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RESUMEN

Los cavernicolas estrictos o troglobios comparten un conjunto de rasgos convergentes en su anatomia, fisiologia y estrategia de
vida (denominado troglomorfismo). Destaca particularmente su anoftalmia, depigmentacién, morfologia estilizada, multiplicaciéon de
estructuras sensoriales y bajo metabolismo. Las explicaciones de las causas evolutivas para la reducciéon o pérdida de ojos y
pigmento han sido controversiales desde los tiempos de Lamarck y Darwin. La ausencia de cualquier ventaja selectiva para tales
reducciones ha conducido a los Bioespeletlogos a considerar una variedad de ideas para sostener su ocurrencia, generalmente en
base a troglobios de zonas templadas. Muchas hipétesis han sido propuestas bajo la influencia de ideas o conceptos percibidos
como correctos en algunas épocas. Pero han ido siendo descartadas por nuevos datos y evidencia aportados por el estudio de
troglobios de zonas tropicales, cavernas en lava, cuevas anchihalinas y habitats hipégeos transicionales.

En este trabajo estudiamos la evolucion troglobia centrandonos en los cambios en morfologia. En ellos encontramos numerosos
casos de cambio alométrico y heterocrénico, hipermorfosis y neotenia. Relacionados a su vez con cambios en los patrones de
desarrollo y en la estrategia de vida. Esto es explicado por conservatismo y fuerte integracion en los programas de desarrollo. El
troglomorfismo se muestra como un proceso epigenético, donde el cambio heterocrénico representa el extremo del cambio evolutivo
coordinado. La convergencia de caracteres en troglobios de diferentes grupos zooldgicos es explicada por la respuesta de los
organismos a las similares y fuertes presiones selectivas de un habitat extremo, extenso y adverso. Los ejemplos aportados por los
cavernicolas permiten formular nuevas ideas y avances tedricos en ecologia y evolucion.
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ABSTRACT

The troglobites or strict cave-dwelling fauna share a set of convergent characteristics in their anatomy, physiology and life
strategy (named troglomorphism). The most outstanding features are blindness, depigmentation, elongated morphology,
multiplication of sensory structures, and low metabolism. Explanations of the evolutionary causes for the reduction or loss of eyes
and pigment in cave animals have been controversial since the time of Lamarck and Darwin. The absence of any clear selective
advantage to such reduction has led Biospeleologists to consider a variety of ideas underlying their existence, generally based on
template troglobites. Many hypotheses have been proposed under the influence of concepts or ideas that have been largely
perceived as right in some epochs. But these explanations have been discarded by new data and evidence furnished from tropical
troglobites, lava caverns, anchihaline caves and transitional subterranean habitats.

In this work we studied the troglobites evolution centred in morphological changes. In them, we found numerous cases of
allometric and heterochronic change, hypermorphosis and neoteny. They are in turn associated with changes in the patterns of
development and in the strategy of life. This is explained by conservatism and by strong integration in developmental programs.
Thus, troglomorphism is shown as an epigenetical process, in which heterocronic change represents the extreme of coordinated
evolutive change. The convergence of characters into troglobites of different zoological groups is explained by the response of the
organisms to similar and strong selective pressures in an extreme, extense and adverse habitat. The examples provided by the
cave-fauna lead to support new ideas and theoretical advances in ecology and evolution.

Key words: Biospeleology, cave-fauna, morphological change, neoteny, troglomorphism, ecology, evolution.



INTRODUCCION

Las hipétesis clasicas que han sustentado el conocimiento tedrico de la Bioespeleologia (RACOVITZA, 1907; JEANNEL, 1950;
VANDEL, 1965; BARR, 1968; CULVER, 1982) estuvieron basadas en ejemplos incompletos de zonas templadas.

Las ideas -fuertemente predominantes- de MAYR (1963, 1983) sobre la especiacién alopatrica, fortalecieron la vision de que la
especiacion no es posible en presencia de flujo de genes, por lo cual se postulaba una lenta formacién de los caracteres fenotipicos
de los troglobios, a partir de formas pre-adaptadas de gran antigiiedad filética. Del mismo modo se pensaba que el troglomorfismo
requeria grandes cambios genéticos y ello s6lo podia proceder a través de una larga evolucién en el medio hipégeo.

Las visiones evolutivas ortogenéticas (direccionales) se propagaron ampliamente entre los biélogos de Europa y Norteamérica.
Particular impacto tuvo la interpretacion “organicista” de VANDEL (1965) en la cual todas las lineas filéticas pasan a través de fases
evolutivas “progresivas” las cuales culminan en la especializacion y senescencia filética de los troglobios, rechazando incluso la
intervencion del ambiente durante el proceso. Teéricos como THEILHARD DE CHARDIN (1959), por ejemplo, ven en la evolucion
s6lo un evento en la ortogénesis que conduce hacia mas altos grados de organizacion. No obstante, como DOBZHANSKY (1970)
sefiala: los intentos para definir qué constituye evolucién progresiva han tenido sélo un éxito mediocre, ya que el simple cambio no
implica necesariamente progreso.

Investigadores de distintos campos han aportado en épocas mas recientes nuevas teorias y modelos para explicar la evolucion
troglobia, destacando el papel de la seleccion natural y el valor adaptativo del troglomorfismo, que incluye caracteres constructivos y
regresivos. Entre ellas: mecanismos de economia de energia (SKET, 1985; FONG, 1985), integracion del desarrollo (WILKENS et
al., 1979; WILKENS, 1986), reduccién del metabolismo asociado a ambientes extremos (HUPPOP, 1986), acumulacién de
mutaciones neutras (WILKENS, 1971; CULVER, 1982), evolucién paralela y convergencia (CHRISTIANSEN, 1985; ROMERO,
1985), deriva de habitat y selecciéon divergente (BUSH, 1994; WRIGHT, 1982), stress ambiental en el ambiente profundo de las
cuevas (HOWARTH, 1993; PARSONS, 1987, 1991), neotenia inducida por stress (MATSUDA, 1982).

Un andlisis que revisa ampliamente y sintetiza la mayor parte de la informacién anterior fue incluido en GALAN (1993); estudios
complementarios sobre casos concretos de troglobios tropicales y templados aparecen en: GALAN (1995, 1996, 2001, 2002),
GALAN & HERRERA (1998, 2006), GALAN et al. (2008, 2009), HERRERA et al. (2009); datos integrados de genética y ecologia
evolutiva, asociados a los hallazgos bioespeleoldgicos mas recientes, demuestran que los modos de especiacion sympatricos (en
presencia de flujo de genes) son predominantes entre los cavernicolas y que su evolucién estd basicamente comandada por una
activa colonizaciéon del medio hipdgeo (GALAN, 1995; GALAN & HERRERA, 1998). Este ultimo trabajo redefine la clasificacion
ecoldgica clasica del sistema Schiner-Racovitza (RACOVITZA, 1907; VANDEL, 1965) y muestra que la evolucién troglobia se
produce en el ambiente profundo de las cuevas (“deep cave” environment), compuesto basicamente por mesocavernas
(HOWARTH, 1983) y caracterizado por su adversidad extrema.

Un aspecto que introduce dudas entre los investigadores -aun fuertemente influidos por la teoria clasica- reside en la evidente y
curiosa morfologia de los cavernicolas. Sus extrafias formas y caracteres -en comparacion con los epigeos- son adaptaciones y
estan en concordancia con la vida en las cavernas. Pero, aun aceptando la evidencia actual de que la evolucién cavernicola puede
ocurrir en poco tiempo y por modos sympatricos, resulta dificil entender c6mo cambios tan grandes puedan proceder sin implicar
innumerables y complejos cambios genéticos, que al parecer requeririan la intervencién de mucho tiempo.

MATERIAL Y METODOS

El objeto del presente trabajo es el de aportar nuevos datos y despejar esas dudas. Para ello se analiza el cambio morfolégico
durante la evolucion troglobia, en cavernicolas de zonas tanto tropicales como templadas, mostrando que existen numerosos casos
de cambios alométricos y heterocrénicos, paedomorfosis y neotenia.

Los datos muestran que el troglomorfismo constituye un proceso integrado de respuesta de los organismos a las condiciones de
adversidad del medio hipégeo. Cambios genotipicos sencillos y cambios fenotipicos fuertemente integrados permiten explicar la
construccién de nuevos caracteres, la reduccion de estructuras, y el sorprendente alto grado de convergencia que presentan los
troglobios de diferentes grupos zooldgicos y de diferentes regiones del globo. El andlisis del contexto adaptativo suministra
excelentes ejemplos de prueba que conectan la micro y la macroevolucion, los cuales han operado en la evolucién general para
permitir la adaptacion de los organismos a nuevos ambientes y el surgimiento de taxa superiores, aportando de este modo a la
teoria evolutiva general datos biolégicos esclarecedores.

La metodologia utilizada incluye la descripcion, formulacion y testado de hipétesis y modelos, el andlisis comparado y la sintesis
comprensiva. El trabajo aborda infinidad de aspectos que han resultado controversiales en Bioespeleologia y discute la trama
tedrica que los sustenta.



RESULTADOS

Durante 48 afios he tenido la oportunidad de explorar cavernas y estudiar su fauna en fantasticos parajes y en los mas remotos
lugares del planeta. No ha dejado de sorprenderme el hallar en profundas simas y apartadas galerias notables formas de vida, de
extrafio aspecto, depigmentadas y anoftalmas, a menudo de tamafios milimétricos pero perfectamente visibles (= macrofauna),
incluyendo grandes especies de peces, cangrejos, amblypygios, escorpiones, y muchos otros grupos. La rareza de estas especies
troglobias s6lo es comparable a la que presenta la fauna abisal de las grandes profundidades marinas, un medio en el que también
reina la oscuridad y las caracteristicas ambientales son extremas. Si al inicio s6lo me interesé por colectar e identificar los
especimenes hallados, pronto llamé mi atencion su curiosa biologia y ecologia, y progresivamente mi interés se centré en tratar de
responder a preguntas que sin duda se han formulado repetidas veces los exploradores de medios inhabituales para la biologia de
superficie. ¢ Cudl es el origen de esta extrafia fauna? ¢Como llegaron estos seres aqui? ¢Cémo viven en este medio? Si derivaron
de otras especies ancestrales, procedentes de la superficie iluminada del planeta, ¢cémo se produjo su adaptacién al ambiente
subterraneo, su especiacion y evolucion? En este trabajo trataré de responder a los aspectos e interrogantes mas significativos que,
en mi opinion, han suscitado el interés de los bidlogos evolutivos.

Lo mas sorprendente de la fauna troglobia es el alto grado de convergencia de caracteres anatémicos, fisiol6gicos y etolégicos,
gue repetidamente presentan los cavernicolas estrictos (= troglobios) de las mas diversas regiones y de distintos grupos zoolé6gicos,
y que han recibido el nombre de troglomorfismo. Anatémicamente, los mas frecuentes son: reduccion y atrofia del aparato ocular,
adelgazamiento de los tegumentos y pérdida de la pigmentacion melanica, elongacién del cuerpo y apéndices, reduccién o atrofia
de alas y otros apéndices con reduccion de su capacidad de dispersion o de natacion (Lamina 1), multiplicacion y optimizacion de la
dotacion sensorial no-6ptica, como quimioreceptores, higroreceptores y mecanoreceptores. Fisiolégicamente es comuin una tasa
metabdlica reducida, bajo consumo de oxigeno por unidad de tiempo, habitos alimentarios polifagos y resistencia al ayuno, menor
namero de huevos de mayor tamafio, etapas larvales contraidas, méas lento desarrollo embrionario, mayor longevidad y deriva de la
estructura poblacional hacia los adultos. Etolégicamente puede constatarse una pérdida de los ritmos internos mas comunes, vida
mas pausada con frecuentes periodos de letargo, menor agresividad y menores reacciones de escape. Como estrategia de vida
desde un punto de vista reproductivo existe en los troglobios la tendencia a pasar de una estrategia de la r (oportunistas, con gran
flujo de energia a través de su biomasa) a una estrategia de la K (especialistas, altamente eficientes, capaces de mantener su
biomasa con un moderado flujo de energia), y méas precisamente a una estrategia de la A (estrategia de adversidad, apta para
desenvolverse en un medio severo, de escasos recursos) (GREENSLADE, 1983; GALAN, 1993; GALAN & HERRERA, 1998). En
este sentido existe un claro paralelismo entre la fauna cavernicola y la fauna abisal marina (MARGALEF, 1976).

De momento, queremos dejar establecido que el troglomorfismo no sélo involucra caracteres anatémicos, sino también
fisiolégicos y de estrategia de vida, incluyendo a veces grandes cambios en los modelos funcionales. Los caracteres mas
rapidamente visualizables en los troglobios residen en su morfologia estilizada, de largos apéndices articulados, que a menudo les
otorga un aspecto de médulo lunar o de vehiculo de exploracién inter-galactico. Este “disefio estructural’, dotado de mdltiples
sensores, parece francamente adecuado para favorecer la exploracién, comunicacion y bisqueda de recursos en un medio
inhdspito (Figura 1). Consideraremos a continuacién sus variaciones.

CAMBIO MORFOLOGICO EN LA EVOLUCION DEL TROGLOMORFISMO

En la evolucién fenotipica de los troglobios, de distintas maneras y en diferentes combinaciones, los cambios morfol6gicos
involucran repetidamente incrementos y reducciones de determinados caracteres.

Béasicamente se incrementa la elongacion del cuerpo y apéndices, y se multiplica u optimiza la dotacion sensorial tactil y
guimica. En algunos casos se incrementa el nimero de segmentos corporales y el nimero de artejos antenales. En otros casos se
hipertrofian y complican caracteres de ufias y tarsos. Simultdneamente se produce la reduccion o pérdida del aparato ocular y de la
pigmentacioén, la atrofia de alas (en los Pterygota) y la reducciéon o pérdida de funcién en pledpodos, urépodos, y otros apéndices
natatorios (en los Crustacea). Algunos cavernicolas exhiben también rasgos correspondientes a una morfologia primitiva (condicién
ancestral en su grupo) o a alteraciones atavicas (“retrocesos” hacia condiciones ancestrales). Igualmente se dan casos de
modificaciones en los patrones de distribuciéon de sedas, pelos, espinas y prominencias diversas, y aumentos (o disminuciones) en
su numero. La adaptacion fisiolégica al habitat hipégeo va acompafada por cambios en la accion de sustancias quimicas, en la
regulacion de los niveles de enzimas, o en la accion hormonal. En casi todos los troglobios es comuin una baja tasa metabdlica y
una reduccién en el consumo de oxigeno. La accién de algunas sustancias afecta a su vez a la distribucién de diferentes
constituyentes entre los tejidos del organismo. Sin embargo, cabe destacar que el troglomorfismo raramente involucra grandes
cambios en las vias bioquimicas. Las caracteristicas bioquimicas de los organismos son, de lejos, mucho menos diversas que los
caracteres morfolégicos, y muchas adaptaciones fisiolégicas no entrafian cambios bioquimicos sino cambios estructurales o
comportamentales, o cambios en la regulaciéon de sustancias quimicas inductoras. Las vias bioquimicas basicas, e incluso las
distintas clases de células que construye un animal, son casi invariantes a través de los Metazoa; y la evolucion de cambios en la
morfologia envuelve méas bien cambios en los patrones de desarrollo de mecanismos celulares, pero no en los mecanismos
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Lamina 1. Diversos ejemplos de la curiosa morfologia de los troglobios: (1) El pseudoescorpién Neobisium (Blothrus) breuili
del Pais Vasco, es elongado, con gigantismo proporcional y gran desarrollo de los pedipalpos por hipermorfosis. (2) Opilién
troglobio de Venezuela, ejemplificando la morfologia tipica de los artropodos cavernicolas: cuerpo y apéndices elongados,
anoftalmia, depigmentacién y transparencia de los tegumentos. (3) El anfipodo Bahadzia williansi. (4) El isépodo Cirolanidae,
Cirolana texensis. (5) Decapodo Orconectes pelucidus, de bue-holes de Yucatan. (6) Un ilustrativo ejemplo de neotenia: la
salamandra Typhlomolge rathbuni, conserva branquias externas en el estado adulto. (7) Ophisternon infernale y (8) Ogilbia
pearsei, dos peces troglobios cuya morfologia muestra el paralelismo existente con la fauna abisal marina. (Fuente: Galan,
1995; Elliott, 1998; lliffe, 2001).



©0000 0000000000

©0000 00000

Figura 1. Disefio comparado de un opilion troglobio tipo Peltonychia (A) y de un vehiculo explorador

espacial de un comic, similar a los modulos de aterrizaje reales disefiados para las misiones a la Luna
0 a Marte (B). (Fuente: GALAN, 1993; modificado).
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Figura 2. Fusion y reduccion de elementos. El esqueleto (esquematico) de la extremidad posterior de
un reptil (A) y de un ave (B). En el ave, algunos de los huesos tarsales han resultado fusionados con la tibia,

y otros con los metatarsales; el niumero de dedos y falanges es menor y la fibula se ha reducido en tamafio.
(Fuente: ROMER, 1956; modificado).



celulares en si (GERHART et al., 1982). Por ultimo, esta todo el conjunto de cambios que presentan los troglobios a nivel
reproductivo, en su desarrollo y ciclo de vida, los cuales implican el paso a lo que ha sido llamado estrategias de la K o de la A.

PREADAPTACIONES

La posibilidad para los organismos epigeos de colonizar el habitat hipégeo supone la adquisicion previa o progresiva de nuevos
caracteres, tanto anatémicos como principalmente fisioldgicos. Los organismos que ya son muy higrofilicos o poseen ojos reducidos
y mecanismos quimicos de orientacion podran desenvolverse rapidamente en el ambiente himedo y oscuro de las cavernas. El
conjunto de caracteres que ya posee un grupo zooldgico antes de su ingreso a las cavernas constituye un conjunto de pre-
adaptaciones (VANDEL, 1965; HOBBS et al., 1977, GOULD & VRBA, 1982); estas preadaptaciones pueden ser caracteres sin uso
especial antes del cambio de habitat (no-aptaciones) y, mas frecuentemente, adaptaciones al habitat de procedencia las cuales
también resultan ventajosos en el nuevo habitat (ex-aptaciones). Los héabitos alimentarios poco especializados o la reproduccion
béntica en anfipodos Hadzidioidea (un grupo con numerosos representantes stygobios) ya los poseen las formas de superficie
marinas y resultan ventajosos en las cavernas. La anoftalmia y depigmentacion cutanea, frecuente en colémbolos edaficos, hace de
ellos un grupo con claras ventajas para colonizar el ambiente subterrdneo. Habitos detritivoros y carnivoros en coledpteros
Leiodidae y Carabidae, respectivamente, son caracteres ya presentes en sus respectivos linajes. Nétese sin embargo que en
organismos procedentes de medios transicionales, como el edafico o el intersticial, diversos caracteres “troglomorfos” son en
realidad pre-adaptaciones adquiridas en su ambiente de procedencia. En su evoluciéon cavernicola posterior, los colémbolos
edaficos p.ej. desarrollan troglomérficamente la estructura del pié y ufias o la elongacién del cuerpo, mientras muchos
representantes diminutos del medio intersticial dan origen a cavernicolas mucho méas grandes y mas estilizados (= gigantismo,
comun en anfipodos e isépodos stygobios); igualmente a nivel reproductivo se da un acentuado paso a estrategias de la K, en casi
todos los grupos. En otros casos, la depigmentacion y anoftalmia, o la elongacién del cuerpo y apéndices, resultan ser adaptaciones
adquiridas progresivamente al colonizar el medio hipégeo. Diversos ejemplos entre troglobios de zona templada pueden
encontrarse en aracnidos, diplépodos, quilépodos y coledpteros. En zonas tropicales son muy frecuentes en crustaceos decapodos,
is6podos, escorpiones, amblypigios, opiliones, blatodeos y peces (GALAN, 1995; CHAPMAN, 1986; GALAN & HERRERA, 2006).

El término troglomorfismo fue introducido por CHRISTIANSEN (1962) para designar aquellos caracteres fenotipicos que
caracterizan la evolucion troglobia y sirven para identificar a los organismos adaptados al ambiente profundo de las cuevas.
Subsecuentemente el término fue extendido también a caracteres fisiolégicos y comportamentales (SBORDONI, 1980; CULVER,
1982; HUPPOP, 1985; PARZEFALL, 1986). En consecuencia, no se trata de caracteres absolutos, sino que su definicion como
tales requiere una adecuada comparacion con los ancestros de sus respectivos linajes y con sus epigeos relativos. Es importante
destacar que los caracteres troglomorfos, considerados aisladamente, no son exclusivos del ambiente cavernicola.

A los cambios que suponen incrementos y utilidad en el medio hipégeo, desde muy temprano se les ha reconocido un valor
adaptativo, y tales caracteres son considerados el producto de un proceso constructivo, sujeto a una seleccién directa (CULVER &
FONG, 1986). El valor adaptativo de los cambios que suponen reducciones estructurales es menos claro y ello ha conducido a
numerosas polémicas. Mas adelante retomaremos este punto y aclararemos las causas -mdltiples- implicadas en los procesos de
reduccion. De momento, quisiéramos destacar la inexactitud de una idea que esta fuertemente arraigada entre los bioespeledlogos:
la vision de que la reduccion o pérdida de estructuras es contraria 0 extrafia al proceso evolutivo “normal”. Esta ser4 comentada en
el siguiente apartado.

REDUCCIONES ESTRUCTURALES

Los caracteres morfoldgicos verdaderamente nuevos en el teatro evolutivo -aquellos para los cuales no encontramos rastros en
un predecesor- son inusuales en la evolucién zoolégica. Muchos de aquellos que constituyen auténticos rompecabezas se
originaron muy temprano en la evolucién: los apéndices pares de los vertebrados y las alas de los insectos, por ejemplo. Mas
frecuentemente, caracteres distintivos pueden ser rastreados a través de estudios anatémicos o embriol6gicos en muy diferentes
caracteres ancestrales. Por ejemplo, los huesos del oido medio de los mamiferos han sido modificados a partir de elementos de la
mandibula de los reptiles; éstos a su vez son homologos a partes de los arcos de las agallas en los peces, y quizas a elementos de
la cesta branquial de los agnathos. Tales transformaciones frecuentemente incluyen cambios en el nUmero de elementos, en su
tamafio, forma y posicion, en su asociacion con otras partes del cuerpo, y en el grado de diferenciaciéon de elementos serialmente
homdélogos (elementos repetidos basados en el mismo plan de desarrollo).

Un érgano puede ser elaborado durante la evolucién por un incremento en tamafio o en la complejidad de su forma, pero,
igualmente, la reduccién en tamafio o complejidad, e incluso la pérdida completa, es una tendencia comin, probablemente la mas
simple tendencia comun en la evolucion morfolégica. Por ejemplo, la historia del esqueleto de los vertebrados es en gran parte una
historia de simplificacién, que va desde los numerosos huesos del craneo en los peces, a unos pocos en los mamiferos. La
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reduccion y pérdida es tan comin que en sistematica filogenética frecuentemente se asume como una regla que la ausencia de un
caracter es un estado derivado, en relacion a su presencia. En otros casos la reduccién es mas aparente que real, debido a que
muchos elementos ancestralmente separados pueden resultar fusionados durante el desarrollo. Esto es caracteristico por ejemplo
en muchas partes del esqueleto de las aves (Figura 2). También puede ocurrir que elementos embrionarios que estan separados en
un ancestro, fallan en separarse en un descendiente (FUTUYMA, 1986).

Los érganos serialmente homdlogos, aquellos que son repetidos en un organismo individual, evolucionan en namero, posicion y
grado de diferenciacién de unos con respecto a otros. Su nimero parece depender de un patrén por el cual las células se
diferencian o no en una clase particular de tejido (GOLDSCHMIDT, 1938; WADDINGTON, 1956; SONDHI, 1963; WOLPERT, 1982).
El nimero y el arreglo geométrico de los pétalos en una flor, de los dedos en un pié, o de las escamas en un reptil, dependen de
mecanismos que dictan que las células se diferencien en ciertos sitios mas que en otros. El nimero de elementos serialmente
homdlogos se puede incrementar durante la evolucion, como ha sido el caso para el nimero de vértebras en las serpientes, o los
segmentos del cuerpo en los Chilopoda; pero mas frecuentemente se ha reducido. La reduccién en el nimero de vértebras, arcos
aorticos, dedos y dientes, es uno de los temas méas comunes en la anatomia comparada de los vertebrados.

Entre las méas importantes regularidades en evoluciéon estiq la transformacion de estructuras homogéneas serialmente
homdélogas de un ancestro, en estructuras diversas sirviendo para diversas funciones en un descendiente. Como ejemplo, mientras
gue los apéndices de los Trilobites eran bastante homogéneos en su forma, la radiacién adaptativa de los Crustacea y otros
artropodos es ampliamente una consecuencia de la diferenciacion de los apéndices en piezas bucales y 6rganos locomotores y
reproductivos. La diferenciaciéon de estructuras serialmente homoélogas frecuentemente sigue o acompafia una transicién evolutiva
gue va desde un nimero indeterminado a otro determinado: los dientes altamente diferenciados de los mamiferos son virtualmente
fijos en nimero en cada especie, mientras que los dientes de muchos reptiles son mas numerosos, variables en nimero y poco
diferenciados.

PROCESOS DE ALOMETRIA Y HETEROCRONIA

Gran parte de la evolucion morfolégica puede ser descrita en términos de cambios en la forma de uno o méas elementos
individuales. Por ejemplo, la elongacion de las falanges “produce” la forma del ala de los murciélagos, mientras que un incremento
en la longitud y grosor del dedo central (en relacion a los laterales) describe una de las tendencias mayores en la evolucion de los
caballos; la estilizacion del cuerpo y la elongacion de los apéndices es caracteristica en la evolucion de los troglobios. Casi todos los
cambios de forma de este tipo pueden ser expresados matematicamente como un cambio en la duracién o tasa de crecimiento de
una dimension o de una parte del cuerpo en relacion a otras. Las tasas diferenciales de crecimiento de las diferentes dimensiones
de un organismo han sido denominadas crecimiento alométrico. La expresién mas comun del crecimiento alométrico es: y = bxa ,
donde y y x son dos medidas tomadas sobre cierto niumero de ejemplares (HUXLEY, 1932). Por ejemplo, y y x pueden referirse a la
longitud y anchura de un apéndice, o al peso del cerebro y al peso del cuerpo, respectivamente. Esta ecuacion alométrica tiene la
forma de una linea recta si es dibujada sobre ejes logaritmicos o si es transformada en la relacién: log y = log b + a log x. Asi, la
constante log b es el intercepto, y la constante a (el coeficiente alométrico) describe la pendiente de la relacién. Si a = 1, entonces y
es una proporcion constante de X, y un incremento en x (como el tamafio del cuerpo) no implica cambio en la forma. Si a no es igual
a 1, la forma cambia durante el desarrollo (Figura 3). La alometria intraespecifica puede ser descrita por datos ontogenéticos
(medidas tomadas sobre individuos de diferentes edades) o datos “estaticos” (individuos de similar edad pero de diferentes
tamafios). La alometria interespecifica (Figura 4) describe las diferencias, usualmente medidas en los adultos, entre diferentes
especies. Por razones que no son totalmente entendidas, los coeficientes alométricos frecuentemente difieren entre estas tres
relaciones (GOULD, 1966; RISKA & ATCHLEY, 1985).

Muchas relaciones alométricas son adaptativas. P.ej., 6rganos como el intestino, cuya funcién es dependiente de la superficie,
frecuentemente crecen mas rapido que la masa corporal. La relacion entre la superficie (area) del érgano y el volumen del cuerpo
se mantiene constante soélo si a es aprox. = 3/2, ya que el area del 6rgano se incrementa al cuadrado de su longitud y, mientras que
el volumen (y el peso) del cuerpo se incrementa aproximadamente al cubo de la longitud del cuerpo x.

Dos caracteres alométricamente relacionados mostraran una correlacion genética si los genotipos varian en la forma (a) o en la
edad a la cual detienen su crecimiento (a lo largo de una curva alométrica uniforme). Los coeficientes alométricos varian dentro de
las poblaciones y esta variacion tiene componentes tanto genéticos como ambientales (ATCHLEY & RUTLEDGE, 1980).

El cambio evolutivo en el tiempo de desarrollo de los caracteres de un organismo es llamado heterocronia (GOULD, 1977). Los
cambios heterocrénicos pueden ser de varias clases (ALBERCH et al, 1979). Supongamos que en una forma ancestral, x
representa el tamafio del cuerpo, y el tamafio de algun caracter, y que este caracter comienza a desarrollarse a la edad a y cesa su
crecimiento a la edad b (Figura 5A). Durante este intervalo y y x crecen a las tasas Ky y Kx. Si el periodo de desarrollo del caracter
y (p.ej. hasta el alcance de la madurez sexual) se extiende en una cierta cantidad de tiempo db durante su evolucién, su tamafio al
alcanzar la madurez se incrementara. El descendiente tendra la misma forma (expresada por la relacion y/x) que su ancestro si a =
1, pero tendra una forma diferente (y méas grande en relacién a x) si a > 1 (Figura 5B). Durante su ontogenia, no obstante, el
descendiente pasara a través de una etapa juvenil en la cual su forma se asemejara a la de la forma adulta de su ancestro: este es
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el fendbmeno de “recapitulacion” que hizo famosa la frase de Haeckel “la ontogenia recapitula la filogenia”. ALBERCH et al. (1979)
usan el término hipermorfosis para el proceso por el cual el desarrollo se extiende durante la evolucién, y peramorfosis para su
consecuencia morfoldgica, la forma mas exagerada (y/x) del descendiente en comparacién con su ancestro. Si, no obstante, el
desarrollo se ve truncado durante la evolucién por una temprana maduracién (a la edad bdb), el descendiente adulto sera mas
pequefio y el caracter y estara menos desarrollado (Figura 5C). La expresion morfolégica de este proceso llamado progénesis es la
paedomorfosis: un organismo adulto con caracteres tipicos del estadio juvenil de su ancestro. Esta es una “recapitulacion inversa”,
lo opuesto al dictado de Haeckel.

Supongamos ahora que el periodo de crecimiento (desde a hasta b) permanece sin cambios, pero que el coeficiente alométrico
a se incrementa (por un incremento de Ky en relacion a Kx). Parecido a la hipermorfosis, este proceso de “aceleracion” resulta de
nuevo en peramorfosis: la forma del descendiente es exagerada en relacion a la forma ancestral (Figura 5D). Inversamente, si Ky
decrece, el descendiente alcanza el mismo tamafio adulto que su ancestro, pero el caracter y tiene una relativa condicién juvenil
(Figura 5E). Este proceso evolutivo es denominado neotenia; parecido a la progénesis, su resultado es la paedomorfosis. La Tabla
1 resume estos fendmenos.

Tabla 1. Procesos y resultados de heterocronia.

Parametro de control Cambio evolutivo Proceso Expresion morfol6gica
Tasa de crecimiento Kx +d Kx Gigantismo proporcional Peramorfosis

Tasa de crecimiento Kx -d Kx Enanismo proporcional Paedomorfosis

Tasa de crecimiento Ky +d Ky Aceleracion Peramorfosis

Tasa de crecimiento Ky -d Ky Neotenia Paedomorfosis

Edad b e incremento +db Hipermorfosis Peramorfosis

Edad b e incremento -db Progénesis Paedomorfosis

Edad a e incremento +da Postdesplazamiento Paedomorfosis

Edad a e incremento -da Predesplazamiento Peramorfosis

La expresién matematica de estos cambios es en realidad una descripcion simplificada de cambios biolégicos mas complejos,
ya que la simple medida de la forma sélo ilustra de un aspecto del proceso. De modo algo més elaborado, puede decirse que la
paedomorfosis consiste en el mantenimiento de caracteres juveniles de las formas ancestrales en el estado adulto y puede afectar a
organos aislados o a la totalidad del organismo. Las tendencias paedomorficas estan ampliamente extendidas entre los
cavernicolas y han sido sefialadas por numerosos autores en los méas diversos grupos zooldgicos. En muchos casos estos
caracteres juveniles son adquiridos a través de neotenia, la cual consiste en un retardo del desarrollo somatico de uno o varios
caracteres de modo que cuando la capacidad reproductiva es alcanzada el organismo aun retiene en esos caracteres la morfologia
de una fase juvenil.

Casos neoténicos en cavernicolas han sido sefialados desde fechas tempranas, particularmente en urodelos, peces e insectos
(Ver Lamina 1). Las salamandras cavernicolas Proteus anguinus, Typhlomolge rathbuni y Gyrinophilus subterraneus, p.ej.,
mantienen branquias -un caracter juvenil- en el estado adulto (VANDEL, 1965; BRANDON, 1971; BESHARSE & HOLSINGER,
1977). El pez cavernicola Speoplatyrhinus poulsoni comparte con las formas juveniles de Typhlichthys subterraneus caracteres
tales como el tamafio corporal (POULSON, 1963). El ortéptero cixiido Oliarius polyphemus parece haber evolucionado de un
ancestro similar a O.inaequalis por retencién de caracteres ninfales en el estado adulto, los cuales resultan ventajosos para
desenvolverse en el habitat subterraneo (HOWARTH, 1986). La neotenia puede asi estar envuelta en la adquisicion de algunos
caracteres o incluso en una divergencia rapida y global de la nueva forma cavernicola.

Pero no todos los caracteres de las formas neoténicas retienen el estado juvenil (TOMPKINS, 1978); la evolucion es un
mosaico, incluso cuando ésta ocurre por neotenia. En salamandras, por ejemplo, muchos linajes neoténicos (tal como Amphiuma;
Figura 6) han evolucionado caracteres adicionales especie-especificos que no son la consecuencia de neotenia.

Los caracteres externos de la flor Delphinium nudicaule, la cual se ha adaptado a la polinizacion por colibries, ilustra
claramente la evolucién en mosaico. Globalmente la flor se asemeja al capullo de una especie ancestral polinizada por abejas, y por
tanto es paedomorfica; pero el pétalo portador de néctar se desarrolla mas rapidamente y alcanza una condicién peramérfica
(GUERRANT, 1982). Ambas, paedomorfosis y peramorfosis, son evidentes en la misma flor.

En cavernicolas acuaticos ademas de paedomorfosis es frecuente lo que se ha dado en llamar progénesis. En este caso,
ademas de la similaridad con las etapas larvarias o juveniles ancestrales, el desarrollo somatico y el crecimiento son interrumpidos
por la precoz adquisicion de la madurez sexual, dando por resultado un tamafio diminuto en los adultos (SCHMINKE, 1981;
WESTHEIDE, 1987). La gran cantidad de formas progenésicas en el medio intersticial es un ejemplo de paralelismo y convergencia
comparable al troglomorfismo entre cavernicolas (DANIELOPOL & BONADUCE, 1990). Grupos totalmente intersticiales, como
crustaceos Mystacocarida y Thermosbaenacea, sin representantes epigeos actuales, tienen un origen progenésico (COINEAU &
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BOUTIN, 1989). Igualmente ha sido sugerido un origen progenésico para muy diversos crustaceos parasitos. Algunas especies de
salamandras muy pequefias tienen caracteres semejantes a los de las formas juveniles de grandes especies relacionadas; por
ejemplo, muchos elementos del esqueleto estdn ausentes o no totalmente osificados (ALBERCH & ALBERCH, 1981; HANKEN,
1984). En estos casos, la progénesis tiene un amplio efecto en el organismo y afecta a la forma de numerosos caracteres.

El pequefio tamafio de las formas intersticiales constituye una adaptacion positivamente seleccionada por este habitat y
normalmente ocurre en sympatria, bien sea a partir de alguna fase larvaria intersticial de ancestros con desarrollo meroplancténico,
0 a partir de la forma adulta de ancestros epibénticos que ya eran progenésicos.

La paedomorfosis y neotenia en cavernicolas es un fenémeno frecuente, no restringido a especies procedentes del intersticial, e
implica cambios rapidos y especiacién sympatrica asociados a la adaptacién al ambiente cavernicola. Ejemplos neoténicos en
cavernicolas son comunes en opiliones, insectos, salamandras y peces. En fauna cavernicola stygobia, cuyos ancestros proceden
del intersticial, la evolucion cavernicola trae consigo nuevos cambios seleccionados por el ambiente: la tendencia progenésica a
adquirir un tamafio diminuto o formas extraordinariamente adelgazadas, aptas para desplazarse entre los granos de sedimento, se
invierte; en comparacién con sus mas proximos relativos los cavernicolas stygobios tienden al gigantismo y a una marcada
estrategia de la K, en concordancia con el mayor volumen de los espacios en cavernas y la creciente adversidad del habitat. Un
claro ejemplo lo suministran isépodos Cirolanidae y Stenasellidae, y anfipodos Niphargidae e Hyalellidae.

Muchos autores han sugerido que algunos grupos mayores de animales se han formado a partir de ancestros neoténicos o
progenésicos. Por ejemplo, caracteres asociados con la falta de vuelo en algunas aves, como las avestruces y los rascones, tienen
una condicion juvenil; los insectos se han formado a partir de una condicion larval hexapoda presente en ancestros similares a los
Chilopoda; los cordados pueden haber evolucionado a partir de larvas de tunicados con aspecto de renacuajo. Los seres humanos
retienen en el estado adulto caracteres juveniles de los simios (p.ej., la cara corta y el craneo relativamente grande), y han sido
citados muchas veces como ejemplos de neotenia (GOULD, 1977).

Las consecuencias de cambios evolutivos en el tamafio del cuerpo son algunas veces espectaculares. Por ejemplo, en la forma
extinta Megalocerus giganteus (la mas grande especie de ciervo que ha existido), el crecimiento alométrico tiene por resultado unos
cuernos monstruosamente grandes (GOULD, 1977), lo que constituye un ejemplo de hipermorfosis, pero sin utilidad aparente para
el organismo. En pseudoscorpiones cavernicolas, como Neobisium, el incremento en el tamafio del cuerpo va acompafiado de un
exagerado desarrollo de los pedipalpos (ver Lamina 1); la hipermorfosis en este caso tiene un claro valor adaptativo.

Conviene destacar que los cambios alométricos no son sencillos, o pueden admitir mas de una explicacion, y, usualmente, no
afectan a un Unico caracter del organismo, sino que actlan en mosaico y de modo variable sobre un conjunto de caracteres. El
caracter u 6rgano hipertrofiado (en relacion al tamafio del cuerpo) puede ocurrir por un retardo en el alcance de la madurez sexual
si el coeficiente alométrico es mayor que 1 (es el ejemplo de hipermorfosis en la Figura 5A); puede llegarse al mismo resultado por
un incremento en la tasa de crecimiento Ky, sin variar la edad a la que cesa el crecimiento (es el caso de aceleracién, Figura 5C); y
puede también alcanzarse igual resultado, aunque el coeficiente alométrico sea igual o menor que 1, si la aceleracion es acentuada.
Es decir, que el mismo resultado admite distintas descripciones tedricas y es habitual ademéas que se desconozcan los valores
alométricos ancestrales. La descripcion de un proceso en términos alométricos, en consecuencia, se efectia mas bien por
comparacion (alometria interespecifica) con los taxa méas proximos. MAGNIEZ (1985) ha mostrado que el cambio en Stenasellidae
troglobios afecta al tamafio y forma del cuerpo (gigantismo), a la forma de los exopoditos de los pleépodos y al nimero de espinas
en los dactilopodios de los pereidpodos; la comparacién entre formas intersticiales y cavernicolas revela que los cambios (o las
diferencias) son graduales y ocurren por una progresiva reduccion en la expresion de la estructura de un dado 6rgano, o como una
retardo ontogenético en la aparicién de otro 6rgano. Es decir, que muchos procesos alométricos no sustentan la idea de una
mutacion que modifica una tasa de crecimiento constante; el cambio ocurre por una pérdida de funcionamiento de mecanismos
genéticos que controlan la expresion estructural responsable de la edificacion de los 6rganos, la cual actla durante la ontogénesis.
De modo similar puede decirse que los cambios neoténicos involucran procesos de expresion, cuyo resultado es observable de
modo comparado (existe similaridad entre el caracter neoténico adulto y su fase juvenil o embrionaria en otros taxa); sin embargo, el
decrecimiento de Ky en relacién a Kx (y la relativa condicién juvenil del caracter y pero no del caracter x, Figura 5D) no es
“explicada” sino simplemente descrita. Las “causas” deben buscarse en los mecanismos fisiolégicos y genéticos que controlan la
expresion diferencial. Este punto sera tratado en el siguiente apartado. De modo preliminar, queremos destacar aqui que los
cambios implicados en el troglomorfismo involucran la evolucién en mosaico de diferentes caracteres, actuando distintos procesos
alométricos y heterocronicos de modo combinado. Su resultado en el fenotipo de los troglobios es, en la mayoria de las ocasiones,
una expresion combinada de paedomorfosis y peramorfosis.

PATRONES DE DESARROLLO E INTEGRACION DEL DESARROLLO

Las descripciones genéticas de diferencias fenotipicas y los modelos matematicos de cambios en la forma, tal como los
modelos de crecimiento alométrico, proveen un cuadro algo abstracto de los cambios que ocurren en los procesos de desarrollo que
estan implicados en evolucion. No obstante, Gtiles como son, estas descripciones abstractas no nos dicen nada sobre los
mecanismos por medio de los cuales los cambios en el DNA son trasladados a cambios en morfologia. No tenemos idea p.ej. de
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alometria positiva. El crecimiento procede de la edad a a la edad b. (A) Hipermorfosis: la extension del
desarrollo de la edad b & b + db resulta en peramorfosis, en este caso una mayor relacion y/x en la madurez.
(B) Progénesis: el desarrollo cesa a la edad b - db, conduciendo a una morfologia juvenil en la madurez
(paedomorfosis). (C) Aceleracion de la tasa de desarrollo de y (p.€j. incrementando a), lo que conduce a
peramorfosis. (D) Por Neotenia, un decrecimiento de la tasa de desarrollo de y en relacién a x, conduce a
una condicién juvenil (paedomorfosis) del caracter y, pero no del caracter x, en el estado adulto.
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Figura 6. Neotenia en salamandras. (A) Larva y adulto no-neoténico de Typhlotriton spelaeus. (B) Adulto de Eurycea
neotenes, con agallas, como la larva de Typhlotriton. (C) Un derivado de Eurycea altamento modificado y neoténico,

la salamandra de cueva Typhlomolge rathbuni. (D) Una forma neoténica no-relacionada, Amphiuma means, en la cual
las agallas son retenidas en el estado adulto, pero son internas. (Fuente: CONANT, 1958; y NOBLE, 1931; modificado).



qué podria hacer a nivel molecular o a nivel celular que Drosophila melanogaster se transformara en D.simulans, un
pseudoescorpion epigeo Obisium en un troglobio Neobisium, y mucho menos un ancestro aneloideo en un artrépodo. De toda la
Biologia, los mecanismos de desarrollo son el area de mayor ignorancia, aunque ellos son la pieza central en todas las grandes
cuestiones de la evolucion. ¢Qué hace que algunos caracteres sean mas variables que otros? ¢(Qué determina que algunas
mutaciones inicien cambios evolutivos importantes, mientras que otras tienen efectos deletéreos? Estas preguntas de la biologia del
desarrollo son centrales al problema de qué ocasiona que algunos caracteres puedan evolucionar mas rapidamente que otros.

Los mecanismos por los cuales algunos genes ejercen sus efectos morfolégicos son conocidos, pero practicamente sélo en el
caso de mutaciones simples y drasticas; raramente un genetista serd capaz de determinar el mecanismo a través del cual una
diferencia génica entre especies relacionadas causa sus diferencias morfolégicas (FUTUYMA, 1986). Similarmente, pocos estudios
de embriologia experimental describen los mecanismos que causan diferencias entre especies relacionadas.

LA BASE GENETICA Y LA BASE DEL DESARROLLO EN LA EVOLUCION MORFOLOGICA

Al preguntar qué cambios genéticos causan cambios evolutivos en la morfologia, conviene primero establecer algunas
respuestas simples. Los cambios en la cantidad de DNA, p.ej., tienen poco valor predictivo. Especies cercanamente relacionadas
pueden diferir acentuadamente en el tamafio del genoma, y la cantidad de DNA tiene poca relacion con la complejidad morfolégica
o con la edad de origen de un grupo. Los cambios morfol6gicos generalmente no son causados por cambios en la estructura de los
cromosomas. Algunos ejemplos de efectos de posicidon son conocidos; por ejemplo, algunos genes en Drosophila cesan de
funcionar cuando ellos son desplazados por una inversiéon cromosémica a una region heterocromatica. Pero, la inmensa mayoria de
las alteraciones estructurales en los cromosomas no tienen efectos fenotipicos evidentes, y especies similares frecuentemente
difieren mucho en la configuracién de sus cromosomas.

El cambio morfol6gico raramente involucra la evoluciéon de enzimas o proteinas enteramente nuevas. Mas aln, los tipos de
células histolégicamente reconocibles son altamente conservativos en evolucion (GERHART et al., 1982). Mé&s bien, gran parte de
la evolucién morfoldgica parece consistir en cambios en la organizacion espacial de los distintos tipos de células en el organismo en
desarrollo, en el tiempo al cual los tipos de células y tejidos se diferencian, y en la forma geométrica de los tejidos y érganos.

El fenotipo en cualquier estado de su ontogenia es la consecuencia de interacciones entre tejidos y células, y entre el organismo
y factores fisicos; la tension fisica de la contraccion muscular p.ej. es necesaria para el desarrollo y mantenimiento de la forma
normal de un hueso. M&s auln, cada etapa en el desarrollo depende de condiciones de desarrollo previas. Incluso en las mas
tempranas etapas, la diferenciacién en muchos embriones depende de la organizacién espacial de factores en el citoplasma del
huevo, los cuales son establecidos durante la oogénesis; estos factores aparentemente incluyen miles de diferentes secuencias de
RNAs mensajeros maternales y también incluyen a la matriz citoesquelética que organiza su localizacion (RAFF & KAUFMAN,
1983). Consecuentemente el citoplasma del huevo es tan crucial para fundar el desarrollo de un embrién como lo es el genoma del
embrion. Pero este fundamento citoplasmatico estd asi mismo bajo control genético. P.ej., el polimorfismo de un gen nuclear
determina la direccién de enrrollamiento en el caracol Lymnaea peregra, pero el gen actla alterando el citoplasma del huevo, que a
su vez determina la direccion de clivaje; asi, el enrrollamiento de la progenie esta enteramente determinado por el genotipo materno
(es un efecto materno).

En Ultimo término, todos los eventos del desarrollo pueden ser alterados por cambios en los genes y, en este sentido, son
causados por los genes. Pero el desarrollo es epigenético: éste depende de eventos previos de desarrollo que no pueden ser
entendidos meramente en términos de accién primaria de los genes.

DIFERENCIACION DE CELULAS Y TEJIDOS

Algunos genes, como aquellos que codifican las inmunoglobulinas en los mamiferos, experimentan rearreglos en diferentes
células somaticas, y ésto influencia la diferenciacion celular. Gran parte del genoma nuclear, no obstante, es homogéneo en todo el
soma y la citodiferenciacién ocurre por medio de la expresion diferencial de los genes en respuesta a sefiales, presumiblemente de
naturaleza quimica. Algunas de estas sefiales son hormonas; p.ej., muchos tejidos de los anfibios experimentan cambios
metamdrficos en respuesta a un incremento en la concentracion de tiroxina. La tiroxina es producida en la glandula tiroides en
respuesta a la descarga de tirotropina por la pituitaria, la cual a su vez es estimulada por la descarga en el hipotalamo del cerebro
de una hormona inductora de la producion de tirotropina. En algunos anfibios que han evolucionado recientemente por neotenia, tal
como el axolote Ambystoma mexicanum, las glandulas tiroides y pituitaria pueden funcionar normalmente, y la metamorfosis puede
ser inducida por inyeccién de tiroxina. Asi, la neotenia ha evolucionado a través de un cese en el mecanismo de descarga
hipotalamico. Pero el tratamiento con tiroxina no induce la metamorfosis en otras salamandras que tienen una historia evolutiva
neoténica mas antigua (Figura 6), en las cuales los tejidos han perdido la habilidad de responder a la tiroxina (DENT, 1968). La
base genética y molecular de estos cambios en competencia no es conocida.
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La diferenciacion de tejidos frecuentemente depende de la induccién por los tejidos vecinos, presumiblemente a través de la
difusién de sefiales quimicas (aunque en muchas instancias se desconoce la identidad de las sustancias quimicas, los mecanismos
involucrados en su produccion, y los mecanismos de respuesta). P.ej., las lentes del ojo de los vertebrados se desarrollan bajo
sucesivas influencias inductoras del endodermo, centro del mesodermo, y del globo 6ptico en desarrollo (RAFF & KAUFMAN,
1983). El globo 6ptico por si mismo se desarrolla en respuesta a la induccion por el mesodermo precordal durante la gastrulacion.
En un mutante sin ojos del axolote, el globo 6ptico falla en desarrollarse debido a que es incapaz de responder al inductor
mesodermal. En algunas poblaciones cavernicolas del pez characido mexicano Astyanax mexicanus, los ojos son degenerados
debido a una genéticamente reducida capacidad del globo 6ptico de inducir el desarrollo de lentes (CAHN, 1959). En ésta como en
muchas otras instancias, es posible explicar un evento evolutivo que resulta de la pérdida de un mecanismo de desarrollo (tal como
la falla para producir o responder a una influencia inductora); es mas dificil entender cémo evolucioné previamente el sistema de
desarrollo ancestral.

MORFOGENESIS Y FORMACION DE PATRONES

La adquisicion de la forma de un érgano, en el conjunto del organismo, es denominada morfogénesis. La morfogénesis y la
diferenciacion de tejidos, juntas, determinan la estructura: la citodiferenciacion del primordium de una pata resulta en hueso,
musculos y otros tejidos, mientras que los factores que gobiernan la morfogénesis determinan la forma y tamafio del apéndice.
Varios mecanismos estan involucrados en la morfogénesis (WESSELS, 1982). Algunas estructuras son formadas por la migracion
de células individuales; los melanocitos (células pigmentarias) de los vertebrados, p.ej., son derivados de la cresta neural. El
tamafio y forma de las estructuras formadas a partir de masas de células mesenquiméticas puede ser influido por la tasa y duracion
de la mitosis, por la orientacién espacial de la mitosis, y por la densidad del empaquetamiento celular. Alguno o todos estos factores
pueden influir en el crecimiento alométrico, pero existe muy poca informacion sobre estos aspectos.

Entre los mas importantes factores de desarrollo en la evolucidn zooldgica estan aquellos que determinan el nimero y arreglo
espacial de las estructuras, tal como el nimero de artejos en una antena, la disposicién de los apéndices en determinadas partes
del cuerpo, o la distribucion de sedas en el cuerpo de los artropodos. Estos patrones implican mecanismos por medio de los cuales
la citodiferenciacién y morfogénesis ocurren en ciertos lugares mas que en otros. Las diferencias en el patrén espacial de la mitosis,
pueden por ejemplo determinar el grado o el modo en que determinados elementos y artejos resultan fusionados o no, un caracter
que diferencia a muchos géneros de aracnidos y crustaceos.

Muy pronto en la historia de la embriologia experimental, fue desarrollado el concepto de gradientes de sustancias inductoras.
P.ej., las células del borde posterior del ala en desarrollo de un pollo inducen el desarrollo de tres dedos (ll, Il y IV), los cuales no se
diferencian si el borde posterior es removido. Si el tejido posterior del ala es engrapado sobre el borde anterior, una imagen-espejo
es formada en esta extremidad, con la secuencia de dedos IV, I, Il, lll, IV. Esto es interpretado como que los dedos sucesivos
anteriores se desarrollan en respuesta a concentraciones sucesivamente mas bajas de alguna sustancia producida por la region
posterior. WOLPERT (1982) sugiere que las células ganan informacién posicional del gradiente de concentracion, y que se
diferencian en base a su posicién. Los cambios evolutivos en patrones, entonces, se producirian a través de cambios genéticos en
las respuestas celulares a su posicion.

Alternativamente, la evolucién puede ocurrir por alteracién del gradiente de concentracion. En este caso, la sustancia inductora
forma un prepatron (STERN, 1968), del cual el patrén Ultimo de las estructuras es una respuesta. El tarso de una hembra de
Drosophila, p.ej., tiene un prepatron subyacente para el desarrollo de una comba masculina (una densa mancha de pelitos
modificados), ya que si las células epidérmicas del macho son puestas sobre el tarso de una hembra, producen el desarrollo de
dicha comba masculina, aunque la situacion ordinaria es que ésta no se forma en el tarso de las hembras.

Algunos prepatrones complejos pueden, teéricamente, ser generados simplemente. El matematico Alan TURING (1952) mostré
gue si dos sustancias que reaccionan, para dar una sustancia inductora, se difunden a través de un area (o “campo”), la reaccién
puede generar una onda patrén en la concentracion del inductor. El patron dependera del tamafio y forma del campo, de las tasas
de difusion de los precursores, y de la cinética de su reaccién. Cambios en el arreglo de la onda patrén o en la concentracién total
del inductor pueden entonces cambiar el patron de las estructuras que se desarrollan en respuesta al inductor (Figura 7). SONDHI
(1963) invoca este modelo para explicar las alteraciones en el patron de sedas en la cabeza de Drosophila seleccionadas por su
alto nimero de sedas. Las nuevas sedas aparecen consistentemente en posiciones especificas (Figura 8), como si la seleccion
ocurriera debido a la concentracion de un inductor que esta presente con un patron especifico en el tipo salvaje de estas moscas
pero que es insuficiente para inducir la formacién de sedas en determinadas posiciones. En algunos stocks todos los grupos de
sedas eran derivados a nuevos sitios, como si el prepatrén hubiese derivado segun el modelo de Turing. Un aspecto interesante del
trabajo de Sondhi es que ciertos patrones nuevos, a pesar de que nunca han sido observados en drosophilidos normales, se
asemejan mucho a otros que estan presentes en otras familias de moscas (Figura 8).

La teoria de Turing ha sido extendida mateméaticamente por MURRAY (1981) a un modelo de coloracion en los mamiferos.
Suponiendo que la melanina sea formada por una reaccién quimica de la clase propuesta por Turing, Murray predice que deberia
desarrollarse una pigmentacion uniforme tanto si el campo fuera muy pequefio o muy grande, como si el prepatron fuera formado
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muy pronto o muy tarde en su desarrollo. Por encima de un tamafio de campo minimo, se desarrolla un patrén unidimensional de
rayas; a medida que el tamafio de campo se incrementa, emergera un patrén bidimensional de motas. Asi, sobre una superficie con
forma cilindrica, tal como una pata o una cola, las manchas o motas podran desarrollarse en la extensa area basal, mas gruesa,
pero s6lo se desarrollaran bandas cerca del extremo, mas delgado, patrén éste que es observado en la coloracién de muchos
mamiferos. La teoria de Murray sugiere que no podrian existir mamiferos a rayas con colas moteadas.

CONSERVATISMO E INTEGRACION DEL DESARROLLO

Alteraciones atavicas, o “retrocesos” hacia la forma ancestral, pueden ocurrir por mutaciones o por anomalias del desarrollo no-
genéticas, que pueden ser inducidas experimentalmente (HALL, 1984). Las ballenas ocasionalmente presentan extremidades
posteriores rudimentarias, y los caballos a veces desarrollan dedos laterales. En las aves, la fibula ordinariamente se desarrolla s6lo
como una pequefia punta, mientras que la tibia, fusionada con los huesos tarsales, forma el hueso méas grande de la pierna del
pollo. HAMPE (1960) mostré que cuando se inserta una delgada lamina de mica entre la tibia y la fibula en desarrollo del pollo, la
fibula crece a la misma longitud que la tibia. La fibula ampliada induce que los huesos tarsales se desarrollen separadamente de la
tibia, produciendo un patrén muy similar al de Archaeopteryx (Figura 9).

Las anomalias atavicas ponen en evidencia que algunos mecanismos de desarrollo son altamente conservativos en evolucion.
La embriologia experimental ha suministrado muchos ejemplos de este conservatismo. P.ej. la dermis de los vertebrados induce la
diferenciacion de estructuras epidérmicas. La epidermis embrionaria de un lagarto, cuando se inserta en la dermis de un ratén,
desarrolla escamas con un patron tipico de los pelos de un ratén (DHOUAILLY, 1973); la “sefial” de la dermis es conservativa y
permite provocar una respuesta atravesando la linea entre clases zoolégicas distintas. En los vertebrados dentados, los dientes se
forman de la epidermis en respuesta a la induccion por la mandibula mesodérmica. KOLLAR & FISHER (1980) reportan que el
epitelio de la mandibula de los embriones de pollo desarrolla dientes si es colocado en la mandibula mesodérmica de un ratén, un
ejemplo sorprendente de conservacion de una respuesta a la induccion la cual no ha sido expresada durante méas de 80 millones de
afos.

Algunos mecanismos de desarrollo, entonces, retienen su integridad incluso si ellos no han sido expresados fenotipicamente
durante millones de afios. El genoma retiene ademas una latente capacidad fenotipica que puede ser expresada por retrocesos
evolutivos. Se puede entender en algunas instancias por qué estructuras que aparecen en el embrién, son perdidas mas tarde, ya
que ellas sirven para funciones de desarrollo criticas; p.ej., la notocorda de los vertebrados, a pesar de que ya no sirve para su
funcién original de soporte estructural, hace su aparicion temporal porque ella induce el desarrollo del sistema nervioso. Los
mecanismos criticos de desarrollo, en consecuencia, no estan libres para evolucionar rapidamente.

Por otra parte, la forma puede ser mas conservativa que la via de desarrollo utilizada para alcanzarla. P.ej., los dedos son
formados por muerte celular en las regiones interdigitales de los amniotas, pero ocurren por divisién celular en los puntos de
crecimiento digital en los anfibios. La mayoria de los alelos que afectan a un caréacter poligénico pueden cambiar su frecuencia por
deriva genética, a pesar de que el caracter es mantenido constante por seleccién estabilizadora; por tanto, una via de desarrollo
puede evolucionar mientras que la forma de su producto es retenida. El citoesqueleto del protozoo ciliado Tetrahymena es
constante en su forma entre las especies del género, pero las proteinas de las cuales se compone difieren grandemente de unas a
otras especies (WILLIAMS, 1984). Muchas de las partes de un organismo, entonces, estan tan integradas que su forma retiene una
identidad a través del tiempo evolutivo, a pesar de los cambios en su constitucion molecular y en sus vias de desarrollo.

El troglomorfismo en cavernicolas de distintos grupos zoolégicos puede entonces ser visto como la iteracién de procesos
similares (alométricos, heterocrénicos, neoténicos, de reduccion de estructuras en unos casos, de “retrocesos” atavicos en otros)
actuando en mosaico para producir estructuras que, en su conjunto, resultan funcionalmente ventajosas en el medio subterraneo.
Ello es posible porque el genoma de diferentes organismos retiene un gran almacén latente comin, que permite “disparar’ o
“bloquear” mecanismos de desarrollo (que controlan la expresion estructural responsable de la edificacion de los 6rganos) -en
respuesta a las condiciones ambientales-, lo que da por resultado el fenotipo troglomorfo. Los caracteres implicados no son
entonces controlados por unos pocos genes actuando de modo independiente, sino que estan fuertemente integrados a
mecanismos y vias de desarrollo bajo control genético.

Otro aspecto del desarrollo es aquel que abarca constricciones o discontinuidades. En la mayoria de los casos las
discontinuidades entre taxa superiores son la simple consecuencia histérica de extinciones. La divergencia filogenética entre
diferentes linajes a partir de un ancestro comun produce también discontinuidad; por ejemplo, nunca ha habido un intermedio entre
el caballo moderno y los rinocerontes modernos. Inversamente, los caracteres son correlacionados entre especies distintas porque
éstas poseen un ancestro comun (RAUP & GOULD, 1974). Discontinuidades menores son debidas a la adaptacion diferencial al
ambiente: picos discretos en el relieve adaptativo; pero otras no son debidas a la seleccion ambiental sino a factores internos: las
llamadas constricciones de desarrollo (ALBERCH, 1982; MAYNARD SMITH et al., 1985). Estas son, posiblemente, las menos
conocidas. La genética de poblaciones describe el destino de variaciones una vez que se han formado, pero no predice cuales
variaciones seran formadas y cuales no. La mayoria de las constricciones de desarrollo no son debidas a principios fisicos ni a la
accion de los genes, sino que son productos de la evolucién y, por tanto, son histéricamente contingentes.
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El sistema de desarrollo puede haber sido canalizado diferencialmente en diferentes taxa, por lo que se pueden formar
diferentes variaciones. Por ejemplo, la reduccién de los dedos, un evento comun en la evolucién de los anfibios, usualmente entrafia
pérdida parcial de los dedos preaxiales en las ranas, mientras que en las salamandras implica una pérdida completa de los dedos
postaxiales. Los dedos preaxiales de las salamandras son los primeros en diferenciarse durante la ontogenia, mientras que los
dedos centrales y postaxiales se diferencian primero en las ranas. Cuando un inhibidor de la mitosis es aplicado a las extremidades
en desarrollo (Figura 10), las falanges y dedos que fallan en diferenciarse son aquellos que se desarrollan en Ultimo lugar: los
postaxiales en las salamandras, y los preaxiales en las ranas (ALBERCH & GALE, 1985).

Los Stenasellus y Proasellus cavernicolas proveen otro buen ejemplo. Las especies de Stenasellus poseen 2 espinas
esternales o s6lo una (Figura 11) en los dactilopodios de los pereiépodos 2 & 7. Stenasellus virei (del Pais Vasco y region nord-
Pirenaica) ejemplifica el modo de aparicién de la segunda espina. En la subespecie freatica S.v.virei todos los pereidpodos (desde
el 2 hasta el 7) tienen 2 espinas en los adultos (Figura 11-B); su férmula es: 222.222. Por el contrario, la subespecie troglobia S.virei
hussoni es 111.111 (Figura 11-C). No obstante, en algunas cuevas de los Pirineos franceses, las poblaciones de S.v.hussoni
incluyen algunos ejemplares muy viejos y grandes; éstos muestran algunas veces, pero s6lo en algunos de los pares de
pereidpodos, 2 espinas. Por tanto, en estos ejemplares de edad progresivamente mayor, la férmula tipica de la subespecie S.v.h.
(111.111) se transforma en 211.111, luego en 211.211, a continuacién en 221.221 y, en raros casos, esta evolucion conduce a
222.222, la misma que en la subespecie tipica. Por tanto, la diferencia en este caracter entre S.v.v. y S.v.h. no reside en que la
primera tenga 2 espinas y la segunda sélo una, sino en el hecho de que en S.v.v. la segunda espina aparece siempre, en todos los
ejemplares, y tempranamente en su desarrollo, mientras que en S.v.h. la formaciéon de la segunda espina esta fuertemente
retrasada en su ontogénesis. El retraso es tan grande que la segunda espina no llega a formarse en la mayoria de los ejemplares, y
se forma so6lo en raras ocasiones en ejemplares de gran edad y talla, y sélo en parte de sus pereidpodos. Asi parece como que el
mecanismo genético responsable de la formacién de las espinas esternales fuera funcional en S.v.v. y estuviera reprimido o inhibido
en la forma troglobia S.v.h. (MAGNIEZ, 1985). En otros caracteres de Stenasellus y Proasellus se presentan casos semejantes al
descrito. Parece, en consecuencia, que las diferencias de desarrollo que han evolucionado en estos taxa determinan las variaciones
gue pueden formarse y resultar fijadas durante su evolucion.

SISTEMAS INTEGRADOS COMPLEJOS

Las correlaciones genéticas entre caracteres que previenen que ellos evolucionen independientemente, son otra forma de
evolucién de constricciones del desarrollo. OLSON & MILLER (1958) y RIEDL (1977, 1978) han propuesto que las correlaciones
genéticas y del desarrollo evolucionan por seleccion natural. Dado que tanto como el 85% del genoma puede intervenir para dar
forma al desarrollo, un caracter u otro muy dificilmente podria sufrir un maladaptativo accidente de desarrollo, lo que si ocurriria con
frecuencia si cada gen fuera expresado independientemente. Riedl argumenta que si los caracteres estan bajo un sistema de
control jerarquico de modo que ellos se desarrollan en sets integrados, habra efectivamente muy pocos caracteres independientes,
y a su vez muy pocas oportunidades para el desarrollo de errores. Asi, los “interruptores” genéticos mayores dispararian la accion
coordinada de grupos de otros genes. Los loci en los complejos Antenapedia y Bithorax de Drosophila parecen ser interruptores de
esta clase; p.ej., los genes que dan forma a la estructura de una pata normal tienen el mismo efecto sobre patas que se desarrollan
en lugar de antenas. Tal integracion deberia ser esperada, especialmente en el caso de caracteres funcionalmente relacionados
tales como las longitudes de las mandibulas superior e inferior en los mamiferos.

La integracion del desarrollo impone constricciones a la evolucion, pero tiene también otras consecuencias (RIEDL, 1978). Si
caracteres de desarrollo integrados son controlados por “interruptores” genéticos, la mutacién de los interruptores puede causar que
el desarrollo proceda por un diferente, pero armonioso, canal. Tales sistemas integrados podran probablemente desplegar un
limitado y recurrente repertorio de variaciones, dando lugar a evolucion paralela y a atdvicas variantes que revelan de un modo
recapitulatorio los fundamentos ancestrales del programa de desarrollo. Si cada uno de los virtualmente infinitos caracteres que
puede tener un organismo fuera variable de modo independiente y estuviera sujeto a seleccion ambiental, muchas de las
similaridades entre especies tendrian que ser atribuidas a similaridad de funcién mas que a ancestros comunes; pero los elementos
individuales de sistemas de desarrollo altamente integrados no pueden ser faciimente cambiados sin disrumpir la funcion. Asi, la
homologia, la traza de un linaje comin que hace posible el analisis filogenético y la clasificacion evolutiva, “es la consecuencia de la
fijacion epigenética mas alla de los requerimientos funcionales recientes” (RIEDL, 1977).

La integracion del desarrollo, a pesar de que constrifie las vias de la evolucion, hace posible la evolucién de sistemas
complejos. La diferencia en la longitud de una pata entre dos vertebrados puede ser descrita en términos de diferencias en las
dimensiones de los huesos, muasculos, vasos sanguineos, y nervios, pero los individuos no difieren en separados loci controlando
cada una de estas estructuras. Mas bien, un sistema simple de control las altera en concierto. Si un cambio en la longitud de una
pata requiriera de una mutacién separada para cada uno de los elementos de la pata, la probabilidad de que un individuo heredara
la constelacion de mutaciones necesarias para una pata propiamente formada pero mas larga, seria desvanecentemente pequefia.
Dada la integracion del desarrollo, el cambio coordinado en los elementos de la pata se transforma no sélo en tedricamente
probable, sino en fisicamente observable. Los cambios evolutivos heterocronicos, tales como la neotenia o la progénesis,
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Figura 7. Cambios hipotéticos en un prepatrén subyacente (A) de un morfégeno, o material que induce la formacién de
sedas. Si la concentracion del morfégeno excede un limite T, se forma una seda. Un cambio en la cinética de sintesis

del morfégeno puede cambiar el patrén de espaciamiento (B) o la posicién de los picos del morfégeno (C); un incremento
en la concentracién del morfégeno puede cambiar también el nimero de sedas. (Fuente: TURING, 1952; modificado).
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Figura 8. Modelo de Sondhi sobre el origen de un patrén neomorfico (“nuevo”). Si el primer pico del prepatrén esté entre los
niveles T1y T2, se produce el tipo silvestre del patrén de sedas y ocelos (A) en Drosophila subobscura. Si el segundo pico
excede el nivel T3, se forman sedas adicionales (B); la seda alfa se duplica y se forman nuevas sedas beta. Estas nuevas sedas
son desconocidas en los drosofilidos normales, pero tienen su contraparte en Aulacigaster leucopeza, un miembro de una
familia relacionada. (Fuente: SONDHI, 1963; modificado).
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Figura 9. Desarrollo de los huesos de la pierna y tobillo de los pollos experimentales de Hampé (derecha), comparado con su
estado en los reptiles, Archaeopteryx, y su forma normal en aves modernas. (Fuente: FRAZZETTA, 1975; modificado).

Figura 10. Visién dorsal de la pata posterior izquierda de la salamandra Hemydactylium scutatum (Plethodontidae); los cuatro dedos son la
condicién normal de esta especie (A). Pata posterior izquierda del axolote Ambystoma mexicanum (Ambystomatidae) tratada con un inhibidor
de mitosis en el estado inicial de su desarrollo (B). Pata posterior derecha del mismo axolote; control sin tratamiento, mostrando la condicién
normal de cinco dedos (C). La pata tratada experimentalmente es mas pequefia que la de control, le falta el dedo post-axial y algunas
falanges, y se asemeja a la condicién de Hemydactylium.(Fuente: ALBERCH & GALE,1985; modificado).




representan el extremo del cambio coordinado debido a su integracion del desarrollo. Asi, el problema mayor de la macroevolucion,
la evolucién de caracteres complejos que no pueden funcionar a menos que sus partes actlien en concierto, puede ser parcialmente
resuelto por la naturaleza integrada y jerarquica que presenta el desarrollo.

EL TROGLOMORFISMO EN ZONAS TEMPLADAS Y TROPICALES

Hasta 1970 eran sumamente escasos los troglobios conocidos en zonas tropicales. Se pensaba que esta ausencia era debida a
la falta de grandes oscilaciones climaticas durante el Pleistoceno en los tropicos (VANDEL, 1965; BARR, 1968; MITCHELL, 1969),
mientras que en zonas templadas ocurrian las glaciaciones, las cuales eliminaban de la superficie las anteriores poblaciones de tipo
subtropical y tropical. En esta vision, se consideraba necesaria la eliminacion de las poblaciones de superficie para producir el
aislamiento de las poblaciones cavernicolas, las cuales podrian entonces especiarse alopatricamente y evolucionar como
troglobios. En esta concepcion, la fauna troglobia era considerada relictual: habia podido sobrevivir a las fluctuaciones climéaticas
gracias a haber encontrado refugio en el estable y benigno ambiente de las cuevas, mientras que en superficie las condiciones de
vida se tornaban desfavorables y provocaban o bien la migracién a otras areas o bien la extincion. Por ello se creia que los
troglobios eran especies longevas y eran considerados relictos filogenéticos: los Unicos supervivientes de antiguos linajes y
auténticos “fésiles vivientes”. Su troglomorfismo, mas que una adaptacién a las cuevas, era considerada una caracteristica
degenerativa propia de una etapa final -senescente- en la evolucién de sus linajes respectivos.

En las Ultimas décadas ha sido descubierta una abundante y diversa fauna troglobia en cuevas tropicales, en blue-holes, en
islas de reciente origen y en jovenes cuevas de lava, de América Latina, Africa, Sudeste Asiatico e islas del Pacifico. En muchos
casos ha podido demostrarse una escasa antigiedad de las cavernas en algunas de estas regiones y, por consiguiente, ha
quedado firmemente establecido que la evolucién troglobia no necesariamente requiere mucho tiempo. Esta es una primera
conclusién. A la vez, y a diferencia de las zonas templadas, muchos cavernicolas especializados de los tropicos conviven
parapatrica o sympatricamente con formas epigeas de sus mismos linajes, es decir, poseen parientes epigeos taxonémica y
geograficamente muy préximos.

Un ejemplo ilustrativo de esta situacion, predominante en zonas tropicales, puede ser suministrado por el decapodo
pseudotelfisido Chaceus caecus, de la Sierra de Perija (Venezuela), especie troglobia descubierta por el autor y descrita por
RODRIGUEZ & BOSQUE (1990). Es completamente depigmentada y ciega (el pedtnculo ocular, atrofiado, carece de apex globular
y no tiene trazas de pigmentos ni facetas, existiendo un gran espacio vacio en cada O6rbita); su cuerpo y apéndices son muy
elongados y estilizados; posee ademas otros caracteres distintivos en los gondépodos del macho, denticulaciéon del caparazon,
papilacion de su superficie, elongacién de los dactilos y ufias de los pereiépodos. Indicaciones de cambios en su estrategia de vida
son aportados por el pequefio nimero de descendientes (8 juveniles en la cdmara incubadora abdominal de las hembras, en
comparacion con hasta 125 en otras especies de la familia) y gran tamafio de los mismos (RODRIGUEZ & HERRERA, 1994). Un
andlisis filogenético y cladistico ha mostrado que de entre las seis especies del género Chaceus (el cual constituye un grupo
monofilético en la tribu Strengerianini), Ch.caecus comparte algunos caracteres con Ch.motiloni y C.pearsei, siendo las semejanzas
mayores con Ch.motiloni, el cual es considerado su mas probable especie hermana. Esta Ultima es un trogléfilo que cohabita con
Ch.caecus en la localidad-tipo (la Cueva de Punto Fijo), pero se encuentra sélo en la zona de entrada mas superficial, mientras
Ch.caecus habita en el ambiente profundo de varias cuevas de la regiéon. Ch.motiloni es una forma robusta, con grandes 0jos y
pigmentaciéon marrén-rojiza o chocolate, sin modificaciones troglomorfas (Ver morfologia comparada en Figura 12). Ejemplos
similares se presentan en muchos otros grupos zooldgicos, en los cuales las formas troglobias, no-relictuales, pero con
troglomorfismo semejante al de cavernicolas templados, tienen parientes epigeos y trogléfilos taxonédmica y geograficamente muy
proximos (ver p.ej.. CHAPMAN, 1986; GALAN, 1995; GALAN & HERRERA, 2006; GALAN et al., 2009).

Simultdneamente, existen en cuevas tropicales ejemplos de formas relictas de considerable antigiiedad, aunque predominan las
formas no-relictuales (DECU et al., 1987; GALAN, 1995; GALAN & HERRERA, 1998; GALAN & HERRERA, 2006; ORGHIDAN et
al., 1977). De ello se puede deducir que la evolucion troglobia no s6lo puede haber ocurrido en el pasado sino que también ocurre
activamente en la actualidad (GALAN & HERRERA, 1998).

El habitat subterraneo ocupa un volumen tridimensional, cuyos limites con los ecosistemas de superficie son principalmente
verticales. Tanto en areas karsticas como volcanicas, una cierta cantidad de energia bajo la forma de materia organica esta
continuamente siendo sustraida de superficie e ingresada a la red de vacios subterraneos. Pero a la vez, se trata de un medio
adverso. Pocos animales pueden explotar el bioma subterraneo, aun cuando -paradéjicamente- los recursos tréficos puedan ser
importantes (HOWARTH, 1993). El habitat subterraneo es creado y ampliado progresivamente. Como toda area nueva, ésta se
ofrece a la colonizaciéon de aquellos organismos que sean capaces de utilizar sus recursos y posean la aptitud necesaria para
desenvolverse en el nuevo medio. Este es comparativamente mas adverso a medida que se profundiza en él. Pero a la vez es un
medio estable que proporciona recursos que no estan siendo utilizados por otros organismos. Estas ventajas pueden resultar
atractivas para muy diversos organismos y promueven la colonizacion activa del medio subterraneo.

Hoy la principal diferencia entre cavernicolas de zonas tropicales y templadas reside en sus proporciones en el conjunto de la
fauna cavernicola de una regién. No obstante, estudios recientes muestran casos de cuevas tropicales con una alta representacion
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de troglobios (GALAN & HERRERA, 2006; GALAN et al., 2009; HERRERA et al., 2009), incluyendo grupos como: oligoquetos
Enchytraeidae; ostracodos Cypridae; copépodos Cyclopidae; sincaridos Parabathynellidae; isdpodos Anthuridae, Calabozoidae,
Cirolanidae, Trichoniscidae, Oniscidae, Sphaeroniscidae, Philosciidae; anfipodos Bogidiellidae, Hadziidae, Hyalellidae; decapodos
Pseudothelphusidae; escorpiones Chactidae; amblypygios Charontidae; pseudoescorpiones Cheiridiiae, Cheliferidae, Chthoniidae;
esquizémidos Schizomidae; opiliones Agoristenidae, Phalangodidae; araneidos Sparasiidae; acaros Argasiidae; hydrachnelos
Limnesiidae, Aturidae, Anisitsiellidae; diplépodos Trichopolydesmidae, Ophistospermorpha, Peridontodesmidae; quilépodos
Scolopendridae; dipluros Campodeidae, tisanuros Nicoletiidae; colémbolos Entomobryidae, Isotomidae, Onychiuridae, Tomoceridae;
ortopteros Gryllidae, Raphidophoridae; blatodeos Blatellidae; coledpteros Dytiscidae, Catopidae, Carabidae, Ptilidae; peces
Loricariidae, Trychomycteridae, Heptapteridae, Synbranchidae; entre otros. Sélo la fauna cavernicola de Venezuela incluye mas de
80 especies troglobias tropicales en al menos 50 familias distintas.

Para abordar de modo global el tema del troglomorfismo es necesario tener en cuenta la zonacion del habitat subterraneo
(Figura 13), las condiciones adversas que éste presenta, y las caracteristicas comparadas de los troglobios tropicales y templados
(GALAN & HERRERA, 1998, 2006). De la comprension global de estos aspectos se desprende una nueva vision de los factores y
procesos que intervienen en la evolucion troglomorfa.

VISION EMERGENTE DEL ESTUDIO DE CAVERNICOLAS TROPICALES

El estudio de cavernicolas tropicales demuestra, por un lado, que la evolucién troglomorfa puede ser un proceso rapido en el
tiempo, y por otro lado, que en cuevas tropicales existen troglobios tanto no-relictuales como relictos. Ello cuestiona, en primer
lugar, el papel del glaciarismo como fuerza conductora del proceso. En segundo lugar, permite cuestionar la idea clasica de las
cavernas como entidad Gnica y homogénea. La visién actualmente emergente del estudio de cavernicolas tropicales destaca la
importancia de la zonacion de las cuevas y demuestra que la fuerza conductora del proceso reside en la adaptaciéon de los
organismos a los distintos ambientes subterraneos, estando basicamente modulada por una activa colonizacion (GALAN &
HERRERA, 1998).

En esta nueva hipotesis los trogléfilos se adaptan al ambiente intermedio y los troglobios al ambiente profundo. La evolucion
troglomorfa se desarrolla en respuesta a la adversidad del ambiente profundo. Tanto los trogléfilos como los troglobios son formas
adaptadas a la vida en las cavernas, s6lo que tienen distintas estrategias de vida y estan adaptados a distintos ambientes. Esto ha
conducido a re-definir las categorias ecoldgicas clasicas del sistema Schiner-Racovitza (Figura 14).

Recientes trabajos que incluyen andlisis genéticos y ecofisiolégicos han aportado evidencia sustancial de que los
troglomorfismos estan sujetos a seleccion natural y son por tanto adaptativos (SBORDONI, 1980; POULSON, 1981; CULVER,
1982; ALLEGRUCCI et al, 1982; PECK, 1986; WILKENS, 1987; FONG, 1988; CULVER et al, 1990; KANE & CULVER, 1991). Estos
trabajos comparten cuatro grandes conclusiones: primero, que muchas poblaciones troglomorfas estan adaptadas a una escasez de
recursos tréficos; segundo, que muchos trogléfilos no son troglobios en preparacion o en potencia, sino formas verdaderamente
adaptadas a las cuevas (particularmente a los ambientes superficial e intermedio) y las cuales no mantienen flujo de genes con
poblaciones de superficie; tercero, que muchas poblaciones han invadido independientemente sistemas de cuevas y, en cada caso,
los caracteres troglomorfos han sido adquiridos independientemente a través de evolucién paralela; y cuarto, que los
troglomorfismos de las poblaciones cavernicolas, tanto caracteres hipertrofiados como reducidos, son influidos por la seleccién
natural. Particularmente ilustrativo es el estudio de KANE & CULVER (1991) sobre Gammarus minus, ya que utilizando técnicas de
electroforesis de proteinas, demuestra que existe un escaso o nulo flujo de genes entre las poblaciones hipégeas y epigeas de la
misma cuenca; los autores concluyen que ésto puede deberse a que se han desarrollado incompatibilidades de cépula como
consecuencia de diferencias morfolégicas, siendo estas Ultimas adaptaciones a los ambientes respectivos (cuevas y manantiales).

La vision que actualmente emerge en el estudio evolutivo de los cavernicolas muestra que en los primeros grados de
troglomorfismo se producen modificaciones (anatémicas vy fisioldgicas, incluyendo metabdlicas) por adaptacion al ambiente hipégeo
y que la divergencia entre subpoblaciones cavernicolas y epigeas o transicionales se inicia en presencia de flujo génico. Al
progresar la divergencia anatémica se generan incompatibilidades de copula, o diferencias en las preferencias de copula, las cuales
terminan produciendo el aislamiento reproductivo y la especiacion sin la existencia de barreras geogréficas. En el desarrollo ulterior
podran presentarse casos en que se generen barreras geogréficas, pero ello no constituye un prerrequisito para que la evolucion
cavernicola ocurra e involucre basicamente modos de especiacion sympatricos. El troglomorfismo podra ser acentuado a lo largo
del tiempo y eventos vicariantes podran producir la fragmentacion y multiplicacion de especies troglobias.

Si consideramos el medio hipégeo como un medio zonal, con adversidad creciente a medida que se profundiza en él, podemos
ver la evolucién troglobia como una continuacion de la colonizacion inicial, como un proceso en etapas. En el ambiente superficial
de las cuevas puede instalarse una poblacién trogléxena heterogénea, procedente de ambientes préximos al cavernicola o
transicionales; representantes muscicolas, humicolas o hemiedaficos y endégeos (procedentes de la hojarasca y suelo del bosque)
y elementos del medio intersticial (para la fauna acuatica), junto con numerosos invertebrados higréfilos y vertebrados dotados de
ecolocacion, podran constituir importantes biocenosis trogloxenas. Al avanzar la colonizacién de la zona oscura, de elevada
humedad relativa, los organismos tendran que enfrentar condiciones fisicas y tréficas, no ya transicionales, sino claramente
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diferentes de las epigeas. La adquisicion adaptativa de mecanismos de regulacion del balance corporal de agua y el éxito para
completar la reproduccion y obtencién de alimento en la zona oscura, ocurrird por cambios (anatémicos Yy fisioldgicos) que iniciaran
la divergencia de los ancestros epigeos. En tanto las formas trogléfilas no pasen un segundo gradiente, su adaptacion a la vida
cavernicola no hara de ellos elementos muy modificados. Es necesaria una nueva presion de seleccién, alcanzable en el ambiente
profundo, para que los organismos trogléfilos pasen a ser troglobios. Como resultado de ello seran modificados en un grado mayor,
ultraespecializados, pero tremendamente eficientes para sobrevivir indefinidamente en las cavernas a pesar del rigor de las
condiciones ambientales y las vicisitudes histéricas.

La presencia en diferentes proporciones de formas troglomorfas relictas y no-relictuales en zonas tropicales y templadas ha sido
objeto de estudio. El autor propuso un modelo comprensivo para explicar las diferencias encontradas entre los ambientes tropicales
y templados, y las proporciones relativas de troglobios en ambos casos (GALAN, 1999).

Esta hip6tesis supone la ocurrencia de un proceso histérico. En el caso de la colonizacién del medio hipégeo en los tropicos, la
mayor abundancia de recursos tréficos en el ambiente intermedio hace que predominen estrategas de la r entre la fauna que
ingresa a las cuevas. Bajo tales condiciones estos trogléfilos tropicales (capaces de vivir en las cuevas y perfectamente adaptados
a ellas) no obtienen ventajas ni resulta para ellos atractiva la colonizacion del ambiente profundo, de menores recursos
desigualmente distribuidos. Como corolario, pocos se aventuran a adoptar una estrategia de la A. Sin embargo, ello no impide que
algunos taxa den origen a troglobios, como lo prueba la presencia de formas troglomorfas no-relictuales. La evolucion posterior en
zona tropical ha mantenido un espectro de diversidad animal y una fisonomia de las comunidades similar a la actual. Esto permite
explicar que algunos troglobios antiguos, relictos, se hayan conservado en zona tropical, mientras que la mayoria de ellos son de
origen reciente y poseen parientes epigeos taxonémica y geograficamente préximos, a veces cohabitando en la misma cueva o
region (RODRIGUEZ & BOSQUE, 1990). Salvo estas “antiguas excepciones”, que también pueden comprender trogléfilos antiguos
como p.ej. blatodeos, ortopteros, dipteros (CHAPMAN, 1982, 1986), la mayoria de la fauna cavernicola (trogléfila y troglobia) puede
haber sido objeto de cambios a lo largo del tiempo (incluyendo extinciones, evolucion filética y formacion de nuevas especies), o de
estasis, pero manteniendo un tipo de ecosistema y de biocenosis similares a los actuales, con predominio en las proporciones
numéricas de los trogldfilos.

Por otro lado, en zona templada, esta hipétesis supone la ocurrencia de un proceso acumulativo. Basicamente postula que, a
diferencia de la teoria clasica, el papel del glaciarismo en zona templada no ha consistido en producir formas troglobias a través de
aislamiento alopatrico (idea que cuestionamos), sino en permitir la supervivencia en el ambiente profundo de troglobios previamente
formados por modos de especiacion no-alopatricos. La adopcion de una estrategia de la A permite resistir a condiciones adversas, y
en este sentido esta relacionada con la escasez de recursos y con mecanismos de economia de energia. Pero las condiciones
adversas, a diferencia de la teoria clasica, no residen en el glaciarismo, sino en las severas caracteristicas ecolégicas del ambiente
profundo, tanto en zona tropical como templada y bajo cualesquiera condiciones climaticas epigeas (lo mismo que ocurre,
paralelamente, para el habitat abisal marino). El habitat hipdgeo clasicamente ha sido considerado benigno en sus parametros
fisicos; pero los datos actuales muestran que su ambiente profundo constituye un habitat extremo. El glaciarismo en zona templada
puede haber aumentado algo la adversidad en las cuevas, pero ésta existia previamente en el ambiente profundo; su accién mas
bien ha incidido sobre los ambientes superficial e intermedio, con devastadores efectos sobre los trogléfilos templados.

En este modelo se parte en zona templada de un tipo de biocenosis durante el Terciario similar a la que actualmente
encontramos en los trépicos, es decir, con predominio de trogléfilos. En las zonas templadas de Europa reinaron condiciones de tipo
tropical durante el Mesozoico y el Terciario temprano, estando bien documentadas hasta el Eoceno, momento en el cual la
temperatura media era 11-12°C mas elevada que la actual. A partir de entonces hay un progresivo enfriamiento, con climas
subtropicales, que alcanzan el Plioceno temprano. Para el Plioceno final las condiciones climaticas son parecidas a las actuales.

El enfriamiento se acentla posteriormente, con fases glaciales Plio-Pleistocenas entre 2,5 millones de afios y 10 mil afios antes
del presente, fecha en la que finaliza la dltima gran glaciacion. En ese lapso existieron algo mas de 20 épocas de hielo
(glaciaciones) separadas por otros tantos interglaciares templados (con condiciones similares a las presentes). Durante los
episodios frios la temperatura media llegé a ser 8°C mas baja que la actual y sobre las zonas bajas no-glaciadas y en las regiones
periglariares se desarrollaron condiciones de tundra y suelos helados. Bajo tales condiciones seria eliminada la mayor parte de la
fauna trogloxena y trogléfila, y soélo sobrevivirian algunos troglobios lo suficientemente modificados -anatémica y fisiol6gicamente-
para resistir condiciones adversas. Algunos troglobios antiguos (restos de faunas de tipo tropical y subtropical) sobrevivirian
diferencialmente, como lo prueban las numerosas distribuciones disyuntas observables en troglobios europeos. A la vez, los nuevos
troglobios formados durante los interglaciares (pero bajo condiciones templadas, no tropicales), segin su grado de resistencia a las
condiciones adversas, serian incorporados y acumulados en el ecosistema hipégeo. También se acumularian -procedentes de los
episodios frios- troglobios de origen nivicola. Esta progresiva acumulacion de sélo algunos troglobios, datantes de distintas épocas,
irfa dando origen al aumento en la proporcion global de troglobios. A la vez, la progresiva fragmentacion del karst en pequefias
unidades daria origen a numerosos fenémenos de microevolucion, fragmentacién especifica y creacion de endemismos. La
competencia y supervivencia diferenciales permitirian la acumulacién y multiplicacion de formas troglobias. El resultado comparativo
es la elevada proporcion de troglobios (de muy distintas edades y procedencias) en la composiciéon faunistica regional.
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Figura 11. Reduccién del nimero de espinas en el margen esternal de los dactilopodios de los pereiépodos 2-7 en Asellota.
Visién caudal. DO = Organo dactyliano. La ufia terminal es la espina esternal nimero 0. (A) Proasellus meridianus (Racovitza),
(Asellidae), Oeste de Francia. (B) Stenasellus virei Dollfus, subsp virei, (Stenasellidae), Sur de Francia - Pais Vasco.

(C) Stenasellus virei, subsp. hussoni Magniez, zona central Nor-Pirenaica. (D) Proasellus acutianus Argano & Henry, (Asellidae),
Italia. (Fuente: MAGNIEZ, 1985; modificado).
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Figura 12. Morfologia comparada de dos especies de Decapoda Pseudothelphusidae de Venezuela. La forma troglobia es
estilizada, con apéndices elongados, depigmentada y anoftalma, hembras con pocos juveniles de gran tamafio. La forma
trogldfila es robusta, con pereidpodos anchos, quelas desiguales y muy robustas, ojos bien desarrollados, color marrén rojizo
a chocolate, juveniles numerosos y de pequefio tamafio.
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TROGLOBIOS

TROGLOFILOS

TROGLOXENOS

Completan su ciclo de vida y estan adaptados al ambiente profundo de las cuevas.

Algunas especies, en ocasiones, habitan facultativamente en el ambiente intermedio o en
medios transicionales (MSS - Intersticial).

Presentan alto grado de troglomorfismo (significativamente mayor que el de otros miembros
no-troglobios de sus respectivos grupos taxonémicos).

Completan su ciclo de vida y estan adaptados al ambiente intermedio de las cuevas.

Pueden también habitar habitats transicionales y eventualmente pueden ingresar al ambiente
profundo, pero normalmente no completan en él su ciclo de vida.

Bajo grado de troglomorfismo (en comparacion con los troglobios; pero mayor que el de sus
epigeos relativos).

Frecuentan las cuevasy so6lo completan en ellas una parte de su ciclo de vida.

Normalmente habitan en el ambiente superficial, pero pueden también ingresar en el intermedio
(de modo ciclico o temporal). Suelen habitar también en biotopos epigeos humedos y oscuros.
No presentan troglomorfismo, pero pueden tener adaptaciones para moverse en la oscuridad.
Algunas especies pueden mantener poblaciones en el ambiente superficial de modo regular.




CONTEXTO ADAPTATIVO DE LAS INNOVACIONES EVOLUTIVAS

En general, la morfologia de los troglobios, estilizada y de apéndices largos, y el aumento de la dotacion sensorial no-6ptica,
favorecen el comportamiento exploratorio y la busqueda de recursos en un medio oscuro, a la vez que otros muchos aspectos de la
comunicacion intraespecifica en el ambiente de las cuevas. Las modificaciones de ufias y tarsos facilitan el desplazamiento sobre
superficies rocosas verticales, himedas y resbaladizas. Otro caracter relevante comun en la mayoria de los troglobios es la
presencia de una reducida tasa metabdlica y la pérdida de ojos y pigmentacion melanica. En el caso de caracteres troglomorfos que
incluyen la creacién o desarrollo de nuevas estructuras, su valor adaptativo es claro, y por ello son considerados el producto de un
proceso evolutivo constructivo, sujeto a seleccién directa. El valor adaptativo de las reducciones estructurales no es claro, sin
embargo, la evolucion regresiva de los cavernicolas no es una simple rudimentacién o degeneracion de distintas partes y érganos
del cuerpo.

En numerosos artropodos la reduccion de los ojos comienza por una fusién de omatidios y no por una simple reduccién de ellos.
En peces cavernicolas el crecimiento de los parpados o de la piel, hasta cubrir los ojos, precede a su reduccion. En anfipodos e
isépodos la pérdida del pigmento ocular es previa a la reduccion. En fin, hay una gran variedad de procesos en los distintos grupos
zoolégicos, por lo cual no es posible generalizar, pero en todo caso parece ser que no se trata de un simple proceso degenerativo,
ya que los eventos constructivos van asociados al entero proceso regresivo. La depigmentacion corporal va unida a la pérdida de la
cuticula y a la reduccién de otras estructuras integumentarias, por lo que se trata de fendmenos asociados a la adaptacién a un
ambiente de alta humedad. Los procesos reductores van unidos al desarrollo de caracteres hipertrofiados que implican una
adaptacion positiva al ambiente de las cuevas. SKET (1985) ha destacado la importancia de los requerimientos energéticos en la
economia del organismo como importante factor que influye en el desarrollo de los procesos reductores. Las hipétesis sobre la
economia de energia en los cavernicolas sin duda tropiezan actualmente con la dificultad de como medir la importancia de estos
requerimientos de las estructuras reducidas en proporcion al conjunto del cuerpo. Pero su influencia, aunque dificil de medir, no
deja de ser real.

La idea general postulada por SKET (1985) es que las estructuras sometidas a reduccion, innecesarias en el medio hipégeo,
tienen un costo en términos metabdlicos y energéticos. Y que en un medio pobre en alimento, como las cuevas, su reduccién es
positivamente seleccionada. 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 adaptativamente ventajosos (distintos a estructuras
innecesarias). FONG ha formulado esto como una operacion indirecta hacia el desarrollo de caracteres regresivos. De hecho cada
accion de la seleccion es en cierta medida indirecta. El valor adaptativo de un genoma o de un caracter sélo es medible en
comparacién con otro. La cuestion de si su accion es directa o indirecta puede ser reducida a un mero problema de la filosofia de
cada investigador. En los artropodos cavernicolas se da una especial combinacién de procesos reductores, la cual puede ser
designada como un tipo de pleiotropia (sensu lato). La reduccion de los ojos generalmente se combina con la depigmentacion y con
la destruccion de la cuticula. Debido a que los ojos son de hecho estructuras integumentarias, es probable que todos estos
procesos de reduccién estén ligados genética o morfogenéticamente. En tal caso, el efecto de las reducciones en la economia
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. El troglomorfismo y las reducciones estructurales estarian gobernados simultdneamente por sistemas
poligénicos o por cambios en el dominio de unos centros formativos sobre otros durante la morfogénesis. Esta explicacion es
plausible, pero tampoco esta en desacuerdo con la hipétesis de seleccion basada en la economia energética.

HUPPOP (1986) ha revisado detenidamente el papel del metabolismo en la evolucién de los animales cavernicolas. La reducida
tasa metabdlica, generalizada entre los troglobios, se presenta también en otros medios, como los grandes fondos marinos. El
denominador comudn 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 adaptacion a un bajo consumo de alimento tiene un
alto valor selectivo, y el poseer una reducida tasa metabdlica es una caracteristica particularmente exitosa bajo tales condiciones.
En contraste, deja abierta la pregunta de en qué grado la economia energética representa una presion selectiva para la reduccién
de estructuras (transformadas en indtiles por la oscuridad). Si las reducciones son en parte causadas por limitacién en el alimento,
podrian representar una adaptacion al ambiente de las cuevas en sentido constructivo también.

El troglomorfismo se presenta en trogléfilos y troglobios, residiendo su diferencia en una cuestién de grado. La definicion de
troglobio puede ser expresada como: especies que viven confinadas en el ambiente profundo de las cuevas y que muestran
troglomorfismo en un grado elevado, que ha ido mas alla del alcanzado por otros miembros no-troglobios de su taxocenosis.
CHRISTIANSEN (1962) ha propuesto una definicién de este tipo, pero es obvio que resulta arbitrario elegir un punto a lo largo de la
evolucién troglomorfa para establecer que "el troglobitismo comienza aqui" (CHAPMAN, 1986). No obstante, es claro que los
troglobios difieren de las formas ciegas y depigmentadas de medios transicionales como el edafico o el intersticial; el conjunto de
caracteres modificados es distinto y el troglomorfismo estd mucho mas desarrollado en los troglobios. Los troglobios han
evolucionado a partir de formas temporalmente marginales en el ambiente profundo. Una vez que una deriva adaptativa ocurre y se
establece una poblacién reproductora en la zona profunda, entonces ésta es sometida a una nueva y mas fuerte presion de
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seleccion; su consecuencia es el troglomorfismo. Los trogléfilos, en cambio, estan adaptados al ambiente intermedio, de atmdésfera
mas ventilada, condiciones menos adversas y mayor cantidad y disponibilidad de recursos tréficos. Algunos trogléfilos pueden vivir
simultaneamente en cuevas y biotopos epigeos cripticos y transicionales; pero también puede darse el caso de poblaciones
restringidas a cuevas, lo que resulta frecuente en zona tropical.

Desde un punto de vista genético el troglomorfismo es un proceso evolutivo de transformacion gradual. La visién gradualista es
soportada por la observacion de que muchas mutaciones con pronunciados efectos fenotipicos tienen tales efectos pleiotrépicos
disruptivos sobre el desarrollo que reducen en gran medida la viabilidad del mutante. FISHER (1930) argumenté que un organismo,
parecido a una maquina delicada, esta tan intrincadamente construido que alteraciones mayores interrumpirian su funcionamiento.
Tal argumento por analogia no constituye por supuesto una prueba, y estd abierta la posibilidad de que mutaciones simples de
amplio efecto puedan también resultar ventajosas (MAYNARD SMITH, 1983). No obstante, la mayoria de las diferencias
morfoldgicas entre especies estrechamente relacionadas son poligénicas y han sido construidas por sustituciones de genes de
pequefio efecto.

La evidencia de la morfologia comparada y de la genética hacen a las visiones saltacionistas (no-gradualistas, p.ej.
GOLDSCHMIDT, 1940; SCHINDEWOLF, 1936) insostenibles, y de hecho han sido desestimadas. No obstante, es igualmente falaz
ver a cada una de las diferencias de caracteres entre taxa como un evento independiente, proveniendo de cambios en la frecuencia
de alelos en numerosos loci. Mas bien parece lo méas probable que, la transformacion del desarrollo de caracteres integrados pueda
tener una base genética relativamente simple. Por ejemplo, la poliploidia en plantas produce un cambio inmediato en numerosas
caracteristicas fisiolégicas y bioguimicas, lo que permite la invasién de nuevos habitats (LEVIN, 1983). La no-ocurencia de
metamorfosis en el axolote mexicano (Amblystoma mexicanum) parece ser causada por una baja concentracion de tiroxina, la cual,
en salamandras no-neoténicas, induce cambios coordinados en muchos caracteres durante la metamorfosis. La sustitucién de un
simple gen en estas especies puede determinar que la metamorfosis ocurra o no (TOMPKINS, 1978). Esto no deberia ser
considerado como la evolucién de un patron de desarrollo de novo por una simple mutacion; sino mas bien como una deriva sencilla
a lo largo de una trayectoria de desarrollo que presumiblemente ha ido siendo construida en millones de afios durante la evolucién
de los vertebrados.

Algunos modelos abstractos de desarrollo, tal como los modelos de heterocronia y alometria previamente comentados, sugieren
gue los cambios complejos en la forma geométrica de los organismos pueden ocurrir por cambios simples en las tasas de
desarrollo. RAUP (1962, 1966) ha mostrado que muchas de las diversas formas existentes de las conchas de los caracoles pueden
ser generadas tetricamente variando sélo 4 parametros basicos (la forma de la curva generatriz, la distancia entre la curva
generatriz y el eje de revolucion espiral de crecimiento, la tasa a la cual la curva generatriz se amplia, y la tasa a la cual se traslada
esta Ultima a lo largo del eje). Es por tanto concebible que las transformaciones del desarrollo bajo control de “reglas” matematicas
simples, tengan una base genética relativamente sencilla.

MAYR (1960) ha remarcado que los cambios mayores en los caracteres de un organismo usualmente se dan por
intensificacion, disminucién, o cambio de funcién. La intensificacion de una funcion es la base adaptativa para la progresiva
elaboracion de caracteres, tales como los molares en los perisodactilos y roedores que se alimentan de hierbas duras, ricas en
silice, o para la hipertrofia de 6rganos sensoriales en los troglobios. De igual modo, muchos cambios evolutivos provienen de la
reduccién o pérdida de funcién de una estructura, como en los insectos sin alas, serpientes sin patas, o plantas parasitas sin
clorofila. En algunos casos, la pérdida de una estructura es directamente adaptativa y éste parece ser el caso en el adelgazamiento
de los tegumentos y pérdida de la pigmentacion en artropodos troglobios; el aumento de la permeabilidad corporal resulta necesaria
para controlar el balance hidrico y sobrevivir en la atmésfera saturada de humedad del ambiente profundo de las cuevas. La pérdida
de ojos es mas plausible que constituya una ventaja adaptativa indirecta, al estar relacionada con otros caracteres positivamente
seleccionados, como la depigmentacion y el ahorro energético. También han sido propuestas hip6tesis no-seleccionistas, como la
teoria de las mutaciones neutras (KIMURA, 1983), pero éstas no resultan testables; a la vez, la alta convergencia de caracteres
troglomorfos en distintos taxa sugiere que la acumulacién al azar de mutaciones neutras dificilmente podria producir correlaciones
positivas en diferentes caracteres en distintos grupos zoolégicos. La pérdida de ojos ocurre también, en forma paralela, en el medio
edafico y en parasitos, por lo que su reduccion parece ser seleccionada en base a su falta de utilidad, es decir, por disminucién o
pérdida de funcion. N6tese que no se trata de una concepcion Lamarckista, sino de seleccion de caracteristicas adaptativamente
ventajosas en el huevo medio.

Posiblemente la base mas comun de las transformaciones evolutivas reside en un cambio en alguna funcién caracteristica. En
los animales, un cambio en el comportamiento frecuentemente precede a cambios en caracteres morfoldgicos y fisiolégicos; por
ejemplo, la iguana marina de las Galapagos (Amblyrhynchus cristatus) se alimenta de algas submarinas, pero escasamente esta
mas adaptada fisiologicamente para bucear que sus mas terrestres relativos (DAWSON et al., 1977). Una innovacion evolutiva
puede haberse desarrollado para una funcién original, hasta el punto en que una nueva funcién resulta posible. La habilidad de la
anguila eléctrica (Electrophorus electricus) para matar presas y defenderse con choques eléctricos es una elaboracién de un mucho
mas débil campo eléctrico generado por otros peces gymnotidos los cuales utilizan su electricidad para la orientacién y
comunicacion en aguas oscuras. Una estructura que toma una nueva funcion es frecuentemente considerada una preadaptacion.
Esto no significa que ella ha evolucionado en anticipacion de futuras necesidades (BOCK, 1959), sino meramente que su funcién
ha cambiado mas rapidamente que su estructura. Los progenitores de un grupo normalmente despliegan preadaptaciones para lo
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que luego seran adaptaciones distintivas del grupo; por ejemplo, plantas epifitas como las bromelias (bromeliaceas), las cuales no
acceden al suelo del bosque himedo tropical, se han desarrollado a partir de ancestros adaptados a la aridez. Un cambio evolutivo
en una estructura frecuentemente moviliza cambios selectivos en otras estructuras. Los cambios incipientes en algunas
caracteristicas pueden ser también no-adaptativos, emergiendo las nuevas funciones adaptativas sélo mas tarde. Caracteres que
tienen pocas ventajas selectivas en un animal de pequefio tamafio pueden ampliarse por crecimiento alométrico en la medida en
que el tamafio del cuerpo evoluciona, y pueden entonces resultar modificados para alguna funcion.

Es oportuno afiadir una reflexion que se desprende de los andlisis de DNA y de los estudios filogenéticos emprendidos en
diversos grupos de organismos mediante técnicas de hibridacion de DNA (AVISE, 1994; BURKE et al., 1991; FROST & HILLIS,
1990; GOODMAN, 1982; MIYAMOTO & GOODMAN, 1986; NEI, 1975; PATTERSON, 1987; SIBLEY & AHLQUIST, 1986; WILSON,
1977; WILSON et al., 1974). De la variabilidad genética oculta en los genes depende la variacién fenética observable en los
fenotipos. Lo genético -por un lado- y lo morfol6gico, anatémico, fisiol6gico y etoldgico -por otro- varian al cabo de generaciones, y
es este doble acontecer lo que llamamos evolucién. Guiado s6lo por variaciones fenéticas, Darwin establecié su teoria de la
seleccion natural. Aunque es indudable que lo genético determina lo fenético, segun la moderna genética de poblaciones, lo
fenético es a su vez lo que determina a la larga la seleccion de los genotipos que otorgan mayor supervivencia y mayor o mejor
descendencia (fithess) a una especie adaptada a un medio dado. BUSH (1994) agrega la opinién de que, en subpoblaciones que se
estan adaptando a diferentes habitats, la deriva de habitat en respuesta a seleccion divergente permite adquirir y fijar diferencias
genéticas. El cambio es entonces comandado por la preferencia de habitat o cualesquiera otros factores que incrementen la
eficiencia y fitness en el nuevo ambiente. Los genotipos que experimentan superior fitness en el nuevo habitat prevaleceran y
desplazaran a los de menor o intermedia fitness. Tal conclusion es particularmente aplicable a cavernicolas, ya que la deriva de
habitat y la adaptaciéon al ambiente profundo de las cuevas se desarrollan bajo fuerzas ambientales selectivas particularmente
fuertes.

La teoria de la genética de poblaciones ha explicado adecuadamente el cambio morfolégico. WRIGHT (1982) mostr6 que la
evolucién se concentra en ocasionales eventos rapidos que corresponden no a especiacion, sino a cambios en las condiciones
ecoldgicas (especialmente la disponibilidad de nuevos nichos ecoldgicos). La mayoria de las radiaciones adaptativas se han dado
en este contexto, como lo prueban muchos grupos zoolégicos altamente diversificados en islas de reciente formacién. Los taxa
superiores habitualmente emergen a través de evoluciébn en mosaico, mientras que los caracteres individuales y los sets de
caracteres de desarrollo integrado evolucionan cada uno de ellos procediendo tipicamente a través de cambios graduales y etapas
intermedias para las cuales las ventajas selectivas, especialmente los cambios de funcién, son generalmente visualizadas. En este
sentido, el cambio macroevolutivo no estd desacoplado de los eventos microevolutivos: los mecanismos de la microevolucion, que
suelen tener consecuencias de largo término si no son obliterados por la extincion, explican adecuadamente los fenémenos
macroevolutivos, y los cambios macroevolutivos estan siempre compuestos de eventos microevolutivos. Debido a que muchos
caracteres, especialmente los caracteres funcionalmente relacionados, son integrados durante la ontogenia, el cambio morfolégico
coherente y sustancial puede formarse claramente a través de simples cambios genéticos en mecanismos criticos de control del
desarrollo. La integracion del desarrollo, que evoluciona en el curso de la filogenia, constrifie la expresion de la variacion genética,
de modo que algunas vias de evolucion resultan mas probables que otras, y permiten el cambio evolutivo en caracteres complejos.

HOWARTH (1993) ha sugerido que el stress ambiental, como el ocasionado por la adversidad del ambiente profundo de las
cuevas, puede interrumpir procesos bioquimicos, causando un incremento en las tasas de mutacién y recombinacion, asi como
otros cambios en el genoma y en los fenotipos. La adaptacion a ambientes de alto stress, en esta perspectiva, juega un papel
mayor en la evolucién del troglomorfismo. Howarth considera que los troglobios, mas que habitantes de las cuevas, son organismos
gue habitan en un medio subterrdneo de vacios interconectados de tamafio medio (mesocavernas y espacios menores) y que
colonizan espacios del tamafio de cuevas (macrocavernas) s6lo cuando éstas existen y reinen condiciones de humedad y tréficas
adecuadas. Su apreciacion esta basada en el estudio ecolégico de zonas lavicas, donde existe un ambiente crevicular en la lava
(equiparable al MSS) y cuevas lavicas, y ambos ambientes comparten la misma fauna troglobia. Estos troglobios de regiones
lavicas presentan similares caracteres que los troglobios de zonas karsticas: reduccién o ausencia de ojos y pigmentos, cuerpo y
apéndices elongados, apterismo y reduccién de sus capacidades de dispersién, mayor nimero y ampliacion de estructuras
sensoriales. El similar troglomorfismo revelaria que los troglobios son simplemente organismos altamente especializados para
explotar recursos en cualquier tipo de sistema subterraneo con vacios de tamafio medio. En este ambiente la humedad relativa es
alta y los pequefios espacios son menos aireados gue las cuevas, por lo que habitualmente tienen altas concentraciones de dioxido
de carbono y otros gases de descomposicion. Igualmente los recursos tréficos son escasos y consisten en detritos de materiales
orgéanicos transportados por la infiltracion del agua y la gravedad.

La adaptacion de los troglobios al ambiente profundo de las cuevas integra un evolucionado set de caracteres morfoldgicos,
fisiolégicos y etoldgicos, los cuales resultan necesarios para poder explotar los recursos de este ambiente y poder desenvolverse
bajo condiciones adversas. Tradicionalmente el ambiente hipégeo era considerado benigno, al menos en sus parametros fisicos, y
de condiciones relativamente constantes. Su adversidad mayor era identificada como biética y concernia a la limitada cantidad de
energia tréfica disponible en el ambiente profundo. Pero a ello puede agregarse su compleja disposicion tri-dimensional, laberintica
y de alta humedad; ésta puede dificultar enormemente el hallazgo de alimento y de pareja reproductora; y a ello se agrega la
imposibilidad de migracién o escape en caso de inundacién o incremento en las concentraciones de gases, como el CO,, que
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pueden alcanzar niveles subdptimos o incluso letales. De igual modo, las radiaciones producto de la desintegraciéon de is6topos
pesados frecuentemente exceden niveles peligrosos en el ambiente profundo.

Observaciones ecoldgicas en cuevas tropicales han mostrado que los troglobios parecen haber evolucionado a partir de formas
menos especializadas que son frecuentemente accidentales en las mesocavernas (GALAN, 1995, 1996; GALAN et al, 2009). La
deriva adaptativa que permite el establecimiento de una poblacién reproductora en el ambiente profundo puede ser facilitada en el
limite de la distribuciéon de la especie por stress, iniciando la divergencia troglobia. En el limite gradacional entre los ambientes
intermedio y profundo, interactian dos factores: la disponibilidad de energia tréfica habitualmente decrece y la intensidad del stress
aumenta. Ello induce una mas alta variacion genética y fenotipica (PARSONS, 1987, 1991); los individuos que experimentan stress
frecuentemente gastan méas energia que los no-estresados; si la disponibilidad de alimento en esta frontera circunstancialmente es
suficiente (similar a la dieta normal de la especie), los organismos colonizadores desplegaran una mayor habilidad para lidiar con el
stress. Ello implica un méas elevado coste energético, aumentando la seleccion natural para favorecer la pérdida de estructuras
innecesarias (HOWARTH, 1993). Este mecanismo de feedback puede parcialmente explicar el ampliamente extendido fenémeno de
las reducciones estructurales observado en muchos troglobios. PARSONS (1987, 1991) y HOFFMANN & PARSONS (1989) han
hallado que la resistencia a diferentes stress ambientales son a menudo positivamente correlacionadas; una estrategia comun para
lidiar con condiciones adversas, en una gran variedad de organismos, consiste en la reduccién de su tasa metabélica. Asi, la
reducida tasa metabdlica que presentan los troglobios (HUPPOP, 1985) puede ser una adaptacion a diversos stress, ademas de a
la presumida resistencia al ayuno y a la anoxia. Una baja fecundidad también est& asociada con los ambientes de alto stress y es
una adaptacion para lidiar con los costes energéticos (HOFFMANN & PARSONS, 1989). Los troglobios en general son estrategas
de la K-A, en comparacion con sus epigeos relativos (CULVER, 1982).

Otra pista para explicar la rapida divergencia es la neotenia. MATSUDA (1982) ha propuesto que muchas derivas adaptativas a
nuevos habitats son facilitadas por neotenia inducida por stress. En su modelo, el stress ambiental afecta directamente los niveles
hormonales, los cuales decrecen y retardan procesos de desarrollo, conduciendo a la expresion fenotipica de la neotenia. Estos
cambios pueden entonces resultar fijados en la nueva poblacién por asimilacién genética. Dos factores facilitan el proceso: la
plasticidad de responder al stress fenotipicamente es controlada siempre antes en el genotipo, y las recombinaciones y mutaciones
causadas por el stress (PARSONS, 1991) pueden alterar la expresion de algunos genes, con lo cual son entonces fijados en la
poblacién por seleccion.

MATSUDA (1982) ha revisado la evidencia de neotenia inducida por stress en dos grupos: anfipodos talitridos y urodelos. En
los anfipodos, la exposicion a la luz afecta el nivel de hormonas de la glandula antenal que regulan el desarrollo. Los anfipodos
terrestres que viven en la litera de hojarasca presentan caracteres neoténicos en comparacién con sus ancestros que viven en
ambientes més iluminados de habitats litorales. Significativamente, uno de los anfipodos talitridos mas neoténicos es la forma
cavernicola terrestre Spelaeorchestia koloana, de cuevas de Hawaii (BOUSFIELD & HOWARTH, 1976).

Otros caracteres, los cuales son fenotipicamente controlados por el ambiente, tal como el tamafio del cuerpo y el crecimiento
alométrico de estructuras, pueden resultar asimilados en el genoma de un modo similar a la neotenia durante episodios de severo
stress y seleccién (MATSUDA, 1982). Por ejemplo, el tamafio adulto en muchos aracnidos es controlado fenotipicamente por la
cantidad y calidad de presas comidas durante el desarrollo. Debido a que muchos cambios en el genoma inducidos por el stress
provienen de la disrupcion de las reacciones enzimaticas normales en las células, muchas de estas mutaciones resultan en una
pérdida o reduccién de estructuras. Esto ha sido sugerido para explicar la rapida evolucion de ortépteros Caconemobius
cavernicolas de Hawaii (STONE et al., 1991), donde también ha sido indicada la evolucién por neotenia del cixiido troglobio Oliarius
polyphemus a partir del estado ninfal de un ancestro epigeo préximo (HOWARTH, 1993).

Si la adversidad del ambiente profundo es un factor determinante en la reduccién de la tasa metabdlica, es muy probable que
ella determine diversos retardos en el desarrollo. Los troglobios a menudo presentan un largo desarrollo embrionario, un retardo en
alcanzar la madurez sexual, y una extraordinaria longevidad. Estos cambios heterocrénicos afectan desigualmente a las tasas de
desarrollo de diferentes partes y 6rganos del cuerpo, pudiendo producir rasgos neoténicos en algunos caracteres y exagerado
crecimiento alométrico en otros. A la vez pueden intervenir procesos bioguimicos que modifican la accién hormonal o inhiben la
accion de sustancias inductoras actuando en la morfogénesis. EI mecanismo genético responsable de la expresion de algunos
caracteres puede resultar entonces reprimido o inhibido. La alta integracion y conservatismo de los procesos de desarrollo hace
posible el cambio coordinado que se manifiesta en el troglomorfismo, el cual puede involucrar entonces cambios genéticos
relativamente sencillos.

DISCUSION Y CONCLUSIONES

Desde un punto de vista metodolégico, una de las mayores fuentes de error en el campo de la genética y la evolucién (y esto
podria aplicarse también a la bioespeleologia) ha consistido en interpretar los resultados experimentales y los derivados de la
observacion atribuyéndolos a una Unica causa, cuando en realidad se deben a muchas causas. Los fenébmenos naturales, y en
particular los biolégicos, normalmente se encuentran afectados por diversos factores; todo lo que la ciencia experimental puede
hacer es determinar las diferencias que se observan al modificar uno 0 méas de esos parametros; ninguno de ellos es “la” causa, con
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exclusion de los otros. Es en consecuencia errébneo creer que cuando un factor desempefia determinado papel, los demas no
ejercen ninguno; es decir, la deduccion de conclusiones negativas partiendo de observaciones positivas; ya que muy a menudo
ocurre una mudltiple interaccion de factores, obviamente con distinto “peso”; incluso, unos factores pueden jugar un papel
predominante bajo ciertas condiciones y otros hacerlo en otras. El hecho de haber encontrado evidencia de una causa, no implica
que otras no puedan ni deban tenerse en cuenta (salvo que realmente se trate de factores mutuamente excluyentes). En un
ecosistema abierto y gradacional como el cavernicola y en un resultado complejo como el troglomorfismo, sin duda actian muy
diversos factores que pueden operar de distinto modo en los diferentes grupos zoolégicos involucrados; por ello, probablemente, la
generalizacién en bioespeleologia es una de las mayores fuentes de error.

No obstante, la repeticion de los mismos fenémenos en organismos muy diversos y las conclusiones que es posible extraer del
analisis comparado de faunas regionales, pueden indicar algunas grandes lineas seguidas en la evolucién de los troglobios y en los
cambios implicados en su troglomorfismo. Este Ultimo no difiere entre troglobios templados y tropicales, y su andlisis permite
cuestionar algunas ideas clasicas que han sustentado hasta hace poco el desarrollo de la bioespeleologia, entre ellas: el modelo
alopatrico de especiacion por aislamiento pasivo; el papel del glaciarismo como fuerza conductora del proceso de evolucion
troglobia; el concepto de las cavernas como entidad Unica; el troglomorfismo como resultado de ortogénesis; la gran antigiiedad
filética de todos los troglobios; y la necesidad de mucho tiempo y condiciones constantes para producir los caracteres troglomorfos.
La relictualidad de algunos troglobios parece emerger como un resultado histérico. La evidencia positiva puede resumirse en que:
hay troglobios troglomorfos tropicales y templados, en distintas litologias, en el ambiente profundo de las cuevas (“deep cave”
ambiente) y sistemas de vacios similares a éstas, y éstos comprenden formas relictas y no-relictuales cuyas proporciones relativas
pueden ser explicadas por un modelo acumulativo histérico. La ocupacion del ambiente profundo sigue un modelo de colonizacion
activa, esencialmente no-alopatrico, que tiene en cuenta la zonacién existente en las cuevas y la adversidad creciente del habitat
hipégeo. La existencia de ejemplos con buenas dataciones de edades absolutas en cuevas tropicales (principalmente cuevas
anchihalinas -blue holes- y cuevas lavicas) demuestran que la evolucion troglobia puede ser rapida. El troglomorfismo aparece
como un proceso adaptativo epigenético, producto de la evolucion en mosaico de caracteres nuevos, que incluyen a la vez
hipertrofia y reduccién de estructuras, cambios fisiolégicos y funcionales bajo control morfogenético, y cambios en la estrategia de
vida. En el cambio morfol6gico a menudo operan procesos alométricos y heterocrénicos, particularmente procesos de neotenia
asociados o inducidos por la adversidad del medio.

Al respecto, lo peculiar del ambiente profundo de las cuevas reside en que ocupa una posicion extrema: es el ambiente
(habitable por macrofauna) méas profundamente incluido en el subsuelo de la corteza terrestre y por tanto estd muy alejado de las
fuentes de produccién primaria de superficie. Su paralelo en el mar lo constituye el habitat abisal de las grandes profundidades
marinas. Por su caracter de habitat extremo, la severidad de las condiciones ambientales es maxima. El troglomorfismo de los seres
gue habitan en el ambiente profundo probablemente tenga su mas sencilla explicaciéon en las similares y fuertes presiones
selectivas que reinan en este habitat extenso y adverso, y relativamente homogéneo sin importar la latitud.

La similitud de resultados en el troglomorfismo exhibido por los cavernicolas de distintos grupos zoolégicos y de las méas
diversas regiones del globo, nos inclinan a proponer que dos grandes grupos de factores gobiernan esta alta convergencia: (1)
Similares fuerzas selectivas, determinadas por la adversidad del ambiente profundo (el cual es extenso y relativamente homogéneo
en sus caracteristicas tréficas y fisicas); y (2) Similares factores de integracion en el desarrollo y en la forma, los cuales intervienen
en la respuesta adaptativa de los organismos al ambiente.

El nivel de analisis tradicional para explicar el cambio morfoldgico en la evolucién ha sido el estudio de la accién de los genes y
del cambio en la frecuencia de genes. El postulado central en la genética de poblaciones es la situacién de equilibrio bajo las
condiciones de Hardy-Weinberg, pero ello supone un sistema cerrado; la evolucién es el proceso por el cual los organismos
cambian gradualmente a lo largo del tiempo, en un sistema abierto. Las mutaciones, la seleccién natural y la deriva genética
producen cambios; los dos primeros factores actian de manera sistematica, mientras que el Ultimo es esencialmente un proceso
dispersivo, cuya direccion es por tanto imprevisible (STANSFIELD, 1984). Recientemente ha sido puesto un mayor énfasis en
comprender mas altos niveles de organizacion biol6gica, tales como el desarrollo y las constricciones impuestas por la historia
filogenética (FUTUYMA, 1986), ya que el desarrollo es fundamentalmente epigenético y no puede ser explicado sencillamente en
términos de la accion primaria de los genes.

Existe una alta discrepancia, normalmente de varios miles de genes, entre la capacidad codificante del genoma y los genes
identificados en cualquier organismo, correspondiendo por tanto a funciones que aun quedan por descubrir (STANIER et al., 1996).
Igualmente es muy elevada la cantidad de DNA considerado repetitivo y cuyas funciones se desconocen. Se conoce por otra parte
gue el 85% o mas del genoma puede intervenir en los procesos de desarrollo y su expresion en los fenotipos. En consecuencia,
dificilmente hoy en dia -contra la normal creencia- puede un genetista determinar los mecanismos a través de los cuales las
diferencias genéticas entre especies relacionadas producen diferencias en los fenotipos. Las causas, mdltiples, del troglomorfismo
tienen su propio nivel de andlisis en la ecologia evolutiva y del desarrollo.

El presente trabajo es una contribucién para dotar de mayor contenido empirico al cuerpo teérico de la bioespeleologia, el cual
muestra progresivamente un poder explicativo mayor y menos abstracto. La evolucién de los cavernicolas, por su singularidad,
induce a mdltiples reflexiones; el ecosistema hipdgeo, por su caracter simplificado, facilita la experimentacion y la comprobacion de
hipétesis y resultados; y por todo ello aporta informacién para seguir avanzando.
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fauna cavernicola aparece en Galan (1993). Diversos trabajos sobre ecologia comparada de fauna cavernicola de zonas tropicales
y templadas ha sido expuestos en Galan (1995, 1999), Galan & Herrera (2006), Galan et al. (2008, 2009), Herrera et al. (2009).
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