierde temporalmente su conexién con el
Atlantico en el Tortoniense tardio - Plioceno temprano, pro-
duciendo la llamada crisis Mesiniana de salinidad, que con-
lleva la deposicion de evaporitas y la extincién de numerosos
organismos marinos. Estos eventos terminan con la apertura
del estrecho de Gibraltar en el Plioceno temprano, permitien-
do el relleno de la cuenca mediterranea con aguas atlanticas.

Los cambios geoldgicos durante el Cuaternario sélo impli-
can ligeros retoques del relieve existente. No obstante se pro-
ducen cambios en el nivel del mary en la linea de costa, fuer-
te erosion en la vertientes cantabrica, cambios en los niveles
de base que son reflejados por las terrazas de los rios en la
cuenca del Ebro, levantamiento (surreccién) en los Pirineos,
y denudacién glaciar en los niveles altos. Estos cambios estan
asociados al desarrollo de los periodos glaciales Plio-Pleisto-
cenos e implican drasticos cambios climaticos que seran
comentados en el siguiente apartado.

LOS CAMBIOS CLIMATICOS.

El Mesozoico se caracteriza por climas calidos en casi la
entera totalidad del globo. En Europa reinan climas calidos
relativamente aridos. Durante el Trias existieron en el mar
importantes arrecifes de coral y se depositaron calizas de pla-
taforma y dolomitas. Indicadores de climas aridos y calidos
(como arenas de desierto y evaporitas) forman una buena
parte de los depésitos continentales del N y W de Europa en
este periodo. Depésitos similares se encuentran en lechos
triasicos de Norteamérica, principalmente areniscas y yeso,
lo que implica que los climas aridos estaban ampliamente
extendidos. En el hemisferio sur existié igualmente un
amplio cinturén de climas calidos y aridos.

En el Pais Vasco los depdsitos del Trias temprano (Bunt-
sandstein), de tipicas coloraciones rojas, son indicadores de
un clima érido; al final del periodo (Keuper) se depositaron
grandes cantidades de sales y yesos, junto con arcillas multi-
colores.

La Figura 83 muestra la distribuciéon aproximada de los
lechos rojos Permo-Triasicos. Mas lejos del ecuador estos
cinturones aridos son seguidos por regiones de climas calidos
y humedos, con lujuriante vegetacion. Los depdsitos conti-
nentales de carbon, indicadores de este tipo de clima, se desa-
rrollaron p.ej. en Alemania, centro-norte de Siberia, Virginia
y Carolina del Norte, y los bosques de esa época estaban
habitados por reptiles termofilos. Restos de reptiles del Trias
han sido encontrados tan al norte como Svalbard, ahora a
78°N, pero entonces sobre los 40°N.

Similares condiciones prevalecen durante el Jurasico, épo-
ca en que el nivel del mar era relativamente alto. Las cali-
zas se depositan extensamente en Europa y en menor pro-
porcion en Norteamérica. En base a determinaciones
018/016 sobre sedimentos marinos Jurasicos, ha sido inferi-
do que la temperatura del agua en los océanos era en muchos
lugares 10°C mas alta que hoy. Los arrecifes de coral cubrian
p.ej. Inglaterra y Japoén, zonas hoy de clima templado. Los
depositos de evaporitas y lechos rojos siguen siendo promi-
nentes en las areas continentales europeas. Un cinturon cli-
matico calido y humedo esta representado por depdsitos Jura-
sicos de carbdn en el sur de Suecia, Groenlandia, Escocia y
Caucaso.

Los climas del Cretacico temprano continuan siendo cali-
dos, pero mas tarde seguira un progresivo enfriamiento, aun-
que con climas mas calidos que los actuales. La presencia de
grandes reptiles en altas paleolatitudes y otras evidencias
fosiles sugieren que en la primera mitad del Mesozoico los
gradientes climaticos no eran pronunciados.

El enfriamiento cretacico da lugar a climas boreales en
algunas partes del mundo. Durante el Cretacico tardio nues-
tro planeta experimenta la mas grande transgresion marina
desde tiempos precambricos, con una amplitud vertical de
600-700 m; no obstante, su efecto sobre el clima es incierto.
El final de la era Mesozoica se presenta con una deriva de los
cinturones climaticos hacia el sur, en correspondencia con el
movimiento de las principales masas de tierra hacia el norte.
El cinturén de arrecifes de coral migra desde 55°N en el Tri-
as-Jurasico hasta 45°N en el Cretacico. El cinturén de evapo-
ritas sigue una tendencia similar. En conjunto, el Mesozoico
ha sido un extenso periodo calido.

A partir del inicio del Cenozoico (65 millones de afios
AP) y a medida que nos acercamos al presente, es progresi-
vamente mas facil de determinar las variaciones climaticas
generales, tanto porque la flora (especialmente angiosper-
mas) y la fauna van siendo mas parecidas a las presentes (y
pueden ser usadas como indicadores climaticos), como por-
que son disponibles registros bastante completos de la sedi-
mentacion oceanica.

Los cambios en el clima mundial durante el Cenozoico
producen fluctuaciones en la amplitud del cinturén tropical.
Determinaciones O18/016 sobre conchas marinas en Austra-
lia han revelado primero un ascenso y luego una gradual pero
significativa caida de las temperaturas (Figura 84). No obs-
tante, hasta hace 2-3 millones de afios, los climas cenozoicos
eran mas calidos que los de hoy. Durante el Paledgeno crecio
una vegetacion sub-tropical en areas que ahora son templa-
das. P.ej., las palmas crecian tan al norte como Alaska
(62°N), mientras que una rica vegetacion templada produjo
en Svalbard (78°N) la formacion de extensos depésitos de
carbon. En el NW de Europa la flora, y en parte la fauna,
ilustran un progresivo enfriamiento, pero de forma algo dis-
tinta a lo indicado para Australia. Géneros hasta ahora halla-
dos sdlo cerca del ecuador, predominaban en Europa durante
el Terciario temprano. Estimaciones de la temperatura media
anual en la cuenca de Londres indican una caida de 11°C
entre el Eoceno y el presente (temperatura media de 21°C en
el Eoceno, 18°C en el Oligoceno tardio, 16°C en el Mioceno,
14°C en el Plioceno, comparado con 10°C hoy) (HAMBREY
& HARLAND, 1981). Ante la escasez de informacion paleo-
climatica sobre Guipuzcoa, los datos anteriores pueden ser
utilizados como referencia general para la regiéon norte del
Pais Vasco.

Durante el Paledgeno han sido inferidos climas calidos en
muy diversos lugares, como lo demuestra la existencia de
lechos rojos en p.ej. el sur de Alemania y Suiza. Los arrecifes
de coral contintan desarrollandose en Europa, pero con una
limitada extension, y principalmente confinados al area medi-
terraneay sur de la URSS.

En el Pais Vasco los sedimentos del Mioceno son conti-
nentales y en ellos aparecen restos de mamiferos que son
antepasados del elefante, rinoceronte, hipopétamo y hiena
actual, asi como un caballo primitivo (Hipparion) de pequefa
talla; estos conjuntos faunisticos indican un clima calido sub-
tropical.

Ulterior evidencia del enfriamiento durante el Terciario es
aportada por relaciones 018/016 en sedimentos profundos
oceanicos. Las temperaturas del fondo del Océano Pacifico
caen desde 10°C en el Oligoceno medio, a 7°C en el Mioce-
no, y 2°C en el Plioceno final (la ultima figura es similar a la
situacion actual).
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Figura 83. Distribucion aproximada de los lechos rojos Permo-Tridsicos, dibujados sobre una
reconstruccion paleocontinental (proyeccion Mercator) para el Trias temprano (220 m.a. AP).
Las lineas punteadas son los margenes continentales postulados previos a la colision. (De:

HAMBREY & HARLAND, 1981).
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Figura 84. Curva de temperatura isotdpica media para el Cenozoico,
basadaen relaciones O18/016 de conchas marinas (Scallops, Glycyme-
ris y ostras) de Australia. (De: HAMBREY & HARLAND, 1981).

Es dificil generalizar en lo que concierne a la lluvia duran-
te el Terciario, ya que ésta es extremadamente variable. No
obstante puede indicarse algunas tendencias generales para
algunas areas. En el sur y centro de Europa los extensos
depositos de evaporitas del Terciario temprano sugieren ari-
dez, mientras que subsecuentes e igualmente extensos depd-
sitos de lignito del Oligoceno y Mioceno indican considera-
bles lluvias. EI Mioceno tardio probablemente fue otro perio-
do arido. En el centro de la URSS los climas terciarios fueron
frecuentemente mas humedos que los actuales; las actuales
estepas sin arboles estuvieron cubiertas por grandes bosques,
al principio conteniendo especies tropicales siempreverdes,
que luego fueron sustituidas por bosques deciduos, y mas tar-
de por bosques mixtos de coniferas y arboles deciduos. La
flora de las estepas solo aparece a finales del Mioceno. La
vertiente norte del Pais Vasco, incluyendo Guipuzcoa, proba-
blemente tuvo climas humedos durante casi todo el Terciario.
El desarrollo de la cadena pirenaica creé un factor suplemen-
tario de humedad al permitir la intercepcion de los vientos

himedos provenientes del Atlantico. En la
vertiente sur de Alava y Navarra existieron
en cambio algunos episodios aridos, tanto
durante el Oligoceno como en el Mioceno.
Evidencias de glaciaciones durante el
Terciario han sido reconocidas reciente-

T':l-% mente. Extensos depositos glaciales de
a edad Plioceno, tanto terrestres como mari-
:ﬂ}'& 1 nos, han sido hallados en diversas partes

e del mundo, pero la extension de la cubierta

de hielo es objeto de controversia. La mas
temprana evidencia de la presencia de hielo
en la Antartida se remonta al Oligoceno tar-
dio (hace 25 millones de afios), aunque se

antartico so6lo comenz6 a ser construido
] hace 14 millones de afios; antes de esa
L fecha solo existieron glaciares locales.

El Cuaternario es un corto periodo (1,7
millones de afios) en el cual se produce un
abrupto cambio climatico que no tiene para-
lelo en la historia anterior del planeta. El
dramatico enfriamiento del final del Plioce-
no va seguido por una sucesion de edades
de hielo que es lo mas caracteristico del
Cuaternario. Este periodo es subdividido en
dos épocas, Pleistoceno y Holoceno; la ulti-
ma de ellas cubre sdlo los ultimos 10.000
afios y también es referida como post-gla-
cial, aunque algunas evidencias sugieren que no se trata de
un periodo interglacial simple.

Los intentos para subdividir el Cuatemario en periodos
glaciales e interglaciales y establecer su cronologia han tro-
pezado con diversos problemas, siendo el principal lo incom-
pleto del registro estratigrafico en tierra, lo que ha conducido
a un amplio rango de correlaciones basadas en datos insufi-
cientes. Las 4 6 5 grandes glaciaciones clasicas (en Europa,
en orden de menor a mayor antigiedad: Wirm, Riss, Mindel,
Gunz, Donau) hasta el momento no han podido ser satisfacto-
riamente colocadas en una adecuada escala de tiempo, exis-
tiendo una buena correlacion entre distintas areas solo para la
Ultima de ellas (Wirm). A mayor antigiiedad de los depdsitos
las correlaciones se toman progresivamente mas inciertas
(IMBRIE & IMBRIE, 1979).

Un rearreglo critico de la cronologia del Cuaternario,
basado en el anadlisis de las relaciones isotdpicas del oxigeno
en foraminiferos de sedimentos profundos marinos (donde el
registro estratigrafico es relativamente completo), ha mostra-
do que la cronologia tradicional debe ser tratada con gran
reserva y circunspeccion (KUKLA, 1977). El estudio de sedi-
mentos profundos marinos ha mostrado que en Europa han
existido al menos 17 periodos glaciales (y otros 17 intergla-
ciales) en los ultimos 1,7 millones de afios (EVANS, 1971).
La curva climatica muestra amplias variaciones que se corre-
lacionan bastante bien (al menos para el Ultimo millon de
afios) con la curva de insolaciéon de verano (energia solar
recibida por unidad de area de la Tierra) (Figura 85). Esta
Ultima, calculada segun la hipdtesis de MILANKOVITCH
(1930), es una funcion de causas astrondmicas.

Entre estas causas se encuentran: (1) La oblicuidad de la
ecliptica terrestre, que oscila entre 22°y 24,5° cada 40.000
afios. (2) La excentricidad de la érbita eliptica de la Tierra,
variable segun un ciclo de 90.000 afios. (3) La precesion de
los equinoccios, con una periodicidad de 21.000 afos. El
efecto combinado de estos tres factores ocasiona que diferen-
tes cantidades de radiaciéon solar alcancen los hemisferios
norte y sur, produciendo una compleja distribucién de la
energia recibida, la cual fué estudiada en primer lugar por el

\F‘. : presume que el gran casquete de hielo

I
1



FAUNA HIPOGEA DE GIPUZKOA: SU ECOLOGIA, BIOGEOGRAFIAY EVOLUCION

fisico Milankovitch y posteriormente ha sido correlacionada
con la ocurrencia de episodios glaciales. A ello se agrega dos
mecanismos de largo término: (1) Un incremento en la longi-
tud del dia terrestre como resultado de un efecto de marea
generado principalmente por la Luna a partir del Precambri-
co. (2) Fluctuaciones en la intensidad del campo geomagnéti-
co terrestre que afectan a la incidencia de material ionizado
de origen solar. PEARSON (1978) ha discutido y revisado
estosefectos.

A pesar de las polémicas suscitadas por este tema, hoy
existe un considerable acuerdo entre los cientificos. La corre-
lacion entre las curvas de radiacién solar de Milankovitch y
la periodicidad de los periodos frios es ahora generalmente
aceptada, especialmente desde la evidencia aportada por el
registro sedimentario marino (HAMBREY & HARLAND,
1981).

Determinaciones isotopicas de oxigeno en hielo glacial
conservado en los casquetes continentales han proporcionado
un registro muy detallado de las variaciones de temperatura
en los ultimos 120.000 afios (Figura 86). La curva representa
el periodo interglacial que precede a la ultima glaciacién
(Wirm), la glaciacién en si, y el periodo interglacial actual.
Puede apreciarse que las mlltiples fluctuaciones climaticas
de la ultima glaciacién son seguidas por un acentuado y
repentino calentamiento.

Existen algunas predicciones sobre el clima futuro basadas
en la combinacion de hipotesis astrondmicas con la evidencia
geoldgica y éstas postulan que dispondremos de 1.000 afios
mas de climas templados, los cuales seran seguidos por
22.000 afios de enfriamiento con retorno a otro episodio gla-
cial (IMBRIE & IMBRIE, 1979). Estos prondsticos no inclu-
yen la consideracion de cambios ambientales introducidos
por el hombre.

Existen pocos datos relativos a las condiciones climaticas
imperantes en cada intervalo de tiempo del Cuaternario, pero
algunos comentarios pueden ser hechos sobre los periodos
glaciales e interglaciales en general. La temperatura media en
los periodos glaciales alcanzé valores de 8°C menos que en la
actualidad. En su maxima extensioén el hielo cubrié totalmen-
te Escandinavia y el norte de la URSS, extendiéndose hacia
el sur sobre las tierras bajas del centro-norte de Europa vy lle-
gando hacia el W hasta cubrir completamente las Islas Brita-
nicas. En Norteamérica cubri6 enteramente Groenlandia,
Canada y el norte de USA hasta la latitud de Kentucky. Aso-
ciados a las principales cadenas montafiosas se desarrollaron
grandes campos de hielo, tanto en los Alpes, Pirineos, Hima-
layas, Nueva Zelanda y Patagonia, como en las altas monta-
fias tropicales y templadas, incluyendo las de Africa y Suda-
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meérica. Como contraste, el casquete de hielo de la Antartida,
rodeado por océanos, no era mucho mas grande que hoy. La
Figura 87 muestra las areas cubiertas por hielo durante los
episodios frios del Cuaternario.

La existencia de grandes casquetes de hielo tiene un pro-
fundo efecto sobre las circulaciones atmosférica y oceanica,
las cuales desplazaron los cinturones climaticos 2.000 Km
hacia el ecuador, con el resultado de un marcado estrecha-
miento de la zona ecuatorial durante los periodos frios. En las
zonas tropicales glaciadas los periodos frios van asociados a
condiciones de aridez, mientras que los interglaciales son
generalmentehimedos.

Los grandes cambios en las condiciones ambientales pro-
ducen modificaciones en la distribucién de los animales.
Durante las glaciaciones las zonas templadas actuales eran
ocupadas por mamiferos de ambiente de tundra, como el
mamut, el rinoceronte lanudo y el reno, en Europa.

Datos recientes compilados por UCHUPI (1988) indican
que la formacion de casquetes de hielo en Europa se inicié en
las altas latitudes en tiempos Pliocenos, hace 5 millones de
afos, pero la glaciacion continental sélo esta bien desarrolla-
da a partir de hace 2,4 millones de anos. Durante el maximo
glacial del Wurm el borde sur del hielo continental cubria el
Mar del Norte y el norte y centro de Alemania, con extensos
glaciares de montafia en los Alpes y Pirineos. Los puntos
altos de Italia, sur de Francia, Peninsula Ibérica y norte de
Africa tenian una cubierta permanente de hielo. En los Piri-
neos los glaciares se extendian bastante lejos hacia abajo en
las laderas norte, mas frias. El loess era depositado desde el
este de Francia hasta el centro de Alemania, en Argeliay a lo
largo de la costa atlantica del norte de Africa. La vegetacion
terrestre era predominantemente de tundra.

Durante los méaximos glaciales el agua polar se movia
hacia el sur hasta una latitud de 41°N, donde formaba un
abrupto sistema frontal que separaba el giro ciclénico subpo-
lar del giro anticiclénico subtropical. La Corriente del Golfo
(Gulf Stream) era forzada hacia el sur por la Corriente del
Labrador. El frente polar alcanzaba la peninsula ibérica y
marcaba la posicion de los Oestes, los cuales durante el
invierno deben haber sido comparables en intensidad a los
“Howling Fifties” que presenta la Antartida actualmente. La
Corriente de Canarias tenia aguas 8°C mas frias que hoy y se
extendia lejos costa afuera y hacia el sur. La intensificacion
de los Alisios extendié la surgencia (upwelling) de aguas
costeras al talud continental, intensificando la circulacion de
aguas profundas. En el norte de Africa la fuerte surgencia
costa afuera produjo una fase de desertificacion. Con la falta
de cobertura vegetal, la erosién por el viento se incremento, y
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Figura 86. Variaciones en la relacion isotopica del oxigeno (018/016) a través del hielo continental de Groenlandia durante los dltimos 120.000 afios.
Los valores altos representan temperaturas altas. (De: HAMBREY & HARLAND, 1981).

grandes cantidades de polvo edlico fueron transportadas al
océano. Durante el verano el frente termal en el Atlantico se
retiraba hasta el centro del Golfo de Vizcaya, decreciendo la
intensidad de los procesos en el norte de Africa. Los icebergs
en el mar alcanzaban latitudes muy meridionales antes de
fundirse en aguas calidas y han sido hallados bloques errati-
cos (transportados por los icebergs) en sitios tan al sur como
el monte submarino Great Meteor,a30°N.

La deglaciacion en el Atlantico entre 40° y 65°N sigue tres
etapas (RUDDIMAN & MCcINTYRE, 1981): calentamiento
en laregion SE y central, hace 13.000 afios; calentamiento de
las secciones nor-centrales, hace 10.000 afios; y calentamien-
to en el Mar del Labrador, hace 9.000 a 6.000 afos. En esta
trama existe un periodo de enfriamiento entre hace 11.000 a
10.000 afios, durante el intervalo conocido en Europa como
Dryas temprano.

Adicionalmente durante el Cuaternario se producen mar-
cadas fluctuaciones del nivel del mar (relacionadas con la
construccioén y fusién de las masas de hielo) y levantamientos
en los Pirineos, renovando la erosion de los valles y produ-
ciendo a continuacion un descenso de los niveles de base
locales, con la consiguiente incision del relieve. En los maci-
zos karsticos de niveles altos, la erosion glacial rebaja el
terreno y recorta antiguas redes subterraneas. El drenaje sub-
terraneo abandona antiguos conductos, se hunde siguiendo el
descenso experimentado por los niveles de base, y crea nue-
vos sistemas de galerias activas (GALAN, 1991). Numerosas
simas de GuiplUzcoa (p.ej. Aitzbeltz, en lzarraitz; Saastarri,
Leizebeltz o Basolo, en Aralar) se presentan hoy en posicio-
nes topograficas que no cuentan con agua suficiente para
explicar su formacién, y ello es producto de la modificacion
del relieve por la denudacion superficial.

Un cuadro de los episodios climaticos frios Pleistocenos
en las montafias de GuiplUzcoa puede ser inferido en base al
gradiente altitérmico actual. La temperatura media experi-
menta un descenso aproximado de 0,5°C por cada 100 m de
incremento en altitud. Ello supone que un descenso en la
temperatura media de 8°C (condicién reinante durante los
maximos glaciales) equivale a una variaciéon de 1.600 m en
altitud. Las zonas de montafia que hoy alcanzan 1.000 m
deben haber tenido un clima equivalente (considerando sélo
la altura) al que impera hoy a 2.600 m, es decir, un clima de
tipo alpino correspondiente a un piso nival. Evidencias pun-
tuales de glaciarismo en niveles altos de Guipuzcoa han sido
reportadas para Aralar y Aitzgorri. Es de suponer que en

niveles medios y bajos este efecto se atentia por la proximi-
dad al Cantabrico y el efecto moderador que introduce un cli-
ma oceanico. Probablemente una localidad como San Sebas-
tian, situada practicamente a nivel del mar, debe haber tenido
durante los episodios frios una temperatura media préxima a
los 5°C. En muchas partes de Guiplzcoa los ambientes subni-
vales y de tundra deben haber alcanzado gran extension, pero
también es probable la persistencia de bosques en los encla-
ves huimedos de los valles. La informacién palinoldgica es
por el momento escasa y fragmentaria. Durante los intergla-
ciales, en cambio, extensos bosques de caducifolios y conife-
ras coexistieron bajo climas humedos y templados.

El limite Holoceno/Pleistoceno es colocado generalmente
11.000 afos antes del presente. Hace 15.000 afos el nivel del
mar estaba 110 m mas bajo que en la actualidad y emergia
parte de la plataforma continental; la linea de costa estaba
alejada varios kildmetros de su posicion actual. Para hace
11.000 anos el nivel del mar habia ascendido 60 m, debido a
la extensa ablacion sufrida por los casquetes nordicos de hie-
lo. Esta tendencia se interrumpié brevemente durante el inter-
valo frio del Dryas. Luego el mar prosiguié ascendiendo y
alcanzoé su presente nivel hace 5.000 afos. La inundacion del
Mediterraneo por agua dulce transformd esa regién en un
estuario, con ingreso de agua profunda atlantica y sobreflujo
de agua menos densa mediterranea. En la costa cantabrica los
ultimos ascensos del nivel del mar generaron rias y estuarios,
y gran parte de los sedimentos provenientes de tierra son
atrapados en estas regiones creando la presente fase de sedi-
mentacion.

BIOGEOGRAFIA: DISTRIBUCIONES DE FAUNA Y
ENDEMISMOS.

En este apartado seran consideradas las distribuciones
geograficas de los cavernicolas mas representativos del karst
de Guipuzcoa, tratando separadamente las formas stygobias y
los troglobios terrestres.

Fauna acuatica.

Los grupos que contienen formas stygobias en el karst de
Guipuzcoa son los siguientes:
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Figura 87. Areas glaciadas durante los episodios frios del Cuaternario. (De: EVANS, 1971; modificado).

(1) Platyhelminthes. Turbellaria. Tricladida.

Sélo el suborden Paludicola (planarias de agua dulce)
posee especies cavernicolas, las cuales estan distribuidas en
la regién Paleartica. En la fauna hipégea de Guiplzcoa esta
representada la especie stygobia Crenobia anophthalma, de
la familia Planariidae. La forma trogléfila Crenobia alpina
habita en aguas epigeas en Europa septentrional, pero en la
parte sur de su area de distribucion (Pirineos, Pais Vasco,
Cantabria) generalmente se la encuentra en habitats hipégeos.
La forma stygobia Crenobia anophthalma es muy préxima a
la anterior, pero es estrictamente hipogea, depigmentada y sin
ojos. Su distribucién comprende el karst balcanico, donde es
muy frecuente, y algunas cavidades del Pais Vasco (Alava y
Guipuzcoa), donde es relativamente rara. Se trata en conse-
cuencia de una distribucion disyunta.

La familia Planariidae posee otros géneros stygobios,
como Planiolia (distribuido en la regién norpirenaica france-
sa) y Atrioplanaria (en Isére y Saboya). Las formas stygobias
mas comunes en el centro de Europa pertenecen a otra fami-
lia (Dendrocoelidae), con numerosas especies en los karsts
franceses.

(2) Annelida. Oligochaeta.

Las formas stygobias de nuestra fauna estan representadas
por el género Haplotaxis, distribuido en la region norpirenai-
ca francesa y el Pais Vasco. Haplotaxis leruthi es comun en
numerosas cuevas norpirenaicas. En la peninsula ibérica sélo
son conocidas dos especies stygobias. Haplotaxis navarren-
sis, de cavidades de Aralar y Aitzgorri, y encontrada recien-
temente en Ojo Guarefia (zona de Burgos proxima a Alava);
y Haplotaxis cantabronensis, del karst de Ramales, Santan-
der (préximo a Vizcaya).

Los Haplotaxis cavernicolas estan asi distribuidos en el

Pais Vasco y vecinos relieves cantabricos. En los Pirineos
franceses son sustituidos por otra especie del mismo género.

Haplotaxis navarrensis puede ser considerado un ende-
mismo vasco.

(3) Arachnida. Acarina.

Los acaros acuaticos hipdgeos pertenecen a dos grupos.
Los Hydrachnellae, habitantes del medio hyporheico (inters-
ticial), y los Limnohalacaridae, grupo que contiene especies
ubiquistas y cavernicolas, y que también habitan en el hypor-
heico. Cabe destacar que los Limnohalacaridae derivan de
formas marinas de Halacaridae.

Los Limnohalacaridae estan representados por tres espe-
cies. Soldanellonyx chappuissi y S.monardi, distribuidos en
cuevas de Guipuzcoa y Santander, pero con distribuciones
muy amplias fuera de la peninsula (P.chappuissi en Europa y
USA; P.monardi en los Pirineos, Creta, norte de Europa y
USA); estas especies han sido encontradas también en bioto-
pos no-cavernicolas (fondo de lagos alpinos, manantiales de
alta montafia, lagos y marismas nérdicos); por ello son consi-
deradas especies ubiquistas. En nuestra region su habitat es
exclusivamente cavernicola y son incluidas en la categoria de
troglofilos.

Troglohalacarus dentipes s6lo es conocida de la localidad
tipo: la cueva de Iturmendi (San Sebastian); presenta ojos
depigmentados y se la considera stygobia; es un endemismo
exclusivo de Guipuzcoa.

Estas son las unicas especies y las unicas localidades de
Limnohalacaridae en la peninsula ibérica.

(4) Crustacea. Copepoda. Cyclopoida.
Los copépodos ciclépidos estrictamente stygobios de
nuestra fauna estan representados por el género Speocyclops.
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El género posee 14 especies, todas ellas stygobias, distribui-
das a lo largo de la zona norte del Mediterraneo, desde el
Caucaso hasta los Pirineos y Pais Vasco (Figura 88). A la
peninsula ibérica sélo llegan 3 especies: S.sebastianus (des-
crita de la cueva de Aitzbitarte y unica localidad conocida),
S.spelaeus (de Guipluzcoa y Santander) y S.cantabricus (de
zonas de Santander proximas a Vizcaya). S.spelaeus es consi-
derada un endemismo vasco y S.sebastianus un endemismo
estrictamente guipuzcoano. Otras especies del género estan
presentes en los karsts franceses meridionales (Pirineos,
Causses, Cévennes), ltalia, Yugoeslavia, Rumania, Grecia y
Caucaso.

Una especie afin a las anteriores es Graeteriella uniseti-
ger, ampliamente distribuida en cuevas en los Pirineos fran-
ceses y centro de Europa (Figura 89), y considerada stygobia
por numerosos autores (VANDEL, 1965; GINET &
JUBERTHIE, 1987; BELLES, 1987). MARGALEF (1953)
la cita de biotopos epigeos de Gran Bretafia, por lo cual debe
ser considerada stygdfila. En cualquier caso su distribucion
en la peninsula ibérica se circunscribe a cavidades de Gui-
puzcoay Santander.

(5) Crustacea. Copepoda. Harpacticoida.

Los copépodos harpacticoideos stygobios tienen distintos
origenes y pueden derivar de formas marinas, muscicolas e
intersticiales. En la fauna hipégea guipuzcoana hay 7 espe-
cies stygobias de 3 familias distintas.

La familia Ameiridae sélo posee dos especies stygobias en
la peninsula ibérica: Stygonitocrella dubia y Nitocrella vas-
conica, sblo conocidas de cuevas de Ernio y por tanto son
endemismos guipuzcoanos. Este grupo es de origen marino y
ademas de especies cavernicolas posee otras de habitos
intersticiales, sobre todo litorales, algunas de ellas encontra-
das en aguas de cierta salinidad.

La familia Canthocamptidae posee representantes stygo-
bios en el género Bryocamptus, de origen muscicola. Los
Bryocamptus poseen especies estrictamente cavernicolas,
junto a otras epigeas habitantes del intersticial y de musgos.
En el karst de GuipUzcoa estan representadas 5 especies: dos
stygofilas de amplia distribucion (B.pygmaeus y B.weberi) y
tres stygobias. Estas ultimas son los Unicos representantes
stygobios del género en la peninsula ibérica y su distribucion
es la siguiente: B.dentatus solo es conocida de la cueva de
Aitzbitarte (Guiplzcoa) y otras dos cavidades, del pais vasco
francés e ltalia; B.pyrenaeus es conocida de cavidades de
Aralar y regién norpirenaica francesa; B.zschokkei es abun-
dante en los Pirineos franceses; la subespecie B.zschokkei
halcanicus (que algunos autores elevan al rango de especie)
solo es conocida de cavidades de Guiplzcoa y Santander. El
género, que como hemos mencionado tiene también repre-
sentantes epigeos, posee una amplia distribucién en Europa.
Las especies cavernicolas son particularmente abundantes en
los karsts del sur de Francia. Las tres especies stygobias cita-
das presentan distribuciones de tipo vasco-norpirenaico, y en
el caso de B.dentatus extendida hasta el karst de ltalia, aun-
que con areas disyuntas.

La familia Parastenocaridae tiene un probable origen
intersticial marino. En la peninsula ibérica so6lo existen dos
especies stygobias: Parastenocaris cantabrica y P.stammeri,
distribuidas en cavidades de Santander y Guipuzcoa. Otras
especies cavernicolas del género se distribuyen en los Pirine-
os occidentales franceses (dos especies) y en el sur de ltalia
(una especie). El género Parastenocaris cuenta ademas con
otras especies que habitan en el intersticial.

En total el género Parastenocaris posee cerca de 70 espe-
cies en las regiones tropicales y templadas. La mayoria de
ellas son intersticiales y sus ambientes pueden ser salados,
salobres o de agua dulce. En opinién de NOODT (1962) las

formas de agua dulce derivan de ancestros marinos. En las
regiones tropicales (Indonesia, Guayana) algunas especies se
han transformado en muscicolas, mientras que en las regio-
nes templadas han colonizado ambientes intersticiales y
cavernicolas, como es el caso de las especies stygobias euro-
peas. El area de distribucion de las formas stygobias europeas
se extiende desde lItalia hasta la zona norpirenaica y region
vasco-cantabrica.

(6) Crustacea. Isopoda.

Los isopodos acuaticos contienen formas stygobias en
varias familias.

La familia Stenasellidae esta representada por el género
stygobio Stenasellus (Figura 90), de origen marino antiguo.
Los Stenasellus presentan caracteres muy primitivos y estan
distribuidos en habitats hipdgeos de Eurasia y Africa tropical.

Stenasellus breuili es un endemismo guipuzcoano, solo
conocido de cavidades de Aitzgorri y Aralar.

Stenasellus virei habita tanto en cuevas como en el hypot-
helminorheico, y comprende 5 subespecies. La forma nomi-
nal S.v.virei era conocida de cuevas del Pirineo y sur de Fran-
cia; en el Pais Vasco ha sido encontrada en la cueva de Alt-
xerri (Guiplzcoa) y en una cueva de Urbasa (Navarra); tam-
bién ha sido reportada de biotopos intersticiales en las cuen-
cas del Garona y del Dordofia (Francia) y del Ebro (Pirineos
catalanes y cadena costera catalana). Otras tres subespecies
(S.virei boui, S.virei hussoni y S.virei angelieri) poseen dis-
tribuciones restringidas en la zona norpirenaica, en aguas
sobre todo intersticiales. S.virei buchneri habita el intersticial
y cuevas en la region cantabrica (Asturias, Santander).

La familia Asellidae esta representada en el Pais Vasco
por dos formas stygobias de Proasellus del grupo spelaeus.
El grupo contiene 7 especies, de habitos cavernicolas o
intersticiales, y estrechamente relacionados. Cuatro de ellas
son endémicas de Portugal; P.cantabricus de Santander;
P.chappuisi es endémica del Pais Vasco (cavidades de Alava
y Guipuzcoa); y P.spelaeus aquae-calidae, propia del pais
vasco francés (macizo de Arbailles, Laruns y zonas proxi-
mas) habiéndose encontrado recientemente en una cueva del
Pirineo de Huesca. Las especies de Santander y Pais Vasco
son preponderantemente cavernicolas, mientras que las por-
tuguesas tienen una distribucion en el intersticial y karsts
costeros.

Existen otros dos grupos de is6podos acuaticos de origen
marino representados en el karst de Guiplzcoa por formas
troglofilas.

Jaéra ortizi, de la familia Jaeridae, es un endemismo gui-
puzcoano soélo conocido de un pequefio macizo karstico pro-
ximo a Pasajes. En la peninsula ibérica no son conocidas
otras especies, con la excepcion de Jaéra halearica, de zonas
calizas litorales de la isla de Mallorca. Ambas especies son
muy proximas entre si y en opinion de MARGALEF (1953)
derivan directamente de la especie marina Jaéra nordmanni,
de la cual difieren muy poco. Recientemente han sido colec-
tados otros ejemplares de Jaéra (afines a J.nordmanni) en la
cueva de las Brujas (Zugarramurdi), a 20 Km del mar. Estos
ejemplos ilustran muy bien la colonizacién del medio karsti-
co a partir de elementos marinos.

Sphaeroma hookeri, de la familia Sphaeromatidae, es un
troglofilo de Guiplzcoa, con caracteristicas comparables a
las del caso anterior. El suborden Sphaeromidea, al cual per-
tenece, esta compuesto principalmente por animales marinos.
La especie Sphaeroma hookeri es un habitante de aguas salo-
bres, encontrada primero en un meandro de San Sebastian, y
posteriormente en la cueva de Unanue, a 4 Km del mar en
San Sebastian. La especie soporta desde salinidades proximas
a las del mar hasta aguas dulces en el karst, pero no ha colo-
nizado las aguas continentales epigeas. La especie es conoci-
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Figura 88. Distribucién geografica de los copépodos stygobios del género Speocyclops en el sur de Francia y norte de la peninsula ibérica. Speocy-
clops sebasfianus (circulo blanco); S.spelaeus (triangulo negro); S.cantabricus (estrella); otras especies de Speocyclops (circulos negros). (Datos fran-
ceses de: GINET & JUBERTHIE, 1987).
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Figura 89. Distribucion, en Europa, de los copépodos stygobios del género Graeteriella. (De: LESCHER MOUTOUE, 1973; modificado).
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da de lagunas salobres en el litoral mediterraneo y atlantico
europeo.

(7) Crustacea. Amphipoda.

Los anfipodos stygobios de Guiplzcoa estan representa-
dos por cinco especies de dos géneros de origen marino: los
Niphargus (de la familia Niphargidae) y los Pseudoniphar-
gus (de la familia Hadziidae).

El género Niphargus habita todo tipo de aguas subterrane-
as y tiene una amplia distribucion en el centro de Europa
(Figura 91). Las dos formas sefialadas para Guiplzcoa son
estrictamente stygobias.

Niphargus ciliatus cismontanus soélo es conocida de dos
cavidades en los macizos de Aitzgorri e lzarraitz, y es por
tanto un endemismo guipuzcoano.

Niphargus longicaudatus habita en cavidades de los Bal-
canes, ltalia, sur de Alemania y Francia. En la peninsula ibé-
rica s6lo es conocida en el Pais Vasco (Guipuzcoa, y zonas
préximas de Vizcaya y Navarra). Posteriormente fué encon-
trada otra especie peninsular de Niphargus, N.delamarei, en
la parte mas oriental del Pirineo catalan, tanto en cuevas
como en pozos Yy biotopos hyporheicos.

El género Niphargus estd ampliamente distribuido en
Europa, exceptuando las zonas del norte. Su limite norte
coincide aproximadamente con la linea de maxima extension
de los glaciares cuaternarios (Figura 91) (RUFFO, 1982;
KARAMAN & RUFFO, 1986). Su limite SW son los Pirine-
os franceses, faltando en la peninsula ibérica, con la excep-
cion de las dos areas segregadas indicadas (Pais Vasco y
Catalufia) en las cuales rebasa sobre ambos bordes la cadena
pirenaica.

El género Pseudoniphargus tiene una distribucién amplia,
amphi-atlantica y mediterranea occidental: norte de Africa,
peninsula ibérica, sur de Francia, Yugoeslavia, Cércega y
Madeira. Las especies ibéricas tienen una distribucion dis-
yunta, en tres &reas: zona norte vasco-cantabrica, zona sur
bética, y zona oeste lusitana, cada una de ellas con sus pro-
pios conjuntos de especies endémicas. Esta distribucién en
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parte coincide con la distribucion de las areas calizas en la
peninsula; aunque la ausencia del género en las zonas de
levante y centro-este peninsular no tiene una explicacién cla-
ra. Conviene destacar que las formas de las zonas oeste y sur
son basicamente intersticiales, mientras que en la zona norte
hay tanto formas intersticiales como cavernicolas, predomi-
nando las primeras en la parte mas oriental (Picos de Europa)
y las segundas en la parte occidental (Pais Vasco).

En la zona norte peninsular (desde Asturias a Navarra) el
género Pseudoniphargus comprende 14 especies, la mayoria
de ellas con pequenas distribuciones alopatricas, limitadas a
una simple cuenca de drenaje o a un area karstica (NOTEN-
BOOM, 1990). Siete de ellas estan presentes en el Pais Vasco
y tres en Guipuzcoa. La mayoria de las especies del Pais Vas-
co son stygobias; en la zona vasco-santanderina predominan
las cavernicolas-intersticiales; y en Asturias son predominan-
temente intersticiales. Este hecho aparentemente esta en rela-
cién con la mayor extensién del hyporheico y napas paraflu-
viales epigeas en la parte oriental del area, mientras que en el
Pais Vasco estos medios intersticiales son muy reducidos o
estan casi ausentes. Las tres especies guipuzcoanas son sty-
gobias y endémicas.

Pseudoniphargus incantatus es conocida de Aitzbitarte
(Guipuzcoa) y zonas navarras préoximas del Ugarana y Bida-
soa (Zugarramurdi, Urdax, Yanci). P.unisexualis habita en
cavidades frias de zonas altas de Aitzgorri (cueva de San
Adrian) y Aralar (sistema Ormazarreta). P.vasconiensis tiene
una distribucion mas amplia, a menor altitud, en cavidades de
Aitzgorri, Aralar, Ernio y Otxabio, incluyendo zonas limitro-
fes con Navarra y Alava.

(8) Insecta. Colembolla.

La familia Sminthuridae incluye formas terrestres adapta-
das a la vida acuatica. Los minusculos Arrhopalites pueden
ser considerados formas stygobias, ya que viven sobre peli-
culas de agua en la superficie hUmeda de las estalactitas y en
los gours. El género posee algunos representantes en las cue-
vas del Jura, Vercors y Alpes maritimos. En la peninsula ibé-
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Figura 90. Distribucion de las formas stygobias de Stenasellus en el sur de Francia y norte de la peninsula ibérica. (De: MAGNIEZ, 1978; modifica-

do).
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rica sélo se presentan dos espe-
cies, endémicas y exclusivas de
Guiplzcoa: Arrhopalites boneti,
de Aralar, y Arrhopalites furca-
tus, de Aitzbitarte.

Conclusiones sobrela
distribucion de los stygobios.

(1) Para analizar las distribu-
ciones de fauna hay que distin-
guir entre las distribuciones a
nivel de género, las distribucio-
nes de las formas stygobias de
un género que posee tanto for-
mas cavernicolas como intersti-
ciales, y las distribuciones a
nivel de especie.

Las distribuciones a nivel de
género suelen ser amplias. El
conjunto de formas stygobias de
un género posee distribuciones
mas restringidas, pero todavia
bastante amplias y a menudo
disyuntas, ya que las zonas cali-
zas estan separadas. A nivel de
especie las formas stygobias
ocupan areas poco extensas,
siendo frecuentes las localiza-
ciones puntuales y los endemis-
mos. No obstante, en general, la distribucion de los stygobios
es mucho mas amplia que la de los troglobios terrestres, que
generalmente poseen distribuciones restringidas incluso a
nivel de género. Este hecho probablemente sea debido a las
mayores posibilidades de dispersion que ofrece el me-
dio acuatico y que comprende complejos sistemas subterra-
neos en continuidad con medios hipdgeos intersticiales.

RUFFO, 1982; modificado).

(2) La mayoria de los grupos de crustaceos stygobios esta
ausente del norte de Europa. El género Niphargus ilustra a
este respecto el fendmeno vy el limite norte de su area de dis-
tribucion coincide con el limite de la maxima extension de
las zonas glaciadas cuaternarias (Figura 91). Ejemplos pa-
recidos se presentan en otros grupos de crustaceos, co-
mo copépodos Cyclopoida y Harpacticoida, ostracodos,
isopodos Asellidae y Stenasellidae, anfipodos Pseudoniphar-
gus.

(3) El género Niphargus ejemplifica también otra caracte-
ristica de la fauna stygobia guipuzcoana que merece ser des-
tacada de manera especial. A nivel de género (o incluso de
grupos taxonémicos superiores) los stygobios que poseen una
amplia distribucién en Europa llegan hasta los Pirineos fran-
ceses, pero estan ausentes en la peninsula ibérica, con la
excepcion del Pais Vasco y zonas préximas o similares (Ver
p.ej. Figuras 88,89,91).

En el caso concreto de la distribucion de Niphargus, ésta
rebasa los Pirineos sdlo en el Pais Vasco y una pequefia por-
cién oriental del Pirineo Catalan. Lo mismo ocurre con los
isopodos Stenasellidae. En la mayoria de los casos la distri-
bucién es exclusivamente vasco-europea o vasco-cantabrica-
europea; ejemplos en turbelarios Crenobia, oligoquetos
Haplotaxis, acaros Limnohalacaridae, ciclépidos Speocy-
clops y Graeteriella, harpacticidos Stygonitocrella, Nitocre-
lla, Bryocamptus y Parastenocaris, isépodos asélidos (Proa-
sellus grupo spelaeus), jaéridos y esferomatidos, y colémbo-
los Arrhopalites.

Figura 91. Area de distribucion de los anfipodos del género Niphargus. La linea de trazos indica la extension
de los hielos durante la glaciacion Mindel; la linea continua, el limite de los hielos durante el Wirm. (De:

En los casos de Niphargus, Pseudoniphargus, Stenasellus
y Proasellus, los representantes vascos o vasco-cantabricos
son formas stygobias, mientras que las especies ibéricas son
predominantemente intersticiales.

Esquematicamente, la fauna stygobia vasca tiene una clara
afinidad europea; mientras que la fauna ibérica posee espe-
cies distintas, con afinidades norteafricanas, y con predomi-
nio de formas intersticiales en los grupos considerados.

(4) A nivel de especie destaca que el 64% de la fauna sty-
gobia guipuzcoana es endémica (14 especies del Pais Vasco,
9 de las cuales exclusivas de Guipuzcoa, sobre un total de
22). Hay ademas 3 especies guipuzcoano-santanderinas, 2
guipuzcoano-norpirenaicas y 3 vasco-europeas.

Son endemismos guipuzcoanos: Troglohalacarus denti-
pes, Speocyclops sebastianus, Stygonitocrella dubia, Nitocre-
lla vasconica, Stenasellus breuili, Niphargus ciliatus cismon-
tanus, Pseudoniphargus unisexualis, P.vasconiensis, Arrho-
palites boneti, A.furcatus.

Son endemismos vascos: Haplotaxis navarrensis, Speocy-
clops spelaeus, Jaéra ortizi, Proasellus chappuisi, Pseudo-
niphargus incantatus.

Distribuciones disyuntas vasco-europeas las presentan:
Crenobia anophthalma (Pais Vasco y Balcanes), Bryocamp-
tus dentatus (Guipuzcoa, Pais vasco francés e ltalia), y Nip-
hargus longicaudatus (Pais Vasco, sur de Europa).

Distribuciones guipuzcoano-norpirenaicas las presentan:
Bryocamptus pyrenaeus, Stenasellus virei virei.

Distribuciones guipuzcoano-cantabricas las presentan:
Bryocamptus zschokkei balcanicus, Parastenocaris cantabri-
ca, P.stammeri.

Adicionalmente no hay que olvidar que nos estamos refi-
riendo solo a las especies presentes en Guiplzcoa. Las 14
especies que son endemismos vascos estan presentes en Gui-
puzcoa, pero en el conjunto del Pais Vasco el numero de
endemismos es considerablemente mayor. Por ello el Pais
Vasco, en general, y Guiplzcoa, en particular, constituyen un
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area muy activa de especiacion y diversificacion de formas
stygobias.

(5) De las formas stygobias citadas algunas pertenecen a
grupos compuestos enteramente por formas dulceacuicolas.
Este es el caso de los turbelarios Tricladida y oligoquetos
Haplotaxidae. Los copépodos Speocyclops y Graeteriella
probablemente derivan de antiguas formas muscicolas, al
igual que los harpacticidos Bryocamptus. Pero la mayoria de
las formas stygobias no tiene un origen dulceacuicola o epi-
geo, sino primariamente marino. Son ejemplo de ello los aca-
ros Limnohalacaridae, los copépodos Ameiridae y Paraste-
nocaridae, los isépodos Asellidae y Stenasellidae (mas las
formas stygoéfilas de Jaeridae y Sphaeromatidae), los anfipo-
dos Niphargidae y Hadziidae.

En muchos casos el medio de transicion utilizado por los
ancestros de los stygobios para acceder al karst parece haber
sido el intersticial. Algunas de las formas citadas pertenecen
a geéneros que incluyen representantes tanto cavernicolas
como intersticiales. Pero a nivel de especie el karst guipuzco-
ano se caracteriza por poseer una inmensa mayoria de formas
cavernicolas estrictas. Probablemente ello sea debido al esca-
so desarrollo que presenta el intersticial de los valles. Es de
suponer que en el pasado la situacion pudo haber sido algo
diferente y, en consecuencia, ello sugiere un origen relativa-
mente antiguo para muchas de las especies presentes. Este
tema sera desarrollado con mayor amplitud en los apartados
de colonizacion y evolucion.

Fauna terrestre.

Los grupos que contienen formas troglobias en el karst de
Guipuzcoa son los siguientes:

(1) Mollusca. Gastropoda. Ellobiidae.

El género Zospeum posee 15 representantes troglobios en
Europa, distribuidos en los karsts yugoeslavos, norte de Ita-
lia, y region vasco-pirenaica. Esta ultima posee en la penin-
sula ibérica 4 especies, dos de ellas representadas en Guipuz-
coa: Z.bellesi (de cavidades de Guiplzcoa, Navarra y Hues-
ca), Z.suarezi (del Pais Vasco, incluyendo Guiplzcoa, y San-
tander), Z.biscaiense (de Vizcaya), y Z.schauffusi (de Santan-
der y Asturias) (Figura 92).

(2) Arachnida. Pseudoscorpionida.

Las formas troglobias de pseudoescorpiones de Guiplzcoa
pertenecen a dos géneros (Chthonius y Neobisium) de dos
familias distintas (Chthoniidae y Neobisiidae). Las formas
troglobias de Chthonius son cavernicolas poco modificados y
pertenecen al subgénero Ephippiochthonius, el cual posee en
la peninsula ibérica 8 especies de la regién mediterranea, dos
de Asturias y una endémica de Guiplzcoa, del macizo de
Ernio. La familia Neobisiidae posee formas troglobias alta-
mente modificadas, agrupadas en el subgénero Blothrus del
género Neobisium (Figura 93), el cual posee en el Pais Vasco
12 especies, 10 de ellas endémicas y solo 2 halladas en otras
cuevas fuera del pais, una de ellas en Cantabria y otra en
Lleida. El subgénero posee 3 especies adicionales ibero-bale-
ares. En la regiéon de Catalufia, Levante y Mallorca los pseu-
doscorpiones troglobios estan representados por otros géne-
ros (Roncus, Acanthocreagris, Troglobisium).

De las especies vascas de Neobisium, 8 estan representa-
das en Guiplzcoa y 7 de ellas son endémicas exclusivas de
Guiplzcoa. Las distribuciones de cada especie se circunscri-
ben a macizos y cavidades aisladas.

En conjunto destaca que el Pais Vasco, y en particular el
territorio guipuzcoano, constituyen el centro de diferencia-
cién de los Neobisium troglobios, con un elevado numero de
especies, la mayoria de ellas endémicas.

(3) Arachnida. Opiliones.

Las formas troglobias pertenecen a dos familias distintas:
Travuniidae e Ischyropsalidae. Los primeros pertenecen al
suborden Laniatores, el cual contiene cavernicolas altamente
modificados de antiguo origen. El grupo esta representado en
nuestra fauna por el género Peltonychia, con tres especies,
dos de ellas consideradas trogléfilas y la forma troglobia Pel-
tonychia navarica. Esta habita en cavidades del pais vasco
francés (Sara, Laburdi) y del macizo de Orobe. La familia
Travuniidae comprende 18 especies europeas, tanto caverni-
colas como habitantes de biotopos muy himedos (musgos);
su area de distribucién (Figura 94) abarca las cordilleras bal-
canicas de Dalmacia y Slovenia, SW de los Alpes y Macizo
Central francés, zona norpirenaica y region vasco-cantabrica.
A esta familia pertenece también la especie troglobia Abaso-
lea sarea, solo conocida de la cueva de Sara.

La familia Ischyropsalidae del suborden Palpatores esta
representada por 6 especies del género Ischyropsalis, 3 de
ellas trogléfilas y otras 3 consideradas troglobios poco modi-
ficados (troglobios poco troglomorfos). Estas Ultimas presen-
tan la siguiente distribucién. Ischyropsalis dispar es conocida
de cuevas de Vizcaya, Alava y Sierra de Aralar (Kilixketa,
Putxerri, sinclinal central). . magdalenae, de cuevas de Gal-
dames y Carranza (Vizcaya) y Aralar. l.espagnoli, exclusiva
de Aralar. ElI género, ampliamente distribuido en Europa,
incluye formas muscicolas y cavernicolas; en la peninsula
ibérica se extiende unicamente por la zona norte vasco-canta-
brica, mas una especie que alcanza los Pirineos orientales y
el macizo de Montseny.

Las cuatro especies de opiliones citadas son endemismos
vascos.

(4) Arachnida. Araneida.

Las formas troglobias comprenden 4 especies de las fami-
lias Erigonidae (= Micryphantidae) y Linyphiidae. A la pri-
mera familia pertenece Blaniargus cupidon, distribuida en
cuevas de los Hautes Pyrenées y Pais Vasco. En Guiplzcoa
ha sido colectada en Ernio y Aralar.

La familia Linyphiidae cuenta con géneros de amplia dis-
tribucién en Europa y normalmente extendidos a la peninsula
ibérica. Las tres especies troglobias de Linyphiidae de Gui-
puzcoa pertenecen a 3 géneros distintos.

Centromerus microps habita en cuevas en la mitad W de
los Pirineos, sobre ambas vertientes, y en Pais Vasco. En
Guipuzcoa es conocida de cavidades de Otxabio y Aralar. El
género posee otras 3 especies troglobias peninsulares:
C.viduus (endémica de Mairuelegorreta, Alava), C.paradoxus
(de Catalufia y Levante), y C.europaeus (de Yugoeslavia,
Alpes maritimos, Argelia y Cadiz). Las especies francesas de
Centromerus, ademas del Pirineo, habitan en los Alpes y les
Cévennes.

Leptyphantes cavicola es una forma endémica s6lo cono-
cida de Otxabio y Aralar. El género posee otras 8 especies
troglobias en la peninsula, distribuidas en cavidades de Por-
tugal, Andalucia, Extremadura, Levante, Catalufia y Pais
Vasco. Las formas troglobias de este grupo son cavernicolas
poco modificados.

Troglohyphantes contiene formas trogléfilas y troglobias
distribuidas desde los Carpatos y los Alpes hasta los Causses,
Pirineos (ambas vertientes), Pais Vasco y region cantabrica.

Troglohyphantes allaudi es una forma endémica descrita
de la cueva de Galarra y encontrada Unicamente en cavidades
de Guipuzcoa (Mondragén, Ekain, Ernio) y Vizcaya. El
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género posee en la peninsula 6 especies troglobias mas, dis-
tribuidas en el Pirineo de Huesca, Pais Vasco, Santander y
Asturias.

(5) Crustacea. Isopoda. Trichoniscidae.

Los is6podos terrestres cavernicolas estan representados
en nuestra fauna por la familia Trichoniscidae, que compren-
de formas muy higréfilas, humicolas, endégeas y cavernico-
las. En Guipluzcoa son conocidas 4 especies, estrictamente
troglobias, de dos géneros: Trichoniscoides y Escualdonis-
cus.

Los Trichoniscoides cavernicolas estan distribuidos en el
Jura, Pirineos, litoral atlantico de Francia, Pais Vasco, Espa-
fia y Portugal. La peninsula ibérica cuenta con 12 especies
troglobias: 4 de Portugal, 2 de Asturias, 4 del Pais Vasco y 2
del Pirineo catalan.

Trichoniscoides breuili es endémica de Vizcaya y Alava.
T.cavernicola, de Santander, Vizcaya y Guipuzcoa (en esta
Ultima tiene el mayor numero de localidades hipogeas).
T.dubius, sélo conocida de Ernio. Y T.pseudomixtus, solo
conocida de Aralar. Las 4 pueden ser consideradas endemis-
mos vascos; solo T.cavernicola tiene una distribucion un
poco mas extensa. T.dubius es un endemismo guipuzcoano.

Escualdoniscus es un género muy primitivo, que no se
acerca a ningun otro género conocido, y sélo habita en el Pais
Vasco. Posee dos Unicas especies. E.triocellatus, forma tro-
gléfilo-endégea del pais vasco francés. Y E.coiffaiti, un tro-
globio estricto de las cuevas de Aitzbitarte (Guiptzcoa) y
Sara (Laburdi).

(6) Diplopoda.

El territorio de Guiplzcoa se caracteriza por poseer una
gran variedad de diplépodos cavernicolas, distribuidos en
varios 6rdenes y familias distintas. De las 13 especies conoci-
das, 9 son troglobios y 4 trogléfilos.

El orden Glomerida tiene formas troglobias en dos géne-
ros de la familia Glomeridae: Trachysphaera y Spelaeoglo-
meris.

Trachysphaera comprende especies enddgeas y cavernico-
las distribuidas en Europa desde la region vasco-cantébrica
hasta el Caucaso y Asia Menor. Trachysphaera drescoi es
una forma trogléfila endémica de Guipuzcoa. Trachysphaera
ribauti es troglobia, endémica de Guipuzcoa y so6lo conocida
del macizo de Udalaitz.

Spelaeoglomeris es un género de distribucién vasco-pire-
naica y comprende troglobios de origen antiguo. Sélo dos
especies son conocidas en la peninsula ibérica. S.doderoi (=
S.racovitzae), de Aitzbitarte (Guipuzcoa) y otras cavidades
del pais vasco francés y region norpirenaica francesa. S.his-
panica soélo es conocida de una cueva en el Pirineo de Hues-
ca.

El orden Craspedosomida posee formas troglobias en las
familias Anthogonidae y Vandeleumidae.

La primera de ellas esta representada por el género Crano-
goma, que posee solo dos especies, ambas troglobias, del
Pais Vasco y Pirineos. Cranogoma espagnoli es un endemis-
mo guipuzcoano. C.cornutum es endémica del Pirineo de
Lérida. Cabe destacar que en los Pirineos franceses las for-
mas mas abundantes de diplépodos cavemicolas estan inclui-
das en la familia Blaniulidae (del orden lulida), y particular-
mente en los géneros Typhloblaniulus (el cual no alcanza el
Pais Vasco), Vascoblaniulus (del macizo de Larra), y formas
troglofilas de Blaniulus (que incluyen un representante en
Guipuzcoa).

La familia Anthogonidae posee en territorios vecinos
(pero hasta ahora no reportados para Guipuzcoa) dos géneros
troglobios monoespecificos y endémicos del Pais Vasco: Ala-
vosoma (de Alava) y Vascosoma (del pais vasco francés y
zonas proximas de Navarra).

La familia Vandeleumidae esta representada por dos géne-
ros troglobios: Vandeleuma y Guipuzcosoma. Vandeleuma
posee soélo dos especies, endémicas del Pais Vasco. V.vasco-
nicum, del pais vasco francés y Guipuzcoa. Y V.hispanica, de
Aralar. Guipuzcosoma es un género monoespecifico, troglo-
bio y endémico de Guipuzcoa; G.comasi sélo es conocido del
sistema Sabesaia - Leize aundia (Ernio).

El orden lulida esta representado por una especie trogléfi-
la de Blaniulidae y tres especies troglobias de lulidae inclui-
das en el género Mesoiulus. Los blaniulidos troglobios, como
mencionamos antes, son tipicamente pirenaicos; en el Pais
Vasco son sustituidos por los iulidos troglobios del género
Mesoiulus, el cual tiene una distribucidn vasco-cantabrica.
Son conocidas 5 especies troglobias de este género, dos de
ellas de Santander y tres del Pais Vasco; estas Ultimas son:
Mesoiulus cavernarum, M.henroti, y M.s.stammeri.

M.cavernarum es endémica de Guipuzcoa y se encuentra
en numerosas localidades. M.henroti es endémica de Aralar.
M.s.stammeri es conocida de cavidades de Vizcaya y Gui-

Figura 92. Distribucion en la peninsula ibérica de los gasterépodos del género Zospeum: Z.bellesi (cuadrados negros): Z.suarezi (circulos negros);
Z.biscaiense (estrella); Z.schaufussi (circulos blancos). (De: BELLES, 1987; modificado).
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Figura 93. Distribucion en la peninsula ibérica de los pseudoescorpiones cavernicolas Neobisium del

subgénero Blothrus.

puzcoa (lzarraitz, Aitzgorri, Udalaitz). Otra subespecie,
M.stammeri san-cipriani, es exclusiva de Carranza (Vizca-
ya). , , ,
El género Mesoiulus, ademas de las especies troglobias
citadas, posee formas endégeas en los Balcanes y el Medite-
rraneo Oriental. Posee ademas grandes afinidades con el
género Apfelbeckiella, el cual contiene muchas especies tro-
globias en Bulgaria y Rumania. Este hecho sugiere un origen
paleo-normediterraneo para el grupo.

Los diplépodos cavernicolas de Guiplzcoa incluyen 9
especies endémicas, una de ellas trogldfila y 8 troglobias. De
estas ultimas, 4 son endemismos vascos Yy las otras 4 ende-
mismos exclusivamente guipuzcoanos. Cabe ademas destacar
que, a nivel de género, Vandeleurna es un endemismo vasco
y Guipuzcosoma un género endémico de Guipuzcoa.

(7) Chilopoda.

Esta clase contiene 17 especies y subespecies cavernicolas
en Guipuzcoa, 7 de ellas trogléfilas y 10 troglobias. Todas
pertenecen al género Lithobius (de la familia Lithobiidae). El
area de distribucion de las formas troglobias del género com-
prende basicamente la region vasco-cantabrica, los Pirineos,
Alpes maritimos y el karst Adriatico; recientemente han sido
halladas algunas especies cavernicolas en el sur de la penin-
sula, Mallorca y Marruecos.

De las 10 formas troglobias citadas, 7 son endemismos
vascos (3 de ellos exclusivos de Guipuzcoa). Hay ademas
otras 2 formas trogldfilas endémicas (una de ellas exclusiva
de Guipuzcoa).

(8) Insecta. Collembola.

Los colémbolos guipuzcoanos poseen 10 formas troglo-
bias terrestres en 4 géneros de 3 familias distintas. Son éstos:
Onychiurus (Onychiuridae), Typhlogastrura (Hypogastruri-
dae), Pseudosinella'y Tomocerus (Entomobryidae).

La distribucion geografica de los colémbolos cavernicolas
permanece todavia mal conocida. En Europa son considera-
das troglobias 188 especies, segun los datos de MASSOUD
& THIBAUD (1973). Los 4 géneros citados en Guipuzcoa
habitan al menos en Francia y la peninsula ibérica.

Los Onychiurus franceses son conocidos de los Pirineos,

Languedoc, Cévennes, Alpes y Jura.

De las 3 especies guipuzcoanas, 2 son

endémicas de Aralar. En la peninsula

ibérica son conocidas 3 especies mas
de Catalufiay 1 de Portugal.

La familia Hypogastruridae esta
representada por varias especies en
los Pirineos franceses. El género
Typhlogastrura s6lo posee 2 especies
troglobias en la peninsula: T.mendiza-
bali (endémica de Aralar) y T.breuili
(de Cadiz).

Pseudosinella posee 36 especies
| troglobias en Francia. En Guipuzcoa
hay 8 especies, 6 de ellas troglobias
(4 de las cuales son endemismos vas-
cos) y 2 trogléfilas (1 endémica). En
el resto de la peninsula han sido cita-
das 19 especies adicionales, pero des-
conocemos si todas ellas son troglo-
bios. De todos modos lo que si es cla-
ro es que todas las citadas Unicamente
de cuevas se distribuyen por la franja
norte de la peninsula, desde Picos de
Europa hasta los Pirineos catalanes,
incluyendo una especie que alcanza
Castellén y otra la isla de Mallorca.

El género Tomocerus esta bien representado en Francia.
Sin embargo, es de destacar que el mayor nimero de especies
de este género se encuentra en cavidades del archipiélago de
Japén. En la peninsula ibérica sélo son conocidas dos espe-
cies troglobias, una de ellas de Catalufia y la otra, T.vasconi-
cus, endémica de la cueva de Arrobieta (Tolosa, Guipuzcoa).
Adicionalmente es conocida la forma trogléfila T.minor, de
Aralar y Urbasa.

De las formas troglobias guipuzcoanas 8 son endémicas
(una de ellas exclusiva de Guipuzcoa).

(9) Insecta. Diplura.

Los dipluros guipuzcoanos han sido poco estudiados. Son
conocidas dos especies troglobias de los géneros Podocampa
y Litocampa (familia Campodeidae).

El género Podocampa posee tres especies troglobias: una
de los Pirineos (ambas vertientes), otra de Portugal, y P.simo-
nini, endémica del macizo de Ernio (Guiptzcoa).

El género Litocampa posee 4 especies troglobias: tres de
ellas de los Pirineos (ambas vertientes), y L.espanoli, del Pais
Vasco y Cantabria, incluyendo Guipuzcoa.

En los Pirineos en cambio predomina el género Plusio-
campa, el cual no alcanza Guipuzcoa. La distribucion de este
género comprende: la regién norpirenaica francesa (con 7
especies), los pirineos catalanes (2 especies), Alicante (1
especie), y las islas Baleares (2 especies).

(10) Insecta. Coleoptera.

La coledpterofauna troglobia de Guiptizcoa comprende 25
especies de 3 familias distintas: Carabidae, Catopidae y Pse-
laphidae.

La familia Carabidae posee formas troglobias en las sub-
familias Trechinae y Pterostichinae. A la primera de ellas
pertenece Trechus beusti, un troglobio poco madificado,
emparentado con formas nivicolas y endémico de cavidades
de Aitzgorri, y en segundo lugar Hydraphaenops galani,
especie endémica de Pagoeta-Ernio, y unico representante del
grupo de los Aphaenops en Guipuzcoa.

El grupo de los Trechus comprende basicamente especies
forestales de biotopos himedos, formas endégeas y algunos
cavernicolas muy poco modificados. Su distribuciéon a nivel
de género es amplia y en la peninsula las formas mas caver-
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nicolas se extienden por la regién vasco-cantabrica (6 espe-
cies) y, en menor proporcion, en Alicante (3 especies), Mala-
ga (1 especie) y Portugal (1 especie). También se distribuye
por la region norpirenaica.

El grupo de los Aphaenops posee varios géneros caverni-
colas, exclusivamente pirenaicos, distribuidos preferentemen-
te en la vertiente norpirenaica y zonas altas. Geotrechus com-
prende unas 20 especies y ocupa la region centro-oriental
(incluyendo Catalufia). Aphaenops e Hydraphaenops (con 33
y 14 especies, respectivamente) ocupa los Pirineos centrales
y occidentales, alcanzando el Pais Vasco. De los Aphaenops,
5 especies alcanzan el macizo de Larra y zonas proximas
(Zuberoa, Behenavarra y NE de Navarra), sin llegar a Gui-
puzcoa. De los Hydraphaenops solo 2 especies alcanzan el
Pais Vasco: una de ellas en los macizos de Larra y Arbailles,
y la citada Hydraphaenops galani, de Guipuzcoa, la cual
constituye la forma mas occidental del grupo.

La subfamilia Pterostichinae esta representada por dos
géneros: Troglorites y Ceuthosphodrus.

Troglorites breuili es un troglobio estricto que habita en
cavidades de Aralar, Urbasa y Andia. Ha diferenciado una
subespecie bien caracterizada (T.breuili mendizabali) que se
localiza més al norte, en los macizos de Ernio y Ekain, y por
tanto endémica y exclusiva de Guiplzcoa. El género sélo
posee otra especie en los Alpes maritimos. Esta distribucién
sugiere que los Troglorites son los restos de una antigua linea
filética que poblaba la cadena vascopirenaica-provenzal, y
cuyos representantes han quedado confinados en dos zonas
disyuntas, como relictos, en los extremos de su primitiva area
de distribucion.

El género Ceuthosphodrus comprende especies troglobias
y otras trogléfilas y guanobias. Entre las primeras estan
representadas en Guipuzcoa: Ceuthosphodrus vasconicus (un
endemismo guipuzcoano del macizo de Aitzbitarte) vy
C.peleus (especie de amplia distribucién en el norte peninsu-
lar, dividida en varias subespecies). La subespecie C.p.boli-
vari es endémica de Udalaitz. Otra especie cavernicola de
este grupo habita en el pais vasco francés y Navarra.

Para algunos autores todas las formas de Ceuthosphodrus
deben ser consideradas trogléfilas, por sus habitos marcada-

mente guandfilos. Las formas citadas para Guipuzcoa, las
cuales pertenecen al subgénero Ceuthosphodrus, se diferen-
cian de las del subgénero Actenipus (el cual incluye la mayo-
ria de los representantes guanobios y trogldfilos). La distribu-
cién de los Ceuthosphodrus mas marcadamente cavernicolas
comprende la region vasco-cantabrica. El género en su con-
junto se distribuye en el Macizo Central francés, Pirineos,
region vasco-cantabrica (hasta Galicia), y zona costera de
Castellén y Valencia.

La familia Catopidae posee en Guiplzcoa 17 taxones,
todos ellos troglobios y pertenecientes a la subfamilia
Bathysciinae. Estos comprenden tres secciones distintas: Spe-
ocharis, Bathysciola y Speonomus.

La seccion Speocharis es exclusiva de la regién vasco-
cantabrica, siendo Guipuzcoa el limite E de su area de distri-
bucién. De las 33 especies conocidas del género Speocharis,
8 alcanzan Vizcaya y una soéla Guipuzcoa: S.noltei, cuya dis-
tribucion se extiende desde Gernika hasta Izarraitz.

La secciéon Bathysciola comprende unas pocas formas
cavernicolas poco modificadas en el género Bathysciola, dis-
tribuido en los Pirineos y region vasco-cantabrica. En Gui-
puzcoa esta representado por dos subespecies endémicas de
la especie B.schiodtei.

La seccion Speonomus es la mas diversificada, de amplia
distribucion pirenaica. A nivel génerico y subgenérico tiene
distribuciones restringidas. En el pais vasco peninsular esta
representada por el subgénero Speonomidius (del género Spe-
onomus) y por los géneros Euryspeonomus, Speocharidius,
Kobiella, Aranzadiella y Jossettekia, todos ellos endémicos,
troglobios, y exclusivos de los territorios de Guiplzcoa y
Navarra. En Guipuzcoa estan presentes 4 formas de Speono-
midius, 4 de Euryspeonomus, 3 de Speocharidius, y tres
géneros monoespecificos representados por Kobiella galani,
Aranzadiella leizaolai y Jossettekia angelinae.

La familia Pselaphidae comprende dos formas endémicas,
troglobias, de dos géneros monoespecificos; son éstas: Typh-
lobythus breuili y Prionobythus bolivari.

En total, los coledpteros troglobios de Guiplzcoa com-
prenden 25 formas endémicas del Pais Vasco (19 de las cua-
les son endemismos guipuzcoanos). Tres géneros y un subgé-
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Figura 94. Distribucién, en Europa, de los opiliones cavernicolas de la familia Travuniidae. Este tipo de distribucion es comun en los grupos taxono-
micos que albergan troglobios en el Pais Vasco. La fauna troglobia del Pais Vasco muestra sus mayores afinidades con la de la region norpirenaica
francesa y franja normediterranea hasta los Balcanes. (Datos franceses de: GINET & JUBERTHIE, 1988; modificado).
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nero son endemismos vascos (Euryspeonomus, Jossettekia,
Prionobythus, Speonomidius). Cuatro géneros son endemis-
mos exclusivos de Guiptuzcoa (Speocharidius, Kobiella,
Aranzadiella, Typhlobythus).

Conclusiones sobre la distribucién de los troglobios
terrestres.

(1) La distribucion de los troglobios terrestres muestra
muchos de los casos ya sefialados para los stygobios, pero
destaca que las distribuciones son generalmente mas restrin-
gidas, particularmente entre los insectos, en los que la frag-
mentacion especifica y subespecifica es considerablemente
elevada.

(2) A nivel de género existen distribuciones de tipo Nip-
hargus, es decir, vasco-europeas, entre ellas, p.ej.los opilio-
nes Ischyropsalis y Peltonychia, los gasterépodos Zospeum,
los diplopodos Trachysphaera, o los carabidos Troglorites,
en algunos casos con areas disyuntas.

En otros casos las distribuciones a nivel de género son
mas amplias, incluyendo diversas localidades ibéricas, fuera
del Pais Vasco o de la franja vasco-cantabrica. Ejemplos en:
araneidos Centromerus, is6podos Trichoniscoides, quilépo-
dos Lithobius, la mayoria de los colémbolos (el género
Tomocerus incluye ademas a Japon), dipluros Podocampa,
carabidos Trechus y Ceuthosphodrus.

Existen también algunos grupos preferentemente ibéricos,
como: pseudoescorpiones Chthonius y araneidos Leptyphan-
tes.

Los pseudoescorpiones Neobisium del subgénero Blothrus
y las formas mas cavernicolas de diplépodos Mesoiulus son
sobre todo vasco-cantabricos.

Distribuciones exclusivamente vasco-cantabricas las pre-
sentan los Bathysciinae Speocharis, que alcanzan su limite E
en Guipuzcoa. Distribuciones vasco-pirenaicas las presentan:
araneidos Blaniargus, diplépodos Spelaeoglomeris y Crano-
goma, y los Trechinae Hydraphaenops, que alcanzan su limi-
te W en Guipuzcoa. Distribuciones cantabro-vasco-pirenaicas
las presentan: araneidos Troglohyphantes, dipluros Litocam-
pa y Bathysciinae Bathysciola.

(3) El endemismo a nivel de género es un hecho destaca-
ble. En la fauna troglobia guipuzcoana hay 10 géneros y 1
subgénero que son endemismos vascos, 6 de los cuales son
endemismos exclusivos de Guipuzcoa.

Son endemismos vascos los siguientes géneros: isdpodos
Escualdoniscus; diplépodos Vandeleuma; coledpteros Eurys-
peonomus, Jossettekia y Prionobythus.

Son endemismos guipuzcoanos: diplépodos Guipuzcoso-
ma; coledpteros Specharidius, Kobiella, Aranzadiella, Typh-
lobythus, y el subgénero Speonomidius de los Speonomus.

Como sefialamos para los stygobios, s6lo nos estamos
refiriendo a la fauna guipuzcoana. En el conjunto del Pais
Vasco el numero de taxones endémicos a nivel de género es
considerablemente mas elevado.

(4) A nivel de especie, practicamente no existe ninguna
con distribuciones amplias. De las 79 especies de troglobios
terrestres, 69 son endémicas del Pais Vasco (87% del total) y
38 de ellas exclusivas de Guipuzcoa.

Los grupos que presentan formas troglobias endémicas
son los siguientes: pseudoescorpiones, opiliones, araneidos,
isopodos, diplépodos, quildpodos, colémbolos, dipluros y
coleopteros.

Existen muchos casos de especies so6lo conocidas de una o

unas pocas cavidades, circunscriptas a un macizo o area kars-
tica muy pequefia. La fragmentacion especifica es considera-
blemente elevada entre los coledpteros, diplépodos y pseudo-
escorpiones. Destaca sobretodo la elevada diversidad taxoné-
mica de los coledpteros troglobios: 25 especies y subespecies
de 14 géneros distintos.

Conclusién general sobre la distribucion de los troglobios
ystygobios.

La variabilidad de las distribuciones que presentan los dis-
tintos grupos zoolégicos, no facilita la obtencién de conclu-
siones Unicas. Si se superpone en un mapa las areas de distri-
bucion de los géneros y especies citados, el resultado es una
compleja red de areas yuxtapuestas, con una gran densidad
de formas exclusivas de la regién vasca, en general, y de
Guipuzcoa, en particular. Prueba de ello es que del conjunto
de troglobios acuaticos y terrestres (101 taxones) el 82% (83
taxones) son endémicos.

Las mayores afinidades de la fauna guipuzcoana a nivel de
grupos taxondmicos superiores son con los de la region nor-
pirenaica francesa y su continuacién por los macizos calcare-
os normediterraneos, desde el sur de Francia hasta el norte de
Italia, Yugoeslavia y los Balcanes (Ver como ejemplo Figura
94).

La regién vasca es un area biogeografica con caracteristi-
cas propias, con conjuntos taxonomicos exclusivos, y otros
compartidos con Santander o zonas norpirenaicas proximas.
Aungue no ha sido estudiada en detalle la fauna de territorios
vecinos a Guipuzcoa, la informacién general consultada per-
mite efectuar comparaciones entre los grupos de troglobios
mas representativos y de ello se desprende la existencia de un
centro de alta diversidad en el cual la cantidad de formas pro-
pias del Pais Vasco es maxima; este area comprende el terri-
tono de Guipuzcoa, regiéon N y NE de Vizcaya, zona W de
Laburdi, y zona NW de Navarra (Bidasoa-Ugarana, por un
lado, y Aralar-Leiza, por otro). El area asi delimitada consti-
tuye el nucleo central de la regién biogeografica vasca.

Endemismos.

El 82% de las formas troglobias y stygobias conocidas en
el karst guipuzcoano son endémicas (83 sobre 101 taxones).
Considerando en conjunto las formas trogléfilas y troglobias
el porcentaje de endemismos es del 52% (95 sobre 184 taxo-
nes). No hay formas endémicas entre los trogléxenos.

El término endémico significa nativo de, o restringido a,
una particular regién geografica. En ecologia un centro endé-
mico es un area que tiene una biota local altamente distinta,
con un 5-10% de especies endémicas (LINCOLN et al,
1982). Este porcentaje de especies endémicos es ampliamen-
te rebasado por la fauna cavernicola guipuzcoana y particu-
larmente por la fauna troglobia.

La fauna cavernicola contiene numerosos relictos, confi-
nados a territorios limitados, y aislados unos de otros. Ello
conduce a fendmenos de microevolucion, con el resultado de
la aparicién de numerosas especies endémicas. No obstante,
ésto es sélo un caso particular de un fenémeno muy general:
la variacién que sigue al aislamiento de las poblaciones. La
formacion de especies endémicas no es un problema especifi-
camente bioespeleoldgico, pero si es un caracter distintivo de
la fauna cavernicola guipuzcoana y confirma la idea de la
existencia de un centro de diferenciacién y diversificacion
vasco, con caracteristicas propias.
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RELICTOS, REFUGIOS Y ADAPTACION.

Los mecanismos de colonizacion y de especiacion en el
habitat hipdgeo siguen siendo actualmente objeto de contro-
versia entre los bioespeledlogos. El papel de las cavernas
como habitat-refugio y de los cavernicolas como formas
relictas esta en el centro de estas discusiones. Gran parte de
la polémica deriva del hecho de que a nivel mundial, o gene-
ral, no existe un unico modelo de colonizacién, y entre los
cavernicolas hay ejemplos tanto de formas relictas como de
otras no-relictuales. En forma paralela (aunque no superpues-
ta) a los casos de troglomorfismo, las formas no-relictuales
predominan en cuevas tropicales o en habitats de reciente
formacion (por ejemplo, cuevas de edades pleistocenas en
islas volcanicas), mientras que las formas relictas estan mas
extendidas o poseen mejores ejemplos entre los cavernicolas
de latitudes templadas, como es el caso entre la fauna guipuz-
coanay europea.

Ejemplos de formas no-relictuales en Asia, Australia y
América, han sido dados entre otros por CHAPMAN(1986),
PECK & KUKALOVA (1986), TRAJANO (1986),
HOWARD (1981; 1987), WILKENS (1982), WILKENS et
al. (1991).

Ejemplos de formas relictas han sido dados entre otros por
CHAPPUIS (1956), JEANNEL (1965), VANDEL (1965),
BERNASCONI  (1969), BERTRAND (1973), GINET
(1971), GINET & DECU (1977), GINET & JUBERTHIE
(1987; 1988), HENRY (1977), MAGNIEZ (1978).

El proceso de colonizacion de las cuevas, en sus fases ini-
ciales, es producto de una colonizacion activa y es por tanto
un proceso adaptativo. Este hecho ha sido reconocido desde
antiguo (ver p.ej.. RACOVITZA, 1907; BANTA, 1907;
JEANNEL, 1943; VANDEL, 1965). El problema del caracter
relictual o no-relictual de los cavernicolas no tiene que ver
con ello, sino con lo que ocurre en fases posteriores, una vez
que los animales han colonizado el medio hipdgeo. En este
sentido ha existido cierta confusién en el significado que
diferentes autores han atribuido al concepto de relicto.

El término de especie relicta tiene dos acepciones (LIN-
COLN et al, 1982): (1) Los restos de una fauna o flora, ante-
riormente ampliamente distribuida, y que actualmente persis-
te en ciertas areas o habitats aislados y restringidos. (2) El
relicto filogenético o existencia de una forma arcaica pertene-
ciente a un grupo cuyas otras especies o taxones se han extin-
guido.

Ejemplos de la primera acepcién son muy comunes y
abundantes entre los cavernicolas de la fauna guipuzcoana y
europea (y en general de latitudes templadas), mientras que
los ejemplos de la segunda acepcion son mucho mas raros.
De hecho, en la mayoria de los casos falta la evidencia pale-
ontoldgica para sustentar este punto de vista. Entonces se
recurre a interpretar los datos biogeograficos, que solo en
raras ocasiones se superponen a mapas paleogeograficos. Los
ejemplos disponibles para cavernicolas europeos se reducen a
crustaceos bathynelaceos, cirolanidos y esferomatidos, y pue-
den también ser interpretados de otra manera; la inmensa
mayoria de los ejemplos queda comprendida en la primera
acepcion. Es decir, una parte considerable de los troglobios
europeos, sobre todo de los considerados antiguos, son los
restos de una fauna tropical que poblé Europa durante la pri-
mera mitad del Terciario. Los grupos a los cuales pertenecen
no poseen representantes epigeos en Europa, sino exclusiva-
mente cavernicolas, y las formas taxonémicamente mas pro-
ximas a estos troglobios se localizan en diferentes habitats en
las regiones tropicales de Asia, Africa o América del Sur.

Un ejemplo clasico e ilustrativo es suministrado por
LINDBERG (1953), referido a los copépodos del género
Speocyclops, el cual posee dos formas troglobias en Guipuz-

coa. Casos comparables se presentan también en harpactici-
dos Parastenocaris, el cual posee otras dos formas troglobias
en Guipuzcoa, y en otros grupos tanto de troglobios terrestres
como acuaticos.

Refiriéndonos al primer caso destaca que los Speocyclops
corresponden a un grupo sélo conocido en Europa por formas
troglobias. Ellos difieren en su anatomia y ecologia del resto
de los copépodos que pueblan las aguas epigeas europeas.
Presentan troglomorfismos y reducciones estructurales, es
decir, caracteristicas muy diferentes a las de otros géneros de
cyclépidos expandidos en la superficie en sus mismos paises.
Las especies anatémicamente mas semejantes a los Speocy-
clops, y con estructuras similares, se encuentran en las regio-
nes tropicales y subtropicales de Africa, India, Indonesia,
Oceania y América del Sur. Pero en este caso no se trata de
animales cavernicolas, sino de formas que viven en los mus-
gos humedos y otros microbiotopos de superficie, particular-
mente en el agua retenida en la base de las hojas de Brome-
liaceas. Estas formas epigeas de paises calidos presentan
también reducciones estructurales y su parecido con los
cavernicolas europeos es particularmente grande en el género
tropical Bryocyclops. LINDBERG (1953) se pregunta si esta
similitud morfolégica entre las formas lucicolas de los micro-
biotopos tropicales y las formas cavernicolas europeas es una
prueba de su proximidad filogenética o, por el contrario, si no
se tratara de fendémenos de convergencia debidos a la influen-
cia de medios andlogos. Las semejanzas estructurales no
parecen ser el resultado de adaptaciones a medios semejan-
tes: aunque el agua de los musgos humedos pueda en ciertos
casos mostrar una similitud ecoldgica con las aguas subterra-
neas, el agua de las Bromeliaceas epifitas en las cuales abun-
dan los detritos vegetales en forma de masas celulésicas no
presenta analogias con el agua cargada de bicarbonatos de los
gours y lagos subterraneos. La diferencia entre ambos habi-
tats no solo incluye diferencias fisico-quimicas en las aguas y
en la atmésfera ambiente, sino también desde el punto de vis-
ta del tipo y calidad del alimento en ambos medios. Por ello
es dificil sustentar que pueda existir una relaciéon de conver-
gencia entre la fauna epigea de copépodos de los paises tropi-
cales y la del habitat subterraneo en Europa.

La hipétesis de un origen comun de ambos grupos de for-
mas parece en cambio mucho mas plausible. En tal caso, aun-
que se trata de géneros distintos, es factible admitir que estas
lineas separadas puedan derivar de una capa comun mas anti-
gua. ¢Estos ancestros comunes, a qué época se pueden
remontar? La opinién de Lindberg es clara: sin ninguna duda
a una época en la que reinaba en Europa un clima calido, y
por tanto no deben ser posteriores a la mitad de la era Tercia-
ria, ya que en tales momentos hay suficiente evidencia para
creer que las condiciones climaticas en Europa eran semejan-
tes a las que ocurren en zonas tropicales actualmente. Cuando
el clima comienza a experimentar un enfriamiento en Europa,
algunas de estas formas se han refugiado en los sistemas de
aguas subterraneas, donde ellas encuentran condiciones de
temperatura estables y menos rigurosas, a la vez que estan al
abrigo de sus enemigos. Esta es en pocas palabras la hipéte-
sis admitida para explicar la presencia de estos cyclopidos
troglobios en las cuevas de paises templados. Se trata por
tanto de una fauna relicta de la era Terciaria.

Este ejemplo, como hemos dicho, es representativo de lo
que ha ocurrido en muchos otros grupos de troglobios euro-
peos. Puede apreciarse, en primer lugar, que el caracter de
relicto tiene la acepcién de los restos de una fauna anterior-
mente mas extendida. Pero a la vez implica el de una cierta
antigliedad, la cual no es facil de establecer. Las condiciones
de tipo tropical reinaron en nuestra regién durante el Meso-
zoico y el Terciario temprano, y estan bien documentadas
hasta el Eoceno. A partir de entonces hay un enfriamiento
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progresivo, con climas subtropicales que alcanzan el Plioce-
no temprano. En el Plioceno final las condiciones son pareci-
das a las actuales. El enfriamiento se acentla posteriormente
con las fases glaciales Plio-Pleistocenas. En la evolucion des-
de las formas ancestrales de tipo tropical a las formas repre-
sentadas por los troglobios actuales, pueden haber existido, y
lo mas probable es que hayan existido, diversas formas inter-
medias que representan distintos grados de adaptacion a las
condiciones progresivamente mas templadas. En consecuen-
cia, toda hipétesis sobre la antigiedad de los troglobios
actuales debe contemplar y distinguir entre la antigliedad
relativa de las formas ancestrales y la antigliedad relativa de
las formas actuales, sin descartar que puedan existir casos en
que las formas actuales posean realmente una gran antigie-
dad, anterior al Mioceno o Plioceno.

Los relictos termdfilos también pueden corresponder no
ya a una fauna de tipo tropical o subtropical del Terciario,
sino a formas de clima templado de los diferentes episodios
interglaciales Pleistocenos, que escaparon a los periodos frios
0 sobrevivieron a ellos colonizando las cuevas.

Asi, el concepto de relicto por intervencion de factores cli-
maticos no esta asociado unicamente al glaciarismo cuaterna-
rio, sino que comprende el enfriamiento general experimenta-
do en Europa desde mediados del Terciario, y en algunos
grupos, especialmente los de origen marino, puede incluso
remontarse a fechas mas tempranas.

Han sido interpretados como restos de faunas de tipo cali-
do los siguientes grupos zooldgicos de nuestra fauna: oligo-
quetos Haplotaxis; gasterépodos Zospeum; opiliones Pel-
tonychia;, copépodos Speocyclops, Graeteriella; harpactici-
dos Stygonitocrella, Nitocrella, Parastenocaris; malacostra-
ceos Bathynellacea (el grupo, extremadamente antiguo, aun-
que es basicamente intersticial, representa los relictos de una
fauna de agua dulce del Carbonifero); isépodos Stenaselli-
dae, Microparasellidae, y probablemente también los aséli-
dos Proasellus; isépodos terrestres Trichoniscidae; anfipo-
dos Niphargus y Pseudoniphargus; diplépodos Spelaeoglo-
meris, Cranogoma, Guipuzcosoma, Vandeleurna, Mesoiulus;
probablemente, y en distinto grado, algunos quilépodos Lit-
hobius; colémbolos Entomobryidae y probablemente también
algunos géneros de Sminthuridae; diversos géneros de cole-
Opteros Bathysciinae y Pselaphidae.

En el caso de la fauna cavernicola acuatica de origen
marino, como ha sido mencionado previamente, muchos de
sus representantes han accedido al karst a través del intersti-
cial. Los ancestros de estos grupos pueden haber pasado por
estados intermedios desde formas marinas a euryhalinas y
dulceacuicolas, con diversas lineas filéticas que han coloniza-
do biotopos intersticiales, muscicolas y cavernicolas. Las for-
mas ancestrales podian poblar la region cuando aun estaba
cubierta por los mares mesozoicos y la preparacion para la
vida cavernicola pudo tener lugar en biotopos creviculares e
intersticiales antes de la emersion del territorio en el Eoceno.
Los restos de una fauna marina que se adapt6 a aguas dulces
subterraneas puede ser denominada relictos marinos (CHAP-
PUIS, 1956).

Ejemplos de ello se presentan entre los ancestros de diver-
sos crustaceos, como copépodos, bathynelaceos, isépodos y
anfipodos. Las transgresiones marinas y la retirada de las
aguas han dado lugar a diferentes configuraciones de las tie-
rras emergidas, con zonas intersticiales litorales y deltaicas
que han permitido la adaptacién progresiva de las formas
ancestrales que evolucionaron progresivamente hacia linajes
stygobios. La edad de las formas stygobias actuales debe ser
mucho menor, pero los ancestros de estas lineas filéticas son
antiguos y los caracteres troglomorfos en los respectivos gru-
pos pueden haber sido adquiridos en fechas considerable-
mente tempranas. En otros casos la colonizacion del karst a

partir del mar puede ser un fenédmeno reciente e incluso
actual, como es ejemplificado en Guipuzcoa por las formas
stygofilas de Jaeridae y Sphaeromatidae.

Entre los ancestros de los stygobios de origen marino, los
anfipodos ilustran muy bien la diversidad de situaciones que
pueden presentarse. En el linaje de los Hadziidae predominan
formas con escasa capacidad de migracién o escasas habili-
dades de dispersion. Su origen marino es relativamente direc-
to y su distribucion actual coincide con zonas costeras o lito-
rales. En el linaje de los Niphargidae las habilidades de dis-
persién son mayores y sus distribuciones actuales no estén en
correspondencia con paleocostas ni con zonas litorales actua-
les, y sus especies estan ampliamente esparcidas en las aguas
subterraneascontinentales.

STOCK (1980) postuld un modelo de regresiéon para
explicar la especiacion de Pseudoniphargus (Hadziidae)
segun el cual las poblaciones marinas ancestrales se habrian
diversificado y diferenciado como producto del aislamiento
en areas continentales debido a las regresiones marinas. Para
DANIELOPOL (1980), en cambio, la colonizacién es pro-
ducto de una migracion activa, e independiente de cambios
climaticos o geolégicos como regresiones marinas. NOTEN-
BOOM (1991) distingue entre el proceso inicial de estableci-
miento en el medio hipégeo a partir de ancestros marinos, y
los mecanismos que contribuyen a su subsecuente distribu-
cién en las aguas subterraneas. Asi, el proceso evolutivo es
visto en dos etapas: en la primera las poblaciones marinas se
adaptan a habitats creviculares o intersticiales; en la segunda
colonizan la zona costera y, progresivamente, las aguas sub-
terraneas interiores, bien sea a través de una migracion acti-
va, o de un aislamiento pasivo (producido p.ej. por regresio-
nes marinas), o de una combinacién de ambos. En los Nip-
hargus (Niphargidae), cuya distribucién actual se restringe
principalmente a aguas continentales y solo ocasionalmente a
zonas costeras, las habilidades para la dispersion son mucho
mas grandes que en otros anfipodos, y probablemente se dife-
renciaron durante el Terciario a partir de las cuencas del
Paratethys, colonizando subsecuentemente el resto de las
aguaseuropeas.

Las adaptaciones o prerrequisitos para tener éxito en la
primera etapa dependen de la habilidad de las incipientes
poblaciones thalassostygobias para moverse y reproducirse
en los medios creviculares, para utilizar los recursos alimen-
ticios de este ambiente y para enfrentarse con decrecientes
concentraciones de oxigeno. Las preadaptaciones en esta eta-
pa son importantes. Entre ellas puede destacarse que estos
grupos de anfipodos tienen habitos alimenticios muy poco
especializados, carecen en su anatomia bucal de piezas espe-
cializadas, su estrategia reproductiva es basicamente béntica
y no necesitan salir de los intersticios o grietas para reprodu-
cirse, poseen numerosos mecanismos de comunicacion qui-
micos y tactiles, se desplazan dentro del substrato o en estre-
cho contacto con él, y no poseen larvas pelagicas. La progre-
siva tolerancia a fluctuaciones de salinidad, adquirida en la
zona litoral, hace que estos animales estén en condiciones de
desarrollar la segunda etapa, colonizando las aguas subterra-
neas continentales y las cavernas. Las regresiones marinas no
parecen tener un efecto en el sentido de ser las fuerzas con-
ductoras del proceso de colonizacion de los ambientes thalas-
sostygobios, pero pueden incidir en el aislamiento de las
poblaciones ya instaladas en las aguas subterraneas y en su
especializacion posterior. La antigliedad de las formas ances-
trales marinas, de las formas thalassostygobias y de las for-
mas stygobias, pueden ser muy variables. No obstante, los
Hadziidae ilustran perfectamente bien este proceso, ya que
este grupo presenta todas las etapas intermedias entre las for-
mas totalmente marinas y las especies stygobias continenta-
les.
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Ha sido observado que en climas calidos las especies
marinas euryhalinas se vuelven mas rapidamente tolerantes a
salinidades bajas y muchas especies tropicales penetran con
facilidad en aguas diluidas. Los manantiales karsticos coste-
ros y los rios que llegan a la costa provenientes de zonas cal-
careas constituyen lugares Optimos para la colonizacién de
las aguas subterraneas por organismos marinos, debido a una
razén ecofisiolégica: en estos ambientes la declinaciéon de
iones Na+ es compensada por la abundancia de iones Ca2+,
lo que permite alcanzar con menores dificultades una regula-
cién iso-osmotica. En Guiplzcoa tenemos ejemplos de maci-
zos préximos a la costa, como Amo e lzarraitz, con surgen-
cias en su parte N situadas sobre el valle del Deba a practica-
mente el nivel del mar y las cuales son invadidas por agua
salada en marea alta. En este sentido no deja de ser curioso
que las dos unicas localidades conocidas de Niphargus cilia-
tus cismontanus corresponden a unidades de los macizos de
Izarraitz y Aitzgorri, tributarios de la cuenca del Deba. El
hecho de que la adaptacion a las aguas dulces se vea favore-
cida bajo climas tropicales no deja de ser sugerente, pero no
excluye otras posibilidades, y la capacidad de regulacién
osmotica es basicamente un factor interno de los propios
organismos.

La karstificacion del territorio de Guiplzcoa es posterior a
la retirada de los mares, y por tanto el poblamiento del habi-
tat cavernicola en Guipuzcoa es syn o post-Eoceno. Un factor
que influencia esta colonizacién concierne a la evolucion
karstica experimentada por los macizos calcareos. En general
la karstificacion avanza incrementando la infiltracion, con lo
cual desaparecen progresivamente las aguas de superficie.
Existe ademas una tendencia, a medida que se reduce el agua
en superficie, a reducir la cobertura vegetal y a la degrada-
cién de la cobertura edafica, mas importante cuanto menos
humeda sea la region. Aunque el karst en nuestro caso
corresponde a una zona humeda, con importante cobertura
vegetal, en general los ambientes de superficie se aridifican y
en areas determinadas se desarrolla el lapiaz descubierto.
Estas tendencias, amortiguadas por tratarse de una zona
humeda, presionan también a la fauna edafica hacia la coloni-
zacion del subsuelo calcareo, en el cual se conserva una alta
humedad durante todo el afio. En este sentido las cavernas
constituyen un gran reservorio de humedad y probablemente
este es el caracter esencial de su papel como habitat-refugio
ante los cambios climaticos.

En biologia el concepto de “refugio” designa a un area
que ha escapado a los cambios climaticos mayores que han
afectado a una regién en su totalidad, y actia como habitat
protector para organismos previamente mas ampliamente dis-
tribuidos; también se denomina “refugio” a un habitat aislado
que retiene las condiciones ambientales que estuvieron una
vez mas ampliamente esparcidas.

El papel de refugio depende de los requerimientos ecolo-
gicos de las diferentes especies. Por ejemplo, en zonas karsti-
cas de Guipuzcoa tenemos casos de enclaves que han conser-
vado una vegetacion relictual de encinas por el hecho de estar
asentadas sobre cantiles calizos que por su elevada infiltra-
cién mantienen unas condiciones edaficas adecuadas para
esta especie, cuyos requerimientos son distintos a la elevada
humedad del suelo requerida por hayedos y robledales hume-
dos.

Los refugios pueden adquirir organismos de muy diverso
origen y en el caso del habitat cavernicola es claro que han
ingresado en él muy distintos organismos y por razones a
veces diametralmente opuestas. VANDEL (1965) distingue
tres categorias de formas relictas que han encontrado refugio
en el medio subterraneo: relictos termdfilos, relictos glaciales
y relictos higrofilos. Puede agregarse los relictos marinos
para la fauna acuatica.

Los relictos termofilos abarcan a diversos cavernicolas,
antes citados, y corresponden a los restos de faunas tropicales
0 subtropicales que poblaron Europa durante el Terciario.

Los relictos glaciales estan asociados a la fauna nivicola.
El desarrollo de grandes glaciares, que cubrieron una gran
parte de Europa durante los episodios frios pleistocenos,
favorecio la expansion de una fauna nivicola similar a la que
puede ser hallada hoy en alta montafia, pero que entonces
vivi6 a niveles mucho mas bajos. Cuando finalizaron los
periodos glaciales una parte de esta fauna buscé refugio en
las cuevas para tratar de escapar a un aumento progresivo de
la temperatura y aridez en sus habitats. Esta fauna comprende
a animales que fueron adaptandose progresivamente a bioto-
pos cripticos y que perdieron en gran medida la capacidad de
migrar altitudinalmente siguiendo el retroceso glacial. Este
tipo de cavernicolas son entonces relictos glaciales. Dos
ejemplos de ello pueden ser para los Pirineos los isépodos
Scotoniscus (Figura 95) y los coledpteros del grupo Aphae-
nops. En ambos casos su distribucion indica que vivieron en
el borde de antiguos glaciares. Diversos grupos de origen
nivicola dieron origen a formas troglobias con tipicas distri-
buciones pirenaicas. Estos casos sélo alcanzan marginalmen-
te el extremo E del Pais Vasco, precisamente por la menor
altitud de la region y la menor extension de zonas glaciadas y
de una fauna nivicola asociada. En Guipuzcoa tenemos ejem-
plos en los géneros Hydraphaenops, Nebria y Trechus, pero
representados pormuy escasas especies.

Los relictos higrdfilos corresponden a los restos de una
fauna de ambientes extremadamente humedos que estuvieron
mas extendidas durante las épocas humedas del Pleistoceno y
Terciario. La alternancia de periodos glaciales e interglacia-
les estuvo también acompariada, en las zonas no glaciadas, de
condiciones alternativamente aridas y humedas. En los perio-
dos humedos se extendié una fauna higrofila o hidrofilica,
que pudo colonizar progresivamente las cavernas y enclaves
extremadamente humedos, y que al finalizar las condiciones
de alta humedad y desaparecer sus biotopos de superficie
pudieron sobrevivir como relictos en las cavernas. Estos
relictos higrofilos difieren de los nivicolas en que no sopor-
tan muy bajas temperaturas y, en general, son formas confi-
nadas a moderadas o bajas altitudes. Los is6podos terrestres
Trichoniscoides y diversos diplépodos ejemplifican en Gui-
puzcoa este tipo.

BELLES (1987) agrega otra acepcion al concepto de refu-
gio: el de zonas forestales-refugio, aplicado a las zonas proxi-
mas al mar de Europa meridional (Figura 96). Durante los
episodios frios glaciales en las zonas meridionales de Europa
los glaciares fueron poco extensos, pero los ambientes de
tundra estaban muy extendidos. Para la fauna asociada al sue-
lo, la existencia de suelos helados en las areas de tundra debe
haber eliminado poblaciones que incluirian a cavernicolas
potenciales. La distribucion de las zonas forestales-refugio
del sur de Europa (que incluyen al Pais Vasco) se superpone
bastante bien con las distribuciones de algunos grupos de tro-
globios terrestres (p.ej. araneidos, pseudoescorpiones, isépo-
dos oniscoideos y algunos coledpteros). La colonizacién de
las cavernas por estos grupos puede corresponder a esas épo-
cas y a las zonas karsticas de esas regiones. No obstante,
cabe destacar que condiciones similares deben haberse repe-
tido multiples veces a lo largo del Plio-pleistoceno y no
corresponden unicamente al Wirm.

El comun denominador de estos diferentes tipos de relic-
tos parece residir casi siempre en la elevada humedad
ambiental que presentan las cavernas. Este es el Unico factor
ambiental que ha escapado a los cambios climaticos. Sea que
se trate de restos de una fauna calida del Terciario, templado-
calida del Pleistoceno, nivicola, o higréfila, la unica condi-
cion ambiental que se mantiene invariable en las cavernas es
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Figura 95. Distribucion de los isopodos terrestres del género Scotoniscus. Las localidades son indicadas por circulos. Las superficies negras represen-
tan el espacio ocupado por antiguos glaciares en los Pirineos. (De: VANDEL, 1960; modificado).
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Figura 96. La vegetacion en Europa durante la ultima glaciacion (Wirm). Punteado = regiones glaciadas. Rayado oblicuo = zonas forestales refugio
(esquematico). (De: BELLES, 1987; modificado con datos de UCHUPI, 1988).

estan emparentadas o sus tipos mas proximos se encuentran
en la fauna epigea tropical actual, la mayor similitud entre
ambos medios también reside en la elevada humedad.

Cabe destacar que en una region montafiosa como Gui-

la elevada humedad relativa, porque la temperatura media sin
duda ha sufrido cambios, aunque se atenlen o casi desaparez-
can los extremos de las oscilaciones diarias y estacionales.
Por otro lado, si la mayoria de las formas relictas europeas
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puzcoa la heterogeneidad de ambientes es muy grande. El
microclima local en biotopos epigeos varia en funcién de la
altitud, posicién topografica, exposicion de las laderas al sol
0 a la sombra, cobertura vegetal, sustrato geoldgico, etc. Esta
heterogeneidad es responsable en las distintas épocas (cali-
das, templadas o frias, aridas o humedas) de la existencia,
con mayor o menor extension, de diferentes enclaves o bioto-
pos de elevada humedad. Las formas que iniciaron la coloni-
zacion de las cavernas podian habitar en distintos biotopos y
quedaron circunscriptas a las cavernas al variar las condicio-
nes de superficie de una a otra época. Los cavernicolas que
han utilizado las cavernas como habitat-refugio corresponden
asi a una serie de oleadas de diversa antigliedad, de distintas
procedencias, y de distintos medios transicionales. La ultima
oleada corresponde a la colonizacién que esta teniendo lugar
actualmente. Probablemente todas las formas trogldfilas
actuales, que por definicion son capaces de completar su
ciclo vital en cuevas y en otros medios, son cavernicolas en
potencia; si en sus biotopos epigeos las condiciones se torna-
ran adversas (por ejemplo, por un aumento de aridez), su dis-
tribucién quedaria limitada a las cavernas y en este sentido
pasarian a ser relictos de un cambio ambiental. Pero también
pueden adaptarse progresiva y mas estrechamente al ambien-
te cavernicola, diferenciandose de las poblaciones epigeas
por deriva adaptativa, sin necesidad de dicho cambio. Es
decir que la adaptacion puede ser producto de una activa
colonizacion y evolucion en el medio hipégeo, y no un sim-
ple resultado pasivo de un cambio ambiental.

No deja de ser llamativo que en las cavernas de regiones
tropicales predominen las formas trogldfilas, siendo -en tér-
minos relativos- mucho mas escasos los troglobios (ver p.gj.:
McCLURE & WINN, 1967; HOLTHIUS, 1979; REDDELL,
1981; EMBERSON & MOORE, 1982; PECK, 1982;
SCHULTZ, 1982; AVRAM & SOARES, 1983; CHAPMAN,
1983, 1985; TRAJANO, 1986, 1987; DECU et al., 1987). La
presencia en cuevas tropicales de trogléfilos bien adaptados a
la vida cavernicola y de troglobios poco troglomorfos y no-
relictuales es un indicador indirecto del papel jugado por la
humedad de las cavernas como factor ambiental elegido acti-
vamente por muy diversos organismos.

Los cambios climaticos, por si solos, no son un factor que
comande la colonizacion del medio hipégeo o que la determi-
ne. Mas bien es un factor que influye en etapas posteriores en
el aislamiento de los cavernicolas, y por consiguiente en pro-
cesos de microevolucién, fragmentacion especifica y crea-
cién de endemismos. La colonizacion del medio hipégeo
parece estar comandada, fundamentalmente, por factores
intrinsecos a los propios organismos, es decir, por su capaci-
dad adaptativa. Los trogléfilos actuales, que viven en caver-
nas y en otros medios, colonizan las cuevas de modo activo;
bien sea por sus habilidades tréficas, preferencias ecoldgicas,
escape a predadores, y un largo etcétera, se aventuran en las
cavernas y habitan en ellas por propia eleccién, y no forzados
por un cambio ambiental.

Este hecho tiene dos implicaciones: (1) La capacidad de
estas especies para desenvolverse y completar su ciclo vital
en las cuevas, que ha sido adquirida en gran medida con ante-
rioridad a su ingreso en ellas. Ello supone que estas especies
estan bioldégicamente equipadas con una serie de preadapta-
ciones, las cuales los hacen aptos y eficientes para desenvol-
verse en ese medio. (2) Los cambios climaticos, si eliminan
sus otros biotopos epigeos, pueden confinarlos en las cuevas,
pero otros factores también pueden influir en el mismo senti-
do, por ejemplo: el aumento de la presion de predacion o la
disminucién de recursos tréficos en los biotopos epigeos. Si
en lugar de presiones negativas en los biotopos epigeos, bus-
camos presiones positivas en los biotopos hipdgeos, la gama
de posibilidades es mucho mas amplia. Serian factores de

presion positivos la exclusion de sus predadores o parasitos
habituales en el medio hipdgeo, una menor competencia tro-
fica, mejores condiciones para la reproduccion y el desarro-
llo. Como el cambio en las condiciones climaticas es un pro-
ceso lento, es de suponer que las ventajas o desventajas de
uno u otros medios son para un trogléfilo una gama muy
amplia, que incluye muchos aspectos, y no Unicamente facto-
res deterministas climaticos. Aunque al final en latitudes
templadas puedan considerarse como relictos a numerosos
troglobios, ello no implica que el proceso de su ingreso a las
cavernas no sea adaptativo.

La vision de una activa colonizaciéon esta ganando entre
los bioespeledlogos mas aceptacion. E implica que las espe-
cies epigeas troglofilicas invaden activamente el medio hip6-
geo mientras aun existen en superficie (ROUCH & DANIE-
LOPOL, 1987).

La adaptacion incluye la adaptabilidad o proceso de ajuste
de los organismos a las nuevas condiciones ambientales, en
este caso, a las condiciones de las cuevas. Pero también es el
proceso de modificacion evolutivo, que implica cambios en
caracteres morfoldgicos, fisiolégicos, de desarrollo y com-
portamiento, los cuales acrecientan el éxito en la superviven-
cia y reproduccion de un organismo. Los animales que optan
por una via de mayor eficiencia en un medio estable y pobre
en recursos, eligen una estrategia de vida entre otras posibles,
pero que tiene sus compensaciones. Para sobrevivir exitosa-
mente en el medio hipdgeo sera necesario contar con una tasa
metabdlica reducida, habitos alimenticios polifagos, toleran-
cia a menores contenidos de oxigeno, etc. La ventaja princi-
pal de esta estrategia es la resistencia de la especie a los cam-
bios de superficie y el lograr una larga existencia en el tiem-
po.
Elecciones de este tipo se han dado a lo largo de la histo-
ria de los seres vivos numerosas veces y en muy distintos
medios. En este contexto puede ser mencionado el claro para-
lelismo que existe p.ej. entre el medio abisal marino y el
medio cavernicola, y la similar estrategia de vida de sus res-
pectivas faunas.

Los conceptos de adaptacién como proceso activo y de las
cavernas como refugio no son en modo alguno excluyentes.
La adaptacién es el proceso fundamental, mientras que el
papel de habitat-refugio adquiere una importancia lateral o
posterior en el tiempo.

En la fauna hipdégea guipuzcoana, por su posicién en lati-
tudes templadas, encontramos diversos ejemplos de formas
relictas procedentes de distintos medios y épocas anteriores,
a la vez que cavernicolas de muy reciente origen, y otros tro-
gléfilos y trogldoxenos que estdn actualmente iniciando el
camino de la colonizaciéon del medio hipégeo. En menor
medida es probable que se encuentren ejemplos de recoloni-
zaciones de medios transicionales (MSS, intersticial) a partir
de formas trogldfilas y troglobias que aun conservan gran
plasticidad y capacidad adaptativas.

EL PROCESO DE COLONIZACION Y ESPECIACION
EN EL KARST DE GUIPUZCOA.

El karst guipuzcoano se presenta en la actualidad como
una serie de macizos aislados, distribuidos sobre los dos
grandes anticlinorios del Arco Plegado Vasco que cruzan el
territorio en sentido E-W. Estos macizos son los remanentes
erosionales de afloramientos probablemente mas extensos,
pero compartimentados desde su deposicion inicial por la
existencia de un dispositivo de plataformas carbonatadas y
surcos en las cuencas cretacicas vascas. La fauna cavernicola
actual es también el resultado que ha llegado a nuestros dias,
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después de pasar multiples vicisitudes histéricas, del pobla-
miento iniciado por formas ancestrales de los grupos zool6gi-
cos considerados. Para entender esta evolucién de la fauna
cavernicola hay que remontarse hacia el pasado varias dece-
nas de millones de afios.

Para la fauna acuatica el inicio del proceso se remonta a
tiempos en que los ancestros de estos linajes poblaban las
calidas aguas de los mares mesozoicos. La formacién de un
rift continental en la region fué siguiendo el proceso de aper-
tura del Atlantico norte y del Golfo de Vizcaya. Entonces la
region vasca, con otra configuracion, estaba algo mas préxi-
ma al Ecuador y los climas en Europa y muchas otras partes
del globo eran tropicales. Un brazo de mar se extendia desde
el proto-Atlantico, a través del Golfo de Vizcaya y la region
pirenaica, hasta el Mar de Tethys. Los mares epicontinentales
cubrian la region y existian masas de tierra mas o menos
extensas al N y S del Golfo de Vizcaya. Los ancestros de los
Bathynellacea se remontan incluso a fechas mas tempranas,
ya que son los restos de una fauna de agua dulce del Carboni-
fero. La mayoria de los grupos de stygobios provienen de
ancestros marinos que poblaban los mares calidos. En las
zonas someras Yy litorales comenzd su adaptacion a los
ambientes creviculares e intersticiales.

Para la fauna terrestre resulta obvio -dado que los sedi-
mentos marinos del territorio s6lo emergen a partir del Eoce-
no- que las formas ancestrales, precursoras de los linajes de
los troglobios terrestres, deben haber existido y poblado las
tierras emergidas proximas a nuestra region, incluyendo tal
vez algunas islas que pueden haber existido durante el Meso-
zoico en las areas ocupadas por los macizos paleozoicos vas-
COs.

La afinidad europea de nuestra fauna hipégea y las gran-
des diferencias de sus conjuntos faunisticos con los de la
peninsula ibérica probablemente son iniciados por la locali-
zacion de la sedimentacion cretacica sobre la placa Europea.
El area norte del Pais Vasco (Guiplzcoa, Vizcaya, NW de
Navarra, Laburdi, Basse Navarre y Zuberoa) estuvieron
situadas en un margen continental de polaridad sur (es decir,
europeo), probablemente un segmento desgajado del margen
armoricano o un macizo vasco septentrional (macizo de Viz-
caya, plateau de las Landas).

La convergencia de las placas Ibérica y Europea durante el
Paleoceno comienza a producir la emersion de los continen-
tes y la retirada de los mares. Las areas de sedimentacion se
trasladan progresivamente hacia el sur, mientras en el norte el
sistema de surcos se reduce al cafion submarino de Cap Bre-
ton. Para el Eoceno, hace 40 millones de afios, la orogénesis
pirenaica hace emerger casi la entera'totalidad de la zona nor-
te del Pais Vasco. En el Golfo de Vizcaya progresa la sub-
duccion de la litosfera oceanica, mientras que hacia el E se
produce la soldadura de la placa semiindependiente de Iberia
con la de Europa, levantandose progresivamente la cadena de
colisién de los Pirineos. Para el Oligoceno temprano, hace 35
millones de afios, queda un extenso brazo de agua en cone-
xién con el proto-Mediterraneo en la parte sur de Navarra y
Alava. Esta extensa cuenca se torna lacustre y comienza a
rellenarse con sedimentos continentales.

Para los primeros momentos de emersion del territorio
guipuzcoano, la fauna ancestral de los troglobios terrestres
provino de las zonas emergidas del NE, es decir, del conti-
nente europeo, ya que al sur extensas masas de agua lo aisla-
ban de los macizos ibéricos. En esos momentos la region
gozaba de climas calidos, con una temperatura media de 20-
25°C (unos 11-12°C mas elevada que la actual). La fauna era
de tipo tropical y la regién, por su proximidad al mar y dre-
naje hacia el Cantabrico, poseia climas maritimos, hiumedos y
lluviosos.

Los ancestros de la fauna stygobia también eran parte de

faunas calidas y probablemente para entonces ya habian ini-
ciado la colonizacién de las aguas subterraneas continentales.
Las formas ancestrales que se instalaron en las regiones en
gue comenzaban a aflorar los macizos calcareos podian pro-
venir del mar Cantabrico o de medios intersticiales de las tie-
rras emergidas del NE. Para el Oligoceno también han podi-
do proceder de la cuenca del Ebro, en conexiéon con el proto-
Mediterraneo. Los macizos situados en la divisoria de aguas
entre el Cantabrico y el Ebro, como Aralar y Aitzgorri,
pudieron recibir fauna acuatica de ambas procedencias.

El clima fué experimentando un lento pero progresivo
enfriamiento entre el Eoceno medio y el Plioceno. La cadena
montafiosa sigue levantandose con diversas pulsaciones oro-
génicas durante el Oligoceno y el Nedgeno. La cobertera
sedimentaria va siendo plegada y deformada, con importantes
cabalgamientos y corrimientos. Para el Mioceno se vacian las
cuencas lacustres del sur al perforar un paso hacia el Medite-
rraneo a través de la cadena costera catalana. Las cuencas del
Paratethys y del Mediterrdneo experimentan varias crisis de
salinidad, que terminan con la apertura del estrecho de
Gibraltar en el Plioceno temprano, con la consiguiente intru-
sién de aguas atlanticas en el Mediterraneo. Previamente, los
cambios de salinidad en el Paratethys incrementan la presion
de seleccién y fuerzan la adaptacién de organismos marinos a
aguas salobres y dulces, con numerosos fendmenos de espe-
ciacién de faunas lacustres y extincién de grupos marinos. En
la vertiente norte del Pais Vasco progresa la incision de los
valles, la erosién de superficie, y muy probablemente ocurren
diversas fases de karstificacion sobre terrenos calcareos que
seran progresivamente exhumados y desmantelados por la
denudacién superficial. Es légico suponer que tanto al norte
como al sur de la divisoria de aguas, los medios intersticiales
deben haber tenido mayor importancia y extensiéon que en la
actualidad, para asi permitir el desplazamiento y la coloniza-
cion de los macizos calcareos por los antepasados de los
actuales stygobios. Igualmente a partir del medio edafico en
zonas cdlidas y humedas forestales deben haberse producido
diversas oleadas de colonizacion de los primeros sistemas
karsticos. La temperatura para el Plioceno temprano era aun
ligeramente mas alta que en la actualidad, probablemente
unos 4-5°C mas elevada.

Asi como los medios creviculares e intersticiales litorales
parecen haber sido para la fauna acuatica los principales
habitats de preparacién para la vida cavernicola, para la fauna
terrestre parecen haberlo sido los medios edaficos y endége-
os: los musgos, la hojarasca, el humus y los suelos profundos
de ambientes humedos de montafia. En las regiones tropica-
les se esta produciendo actualmente una preadaptacion a la
vida cavernicola en zonas de montafia con bloques y fisuras
cubiertos por una espesa capa de suelos forestales. La mayo-
ria de las formas troglobias terrestres tropicales se localizan
en karsts himedos de montafia, y su proporcion aumenta en
zonas ligeramente menos calidas, a mayor altitud (1.000 a
2.500 m de elevacién). JEANNEL (1943) es también de la
opinién de que en las grandes zonas forestales de montafia en
Europa las condiciones fueron optimas para producir la pro-
gresiva adaptacion a ambientes cavernicolas y cita al respecto
diversos ejemplos de Transilvania. Las formas preadaptadas
en estos habitats de preparaciéon colonizaran activamente las
cuevas si en la region existen afloramientos calcareos. En
karsts desarrollados, la colonizacién de las cuevas puede ser
también directa, a partir de formas epigeas, sin pasar por
medios transicionales edéaficos o intersticiales.

La migracion de formas ancestrales hacia el medio caver-
nicola durante la segunda mitad del Terciario es un proceso
que cubre un muy largo periodo y puede por tanto contener
sucesivas oleadas de organismos de diversa antigiedad. En
algunos casos la colonizacion del endokarst y la evolucion
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hacia formas de vida anatémica y fisiolégicamente troglobias
pudo producirse en fechas tempranas. En otros casos las for-
mas ancestrales se irian adaptando a habitats hiumedos transi-
cionales y la colonizacion del karst sera posterior y mas cer-
cana al presente. Los caracteres troglomorfos pueden haberse
adquirido parcialmente tanto en cuevas como en esos habitats
de preparacion y no constituyen por tanto un claro indicador
del tiempo de residencia de los cavernicolas en las cuevas. A
pesar de lo mucho que se ha escrito y polemizado sobre el
tema, lo cierto es que no existe una forma objetiva de datar la
antigliedad de los cavernicolas. La falta de evidencias pale-
ontolégicas comparativas hace que la mayoria de las afirma-
ciones sobre la probable edad filogenética de unas u otras
especies sea simplemente de naturaleza especulativa.

Ha sido mencionado que el linaje de algunas especies
parece ser antiguo. Generalmente ésto es postulado por com-
paracion con formas tropicales préximas, que permiten infe-
rir la procedencia a partir de capas ancestrales comunes, tro-
picales, y por tanto relictos de una fauna Terciaria. Pero el
paso de las formas ancestrales tropicales a las exclusivamente
cavernicolas (troglobias) no puede ser fijado con precision.
La literatura bioespeleoldgica esta llena de ejemplos en que
diferentes autores asignan diferentes antigiiedades a los mis-
mos organismos, a tenor con la hipétesis que se desea susten-
tar y sin elementos de prueba. Generalmente, en casi todos
los casos, el argumento trata de explicar las distribuciones
biogeograficas actuales y las posibles vias seguidas en su
colonizacion, y en consecuencia es variable segun la idea que
el autor posea sobre los mecanismos de colonizacion, disper-
sién y especiacion.

Probablemente los grupos ancestrales mas antiguos de la
fauna guipuzcoana corresponden a aquellos actualmente con-
finados en el karst y que no poseen formas taxonémicamente
préximas en los medios epigeos europeos. Seguirian en anti-
gledad los linajes de tipo tropical pero con representantes en
medios transicionales y epigeos europeos. Podrian ser mas
modernos los grupos que presentan distribuciones disyuntas
explicables por destrucciones glaciares en las regiones inter-
medias. En todos estos casos la colonizacion del karst debe
haber sido pre-Pliopleistocena.

La fauna de origen nivicola es obviamente Pleistocena,
aunque los ancestros de las formas nivicolas también pueden
ser antiguos. Las formas relictas higréfilas pueden haber
colonizado el karst en muy diferentes épocas, desde el Ter-
ciario medio al Holoceno. Los géneros que incluyen a la vez
especies troglobias y trogléfilas parece logico suponer que
son cavernicolas recientes, aunque hay géneros con represen-
tantes troglobios e intersticiales de origen antiguo, por ejem-
plo en anfipodos e is6podos Stenasellidae. Los trogléfilos
actuales estan colonizando actualmente el medio cavernicola
y algunos de ellos son potenciales troglobios. Las recoloniza-
ciones de medios transicionales involucran a grupos de espe-
cies que incluyen troglobios de origen reciente, o bien incom-
pletamente adaptados al karst, o bien con gran plasticidad
ecoldgica y por tanto poco especializados para la vida hipo-
gea.

En relacion con las formas consideradas antiguas cabe
sefialar que la karstificacion del territorio guipuzcoano es
post-Eocena. Las partes antiguas de los grandes sistemas
karsticos actuales tienen edades Plio-pleistocenas, segun la
evidencia aportada por dataciones absolutas en espeleotemas
y sedimentos (GALAN, 1991).

Las zonas mas antiguamente karstificadas (correspondien-
tes a las fases iniciales de la karstificacién) sin duda han sido
removidas por erosion y denudacion. No obstante, no hay
obstaculos para suponer que una vez iniciada la karstificacion
de un lecho sedimentario (cuyo inicio puede remontarse al
Eoceno final - Oligoceno temprano), la fauna que colonizé el

karst pudo haber seguido en los mismos afloramientos pro-
fundizando en ellos a medida que el drenaje subterraneo tam-
bién lo hacia. La excavacion de los valles, que acompafo
durante el Nedgeno a la surreccion de la cadena montafiosa,
fué creando sucesivos niveles de base locales; la red de dre-
naje subterraneo evoluciond con hundimientos sucesivos de
los niveles de excavacion, mientras las partes elevadas de los
afloramientos eran removidas por denudacion.

La imagen pasada de un macizo como Aralar puede supo-
nerse con una cobertura urgoniana mas extensa, sobre la
béveda anticlinal jurasica. La remocién de las partes altas fué
acompafiada por la creacion de nuevos niveles de excavacion
y por un hundimiento progresivo del drenaje subterraneo has-
ta las zonas hidrolégicamente activas actuales. Aunque las
partes altas han desaparecido, la colonizaciéon de la fauna
hipégea ha podido iniciarse en esas zonas altas, hoy inexis-
tentes; las poblaciones que se instalaron en el medio caverni-
cola siguieron en el macizo, trasladandose hacia las nuevas
cavernas a medida que iban siendo creadas en los niveles
inferiores. Asi, el poblamiento cavernicola no se limita a las
zonas karsticas hoy existentes, sino que puede incluir anti-
guas zonas hoy desaparecidas. La indicacién de zonas altas o
bajas es solo en relacion a la posicion que ocupan los karsts
actuales, porque altitudinalmente la cadena montafiosa ha ido
elevandose y destruyéndose por erosion.

Con el inicio de las glaciaciones en el Plioceno final, hace
aproximadamente 2,4 millones de afos, el clima regional
experiment6é acentuados descensos, del orden de 8°C menos
que hoy durante los episodios glaciales. En cada glaciacion,
segun demuestran los datos disponibles para el Wirm, hubo
también numerosas oscilaciones que definen estadios frios e
interestadios calidos. Lo mas caracteristico de las épocas gla-
ciales pleistocenas es que, en conjunto, la existencia de perio-
dos mucho mas frios que los actuales produjo la migracién o
la destruccion, repetidas veces, de la fauna epigea y edéfica,
tanto en las partes altas glaciadas como en zonas periglacia-
res y de tundra con suelos helados. Las zonas bajas y los
valles conservaron vegetacién forestal, que pudo haberse
extendido ademas sobre las areas emergidas de la plataforma
continental.

Estos ambientes que conservaron una cobertura vegetal
sobre suelos no-helados de modo permanente debieron haber
servido de habitat-refugio para muy diversos organismos. La
idea general a retener es que durante los episodios frios las
zonas forestales redujeron su extension, mientras que durante
los episodios calidos interglaciales se expandi6 la cobertura
boscosa.

En las areas refugio contraidas durante los episodios frios
debieron haberse concentrado muchos organismos y como
consecuencia de ello la presion competitiva aumentd. Este
hecho pudo constituir un factor impulsor de la colonizacion
del medio hipégeo para formas edaficas y sub-endégeas que
encontraran dificil competir éxitosamente en superficie. Esta
idea ha sido esbozada, entre otros, por BELLES (1987). Pue-
de argumentarse que no necesariamente ha sido asi, ya que
una mayor concentracion de animales puede aumentar la
competencia pero también la disponibilidad de recursos. Pro-
bablemente la mejor explicacion resida en la contraccion de
los habitats epigeos y la expansion del habitat hipégeo como
producto del avance de la karstificacién, en cuyo caso la pre-
sion de seleccion tiene el sentido de promover la coloniza-
cion de areas nuevas poco pobladas a partir de las areas epi-
geas superpobladas. El tema puede tener en consecuencia
multiples interpretaciones.

En las areas de tundra (Figura 96), por el contrario, la fau-
na humicola y edafica que incluia potenciales cavernicolas,
pudo haber sido destruida. Segun BELLES (1987) esta hipo-
tesis explicaria por ejemplo la practica ausencia de troglobios
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terrestres en la meseta ibé-
rica, entonces ocupada por
la tundra. Sin embargo, en
diversas zonas de Europa
central existe fauna troglo-
bia terrestre en zonas que
fueron de tundra. De
modo similar ello no cons-
tituye una explicacion
para la ausencia de troglo-
bios antiguos, pre-glacia-
les. La falta de troglobios 'l':'
en la meseta ibérica (y en b
general en la mitad W de
Espafiay amplias zonas de "L: &
Portugal) tiene su mas T
simple explicacion en la
ausencia casi total de aflo- *
ramientos calcareos y en
el predominio de terrenos
paleozoicos  no-karsticos
(Figura 97).

En las areas glaciadas
(cubiertas por casquetes
de hielo y glaciares per-
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manentes) la eliminacion
de la fauna edafica fué
completa. Pero en la peri-
feria de las zonas glacia-
das y de los glaciares de
montafia prosperd una
fauna nivicola que, al
retroceder los glaciares y tornarse su habitat mas seco, en
parte siguio el retroceso de los glaciares y zonas nivales, y en
parte colonizé las cavernas. La fauna cavernicola terrestre de
las zonas altas de los Pirineos y Picos de Europa es por tanto
en gran medida de origen reciente. En Guiplzcoa las areas
glaciadas o nivales tuvieron escasa extension y, como conse-
cuencia, los cavernicolas de origen nivicola estan pobremente
representados.

El efecto de las glaciaciones sobre la fauna acuatica del
karst es ligeramente distinto. En las zonas ocupadas por gran-
des casquetes glaciales, como la parte N de Europa o los
Alpes centrales, practicamente no existen stygobios. Es decir,
en estas areas fué destruida la fauna epigea e hipégea. Sin
embargo, en los macizos montafiosos con glaciares de menor
extension limitados a las zonas altas y a algunos valles, la
fauna stygobia pudo sobrevivir en el endokarst, debido a la
amplitud altitudinal y lateral de los mismos. En la region
pirenaica la zona axial de los Pirineos centrales y orientales
esta ocupada por terrenos paleozoicos. Los macizos calizos
se sitian al N y S de la zona axial, a menores elevaciones.
Particularmente la mayoria de los karsts norpirenaicos se
extienden hasta zonas bajas. En el macizo de Larra (Pais
Vasco) p.ej., aunque las partes elevadas llegan a altitudes de
2.500 m, el nivel de las surgencias se sitia a 400 m. En el
pirineo de Huesca o en las zonas norpirenaicas de Ariége hay
ejemplos similares, con gran desnivel entre las zonas altas y
las de surgencia, ademas de existir muchos karsts de modera-
da altitud. La configuracion real del relieve y de las superfi-
cies glaciadas, de tundra y forestales, debe haber presentado
interdigitaciones y distribuciones de detalle relativamente
complejas, muy distintas a los esquemas simples y uniformes
propuestos en mapas a escala continental.

El esquema de un simple episodio glacial, con coloniza-
ciones hipégeas syn y post-glaciales de fauna edéfica y nival,
respectivamente, debe ser rechazado, dado que existieron al
menos 17 episodios glaciales y muchos mas estadios e inte-

Figura 97. Afloramientos calizos en la peninsula ibérica. A = calizas y dolomias. B = calizas intercaladas entre
materiales no solubles. (De: GARCIA CODRON, 1983; modificado). Nétese la ausencia de calizas en la mayor par-
te de la meseta ibérica y mitad W peninsular. Adicionalmente, la karstificacion estd menos desarrollada, comparati-
vamente, en las regiones sury central, por lo cual los mas importantes karsts de la peninsula se presentan a lo largo
de la franja hiumeda del norte (Picos de Europa, Santander, Pais Vasco, Pirineos, Catalufia).

restadios con fuertes oscilaciones térmicas. Toda hipétesis de
colonizacién del medio hipdégeo y de destruccién de faunas
epigeas debe dar cuenta de la heterogeneidad real y de la per-
vivencia, tanto en el suelo como en el medio hipdgeo, de la
fauna que ha llegado hasta nuestros dias. En este sentido des-
taca que debe haber existido en el territorio un complejo
mosaico de habitats-refugio sujeto a contracciones y expan-
siones sucesivas, y por tanto una compleja trama de migra-
ciones y recolonizaciones de los diferentes habitats a partir
de los diversos tipos de refugio, incluyendo el karstico.

La existencia de la fauna epigea actual, con numerosos
invertebrados fitéfagos, prueba que deben haber existido
numerosas migraciones y desplazamientos, altitudinales en
las zonas de montafa y latitudinales o hacia los biotopos de
preferencia en las zonas bajas. Los organismos capaces de
migrar no soportaron presiones ambientales tan fuertes como
aquellos semiconfinados en habitats cripticos. Por otro lado
no debe ser olvidado un hecho esencial: la continua evolu-
cién experimentada por los organismos, generalmente acen-
tuada cuando existen fuertes presiones ambientales y consi-
derablemente mas rapida en los organismos mas sencillos y
con una mas alta tasa de reproduccion.

En la Parte 2 hemos presentado algunos datos de la evolu-
cién de los quirdpteros europeos. En invertebrados, cuyo
periodo reproductor es mucho mas corto, la tasa de cambio es
en general mas rapida. Este, entre otros factores, permite
esperar una mayor variedad de cambios en los mismos lapsos
de tiempo. Sin embargo, por tratarse de organismos con pre-
dominio de exoesqueletos blandos y dificiles de preservar, el
registro fésil es muchisimo mas incompleto o del todo inexis-
tente. Algunas excepciones se presentan en gasteropodos de
exoesqueleto calcareo menos fragil. Pero de todos modos no
existen datos suficientes como para reconstruir la evolucion
de la fauna troglobia europea y de nuestra regién en base al
registro fosil.

En los apartados anteriores han sido citados los medios de
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procedencia de los principales grupos zooldgicos del karst
guipuzcoano, con algunas indicaciones sobre su probable
antigliedad relativa y destacando que se trata de toda una
serie de diferentes oleadas colonizadoras. El acceso al medio
hipégeo es visto como un proceso de colonizacion activa, que
puede ser seguido por un aislamiento pasivo en el cual influ-
yen los cambios climaticos y geoldgicos. Pero ademas ha
sido un proceso historico. Cada especie que alcanzé el karst
convivié con otras en una comunidad de organismos que
evoluciono y experimenté cambios a lo largo del tiempo. Las
primeras biocenosis cavernicolas deben haber coexistido bajo
climas calidos y en ambientes probablemente eutréficos o al
menos con mayor riqueza de recursos nutritivos que los que
se observan en las cuevas actuales. El paso a condiciones
templadas, al igual que implicé profundos cambios en las
faunas de superficie, debié haber producido sucesivas modi-
ficaciones en las biocenosis cavernicolas. La competencia
entre los organismos en el interior de las cuevas debid elimi-
nar algunas especies y forzé a otras hacia una mas eficiente
utilizaciéon de los recursos tréficos existentes en cada
momento.

Es generalmente aceptado que, aunque el ambiente subte-
rrdneo es mas estable y conservador que otros medios, en él
opera también la seleccion natural y la competencia, particu-
larmente por el alimento. Esta afecta principalmente a espe-
cies relacionadas del mismo género y ha sido indicada, por
ejemplo, por CHRISTIANSEN (1960) para colémbolos o
JEANNEL (1943) para coledpteros. Fenébmenos de compe-
tencia también deben haberse producido repetidas veces entre
antiguos cavernicolas y recientes cavernicolas, o entre espe-
cies de similares preferencias alimentarias de las distintas
oleadas colonizadoras. De hecho, en la biocenosis actual, es
dificil encontrar en una misma cueva mas de una especie tro-
globia de un mismo género o diferentes especies con simila-
res requerimientos tréficos y ecoldgicos. Algunos autores han
sugerido, sin embargo, que la competencia en las comunida-
des cavernicolas es reducida en comparacion con otros
ambientes, ya que las cuevas constituyen un medio que va
siendo creado progresivamente, al avanzar la karstificacién, y
por tanto ofrece continuamente nuevos espacios vacios en el
volumen del karst que esperan ser colonizados. En todo caso,
las especies que han llegado hasta nuestros dias son el resul-
tado de un largo proceso, evolutivo y adaptativo, en el trans-
curso del cual han superado numerosas vicisitudes histéricas.
Por ello, las distribuciones actuales son en parte debidas a
estos procesos historicos. Los numerosos casos de distribu-
ciones disyuntas y de especies conocidas de pocas localida-
des (a menudo sobre macizos distintos y sin seguir un patrén
de distribucion similar), pueden tener su explicacion en el
éxito colonizador de una especie en un macizo o zona, pero
no en otro, o en la extincion local e irregular de poblaciones
que ocupaban areas intermedias o mucho mas extensas que
las actuales. Y en este caso nos referimos a la extincion como
producto de predacion o competencia. Tal vez lo mas sor-
prendente de la fauna cavernicola es precisamente que hayan
podido llegar hasta nuestros dias restos de antiguas faunas y
linajes que, en superficie, han desaparecido de la faz de la
Tierra, o al menos del continente europeo. En este sentido el
habitat hipdgeo se revela como un medio conservador y
como un refugio extraordinariamente eficaz.

En el territorio de Guiplzcoa las especies cavernicolas
parecen estar muy estrechamente confinadas al karst, a dife-
rencia de otras regiones donde los mismos grupos se presen-
tan también en medios transicionales. El intersticial de los
valles en nuestro territorio estd escasamente desarrollado, los
medios nivicolas han tenido escasa extension, la region ha
contado con climas y ambientes humedos sobre largos perio-
dos, y el MSS -segun algunas observaciones de naturaleza

preliminar, y que por tanto deben ser tomadas con cautela-
parece también estar pobremente representado. Sin embargo,
en territorios vecinos, la situacion es otra. En Asturias-San-
tander diversos géneros de crustaceos contienen formas
intersticiales y stygobias a la vez. En la regiéon norpirenaica
algunos grupos de troglobios terrestres se presentan también
en el MSS o en el medio nival de niveles alpinos.

Sin descartar que investigaciones futuras puedan encontrar
ejemplos comparables en nuestro territorio, es claro que, de
modo general, existe una estrecha relacion entre la fauna
cavernicola y la de medios transicionales. Diversos ejemplos
sugieren que pueden existir intercambios y recolonizaciones
de estos medios por formas troglobias y stygobias proceden-
tes del karst. Esto ha sido indicado para géneros muy repre-
sentativos de la fauna cavernicola europea, como p.ej. Apha-
enops, Speonomus, Niphargus, Stenasellus. En el caso de los
troglobios terrestres parece tratarse de cavernicolas recientes.
En los acuaticos ésto no es probable, aunque también es cier-
to que en general se trata de especies ecolégicamente distin-
tas (unas intersticiales y otras stygobias) de un género
comun. De hecho a nivel especifico, el comportamiento de
cada especie es diferenciado, o se creia que lo era.

Las investigaciones de la ultima década, que han muestre-
ado con algun detalle en medios transicionales poco o nada
estudiados, han revelado ejemplos inequivocos de la presen-
cia de especies stygobias en diversos medios, y no exclusiva-
mente cavernas. MAGNIEZ (1978) ofrece ejemplos para Ste-
nasellus; NOTENBOOM (1986), para Pseudoniphargus.
VANDEL (1965) indicaba que los Niphargus podrian vivir
muy bien en manantiales, y que fisicamente éste seria un
medio muy apto para sus requerimientos; no obstante ésto no
ocurre por la simple razén de que son rapidamente elimina-
dos por la predacion de los gammaridos epigeos. Esto plantea
la cuestion de en qué grado los cavernicolas son organismos
especializados o adaptados para la vida en cavernas y, aun-
que ha existido una colonizacion desde el medio epigeo al
hipégeo, en qué medida o en qué grado es posible el camino
inverso desde el medio hipégeo al epigeo.

El esquema de la Figura 98 representa una vision actuali-
zada. Las flechas indican las vias normales seguidas para la
colonizacion del karst por los cavernicolas acuaticos y terres-
tres. Las flechas a trazos las posibles recolonizaciones, sélo
factibles en algunos grupos y en algunas ocasiones. Puede
apreciarse que la via inversa no es un regreso al habitat de
origen, sino a medios transicionales préximos al cavernicola.

Las flechas gruesas en la Figura 98 tratan de destacar que
la primera etapa del proceso incluye cambios anatémicos y
fisiolégicos importantes, por lo que el camino inverso no
parece factible. La segunda etapa, aunque conlleva también
cambios y adaptaciones, es en términos ecoldgicos menos
determinista. EI camino inverso parece posible para aquellas
formas que han conservado una gran plasticidad en su estra-
tegia de vida y que son mas polivalentes o generalistas en tér-
minos ecoldgicos. Los ejemplos hasta ahora conocidos sugie-
ren que los cavernicolas capaces de recolonizar medios tran-
sicionales no son necesariamente los mas modernos, del mis-
mo modo que antes ha sido indicado que los troglomorfismos
y las reducciones estructurales no constituyen una clara indi-
cacion del grado de adaptacion de un organismo a las cuevas
ni del tiempo de residencia en ellas.

El territorio de Guipuzcoa posee caracteristicas de zona
himeda, de altitud moderada, proxima al mar, e importante
habitat forestal. Las condiciones para la colonizacién del
medio hipégeo, aunque sometidas al cambio ambiental, se
han visto amortiguadas y las presiones ambientales no han
tenido un caracter tan marcado como en otros territorios. El
proceso de adaptacion a la vida hipégea se desarrollé6 de un
modo mas pausado y parsimonioso, en comparacion con
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otros karsts europeos, y probablemente los organismos que
eligieron la vida cavernicola siguieron un modelo de coloni-
zacion activa de baja tension, logrando un status adaptativo
bien equilibrado y no forzado por condiciones de acentuado
stress. Es significativo que existan numerosos ejemplos entre
los trogléfilos guipuzcoanos en los cuales sus localidades en
el territorio son exclusivamente cavernicolas, mientras que la
misma especie en otras regiones ocurre con regularidad en
biotopos cripticos epigeos. Ello parece indicar que la presién
competitiva en biotopos edaficos (como factor impulsor de la
colonizacién de las cavernas) ha sido atenuada por la alta
humedad del territorio y abundancia relativa de recursos tro-
ficos. De modo parecido, las recolonizaciones posteriores de
habitats de transicion no parecen haber interesado a formas
adaptadas a las cuevas de un modo mas parsimonioso, ya que
su eleccion del habitat hipégeo ha dependido menos de ten-
sionesambientales.

La especiacion en el territorio se ha producido sobre un
archipiélago de afloramientos de caliza de relativamente poca
extension lateral (a diferencia de otros karsts con grandes
extensiones continuas de caliza). Al igual de lo que ocurre en
el poblamiento de islas de reciente origen (como p.ej. Gala-
pagos, Hawai), la escasa dimension de las poblaciones funda-
doras, unido al aislamiento genético de unas poblaciones con
respecto a otras, ha propiciado numerosos fenémenos de
microevolucion, con la consiguiente aparicion de neoespecies
endémicas y una alta diversidad faunistica. EI modelo de
especiacién ha sido preferentemente alopatrico y la fauna
hipégea guipuzcoana exhibe altos niveles de endemicidad y
bajas frecuencias de sympatria.

CARACTERISTICAS DEL CENTRO DE
DIFERENCIACION VASCO.

La composicién faunistica y la distribucion de los grupos
taxonémicos que integran la fauna hipégea guipuzcoana
revelan que la region vasca posee una serie de singularidades
que hacen de ella una unidad biogeografica con caracteristi-
cas propias.

Del mismo modo que ha existido cierta ambigledad y
confusion sobre el significado geografico atribuido a la
region, en lo que respecta a la fauna hipdgea el panorama ha
sido semejante. Para algunos autores, que efectuaron estudios
parciales en algunos grupos zooldgicos, los representantes
vascos eran parte de una fauna “cantabrica” poco definida, y
para otros, de una fauna “pirenaica” que no llegaba a incluir
los elementos mas tipicamente pirenaicos. El caracter estatal
de las investigaciones circunscribia el area de estudio, seg-
mentando la region.

Para los investigadores peninsulares el territorio de Gui-
puzcoa era una zona donde se superponian elementos canta-
bricos y pirenaicos (sudpirenaicos, ya que solo era considera-
da la fauna “ibérica”), constituyendo un area de transicién.
Para los investigadores franceses la fauna pirenaica (en reali-
dad, norpirenaica) alcanzaba los Pirineos Atlanticos y su
limite W normalmente era hecho coincidir con el macizo de
Arbailles (entre Zuberoa y Basse Navarre); “le Pays Basque”
contenia algunos elementos distintos: “atlanticos” o “ibéri-
cos”.

En la ultima década se comenzd a apreciar que la region
vasca no era simplemente una zona montafiosa de menor alti-
tud en el norte peninsular, y tampoco la terminacion de los
Pirineos en la proximidad del mar. DUPRE (1991) aprecia la
continuidad faunistica existente en la regién vasca entre una
y otra vertiente y extiende sus investigaciones desde el pais
vasco francés hasta el N y NW de Navarra. BELLES (1987),
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Figura 98. Vias seguidas en la colonizacion del medio hipégeo y reco-
lonizacionesposteriores.

en su analisis de la fauna cavernicola ibérica, propone un dis-
trito bioespeleoldgico vasco para la fauna terrestre (Figura
99). En realidad, la continuidad de la fauna guipuzcoana
hacia el E no se encuentra en los pirineos espafioles, sino en
la regién vasca y norpirenaica francesa (Figura 100). Hacia el
W prosigue por el territorio de Vizcaya, mostrando incluso
afinidades, en algunos grupos zooldgicos, con la fauna del E
de Santander. Pero en ambos casos la fauna hipdgea de la
region vasca se diferencia claramente de la fauna tipicamente
pirenaica y cantabrica.

Ha sido indicado en apartados anteriores que el territorio
de Guiptzcoa posee en su fauna hipégea un elevado nimero
de formas endémicas, nativas y propias del territorio. Para la
fauna troglobia el porcentaje de endemismos alcanza el 82%.

Lo mas llamativo de la fauna hipégea vasca es que corres-
ponde a grupos con distribuciones europeas que se extienden
hasta esta regién, pero que no penetran en el resto de la
peninsula ibérica. Por ello resulta un contrasentido atribuir un
caracter ibérico a elementos faunisticos totalmente diferen-
ciados de los peninsulares. La fauna troglobia peninsular se
distribuye ademas sobre areas karsticas situadas en su perife-
ria (en los litorales atlantico y mediterraneo, y en la vertiente
sudpirenaica); la extensa region central, ocupada por la mese-
ta ibérica, carece practicamente de troglobios (Ver Figura
100).

Nuestro analisis de la fauna guipuzcoana permite postular
la existencia -para la fauna hipdégea- de una regioén biogeo-
gréafica vasca. Los limites de esta regién no son rigidos y las
zonas de frontera pueden albergar algunos elementos comu-
nes con los territorios vecinos. El nucleo central de la region
comprende el territorio de Guiplzcoa, la zona N y NE de
Vizcaya, SW de Laburdi y NW de Navarra. En sentido
amplio probablemente llega hasta Zuberoa, franja N de Alava
y E de Santander. Un estudio mas detallado de los conjuntos
faunisticos de territorios vecinos permitira en el futuro lograr
una delimitacién mas precisa, trazando los limites donde las
discontinuidades sean maximas. Por el momento nuestro tra-
bajo no permite alcanzar una mayor precision, ya que se cir-
cunscribe basicamente al karst de Guipuzcoa.

En base a los datos guipuzcoanos podemos indicar que
este nlcleo central de la regién biogeografica vasca compren-
de, entre sus elementos mas representativos, los siguientes:

Planarias Crenobia; oligoquetos Haplotaxis; gasterépodos
Zospeum; pseudoescorpiones Neobisium del subgénero
Blothrus; opiliones Peltonychia e Ischyropsalis; araneidos
Blaniargus, Centromerus, Leptyphantes, Troglohyphantes;
acaros Troglohalacarus; copépodos Speocyclops, Graeterie-
lla, Stygonitocrella, Nitocrella, Bryocamptus, Parastenoca-
ris; isépodos Stenasellus, Proasellus del grupo spelaeus, Jaé-
ra, Sphaeroma, Trichoniscoides, Escualdoniscus; anfipodos
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Niphargus 'y Pseudoniphar- |
gus; diplépodos Trachysphae-
ra, Spelaeoglomeris, Cranogo-
ma, Vandeleuma, Guipuzcoso-
ma, Mesoiulus; quilopodos
Lithobius;, colémbolos  Ony-
chiurus, Typhlogastrura,
Pseudosinella, Tomocerus,
Arrhopalites; dipluros Podo-
campa, Litocampa; coleopte-
ros Trechus, Hydraphaenops,
Troglorites,  Ceuthosphodrus,
Speonomus del subgénero Spe-
onomidius, Euryspeonomus,
Speocharidius, Kobiella, |
Aranzadiella, Jossettekia, |
Typhlobythus, Prionobythus.

De éstos, 11 géneros y 95
especies son endémicos de la
regiéon vasca. Ademas se pue-
de agregar algunos otros géne-
ros mejor representados en
territorios  vascos  vecinos,
como: opiliones Abasolea;
diplépodos Vascosoma, Alavo-
soma y Vascoblaniulus; cole-
Opteros Aphaenops, Speocha-
ris y Bathysciola. Los Aphae-
nops 'y Speocharis son pieponderantemente pirenaicos y can-
tabricos, respectivamente, pero en la regién vasca poseen
también especies endémicas.

En el andlisis de la fauna guipuzcoana destaca un elevado
numero de endemismos y un predominio de distribuciones de
tipo vasco o vasco-europeas. En el caso de géneros de amplia
distribucién, en la region se han diferenciado especies y
subespecies propias. En otros casos la mayor diversidad de
formas se presenta precisamente en la regién vasca. Por ello,
la region biogeografica vasca ha sido un activo centro de
especiacion y diversificacion. A ello han contribuido algunas
caracteristicas singulares del territorio. Veremos éstas a con-
tinuacion.

Un primer elemento a considerar es el tipo de distribucién
vasco-europea que, con mas precision, es predominantemente
vasco-norpirenaica-normediterranea. La mayoria de las afini-
dades faunisticas de los grupos de cavernicolas guipuzcoanos
corresponden a karsts alineados en sentido E-W por el sur de
Europa, desde los Balcanes hasta nuestra region (Ver Figura
94).

En diversos grupos de la fauna continental no-cavernicola
europea (p.ej. en mamiferos o herpetofauna) encontramos
distribuciones vasco-europeas que normalmente han sido
interpretadas del siguiente modo: durante los episodios frios
del glaciarismo cuaternario, las faunas del norte y centro de
Europa se desplazaron hacia el sury llegaron hasta la barrera
constituida por el mar Mediterraneo y la cadena de los Pirine-
0s, rebasando ésta a través de nuestra region y a lo largo de la
costa noribérica. Las formas higréfilas o de clima frio no
penetraron hacia el sur a zonas aridas o calidas y, al retroce-
der los glaciares, volvieron a sus territorios de origen, pero en
parte también quedaron en enclaves himedos o en zonas frias
de montafia, de modo muy variable segun las preferencias
ecoldgicas y capacidad de migracién de cada grupo en cues-
tion. En micromamiferos son comunes las distribuciones que
comprenden Europa y la franja vasco-cantabrica.

Para la fauna cavernicola de origen reciente (Cuaternario)
cabe una explicacion de este tipo y también se puede hipote-
tizar que existi6 durante el enfriamiento de la segunda mitad
del Terciario una presiéon continua sobre las faunas de tipo
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Figura 99. Distritos bioespeleoldgicos ibero-baleares para la fauna terrestre (segun: BELLES, 1987; modifica-
do). 1 = Cantabrico. 2 = Vasco. 3 = Pirenaico. 4 = Catalan. 5 = Levante. 6 = Balear. 7 = Bético. 8 = Lusitanico.

calido para que se desplazaran hacia el sur. También es de
interés senalar que, antes del levantamiento pirenaico, exten-
sos mares epicontinentales separaban las tierras emergidas
europeas de las del macizo ibérico y norte de Africa. Por lo
cual el concepto de barrera puede hacerse remontar hasta los
momentos en que el limite primario de placas estaba sobre el
Pais Vasco y los Pirineos, mientras que entre Iberia y Africa
el limite de placas dejo de ser activo. El papel desempefiado
por lberia como placa semiindependiente explica que las for-
mas ancestrales, tanto de la fauna hipégea terrestre como de
la acuatica que habia iniciado la colonizacion de los medios
intersticiales continentales, no pudieran avanzar hacia el sur
mas alla de los mares que se extendian entre Europa y las
partes emergidas de Iberia y Africa.

Cabe recordar que las calizas de toda la zona norte de la
region vasca, al igual que las de la regién norpirenaica, fue-
ron depositadas sobre la placa Europea. Cuando se inicié la
emersion del territorio y el levantamiento de la cadena, los
macizos calcareos de nuestra region van a ser colonizados
por potenciales cavernicolas provenientes de los medios
intersticiales y edaficos de la placa Europea. Estas formas
ancestrales derivan ademas de faunas de tipo tropical que
estan siendo sometidas a un enfriamiento progresivo, y por
tanto con fuertes presiones para su desplazamiento hacia el
sur.

Otro hecho que a menudo se olvida es que, en el caso de
la fauna hipégea, los macizos karsticos tienen extensiones
limitadas. Para entender las distribuciones de fauna caverni-
cola seria deseable que en mapas generales de distribucion se
dibujara las areas ocupadas por los afloramientos de caliza,
ya que muchos vacios de distribucién en el centro de Europa,
W de Francia, o centro de Iberia, p.ej., se deben simplemente
a la inexistencia de calizas en esos territorios. En nuestro
caso conviene destacar que al sur de la regién vasca (meseta
ibérica, cuenca del Ebro) faltan las calizas, al igual que en el
W de Asturias y en Galicia. La zona axial de los Pirineos
centrales tampoco posee calizas. Por ello, las oleadas de
ancestros europeos que colonizaron los karsts de esta region
se diferenciaron sobre el territorio y no pudieron extenderse a
zonasdonde las calizas estaban ausentes.



46 C.GALAN

pecies troglobias. El aisla-
miento geografico de los dife-
rentes macizos es un factor de
primer orden que explica el
amplio predominio de un tipo
de especiacion alopatrico, ya
que el aislamiento reproducti-
vo es facilmente alcanzado
por poblaciones que evolucio-
nan en areas geograficas sepa-
radas.

Es generalmente aceptado
que el proceso de especiacion
que sigue a la invasion de un
nuevo habitat (en nuestro caso
las cuevas) requiere la inte-
rrupcion final del flujo de
genes entre la nueva poblacion
cavernicola y la del ancestro
epigeo. Varios mecanismos
pueden actuar para lograr ésto,
pero uno de los mas sencillos
es desde luego la extincién de

Figura 100. Esquema de regiones bioespeleoldgicas. 1 = Cantabrica. 2 = Vasca. 3 = Norpirenaica. 4 = Surpire-
naica. 5 = Catalana. 6 = Levante-central. 7 = Bética. 8 = Lusitanica. La region vasca no se limita a la peninsula
y se extiende por los territorios vasco-franceses, presentando su mayor afinidad faunistica con la region norpi-
renaica. Probablemente ocurre algo parecido con la region catalana, que se extiende hacia la region del Aude y
Hérault. Los macizos ibero-lusitanos propiamente dichos han sido dibujados teniendo en cuenta la extension
real de los afloramientos calcareos karstificados. Nétese que el territorio de Guiplzcoa (G) ocupa el area cen-

tral de laregion vasca.

Puede también apreciarse que los karsts de altitud en Picos
de Europa (Asturias-Santander) y Pirineos, seran sometidos
posteriormente con mucho mas rigor al glaciarismo, al igual
que la fauna edafica de la meseta con ambientes de tundra. Es
decir, que la configuracion geografica y geoldgica de la
regiéon y de territorios cercanos explica que puedan haberse
producido durante el Plio-pleistoceno numerosos episodios
de destruccion de faunas edaficas e hipégeas. La menor alti-
tud y mayor humedad de las zonas costeras y basimontanas
de las regiones calcareas de la franja sudeuropea antes citada,
indica también que los habitats mas propicios para iniciar la
colonizacion de las cavernas se encontraban precisamente
sobre estas regiones, que comprenden la mayor parte de los
afloramientos calcareos europeos elevados por la orogénesis
alpina.

El diferente comportamiento de los distintos territorios
durante el enfriamiento Terciario y el glaciarismo puede arro-
jar luz sobre algunas de las diferencias existentes entre ele-
mentos faunisticos vascos, pirenaicos y cantabricos, poseyen-
do los dos ultimos una mayor proporcion de cavernicolas de
reciente origen.

La elevada diversidad de formas del karst guipuzcoano, al
igual que la de ofras regiones karsticas con alta diversidad de
su fauna hipdgea (karst yugoeslavo y rumano p.ej.), puede
entenderse al observar, a menor escala, la multitud de maci-
zos y pequefios afloramientos, subdivididos en numerosas
unidades, que existen en el karst de Guipuzcoa. Facilmente
pueden contarse en la actualidad mas de 40 unidades aisladas
0 pobremente comunicadas por medios transicionales. A ello
habria que agregar las semi-barreras debidas a factores trofi-
cos en el interior del karst. Teniendo en cuenta la escasa
extension lateral de dichas unidades es de suponer que, en el
pasado, las poblaciones fundadoras que se instalaron en el
karst contaron en muchos casos con un nimero pequefio de
efectivos. Esto ha facilitado la diferenciacion de la especie
ancestral y la generacion de numerosas neoespecies y subes-

la forma ancestral y la separa-
cién geografica de las pobla-
ciones hipégeas. En el caso
guipuzcoano deben haber con-
tribuido tanto los cambios cli-
maticos de superficie (aunque
atenuados por tratarse de una
zona humeda) para la fauna
terrestre, como la progresiva
eliminacién de habitats intersticiales para la fauna acuatica.
En este ultimo caso la evolucion de estos medios transiciona-
les ha estado regida por la surreccién y fuerte erosién de la
cadena montafiosa (préxima al mar y con fuerte desnivel),
factores geomorfolégicos que han generado sedimentos detri-
ticos pobremente escogidos en el curso alto y medio de los
rios (de fuerte pendiente), y muy probablemente colmatacion
por arcilla (=siltacién) de los microhabitats mas favorables en
los cursos bajos. El elevado contenido de la fraccion arcillosa
en los suelos de Guipuzcoa es un factor limitante de primer
orden para la colonizacién de habitats hyporheicos por fauna
intersticial.

En otros casos puede haberse producido una deriva adap-
tativa en cavernicolas inicialmente trogléfilos, que modifica-
ron su comportamiento para optimizar el aprovechamiento
del habitat hipdgeo hasta generar algin mecanismo de segre-
gacion. En todo caso destaca que la region biogeografica vas-
ca y el karst guipuzcoano en particular han sido un activo
centro de diferenciacién, como lo prueba la fauna hipdgea
actual, altamente diversa y con un notable porcentaje de taxo-
nesendémicos.

LA EVOLUCION DE LOS CAVERNICOLAS.

Las cuevas representan un tipo de ecosistema muy pecu-
liar, aparentemente sencillo y relativamente uniforme; sus
caracteristicas de estructura y funcionamiento se repiten con
poca variacion en casi la entera totalidad de las regiones del
globo. Dos hechos principales caracterizan al ecosistema
hipégeo. Primero, el ambiente en la zona profunda de las
cuevas es relativamente estable con respecto a los factores
abiodticos, tales como: oscuridad total, alta humedad, tempe-
ratura constante, actividad hidrogeoldgica, quimica de las
aguas, atmosfera calma. Segundo, las comunidades subterra-
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neas poseen también cierta regularidad en relacion con los
factores bidticos como: falta de los grupos de predadores
habituales en superficie y, sobre todo, escasez de recursos
nutritivos.

Ha sido indicado que en cuevas tropicales pueden existir
comunidades eutréficas, generalmente asociadas a cuevas
amplias, que reciben cuantiosos recursos exégenos de origen
vegetal y animal, en parte adquiridos por gravedad y arrastre
de las aguas desde los ambientes de selva proximos a las
bocas, y sobre todo por la existencia de grandes poblaciones
de vertebrados trogléxenos, como quirdpteros y guacharos,
los cuales introducen en el medio hipdgeo considerables can-
tidades de materiales de muy diversa naturaleza. Con la
excepcion de estos casos, de cuevas “guaniferas” con elevada
cantidad de materia organica, existen muchas otras cuevas
tropicales oligotréficas y también son oligotréficos los
ambientes no-guaniferos de la zona profunda de dichas cue-
vas.

Actualmente es imposible afirmar, de modo general, que
la presencia de troglobios esté limitada a los ambientes oligo-
troficos, ya que también existen troglobios en las cuevas gua-
niferas tropicales o en otro tipo de cuevas que reciben consi-
derables aportes de alimento. De hecho, la cantidad y la cali-
dad del alimento existente en una cueva depende del caracter
de la cueva, e incluso la ubicacién geogréfica de una cueva
en la topografia local tiene una importante influencia sobre la
disponibilidad de alimento. No obstante, los caracteres tro-
glomorfos parecen predominar ampliamente en cuevas oligo-
troficas, incluyendo las tropicales.

En diversos ejemplos de cavernicolas tropicales en los que
existen especies proximas entre si, unas troglomorfas y otras
no o menos troglomorfas, invariablemente las primeras pre-
dominan en las zonas profundas no-guaniferas (CHAPMAN
& WILLIS, 1981; DECU et al., 1987; GALAN, 1990;
GALAN et al, 1992; SKET, 1985; VILORIA et al., 1992;
WILKENS et al., 1979), mientras que en las zonas guaniferas
puede haber los dos tipos, aunque lo comun es que las formas
troglomorfas en este caso sean guanobias y no cavernicolas
estrictos. En formas guanobias, al igual que en parasitos, son
comunes la atrofia ocular y las reducciones estructurales.

Sin descartar algunas excepciones podemos concluir que
los caracteres mas tipicos de los cavernicolas estan asociados
a: estabilidad del ambiente subterraneo, escasez de alimento
y escasos predadores. Probablemente éstos son algunos de
los mas importantes factores que influyen en el proceso evo-
lutivo de los cavernicolas.

Consideraremos a continuacion tres aspectos relativos a la
evolucién de la fauna cavernicola: (1) El modo de coloniza-
cion del medio hipdgeo; (2) la preadaptacion; y (3) la evolu-
cién de los troglobios.

Colonizacion del medio hipégeo.

La primera pregunta que debe responder toda teoria sobre
la evolucién de los cavernicolas es ¢como, o de qué forma,
ingresan los animales a las cuevas?. Diversas respuestas,
relativamente similares, han sido aportadas por los bioespele-
6logos desde principios de siglo (RACOVITZA, 1907; BAN-
TA, 1907), aunque su interpretacion global incluye concep-
ciones diferentes.

Para RACOVITZA (1907) las cavernas no son pobladas
por formas que han llegado accidentalmente a las cuevas,
aunque es una realidad que continuamente llegan a las caver-
nas de modo accidental numerosos animales epigeos. La
mayoria de las formas epigeas accidentales no han evolucio-
nado hacia un modo de vida troglobio. La mayoria de los tro-

globios deriva, no de formas accidentales, sino de animales
epigeos, lucifugos e higrofilos, que han migrado hacia las
cuevas de modo voluntario y progresivo. Por “voluntario” el
autor entiende “activo”. “Una temperatura invariable y una
humedad constante son justamente las importantes ventajas
que los cavernicolas han ido a buscar voluntariamente en el
dominio subterraneo” (RACOVITZA, 1907). El hecho de
que el agua no pueda permanecer largo tiempo en la superfi-
cie de las regiones karsticas, hace que los medios edafi-
cos sean relativamente aridos, y favorece el poblamiento del
medio subterraneo, permanentemente humedo. RACOVIT-
ZA sefala también el papel de las entradas de las cuevas en
la colonizacién de ellas por formas de gran talla o bien por
“todos los que descienden de estas fauna especial que ha ele-
gido la entrada de las grutas como habitat preferido”.

Los problemas de la época de poblamiento y de la edad de
los cavernicolas ocupan un lugar importante en los andlisis
de RACOVITZA. El concluye: “es dificil resolver la cuestion
de la antigiiedad de los cavernicolas si uno toma en conside-
racion la edad del habitat. Y tampoco es facil si se considera
a los cavernicolas en si mismos, ya que se aprecia que no es
un agrupamiento homogéneo sino un conjunto heterogéneo
de formas que tienen cada una su historia particular. Es por
tanto absolutamente imposible hablar de la edad de la fauna
cavernicola considerada como un bloque, ya que la fauna
cavernicola terrestre, al igual que la acudtica, es una mezcla
de formas de edades muy diferentes”. El poblamiento de las
cavernas es debido a “causas multiples y especiales en cada
capa de cavernicolas”. No obstante, puede ser estipulado sin
ambigledad que “los casos bien establecidos de amplias dis-
tribuciones de un grupo cavernicola son ciertamente una
prueba de la antigliedad de estas formas”; que “las formas
arcaicas son mas numerosas entre los acuaticos”; y, en fin,
que “las formas antiguas no son raras en el dominio subterra-
neo y generalmente son los relictos de grupos actualmente
desaparecidos de la superficie y que tenian antes una distri-
bucion mas amplia”.

Ello plantea la cuestion de saber por qué estos animales se
han conservado en las cavernas y cuales son las causas que
los han hecho desaparecer de la superficie. RACOVITZA es
de la opinién de que “en la desaparicion de las capas epigeas,
los factores biologicos han debido de jugar un papel muy
considerable y han debido de influir mas que los factores fisi-
cos”. Y concluye “... yo creo que la constancia relativa de las
condiciones de existencia del mundo subterraneo, raramente
ha sido la causa real de la persistencia de las formas anti-
guas”. Sutilmente agrega: “Por otra parte, también se cono-
cen relictos en el dominio epigeo. En todos los habitats,
incluso los menos constantes, las faunas actuales son una
mezcla de formas antiguas mas o menos modificadas, que
han persistido, y de formas recientes muy diferentes a las de
su capa de origen”. Aungue conviene recordar que son preci-
samente los medios mas constantes los reservorios de mayor
numero de relictos.

RACOQVITZA entrevé el hecho de la continuidad del pro-
ceso evolutivo después de la penetracion de las formas en el
dominio hipoégeo (idea cuya validez es confirmada por la
existencia de grupos de troglobios muy diversificados sobre
un territorio y presentando una tasa de endemicidad conside-
rable) y, por otra parte, él se hace unajusta idea del fenéme-
no de hiperespecializacion ecoldgica de los troglobios, con
todos los peligros que ella puede entrafiar (BOTOSANEANU
& DECU, 1973).

También desde fechas tempranas BANTA (1907) rechaza
la teoria de que los organismos cavernicolas provengan del
aislamiento accidental de un pequefio nimero de ancestros,
seguido por una evolucion rapida de los caracteres asociados
a las cuevas. Para él la evolucion de los cavernicolas es
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mucho mas gradual, comenzando con ancestros que frecuen-
tan las cuevas por “‘inmigraciéon voluntaria” y no por aisla-
miento accidental. A su vez postula que estos ancestros deben
haber estado predispuestos para la vida en las cavernas si
ellos poblaban habitats oscuros y sombreados de la superficie.
En la opinion de BANTA, estos “migrantes voluntarios” pue-
den comenzar a vivir en la zona de entrada de las cuevas vy,
gradualmente, sufrir ulteriores modificaciones hasta ser aptos
para sobrevivir en la zona profunda. Adicionalmente BANTA
sugiere que algunas especies pueden haber estado altamente
modificadas antes de su ingreso, es decir, siendo epigeos, y
en tal caso la colonizacion de la zona profunda es un proceso
mas directo. Asi, su vision concuerda con el punto de vista
moderno segun el cual los inmigrantes a las cuevas son fre-
cuentemente formas preadaptadas para la vida en ellas. En
este sentido su vision del proceso es ortogenética; él afirma:

“Los animales no poseen ojos degenerados y falta de pig-
mento porque son animales cavernicolas. En muchos casos
sus ojos han degenerado y el color ha desaparecido antes de
su ingreso a las cuevas. Son cavernicolas porque sus ojos han
degenerado y porque son depigmentados. Han quedado aisla-
dos en las cuevas y otros medios subterraneos debido a su
inaptitud para la vida terranea (superficial), y las cuevas estan
entre sus posibles habitats”.

Asi, BANTA niega que los caracteres degenerados sean
adaptaciones al ambiente de las cuevas, manteniendo mas
bien que son maladaptaciones para la vida en superficie. El
escepticismo de BANTA acerca del grado de las modifica-
ciones que los animales han obtenido antes de entrar en las
cuevas, le conduce a dudar de que los caracteres modificados
puedan ser un indice de la edad de la fauna cavernicola.
BANTA sugiere que algunas modificaciones de los animales
cavernicolas, como los troglomorfismos, pueden ser debidas
a “adaptaciones (adaptabilidad) o a la seleccién natural, la
cual tiende a eliminar a los individuos que no poseen varia-
ciones que ayuden al animal bajo condiciones inusuales”.

La visién actual, como es defendida entre otros por BARR
(1968) o CULVER (1982), es que los caracteres tipicamente
hipertrofiados (troglomorfismos) son el resultado de la selec-
cién natural y por tanto reflejan una auténtica adaptacion al
ambiente de las cuevas. CHRISTIANSEN (1965) y CHRIS-
TIANSEN & CULVER (1967) han reconocido una serie de
caracteres morfolégicos en colémbolos cavernicolas, los cua-
les estan ampliamente extendidos y son producto de una evo-
lucion convergente o paralela en distintos grupos, por lo cual
deben ser considerados adaptaciones al ambiente cavernicola.
POULSON & WHITE (1969) también argumentan que la
reducida tasa metabdlica de muchos peces cavernicolas esta
asociada a un incrementado troglomorfismo, y es una adapta-
cién a la vida en cursos de agua subterraneos pobres en ali-
mento.

Para VANDEL (1965) la preparacion para la vida caverni-
cola comprende una serie de procesos de autorregulacion.
Estos ocurren en la superficie y sélo cuando estos procesos
estan completos, o muy avanzados, podra el animal ser capaz
de vivir en el mundo subterraneo. Un epigeo que se extravie
en el medio subterraneo esta destinado a desaparecer. En opi-
nién de VANDEL (1965) la mas fuerte objecion a las teorias
que plantean mutaciones de formas epigeas deriva precisa-
mente de la necesidad de esta larga fase de preparacion: “El
individuo albino o sin ojos (mutante) no esta preadaptado, a
pesar de su anomalia, para ser un cavernicola; porque un
cavernicola se caracteriza mas por su fisiologia que por su
estructura. El mutante albino o sin ojos posee la fisiologia de
un epigeo, y éste esta destinado a morir en una cueva tanto
como un especimen normal. La teoria de la mutacién puede
satisfacer a los genetistas, pero no sera de ninguna ayuda
para los bioespeledlogos”.

Esta preparacion envuelve una serie de procesos: adapta-
cion a la ausencia de estimulos luminosos; adaptacion a la
vida en un medio humedo, lo cual sélo puede lograrse por
pérdida de las capas integumentarias impermeables que pro-
tegen a los epigeos de la desecacion; construccion de cama-
ras de muda, metamorfosis y ovoposicién, las cuales estan en
parte relacionadas a los requerimientos estenohigrobios; una
tendencia hacia la polifagia y la utilizaciéon de arcilla y sus
productos para proveer vitaminas y elementos de crecimiento
que los epigeos normalmente obtienen de las plantas verdes.
Puede agregarse ademas, para los cavernicolas acuaticos:
cambios en el modelo funcional, en la capacidad para enfren-
tarse con menores concentraciones de oxigeno, y una mayor
habilidad para usar recursos alimenticios escasos y muy
diversos (DAHL, 1977; ROUCH & DANIELOPOL, 1987).

En general hoy es aceptado que la evolucion de los caver-
nicolas, aunque de diversos modos, requiere de preadaptacio-
nes, que son logradas a través de un periodo de tiempo relati-
vamente largo. Esta primera fase, de preadaptaciéon o prepa-
racion para la vida cavernicola, es lograda en la zona de
entrada de las cuevas u otros medios transicionales.

Preadaptacion.

No existe una clara delimitacion entre qué caracteres pue-
den ser considerados preadaptaciones y cuales son su conti-
nuacién hacia un modo de vida estrictamente cavernicola.

RACOVITZA (1907) sefialaba que existian dos aspectos
problematicos: (1) La velocidad de las transformaciones evo-
lutivas sufridas por los cavernicolas, y (2) el caracter del pro-
ceso evolutivo.

En la historia de las adaptaciones sufridas por los habitan-
tes del dominio hipédgeo pueden encontrarse transformacio-
nes bruscas, rapidas y lentas. “Cada uno de estos modos pue-
de caracterizar la evolucién de una especie, pero también la
evolucion de un sélo 6rgano”. No obstante destacaba que “en
la rapidez de la transformacion, un hecho parece jugar un rol
capital: es la importancia del érgano en la economia del ani-
mal y su antigliedad filogenética”. En el proceso de los
cavernicolas “cada organo y cada especie pueden tener su
historia evolutiva particular’; “es imposible admitir un proce-
so Unico de transformaciones en los 6rganos de los seres
cavernicolas y cometera un error quien ensaye semejante
generalizacion. Ya he sefialado que 6rganos analogos desde
un punto de vista funcional pueden ser muy diferentes desde
el punto de vista de su origen, de su grado de desarrollo y de
la importancia en la economia de la especie; en consecuencia,
su historia adaptativa debe ser muy diversa”.

Entre las principales caracteristicas consideradas preadap-
taciones por muy diferentes autores destacan las alimentarias.
La principal carencia en el medio subterraneo es sin duda la
completa ausencia de plantas verdes. Por lo cual los animales
estrictamente fitéfagos son excluidos como potenciales
cavernicolas. Mientras que las especies detritivoras y omni-
voras tienen mayores posibilidades cuanto menos especializa-
dos sean sus habitos alimenticios. Las formas carnivoras pue-
den existir en el medio hipdgeo solo si las poblaciones sobre
las cuales predan son lo suficientemente numerosas. Si se
supone que existen cambios en las biocenosis a través del
tiempo, los predadores igualmente deben poseer habitos poco
especializados y ser capaces de alimentarse de muy diferentes
tipos de presa. De hecho la mayoria de los cavernicolas carni-
voros tienen esta capacidad a la vez que son relativamente
limivoros y omnivoros. Puede agregarse que hay ejemplos de
biocenosis en distintas regiones karsticas del mundo en las
que las formas carnivoras estan completamente ausentes.
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Oftras importantes preadaptaciones involucran aspectos
fisiolégicos y ecolégicos. Ambos estan relacionados con la
ausencia de luz y elevada humedad. Las formas preadaptadas
a la vida cavernicola son mas o menos depigmentadas y
muestran diversos grados de atrofia ocular. Deben ser capa-
ces de realizar la busqueda de alimento sin ayuda de la
visién, a través del tacto o del olfato, o de quimiorreceptores
que desempefien esta funcion. Lo mismo puede decirse para
completar todos los requerimientos del apareamiento y la
reproduccion. En los cavernicolas terrestres la depigmenta-
cion acompafa a la pérdida de las capas impermeables de los
tegumentos, lo cual los hace vulnerables a la desecacion.

VANDEL (1965) sefiala que los principales habitats de
preparacion para la vida hipégea existentes en superficie son
los medios edaficos (suelos, humus, musgos), nivicolas
(nevés, bordes de glaciares), y los medios intersticiales para
la fauna acuatica. Cabe agregar también zonas transicionales
por excelencia, como son las entradas de las cavernas o las
surgencias.

Las diferencias entre los cavernicolas estrictos y los caver-
nicolas potenciales son en gran medida una cuestién de gra-
do. Si se acepta que los trogldfilos y los habitantes de medios
cripticos y transicionales son cavernicolas en potencia, las
principales diferencias con los troglobios residen en un
mayor desarrollo de troglomorfismos y un grado mayor de
reducciones estructurales en los troglobios, pero que pueden
ser muy variables para cada grupo animal y para cada carac-
ter. Algunos autores, como CHRISTIANSEN (1985), han
demostrado que incluso los caracteres modificados son muy
diferentes y estan muy distintamente correlacionados en for-
mas edaficas y en formas cavernicolas. Lo mismo puede afir-
marse para anfipodos (NOTENBOOM, 1990), isépodos Ste-
nusellidae (MAGNIEZ, 1985), ostracodos (DANIELOPOL,
1980), y otros grupos.

La adaptacion al medio cavernicola va unida a una pérdida
progresiva de la capacidad de autorregulacion; los cavernico-
las tienden a ser estenotérmicos, estenohigrobios y estenoha-
linos. En opinion de VANDEL (1 965) estas tendencias se
incrementan cuanto mayor es la edad de una linea filética, e
implica una tendencia al confinamiento en un medio mas
especializado. VANDEL observa que existe una relacién
entre senescencia filética y autorregulacion: “las formas jove-
nes y expansivas se distribuyen ampliamente por su capaci-
dad de adaptarse a muy variadas condiciones; al colonizar
medios aislados (p.gj. islas del Atlantico, cuevas) se desarro-
llan en pequefias especies o razas ecoldgicas y se localizan en
medios extremadamente especializados los cuales se transfor-
man en trampas ecoldgicas. Ellos no pueden volver a migrar
y estan destinados a morir si las condiciones cambian. Estos
animales se han transformado en especies senescentes por
reduccion y luego por completa desaparicién de su habilidad
de autorregulacion”.

JEANNEL (1943) y VANDEL (1965) atribuyen un carac-
ter esencialmente conservativo al medio cavernicola y ello
les conduce a postular que la evolucion de los cavernicolas es
debida sobre todo a ortogénesis. La apariencia especializada
de los cavernicolas no es debida entonces a una adaptacion a
la vida cavernicola, ya que ésta en gran medida es adquirida
fuera del medio subterraneo y, en consecuencia, la evolucion
de los cavernicolas es independiente de los factores ambien-
tales. “El fenébmeno de la ortogénesis corresponde a una pro-
piedad de una linea filética. La ortogénesis que ocurre entre
los cavernicolas tiene lugar en un medio remarcablemente
constante. Este hecho establece sin duda que ésta se origina
en el animal en si mismo y no en influencias externas como
el medio o la seleccion natural” (VANDEL, 1965).

JEANNEL (1928) escribe: “No hay nada que indique por
qué ciertas primitivas lineas lucicolas se han embarcado

repentinamente en esta direccion ortogenética la cual resulta
en cavernicolas. Las especies no han seguido una evolucion
morfolégica llamada evolucién subterranea porque ellas
entraron a las cuevas. Ellas entraron a las cuevas porque su
grado de evolucion hace imposible para ellas existir entre la
fauna epigea bajo las prevalecientes condiciones climaticas”.
Este proceso ortogenético habria asi ocurrido sin interrupcién
a lo largo de varios millones de afios en el estable medio del
habitat hipégeo. Andlogas condiciones son halladas en opi-
nién de VANDEL en el fondo de los mares o en islas que han
estado aisladas del continente por muchos afos. Ello ha con-
ducido a VANDEL (1965) a postular la teoria evolutiva del
“organicismo”, segun la cual “las especies tienen una historia
del mismo modo que las lineas filéticas: ellas pasan por un
periodo de juventud, un estado de expansién, y finalmente
una declinacion que termina en una fase de senescencia”. Los
cavernicolas serian asi simples supervivientes de especies
filogenéticamente seniles, las cuales han hallado refugio en el
estable ambiente de las cuevas.

Las teorias sobre una evolucién ortogenética (direccional)
u organicista de la fauna cavernicola tuvieron una gran acep-
tacion en la década de los 60. Pero su aplicabilidad es reduci-
da y como teorias generales han sido abandonadas. En su
defensa cabe decir que para esa época practicamente no eran
conocidos troglobios tropicales (VANDEL continuamente
trata de encontrar una explicacion a la ausencia de troglobios
en los tropicos) y que la mayoria de los cavernicolas conoci-
dos, de clima templado, eran formas relictuales, muchas de
ellas datando del Terciario. Hoy, en cambio, son conocidos
numerosos troglobios tropicales, muy diversos troglobios no-
relictuales, e incluso se dispone de claros ejemplos de rapidos
cambios hacia formas troglobias de vida en lapsos de tiempo
breves, como ocurre en fauna cavernicola de cuevas en lava
de muy reciente origen (ver p.ej.. HOWARTH, 1981, 1986;
CHAPMAN, 1986; PECK & KUKALOVA, 1986).

Por otro lado, los autores europeos clasicos o antiguos
(VANDEL, 1965; JEANNEL, 1943; RACOVITZA, 1907), a
los cuales debemos gran parte del desarrollo de la bioespele-
ologia, estaban muy lejos de desconocer que la colonizacion
inicial de las cuevas y la preparacion para la vida cavernicola
no fueran un proceso voluntario, activo, y de naturaleza
adaptativa (como puede verse en las citas anteriores), hecho
que frecuentemente algunos autores modernos han tratado
deliberadamente de ocultar. Mas bien el problema reside en
como veian las fases posteriores. Logicamente, si numerosos
ejemplos correspondian a formas relictas, de probable gran
antigliedad filética, lo mas légico era postular pocos cambios
en la evolucion posterior, encontrar que las cavernas desem-
pefiaban un papel de refugio para formas antiguas, y plantear
que su evolucién resultaba en gran medida dirigida (direccio-
nal) y asociada a la senilidad de las lineas filéticas. Los fuer-
tes cambios climaticos en zona templada permitian explicar
el cambio o la extincién de las formas epigeas relacionadas,
quedando de este modo los cavernicolas como relictos, en
términos biogeograficos y filogenéticos.

Hoy, la diferencia mayor probablemente reside en que dis-
ponemos de un numero mayor de hechos y de resultados
experimentales. Ello conduce a la vision de que la adaptacién
esta presente a todo lo largo del proceso de evolucion de los
cavernicolas, y que en el medio hipégeo, al igual que en
superficie o en medios transicionales, continuamente operan
mecanismos de seleccion y la influencia de factores ambien-
tales.

Junto al caso de organismos relictos, de relativa o conside-
rable antigiiedad (como ha sido mostrado en diversos ejem-
plos de la fauna guipuzcoana), existen otros ejemplos de
colonizaciones recientes e incluso actuales.

La fase de preadaptacion y de colonizacion inicial de las
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cuevas, como es ejemplificada por los trogléfilos y troglobios
recientes, puede ser seguida por la adaptacion al endokarst y
el aislamiento en el medio hipégeo. En ocasiones, algunos
organismos conservan una gran plasticidad ecoldgica y pue-
den recolonizar, a partir de las cuevas, medios transicionales,
pero no son conocidos ejemplos de recolonizacion de habitats
estrictamente epigeos.

En gran numero de casos predomina la adopciéon de una
estrategia de vida denominada “seleccion de la k7, la cual
consiste en lograr una mayor habilidad competitiva en un
ambiente estable y predecible, lo cual conduce a su vez a
fenémenos de hiperespecializacién y estrecha adaptacion al
habitat cavernicola. Este tipo de organismos, seleccionistas
de la k, sin duda pierden su capacidad de autorregulacion en
el sentido exacto discutido por VANDEL, y pueden quedar
confinados en el medio hipégeo. Lo que varia, con respecto a
la teoria de VANDEL (1965), es que no necesariamente son
antiguos. Este tipo de elecciéon de una estrategia conservado-
ra, con tendencia a la especializacion, se ha producido
muchas veces a lo largo de la historia evolutiva de los seres
vivos y sigue produciéndose también entre formas actuales.

Los fenédmenos que ocurren en la evolucion de los caver-
nicolas no son muy diferentes a los que ocurren en la evolu-
cién de los organismos de superficie y las formas ultraespe-
cializadas pueden presentarse en diversos ambientes. Si estos
ultimos cumplen ademas una funcién de refugio, podran con-
tener especialistas de muy diversa antigiedad, incluyendo
formas de gran edad filética que raramente son conservadas
en ambientes de superficie.

Evolucion de los troglobios.

Los troglobios exhiben en diverso grado modificaciones
morfolégicas, fisioldgicas y etoldgicas, asociadas a la vida en
el habitat hipégeo.

Las principales modificaciones morfolégicas pueden ser
divididas en: reducciones estructurales (caracteres regresi-
vos) y troglomorfismos (caracteres troglomorfos). Entre los
primeros los mas ampliamente extendidos son la atrofia del
aparato ocular, que puede llegar a la pérdida total de los ojos
y estructuras Opticas relacionadas, y la depigmentacion, aso-
ciada a la reduccién y adelgazamiento de las capas tegumen-
tarias. Adicionalmente, muchos otros caracteres, variables
para cada grupo zooldgico, pueden ser objeto de reduccion,
atrofia o simplificaciéon. Esto ha conducido a denominar
“evolucion regresiva” a la evolucion de los cavernicolas.

Los caracteres troglomorfos comprenden basicamente: la
elongacion de los apéndices, esbeltez corporal, hipertrofia
o desarrollo de numerosos érganos quimioreceptores y tacti-
les. En cada grupo zooldgico puede haber ademas otros
caracteres anatdmicos, externos o internos, de tipo troglo-
morfo, o modificaciones que implican cambios en aspectos
fisiolégicos y funcionales, tal como ha sido comentado en el
apartado de “Adaptaciones a la vida hipégea” incluido en la
Parte 1.

En general, la morfologia de los troglobios, estilizada y de
apendices largos, y el aumento de la dotaciéon sensorial no-
optica, favorecen el comportamiento exploratorio y la bus-
queda de recursos en un medio oscuro, a la vez que otros
muchos aspectos de la comunicacion intraespecifica en el
ambiente de las cuevas. Otro caracter relevante comun en la
mayoria de los troglobios es la presencia de una reducida tasa
metabdlica.

Lo importante a dilucidar en las modificaciones de los tro-
globios es si éstas poseen un valor adaptativo. En el caso de
los caracteres troglomorfos, que incluyen la creacién o desa-

rrollo de nuevas estructuras, su valor adaptativo es claro, y
por ello son considerados el producto de un proceso evoluti-
vo constructivo, sujeto a seleccién directa.

El valor adaptativo de las reducciones estructurales no es
claro, y ello ha conducido a numerosas polémicas, ya que la
idea de una evolucién regresiva encaja mejor con el concepto
de ortogénesis: los caracteres regresivos se desarrollan en
antiguas lineas filéticas y son el producto de la senilidad de
las mismas. Sin embargo, la evolucién regresiva de los caver-
nicolas no es una simple rudimentacion o degeneracién de
distintas partes y 6rganos del cuerpo.

En numerosos artropodos la reduccion de los ojos comien-
za por una fusién de omatidios y no por una simple reduccién
de ellos. En peces cavernicolas el crecimiento de los parpa-
dos o de la piel, hasta cubrir los ojos, precede a su reduccion.
En anfipodos e is6podos la pérdida del pigmento ocular es
previa a la reduccién. En fin, hay una gran variedad de proce-
sos en los distintos grupos zooldgicos, por lo cual no es posi-
ble generalizar, pero en todo caso parece ser que no se trata
de un simple proceso degenerativo, ya que los eventos cons-
tructivos van asociados al entero proceso regresivo. La
depigmentacion corporal va unida a la pérdida de la cuticula
y a la reduccion de otras estructuras integumentarias, por lo
que se trata de fendmenos asociados a la adaptacion a un
ambiente de alta humedad. Probablemente muchos cambios
involucrados en las reducciones son una expresion pleiotropi-
ca. En los artropodos, que comprenden a la inmensa mayoria
de los cavernicolas, existe una combinacién de procesos
reductores claramente pleiotropicos. La reduccion de los ojos
se combina con la depigmentacion y con la pérdida de la
cuticula, y dado que los ojos son estructuras integumentarias,
todos estos procesos estan ligados mutuamente, genética o
morfogenéticamente. Los procesos reductores van unidos al
desarrollo de caracteres troglomorfos, muchos de los cuales
son caracteres hipertrofiados que implican una adaptacion
positiva al ambiente de las cuevas.

SKET (1985) ha destacado la importancia de los requeri-
mientos energéticos en la economia del organismo como
importante factor que influye en el desarrollo de los procesos
reductores. Las hipotesis sobre la economia de energia en los
cavernicolas sin duda tropiezan actualmente con la dificultad
de cémo medir la importancia de estos requerimientos de las
estructuras reducidas en proporcion al conjunto del cuerpo.
En muchos casos la ignorancia es absoluta y la falta de datos
es suplida con estimaciones de naturaleza subjetiva. Pero su
influencia, aunque dificil de medir, no deja de ser real.

En algunos insectos sus ojos consumen en oscuridad entre
1,9 y 6,4% del consumo de oxigeno del cuerpo, pero su peso
representa menos del 2%. Las necesidades metabdlicas del
0jo son mas altas en peces, y no sélo en términos relativos.
Probablemente ello explica la extraordinaria reduccion ocular
que presentan peces cavernicolas como Astyanax (CULVER,
1982). También debe tomarse en cuenta que el metabolismo
oxidativo de los ojos de vertebrados en oscuridad es incluso
mas alto que en la luz (SICKEL, 1973). En invertebrados con
0jos muy pequefios, como crustaceos asélidos o colémbolos,
no es muy claro si la reduccion representa un factor de ahorro
energético importante. SKET (1985) destaca que no sélo
influyen las necesidades metabdlicas de un ojo establecido,
ya que se requiere una mas alta cantidad de energia y mate-
riales para su desarrollo, formacién y crecimiento. Los ojos
de animales grandes consumen mas, y la relacién del consu-
mo del ojo versus el alimento disponible es mas importante
que la relacién ojo/cuerpo. WILKENS et al. (1979) sustentan
que la persistencia de rudimentos no es explicable por econo-
mia de energia. Sin embargo, dado que un rudimento consu-
me mucho menos que un érgano bien desarrollado, la presion
de seleccion para su reduccion es mucho mas probable que
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sea dirigida en este sentido y no en sentido opuesto. Si ade-
mas se considera el conjunto de estructuras reducidas (ojos,
pigmentos, cuticula, capas integumentarias) es muy probable
que las necesidades metabdlicas para su mantenimiento sean
altas. Lo que implica una tendencia general en el sentido de
ser selectivamente ventajosa su reduccion.

La idea general postulada por SKET (1985) es que las
estructuras sometidas a reduccioén, innecesarias en el medio
hipdégeo, tienen un costo en términos metabdlicos y energéti-
cos. Y que en un medio pobre en alimento, como las cuevas,
su reduccion es positivamente seleccionada para que el orga-
nismo pueda disponer de mas energia para otras funciones.
FONG (1985) indica que las cuevas son un medio ventajoso
para los organismos que son capaces de reciclar su limitado
pool de energia y asi desarrollar otros caracteres adaptativa-
mente ventajosos (distintos a estructuras innecesarias). Puede
decirse que es ventajoso reciclar energia y materiales para
favorecer la reproduccién, o lograr una mejor osmorregula-
cién, incrementar la fecundidad o la supervivencia, por
medio de cambios morfolégicos y fisiolégicos. FONG ha for-
mulado ésto como una operacion indirecta hacia el desarrollo
de caracteres regresivos. De hecho cada accion de la selec-
cion es en cierta medida indirecta. El valor adaptativo de un
genoma o de un caracter s6lo es medible en comparacion con
otro. Cada caracter es ventajoso o desventajoso (si no fatal o
letal) sélo en comparaciéon con otro. La cuestién de si su
accion es directa o indirecta puede ser reducida a un mero
problema de la filosofia de cada investigador. La eficiencia
de un animal cavernicola puede ser dirigida hacia la reduc-
cién de estructuras innecesarias (para perder menos energia)
y/o a la adquisicién de caracteres progresivos (para obtener
mas energia o una mayor eficiencia de conjunto). En las
poblaciones epigeas los ojos son muy importantes y su desa-
rrollo es positivamente seleccionado; con abundante alimento
de alta calidad la elongacion de los apéndices no requiere la
reduccion de los ojos. En el medio hipdgeo la adquisicion de
troglomorfismos es ventajosa y positivamente seleccionada,
ya que de ello depende el lograr un eficaz desenvolvimiento
en este medio; por lo cual no extrafia que para lograr un equi-
librio energético se tienda a reducir estructuras no necesarias,
0 a economizar energia en unos procesos para disponer de
ella en el desarrollo de otros. En los artropodos cavernicolas,
cuyas reducciones estructurales estan pleiotrépicamente aso-
ciadas, su efecto de conjunto en la economia energética es
mas importante que si se considera un soélo érgano o estructu-
ra en particular.

En los cavernicolas acuaticos, particularmente en los que
han pasado del medio marino a las aguas dulces, el proceso
ha implicado unas mas altas necesidades energéticas; MUN-
DAY & POAT (1971) sefialan que los crustaceos aumentan
su consumo de oxigeno al pasar a menores concentraciones
ionicas en las aguas dulces. En 11 especies marinas o mixo-
halinas de Gammarus el diametro del ojo alcanza el 35-50%
de la longitud de la cabeza; en 21 especies dulceacuicolas
epigeas de Gammarus la relacion anterior es de so6lo 20-30%;
ninguna de estas especies ha tenido éxito en colonizar el
adverso habitat de Niphargus valachicus, especie completa-
mente ciega (STRASKRABA, 1972). Considerando los para-
metros abidticos del ambiente, ésta y otras especies de Nip-
hargus (facultativamente hipdgeas) son las mas euryvalentes
y resistentes entre los anfipodos europeos, lo cual es cierto
para el género Niphargus como un todo (SKET, 1985). En
los crustaceos en general el paso al medio hipdgeo implica
enfrentarse a condiciones mas severas (menores concentra-
ciones de oxigeno disuelto, medio pobre en alimento siendo
éste ademas de menor calidad), por lo cual existe una fuerte
tendencia al desarrollo de reducciones estructurales para
lograr una exitosa adaptacion.

HUPPOP (1986) ha revisado detenidamente el papel del
metabolismo en la evolucion de los animales cavernicolas, en
los cuales es generalizada la existencia de una reducida tasa
metabdlica. En su opinion, en el medio hipégeo, ademas de
la constancia de las condiciones ambientales, es comun la
escasez de alimento y la falta de predadores. Bajo tales con-
diciones, y en forma paralela a lo que ocurre en el medio abi-
sal, la adaptacion a un bajo consumo de alimento tiene un
alto valor selectivo, y el poseer una reducida tasa metabdlica
es una caracteristica altamente ventajosa. Si las reducciones
estructurales son en parte causadas por la limitacion en el ali-
mento, pueden representar una adaptacion a las cuevas tam-
bién en sentido constructivo. DICKSON & FRANZ (1980)
han mostrado diversos ejemplos de especies cavernicolas en
las cuales las diferencias en las tasas metabdlicas estan corre-
lacionadas positivamente con la disponibilidad de alimento.

Aunque es dificil generalizar todas las situaciones, nume-
rosas evidencias sugieren que tanto la tasa metabdlica reduci-
da como las reducciones estructurales estan directa o indirec-
tamente asociadas a la pobreza de recursos en el medio hipo-
geo y que cuanto mas oligotréfico es el medio mayor es la
probabilidad de que estas caracteristicas sean positivamente
seleccionadas a través de mecanismos de economia de ener-
gia. En medios eutréficos, como las zonas guaniferas de cue-
vas tropicales, donde la biomasa epigea es grande, puede
esperarse que la presién de seleccion no sea muy fuerte, la
tasa evolutiva no sea muy alta, y la apariencia de los troglo-
bios no sea tan modificada como en los ambientes oligotrofi-
cos tan comunes en las cuevas de las regiones templadas.
Probablemente todos los caracteres de los troglobios estan
afectados por la seleccién; en consecuencia, la intensidad de
la seleccion debe ser responsable del grado de reduccion, o la
extension de tiempo durante la cual es ejercida la presion de
seleccion sera el factor responsable del grado de reduccién
(HUPPOP, 1986). En nuestra opinion, los factores biolégicos
juegan un papel principal como fuerza conductora de la adap-
tacion y evolucion de los cavernicolas. Y entre éstos, los de
tipo econdmico son los mas importantes, e incluyen tanto la
disponibilidad de recursos en el medio hipégeo como los
mecanismos de economia energética desplegados por los
organismos.

Los caracteres troglomorfos y las reducciones estructura-
les se presentan en trogléfilos y troglobios, residiendo las
principales diferencias entre unos y otros en una cuestiéon de
grado. La definicién de troglobio puede ser expresada como:
especies que viven exclusivamente en cuevas y que muestran
caracteres troglomorfos en un grado que ha ido mas alla del
alcanzado por otros miembros no-troglobios de su taxoceno-
sis. CHRISTIANSEN (1962) ha propuesto una definiciéon de
este tipo, pero es obvio que resulta arbitrario elegir un punto
a lo largo de la continua evolucién troglomérfica para esta-
blecer que “el troglobitismo comienza aqui” (CHAPMAN,
1988). No obstante, es claro que los troglobios difieren de
formas ciegas y depigmentadas presentes en medios transi-
cionales como el edafico o el intersticial; el conjunto de
caracteres modificados es distinto y el troglomorfismo esta
mucho mas desarrollado en los troglobios. Las poblaciones
troglomorfas parecen haber evolucionado a partir de formas
preadaptadas, establecidas inicialmente de modo marginal en
el habitat hipogeo. Una vez que la deriva adaptativa ocurre y
se establece una poblacién reproductora en la zona profunda
de las cuevas, entonces ésta es sometida a una nueva y mas
fuerte presion de seleccién; su consecuencia es el notable
cambio que denominamos troglomorfismo.

Muchos trogléfilos bien adaptados a las cuevas permane-
cen poco modificados mientras su habitat reune condiciones
adecuadas para ellos. En el margen de su distribucién o cuan-
do ocurren cambios ambientales o cambios en las condicio-
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nes bidticas como una disminu-
ciéon de recursos nutritivos, las
poblaciones son sometidas a
mayores presiones, que pueden
iniciar una deriva adaptativa y
una evolucion hacia un modo de
vida troglobio. Esta idea es sos-
tenida, entre otros, por
HOWARTH (1986). Asi, visto
el proceso evolutivo a gran
escala, hay una diferencia entre
la preadaptaciéon y la evolucion
cavernicola posterior que con-
duce al estado troglobio.

En esta evolucion de los tro-
globios probablemente es inade-
cuado utilizar el término “evolu-
cion  regresiva’”. ROMERO
(1986) propone el abandono de
Su uso, ya que esta evolucion es
simultaneamente  constructiva.
EMERSON (1961) y KOSS-
WIG (1965) indican también
que los aspectos progresivos y
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CE, 1963) son menos problema-
ticos, pero no hacen referencia a
cambios en el comportamiento o
fisiolégicos. Lo importante es
destacar que esta evolucion de
los cavernicolas implica cam-
bios en un amplio conjunto de
caracteres y que no se trata sim-
plemente de reducciones estruc-
turales. El proceso global es
basicamente adaptativo y ade-
mas de los cambios fisiolégicos
y etoldgicos involucra ajustes morfolégicos. En la Figura
101, tomada de HUPPOP (1985), se ilustra una serie de com-
ponentes que intervienen en esta red integrada de procesos.
En los extremos se colocan la alta estabilidad ambiental y la
escasez de alimento (POULSON, 1963; BARR, 1968; CUL-
VER, 1982). Muchos de los caracteres de los cavernicolas
derivan de una adaptacion a la escasez de alimento, y sélo
pueden ser realizados en un ambiente estable y escaso en pre-
dadores tal como en las cuevas. Una tasa metabdlica reducida
es la respuesta a la presiéon de seleccion sobre la economia
energética, y es inducida por la escasez de alimento. La pre-
sién de seleccién en este sentido produce una mas baja
demanda de energia por vida individual y una mas baja
demanda de energia por unidad de tiempo, a la vez que un
crecimiento de la dotacién sensorial para la orientacion y el
hallazgo de alimento en un medio oscuro. El resultado de dis-
poner de una tasa metabdlica reducida implica una mayor
resistencia al ayuno (y a condiciones adversas en general) y a
la vez permite disponer de mas energia para otras activida-
des, como la reproduccion. Ambas, trabajando juntas, son
necesarias para una exitosa adaptacion a la escasez de recur-
sos (HUPPOP, 1985).

En términos de estrategia de vida, la evolucion de los tro-
globios implica una fuerte tendencia a pasar de estrategias de
la r a estrategias de la k, es decir, de un modo de vida genera-
lista en el que se compite con una alta tasa reproductiva en
ambientes fluctuantes y poco predecibles, a un modo de vida
especializado en el que predomina la eficiencia en un

Figura 101. Causas y consecuencias que intervienen en las caracteristicas de los cavemicolas y sus interrela-
ciones. Las flechas en blanco permiten algo; las flechas en negro requieren algo. (De: HUPPOP, 1985).

ambiente mucho mas estable y predecible. No obstante, la
estrategia de vida de los cavernicolas es un tipo especial de
estrategia de la k, ya que en diversos aspectos, particularmen-
te en la alimentacion, los troglobios son poco especializados
y de habitos generalistas, polifagos u omnivoros. Su estrate-
gia es adecuada para un ambiente severo y pobre en alimen-
to, y ha sido mejor definida como un modelo de seleccién A
o estrategia de adversidad (GREENSLADE, 1983; ver tam-
bién ROUCH, 1986), la cual también se presenta en otros
ambientes adversos o severos, como el medio abisal marino
(TORRES et al., 1979). Esta puede ser definida como una
estrategia basada en bajos requerimientos de energia. Entre
las caracteristicas resultantes de la adopcion de este tipo de
estrategia pueden sefialarse: una reducida tasa metabdlica,
reducida actividad interior, menores reacciones de escape,
gran resistencia al ayuno, baja demanda de energia por uni-
dad de tiempo, baja tasa de crecimiento y largo desarrollo
embrionario, mayor longevidad, reducido numero de huevos
y mayor tamafio de los mismos, mas alta supervivencia de los
jovenes, bajo porcentaje de hembras ovigeras maduras, deri-
va de la poblacion hacia los adultos.

En cuanto a los mecanismos genéticos implicados en la
produccion de los cambios, la extension del tema hace que
escape al alcance de esta obra. Los estudios experimentales
han aportado numerosos datos de aspectos concretos y casos
particulares, al igual que un gran numero de hipotesis e inter-
pretaciones, a menudo extremadamente tedricas. SKET
(1985) ha presentado una acertada revision del tema.
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Algunos modelos de tipo neutralista, que no hacen inter-
venir a la seleccion natural y que conciben la evolucion de
los cavernicolas como el producto de mutaciones selectiva-
mente neutras (WILKENS, 1976; SBORDONI, 1980, 1982;
CULVER, 1982), han desarrollado diversas ecuaciones teori-
cas relacionando parametros genéticos y poblacionales. A
partir de éstas se ha sugerido que es posible estimar la edad
filogenética de las poblaciones cavernicolas; particularmente
SBORDONI (1980) presenta estimaciones concretas. Sin
embargo, muchos cambios, particularmente las reducciones
estructurales, son alcanzados por neotenia o por seleccion y
acumulacion de alelos deletéreos, y pueden proceder mucho
mas rapidamente que si solo es considerada la tasa de muta-
cion.

Aparte del interés que pueden revestir las formulaciones
matematicas, la gran cantidad de asunciones y presupuestos
las hacen poco plausibles y dificilmente aplicables a los fené-
menos reales que ocurren en la naturaleza.

Otros autores (p.ej.: POULSON, 1964; MITCHELL,
1969; CULVER & FONG, 1985) han propuesto argumentos
para relacionar el tiempo de residencia en las cuevas con el
grado de troglobitizacién alcanzado, y en ellos subyace el
tema de la antigliedad de los cavernicolas.

Lo mas sorprendente de la evolucion de los cavernicolas
es que existe un conjunto de caracteres que se presentan
regularmente en todos los grupos taxondmicos habituales en
cuevas. Esta especie de convergencia tiene su mejor expo-
nente en el plano anatémico en la pérdida o reduccién de los
ojos y de la pigmentacién, y en el plano fisiolégico en la
reduccion del metabolismo. El grado de maodificacion que
presentan los cavernicolas sin duda es influido y es en parte
dependiente de varios factores: tasa evolutiva, disponibilidad
de recursos tréficos, capacidad adaptativa de las diferentes
especies, e intensidad de la presion de seleccion a que éstas
han estado sometidas.

No obstante, es una absoluta falacia creer que los grandes
cambios requieran grandes tiempos en evolucién, sea de
organismos epigeos o hipégeos. Hay abundantes evidencias
en el registro fésil al respecto. Un buen ejemplo en caverni-
colas es la existencia de troglobios altamente especializados
en cuevas jovenes de lava en Hawai, Canarias o Galapagos.
La evidencia geoldgica indica que en Galapagos la coloniza-
cién de las islas por la fauna terrestre a lo sumo ha dispuesto
de 3-4 millones de afios (BAILEY, 1976; HALL, 1983) y en
Hawai de entre 400.000 y 700.000 afios (DALRYMPLE et
al., 1973). En consecuencia, el proceso de troglobitizacién a
partir de ancestros epigeos ha sido mucho mas breve.

HOWARD (1986) sefiala que sin duda algunos troglobios
altamente modificados son antiguos relictos que han sobrevi-
vido en las cuevas por un largo tiempo, pero otros troglobios,
igualmente troglomorfos (como los sefialados en el parrafo
anterior), parecen ser muy jovenes en términos geoldgicos.
En el otro extremo hay también trogléfilos antiguos, como
p.ej. muchos dipteros nematéceros. En la fauna hipégea euro-
pea algunos troglobios nivicolas son de origen reciente y su
colonizacién del medio hipégeo data probablemente de fina-
les de la ultima glaciacion. Por lo cual puede afirmarse que
no son necesarios largos periodos de tiempo para completar
la evolucion hacia un tipo de vida troglobio ni para adquirir
una apariencia muy modificada.

Aunque muchos troglobios, especialmente en regiones
templadas, son relictos, y pueden haber adquirido su aparien-
cia troglomorfa una vez que sus parientes epigeos fueron eli-
minados por cambios bioldgicos o climaticos, la evidencia
aportada por troglobios de jévenes cuevas de lava y otras
cuevas tropicales demuestran que estos cambios no son un
prerrequisito necesario para la evolucion de los cavernicolas.

La fauna hipégea guipuzcoana aporta muy diversos ejem-

plos de formas relictas de variable antigiiedad. El territorio en
general posee caracteristicas de alta humedad muy propicias
para una pausada colonizacion del medio hipégeo por nume-
rosas oleadas de organismos, incluyendo troglobios recientes
y formas trogléfilas que estan actualmente colonizando acti-
vamente las cuevas. La diversidad de su fauna es el resultado
de esta historia evolutiva.
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