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RESUMEN

La fauna cavernicola de Gipuzkoa (Pais Vasco) es muy diversa y contiene 102 taxa troglobios. Se describe el troglomorfismo de
estos taxa y su variacion en distintos grupos zooldgicos. Se analizan los cambios morfolégicos encontrandose numerosos casos de
hipermorfosis, aceleraciéon, cambios alométricos y heterocrénicos, progénesis y neotenia. Los cambios no son simples, sino que estan
combinados de diferentes modos, resultando una evoluciéon en mosaico. EI cambio alométrico y heterocrénico se relaciona 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 asi como un proceso epigenético, donde el cambio heterocrénico representa el
extremo del cambio evolutivo coordinado.

Se analiza de modo comparado el troglomorfismo en formas tropicales. La semejanza de procesos y la presencia simultanea de
formas relictas y no-relictuales, tanto en zona tropical como templada, permiten interpretar la evolucién troglobia de un modo diferente al
postulado por la teoria bioespeleolégica clasica. Al analizar el contexto adaptativo de las innovaciones evolutivas, se demuestra que la
evolucién troglobia es una adaptaciéon al ambiente profundo de las cuevas (“deep cave” environment), modulado por una activa
colonizacion y por procesos de especiacion no-alopatricos. Se discute y cuestiona el papel atribuido al glaciarismo y al aislamiento pasivo
por la teoria clasica. La convergencia de caracteres en troglobios de diferentes grupos zooldgicos es entonces explicada por la respuesta
de los organismos a las similares y fuertes presiones selectivas de un habitat extremo, extenso y adverso. Los ejemplos de ecologia
evolutiva aportados por los cavernicolas permiten respaldar algunas ideas y cuestionar otras en los campos de la genética y la
macroevolucion.

Palabras clave: Bioespeleologia, fauna cavernicola, cambio morfol6gico, neotenia, troglomorfismo, evolucién, procesos alométricos y
heterocronicos, patrones de desarrollo, integracion del desarrollo, adversidad, ecologia.

ABSTRACT

Guipuzcoan cave fauna (Basque Country) contains 102 troglobites taxa whose troglomorphism and variation is described in different
zoological groups. The analysis of morphological changes has revealed humerous cases of hypermorphosis, acceleration, allometric and
heterochronic changes, progenesis and neoteny. These changes are not simple, but they are combined in different ways, leading to
mosaic evolution. The allometric and heterochronic change is 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.

Troglomorphism is analyzed in a comparative way in tropical troglobites. The similarity in processes and the simultaneous presence
of relict and non-relictual species, as much in tropical as in temperate areas, allow to interpret troglobite evolution in a completely different
way to the one postulated by the classical biospeleological theory. The analysis of the adaptive context in evolutionary innovations, shows
that troglobite evolution is an adaptation to the deep cave environment, modulated by an active colonization and by non-allopatric
processes of speciation. The role attributed to the glaciarism and to the passive isolation according to the classical theory is still
discussed and questioned. The convergence of characters into troglobites of different zoological groups is therefore explained by the
response of the organisms to similar and strong selective pressures in an extreme, extense and adverse habitat. The examples of
evolutionary ecology provided by the cave-fauna lead to support some ideas and question others in the fields of genetics and
macroevolution.

Key words: Biospeleology, cave-fauna, morphological change, neoteny, evolution, allometric and heterochronic process, patterns of
development, developmental integration, adversity, ecology.



INTRODUCCION

Las hipétesis clasicas que han sustentado el conocimiento tedrico de la Bioespeleologia (VANDEL, 1965; BARR, 1968) se han
basado en ejemplos incompletos de zonas templadas. La evolucion de la fauna cavernicola en tales hipétesis presupone la especiacion
alopétrica por aislamiento pasivo, actuando las cavernas como habitat-refugio ante los cambios climéticos de superficie.

En términos biogeogréficos los troglobios de zonas templadas eran considerados relictos y su evolucion cavernicola se consideraba
comandada por los grandes cambios climéaticos del glaciarismo Plio-Pleistoceno. Se pensaba que era necesaria la eliminacion de
poblaciones de superficie para aislar a los cavernicolas estrictos y permitir su ulterior evolucién troglobia. En esta vision esta implicita la
idea de que la especiacion y evolucion de la fauna cavernicola ocurren alopatricamente. Las ideas -fuertemente predominantes- de
MAYR (1963, 1983) sobre la alopatria como modo cuasi-Unico de especiacién, contribuyeron a reforzar esta vision y muchos
bioespeledlogos pensaban que la especiacion no era posible en presencia de flujo de genes. En el plano morfolégico, se postulaba una
lenta formacion de los peculiares 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 sélo podia proceder a través de una larga
evolucién en el medio hip6geo.

Datos obtenidos durante las Ultimas décadas sobre fauna cavernicola tropical, cavernicolas en jovenes cuevas de lava y organismos
de habitats transicionales, han modificado profundamente las concepciones tradicionales sobre la evolucién de la fauna cavernicola
(HOWARTH, 1983, 1991; DANIELOPOL & ROUCH, 1991; GALAN, 1982, 1995; GALAN & HERRERA, 1998; CHAPMAN, 1986;
ILIFFE, 1990). Estudios eco-fisiologicos, genéticos y etoldgicos, tanto en zonas templadas como tropicales, han aportado a su vez
clarificadora informacion (WILKENS, 1988; KANE & CULVER, 1991; MATHIEU & TURQUIN, 1992). La mayor novedad ha consistido
en el descubrimiento de numerosas formas troglobias en medio tropical, en litologias no-karsticas (como cuevas lavicas) y en nuevos
habitats recientemente definidos (medio anchihalino de los blue-holes, MSS, crevicular-edafico en selva tropical, crevicular de bloques
disgregados en materiales lavicos).

Otra importante novedad ha consistido en que muchos cavernicolas tropicales son claramente no-relictuales (CHAPMAN, 1986;
PECK, 1990; GALAN, 1995). A diferencia de lo que ocurre en zonas templadas, muchos troglobios tropicales tienen parientes epigeos,
no-troglomorfos, taxondmicamente préximos, a veces co-habitando en la misma cueva (GALAN, 1982; RODRIGUEZ & BOSQUE, 1990;
KANE & CULVER, 1992). Ejemplos de cuevas lavicas y anchihalinas han podido demostrar una escasa antigiiedad del habitat, lo que
confirma sin lugar a dudas que la evolucién troglobia puede ser un proceso rapido en el tiempo (ILIFFE, 1990; HOWARTH, 1991).

Paralelamente la investigacion en el campo evolutivo en las Ultimas décadas ha mostrado que los modos de especiacion simpétrico
y parapétrico no sélo son posibles, sino que son ampliamente predominantes en la Naturaleza en los grupos zool6gicos que comprenden
el mayor nimero de especies (BUSH, 1975, 1994; OTTE & ENDLER, 1989; KONDRASHOW & MINA, 1986; GALIANA et al., 1993).

En la teoria clasica sobre especiacion el flujo de genes y la integridad genética de las especies jugaban un papel central.
Tebricamente se presumia que el flujo de genes era efectivo sobre un area de distribucién mas o menos equivalente a la de la especie.
En consecuencia, la especiacion solo era posible si algun factor interrumpia dicho flujo de genes (de aqui el concepto de especiacion
alopétrica, por simple separacion espacial). Autores como GRANT (1981) y LINDER (1985) han abandonado incluso la asuncién de que
un efectivo flujo de genes ocurre sobre el area total de distribucion de la especie, aunque mantienen el concepto de aislamiento
reproductivo. La teoria clasica también ha sido severamente criticada por EHRLICH & RAVEN (1969), BRADSHAW (1972), RAVEN
(1980) y otros botanicos, ya que éstos encontraban que el flujo de genes en plantas era espacialmente muy limitado. Esto ha conducido
a la sugerencia de que las especies y la especiacion son esencialmente consecuencia de la adaptacién de las poblaciones a sus
condiciones ecoldgicas, constrefiidas GUnicamente por la herencia genética de la poblacion. El flujo de genes sélo es importante a nivel de
las poblaciones, y es ampliamente irrelevante para entender la especiacion. La ecologia comparada de las especies emerge como un
factor mas importante que las diversas formas de aislamiento.

HOWARTH (1986, 1993), CHAPMAN (1986), y GALAN (1993, 1995), entre otros, han mostrado que la especiacion en cavernicolas
ocurre simpatrica o parapétricamente, y que la alopatria en muchos casos es un resultado posterior que afecta a la distribucién, pero no
al mecanismo de especiacion ni a la especializacién troglobia. Una vision similar estd emergiendo para la fauna acuética subterranea
(ROUCH & DANIELOPOL, 1987; YAGER, 1987; KANE & CULVER, 1992). Datos genéticos y de ecologia evolutiva han sido integrados
con los hallazgos bioespeleol6gicos més recientes, demostrando que los modos de especiacién no-alopétricos (en presencia de flujo de
genes) son predominantes entre los cavernicolas y que su evolucién esta basicamente comandada por una activa colonizacion del medio
hipégeo (GALAN & HERRERA, 1998). Este habitat no es uniforme, sino que se caracteriza por un gradiente de adversidad creciente,
cuestionando otra importante idea clasica en Bioespeleologia, la idea del habitat hipdégeo como entidad Unica y homogénea. Ha sido asi
postulada una nueva zonacion hipégea, redefiniendo en base a ella y a los caracteres fenotipicos de los cavernicolas la clasificacion
ecoldgica clasica del sistema Schiner-Racovitza (RACOVITZA, 1907; VANDEL, 1965). En ella, tanto los trogléfilos como los troglobios
son formas adaptadas a la vida en las cavernas, sélo que de distinto modo y a distintos ambientes, y ambos pueden estar restringidos a
cuevas. La evolucion troglobia se produce en el ambiente profundo (“deep cave” environment), predominantemente compuesto por
mesocavernas (HOWARTH, 1983) y caracterizado por su adversidad extrema.

Un aspecto que introduce dudas entre los investigadores -aln 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, ain aceptando la evidencia actual de que la evolucién cavernicola puede ocurrir en poco
tiempo y por modos no-alopatricos, resulta dificil entender cémo cambios tan grandes puedan proceder sin implicar innumerables y
complejos cambios genéticos, que al parecer requeririan la intervencién de mucho tiempo.

El objeto del presente trabajo es el de aportar nuevos datos y despejar esas dudas. Para ello se analiza el cambio morfolégico
ocurrido en la evolucion de los cavernicolas en zona templada, tomando como referente la fauna troglobia de la regién vasca en general y
estudiando en detalle su nucleo central, constituido por ejemplos de taxa troglomosfos guipuzkoanos. El estudio muestra que existen
numerosos casos de cambios alométricos y heterocrénicos, paedomorfosis y neotenia, relacionados a su vez con cambios en los
patrones de desarrollo asociados a la estrategia de vida. El troglomorfismo resulta asi un proceso epigenético, donde el cambio
heterocrénico representa el extremo del cambio evolutivo coordinado. Se demuestra que ésto puede ser logrado a través de cambios
genéticos relativamente sencillos y rapidos.

Para demostrar que los ejemplos analizados no son un fenémeno local o particular, se analiza a continuacién el contexto adaptativo
de las innovaciones evolutivas, tanto en zona tropical como templada. Los datos y ejemplos aportados -sobre muy diversos taxa de
cavernicolas templados y tropicales- muestran que la adaptacion a las condiciones de adversidad del habitat hipégeo producen cambios
genéticos que alteran la fisiologia, el metabolismo, la regulacién bioquimica y los patrones de desarrollo, produciendo a su vez cambios
en los fenotipos.

Los datos presentados demuestran que el troglomorfismo constituye un proceso integrado de respuesta de los organismos a las
condiciones de adversidad. Cambios genotipicos sencillos y cambios fenotipicos fuertemente integrados permiten explicar la
construccién de nuevos caracteres, la reduccién de estructuras, y el sorprendente alto grado de convergencia que presentan los
troglobios de diferentes grupos zooldgicos y de diferentes regiones del globo. Los ejemplos de neotenia constituyen en este sentido el
extremo de la divergencia macroevolutiva y del cambio rapido. La evolucién de los cavernicolas suministra asi excelentes ejemplos de
prueba que conectan la micro y la macroevolucion, y que deben haber operado en la historia evolutiva general para permitir la adaptacion
de los organismos a nuevos ambientes y el surgimiento de taxa superiores.

MATERIAL Y METODOS

Se analiza en primer lugar el troglomorfismo en una gran variedad de representantes de la fauna troglobia de cuevas de Gipuzkoa;
102 taxa son considerados en los andlisis. El trabajo se basa en el exdmen microscopico de ejemplares de dichos taxa existentes en la
Coleccion de Bioespeleologia de la Sociedad de Ciencias Aranzadi; también incluye datos sobre su biologia y ecologia. Las conclusiones
extraidas ejemplifican los casos més tipicos de zona templada. Estos datos son puestos en relaciéon con hechos evolutivos generales,
explicandose especialmente su conexion con procesos alométricos y heterocrénicos.

En segundo lugar se establece los vinculos que ligan dichos caracteres y procesos con la morfogénesis, formacion de patrones y
mecanismos integrados de desarrollo. Se trata de diferenciar en lo posible las implicaciones que tienen una base genética y las que son
consecuencia de los propios procesos integrados de desarrollo. La exposicion de resultados requiere hacer referencia, repetidas veces,
a conceptos evolutivos generales, ya que los mecanismos y procesos involucrados en la evolucion de los cavernicolas no son un caso
aparte que escape al cuerpo general de la teoria evolutiva.

En tercer lugar se emprende el andlisis comparado del troglomorfismo en zonas templadas y tropicales. Los ejemplos examinan
especialmente casos ilustrativos de taxa cavernicolas de Brasil y Venezuela, que el autor ha estudiado directamente (GALAN, 1995,
1996). Un énfasis particular es puesto en el andlisis de formas relictas y no-relictuales. Igualmente se trata de mostrar que muchos
procesos actualmente observables en cavernicolas tropicales -y las hipétesis tedricas derivadas de su estudio- pueden ser extrapolados
a condiciones que existian en el pasado en zonas templadas. Esta parte termina con la formulaciéon de una hipétesis comprensiva global.

Por Ultimo se analiza el contexto adaptativo de las innovaciones evolutivas. Se destaca la relacion entre eventos microevolutivos en
cavernicolas y el cambio macroevolutivo, aportando a la teoria evolutiva general datos biol6gicos esclarecedores. Se enfatiza el papel que
juegan el stress ambiental y las condiciones adversas en relacién con el cambio morfolégico y la adaptacién de los organismos. La
metodologia utilizada incluye la descripcion, deduccién, formulacion, prueba y demostracion de hipétesis y modelos, el analisis
comparado y la sintesis comprensiva. El trabajo, necesariamente extenso, aborda infinidad de aspectos inter-relacionados y la trama
tedrica que los sustenta.

RESULTADOS

TROGLOMORFISMO

Lo mas sorprendente de la fauna troglobia es el alto grado de convergencia de caracteres anatémicos, fisiolégicos y
comportamentales, que repetidamente presentan los cavernicolas estrictos (= troglobios) de las més diversas regiones y de distintos
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grupos zooldgicos, 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
pigmentacién melanica, elongacion del cuerpo y apéndices, reduccion o atrofia de alas y otros apéndices con reduccion de su capacidad
de dispersién o de natacion, multiplicacion y optimizacion de la dotacién sensorial no-6ptica, como quimioreceptores, higroreceptores y
mecanoreceptores. Fisiologicamente es comln una tasa metabdlica reducida, bajo consumo de oxigeno por unidad de tiempo, habitos
alimentarios polifagos y resistencia al ayuno, menor nimero de huevos de mayor tamafio, etapas larvales contraidas, mas 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 (como el ritmo circadiano), 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 mas precisamente a una
estrategia de la A (estrategia de adversidad, apta para desenvolverse en un medio severo, extenso y de escasos recursos)
(GREENSLADE, 1983; GALAN, 1993). En este sentido existe un claro paralelismo entre la fauna cavernicola y la fauna abisal marina.
No deja de ser curioso que en el mar, donde el medio es un continuum con gradientes pero no con estrictas, ningun investigador ha
sugerido que la especializacion de la fauna abisal ocurra alopéatricamente, mientras que numerosos modelos clasicos para explicar la
evolucién cavernicola invariablemente han recurrido a la alopatria.

De momento, queremos dejar establecido que el troglomorfismo no sélo involucra caracteres anatémicos, sino también fisiol6gicos y
de estrategia de vida, incluyendo a veces grandes cambios en los modelos funcionales. Los caracteres més 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 exploracion inter-galactico (la reduccion y pérdida de ojos y pigmentacién es variable y puede también presentarse en
organismos de otros medios, como el edafico o el intersticial). Este “disefio estructural”’, dotado de mudltiples sensores, parece
francamente adecuado para favorecer la exploracion, comunicacion y blasqueda de recursos en un medio inhéspito (Figura 1).
Consideraremos a continuacion sus variaciones.

CARACTERES TROGLOMORFOS EN CAVERNICOLAS GUIPUZCOANOS

La fauna cavernicola de Gipuzkoa (Pais Vasco) posee una elevada biodiversidad e incluye 102 taxa troglobios (de 34 familias
distintas): 78 troglobios terrestres y 24 troglobios acuaticos o stygobios. Salvo algunos raros no-artrépodos, como turbelarios tricladida
(Planariidae), oligogquetos limicolas (Haplotaxidae), o moluscos gaster6podos (Ellobiidae), la inmensa mayoria de los troglobios son
artropodos, pertenecientes a las siguientes clases y 6rdenes: Arachnida (Pseudoscorpiones y Opiliones), Crustacea (Copepoda,
Syncarida, Isopoda y Amphipoda), Diplopoda, Chilopoda, Apterygota (Collembola y Diplura), y Pterygota (coledpteros Carabidae,
Cholevidae y Pselaphidae). En todos ellos se presenta la depigmentacion y atrofia ocular, con la consiguiente anoftalmia, y cambios
fisiolégicos y metabolicos acordes con una estrategia de la A. Expondremos las principales peculiaridades de los troglobios en cada
grupo, destacando las morfolégicas de modo comparado con las de sus mas proximos relativos, sean epigeos o transicionales (como
formas del edéfico o del intersticial), ya que en algunos casos caracteres como la depigmentacion o anoftalmia ya se presentan en los
ancestros y relativos de sus respectivos linajes. Informacion ecoldgica, biol6gica y biogeografica méas extensa puede consultarse en
GALAN (1993).

1. No-Arthropoda.

Las formas troglobias incluyen a la planaria dulceacuicola Crenobia anopthalma (familia Planariidae), el oligoqueto acuético
Haplotaxis navarrensis (Haplotaxidae), y gasterépodos pulmonados Zospeum bellesi y Zospeum suarezi (Ellobiidae); tal vez pudiera
incluirse también Cecilioides acicula (Ferussacidae) y algunas especies de Oxychilus (Zonitidae), como O.arcasianus, O.cellarius,
O.drapanaurdi, O.helveticus cantabricus, y O.lucidus, las cuales presentan grados incipientes de troglobizacion, principalmente
fisiol6gicos. La morfologia externa de todas las formas citadas difiere poco de la de sus epigeos relativos.

Crenobia anophthalma ha sido considerada una variedad polifaringeal de C.alpina, de posicion sistematica incierta. Pero, mientras
C.alpina es oculada y pigmentada, C.anophthalma es estrictamente hipdgea, depigmentada y sin ojos. GOURBAULT (1972) ha
seflalado que comparativamente posee un periodo embrionario méas largo, crecimiento méas lento, longevidad mas elevada y tasa
metabdlica reducida, con intensidad respiratoria 4 & 7 veces mas baja que en formas epigeas proximas. También es frecuente una talla
reducida, pero este caracter es muy variable ya que la talla en planarias parece depender y variar segin la cantidad de alimento
disponible.

Haplotaxis navarrensis es una forma troglobia ciega y depigmentada, con periodo de crecimiento més largo, retardo en alcanzar la
madurez sexual, y capacidad de resistir condiciones adversas de desecacion en gours y pequefias charcas de las cuevas mediante la
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construccién de celdas en la arcilla del fondo.

Los caracoles Zospeum son estrictamente cavernicolas, depigmentados, anoftalmos y de talla muy pequefia (1 & 2 mm), con
adaptaciones fisiolégicas y metabdlicas en su alimentacion y reproduccion. En otras formas de caracoles con troglomorfismo incipiente,
como Cecilioides acicula, la puesta de huevos es reducida en nimero (10 huevos), y son puestos de uno en uno, separados por grandes
intervalos de tiempo. En los Oxychilus, las formas cavernicolas han desarrollado hébitos alimentarios polifagos y carnivoros (sus
relativos epigeos son fitéfagos), pudiendo utilizar restos organicos en el guano o predando sobre lepidopteros vivos de la asociacion
parietal; ello ha implicado cambios a nivel enziméatico en el funcionamiento de su estbmago y hepatopancreas, como altos niveles de
quitinasa.

2. Arachnida.

Los aracnidos comprenden una variada representacion de Pseudoscorpiones y Opiliones troglobios y neo-troglobios (= troglobios
poco modificados anatémicamente, en proceso de troglobizacion). Los primeros incluyen a Chthonius (Ephippiochthonius) distinguendus
(de la familia Chthoniidae) y numerosas especies de Neobisium del subgénero Blothrus (familia Neobisiidae): Neobisium (Blothrus)
breuili, N.cantabricus, N.hypogeus, N.navaricum, N.nonidezi, N.robustum, N.tenuipalpe, N.vasconicum. Los opiliones incluyen a
Peltonychia navarica (del suborden Laniatores, familia Travuniidae), e Ischyropsalis dispar, I.magdalenae, e l.espagnoli (del suborden
Palpatores, familia Ischyropsalidae). En ambas familias hay formas trogléfilas menos modificadas, como Peltonychia clavigera,
P.piochardi, e Ischyropsalis nodifera, I.superba, e I.helwiggi.

Los pseudoscorpiones citados son todos estrictamente cavernicolas, depigmentados y sin ojos. En Chthonius la talla es pequefia
(1,6 mm) y se considera que los miembros cavernicolas de este género son troglobios recientes, poco modificados; sin embargo
Ch.distinguendus es una forma comparativamente estilizada y de apéndices elongados. Los Neobisium son mucho mas troglomorfos; en
primer lugar, son gigantes en su grupo, alcanzando una talla de 5 mm; los apéndices son muy elongados, particularmente los
pedipalpos, que llegan a tener casi el doble de la longitud del cuerpo y pueden considerarse un notable ejemplo de hipermorfosis; los
tegumentos, muy adelgazados y depigmentados, son casi transparentes, excepto en las zonas més quitinizadas, como la pinza prensora
del extremo de los pedipalpos.

En los opiliones las modificaciones son menores. El cuerpo mantiene una forma comparativamente normal, y los apéndices sélo son
relativamente elongados, ya que la elongacién de los apéndices es comudn en el grupo, globalmente. Las especies de Peltonychia son de
pequefio tamafio (2 mm) y proximas entre si. La despigmentacion varia desde tonos amarillentos en P.clavigera hasta una
depigmentacién casi total en P.navarica. Los o0jos estan presentes y solo son variablemente reducidos, siendo igualmente mayor la
reduccion ocular en P.navarica. Las especies de Ischyropsalis son de talla grande y pigmentacion negra, pero presentan procesos de
neotenia que afectan a la esclerotizacion de los terguitos abdominales y poseen queliceros robustos y de enorme desarrollo, mas largos
que la longitud del cuerpo. Las extremidades locomotoras y los queliceros muestran una variable elongacion y estilizacion, y lo mismo
ocurre con la reduccion y atrofia ocular, que es méxima en las formas troglobias, particularmente en I.dispar.

Entre los aracnidos han sido considerados también troglobios poco modificados cuatro especies de araneidos: Blaniargus cupidon
(de la familia Erigonidae), y Centromerus microps, Troglohyphantes allaudi, y Leptyphantes cavicola (todas ellas de la familia
Linyphiidae). Sus respectivos linajes comprenden sobretodo formas trogléfilas y en las especies citadas el troglomorfismo es muy poco
acentuado (escasa regresion ocular, depigmentacion y alargamiento de los apéndices). Su adcripcion a la categoria de troglobios se ha
basado mas bien en que sélo son conocidos de cuevas, pero este criterio -valido segun la teoria clasica- es cuestionado en la actualidad,
ya que se conocen trogléfilos restringidos a cuevas y troglobios presentes también en medios transicionales (como el MSS o el
intersticial); actualmente se distinguen los trogléfilos de los troglobios por su grado de troglomorfismo y biotopo en el que habitan, siendo
los trogldfilos habitantes del ambiente superficial e intermedio, y los troglobios del ambiente profundo. Seglin nuestra observacion, las
especies citadas no completan su ciclo vital en el ambiente profundo, y se encuentran de preferencia en el ambiente intermedio en zonas
préximas a la entrada, probablemente debido a que su alimento habitual (los insectos trogléxenos) sélo son abundantes en esta zona.
Por ello, a efectos de este trabajo, no son considerados elementos modificados para la vida en el ambiente profundo de las cuevas, que
es lo que caracteriza a la categoria de los troglobios.

3. Crustacea.

Las formas troglobias guipuzcoanas se presentan en cinco 6rdenes distintos: Cyclopoida, Harpacticoida, Bathynellacea, Isopoda y
Amphipoda.

Los copépodos Cyclopoida troglobios incluyen los siguientes taxa: Graeteriella unisetiger, Speocyclops sebastianus y Speocyclops
spelaeus, todos ellos de la familia Cyclopidae. Todas ellas son formas diminutas (0,3 & 0,5 mm), con simplificaciones y reducciones
estructurales (especialmente en el nimero de artejos de los apéndices y en el nimero de sedas de los mismos), microftalmas o
anoftalmas, y con una modificaciéon profunda en su disefio funcional, ya que no nadan sino que se desplazan sobre el fondo con un tipo



de locomocién similar a la de los harpacticoides, a los cuales también se asemejan mucho en su morfologia de conjunto. Ademas, sus
puestas son reducidas en nimero, los huevos son mas voluminosos, y el desarrollo post-embrionario es mas largo, en comparacion con
sus epigeos relativos.

Los copépodos Harpacticoida incluyen siete especies de tres familias distintas: Stygonitocrella dubia y Nitocrella vasconica (de la
familia Ameiridae), Bryocamptus dentatus, B.pyrenaicus y B.zschokkei balcanicus (de la familia Canthocamptidae), y Parastenocaris
cantabrica y P.stammeri (de la familia Parastenocaridae). Los linajes de estos taxa tienen distintos origenes: asi, mientras los Ameiridae
son de origen marino, los Bryocamptus estan relacionados con formas muscicolas, y los Parastenocaris con formas intersticiales.
Todos ellos son de pequefio tamafio (0,3 & 0,5 mm), muy elongados (especialmente Parastenocaris), depigmentados y anoftalmicos,
pero estos caracteres son comunes en otros miembros de sus linajes, trogléfilos e intersticiales, por lo que se trata de cavernicolas poco
modificados, 0 que comparten caracteres con representantes del intersticial, aunque en cuevas las formas stygobias citadas habitan en
gours y pequefias charcas, donde se desplazan sobre el fondo. Por otro lado, en Gipuzkoa, asi como los Cyclopoida son frecuentes en
el intersticial, los Harpacticoida son francamente raros (de hecho sélo existen escasas citas de su presencia en la cuenca del Bidasoa);
es decir, que en los linajes de los stygobios citados, no se conocen en Gipuzkoa parientes o epigeos relativos préximos.

Los Bathynellacea incluyen a Iberobathynella fagei (familia Parabathynellidae) y Bathynella cf. natans (familia Bathynellidae). El
orden es el méas primitivo entre los Syncarida vivientes; su morfologia primitiva incluye la presencia de un primer segmento toracico libre y
caracteres de su furca. Las especies del grupo son de cuerpo extremadamente elongado, pequefia talla (1-2 mm), y basicamente
habitantes del intersticial. Poseen simplificaciones y reducciones en distintas partes del cuerpo (como en los flagelos antenales y
exopodios de los pereiépodos), son depigmentadas y anoftalmas, y su desarrollo es directo. Pero estas caracteristicas son compartidas
por los cavernicolas e intersticiales; el grupo es basicamente intersticial y las formas stygobias no difieren apenas de sus relativas mas
préximas.

Los is6podos incluyen a Asellota stygobios de las familias Stenasellidae (Stenasellus breuili, S.virei), Asellidae (Proasellus chappuisi,
P.spelaeus) y Microparasellidae, y Oniscoidea terrestres de la familia Trichoniscidae (Trichoniscoides cavernicola, T.dubius,
T.pseudomixtus, Escualdoniscus coiffati). Los Stenasellidae se caracterizan por su morfologia primitiva, principalmente por la estructura
normal de los dos primeros segmentos del pleén (en el resto de los Asellota estos segmentos han experimentado fuerte reduccion), y
habitat estrictamente hipégeo. Todas las especies del grupo son de cuerpo elongado, especialmente apto para desplazarse entre granos
de arena o grava, pero en cuevas habitan en gours. A diferencia del caso anterior de los Bathynellacea, donde las pocas formas
cavernicolas difieren poco o nada de las predominantemente intersticiales, en este caso los Stenasellus stygobios son mucho més
grandes (talla de 6 & 15 mm), ciegos y depigmentados (con una ténue coloracion rosa), y con una enorme duracién de todas las fases de
su ciclo vital y extraordinaria longevidad (12-15 afios, la mayor entre todos los Asellota, incluyendo las formas hipégeas). Los Proasellus
son de caracteristicas parecidas, aunque su talla es algo menor (5-7 mm), y sus habitos son cavernicolas-intersticiales,
simultdneamente. Los Microparasellidae, como su nombre indica, son de muy pequefio tamafo y fuertemente elongados (1 mm de
longitud y 80 micras de diametro); el grupo es basicamente intersticial; su presencia en cuevas es rara y su conocimiento en Gipuzkoa
es aun preliminar. Los Trichoniscidae cavernicolas terrestres en todos los casos son depigmentados y anoftalmos; en comparacion con
otras formas enddgeas proximas del edafico, los cavernicolas presentan mayor regresion ocular, mayor talla (hasta 6 mm), y estrategia
reproductiva de la K. El género Escualdoniscus, exclusivo del Pais Vasco, es considerado muy primitivo y muy aislado de otros géneros,
principalmente por la ausencia de apéndice ciliado en el endopodito del primer pledpodo del macho, lo que representa una estructura
Unica en la familia, y por sus caracteres sexuales poco evolucionados.

Los anfipodos incluyen 5 taxa stygobios, en las familias Niphargidae (Niphargus ciliatus cismontanus, N.longicaudatus) y Hadziidae
(Pseudoniphargus incantatus, P.unisexualis, P.vasconiensis). Los Niphargus, simbolo emblemético de los cavernicolas europeos, son
muy troglomorfos (totalmente ciegos y depigmentados), pero, aparte de las formas cavernicolas -que son predominantes- el género
también incluye especies del intersticial y habitantes abisales de grandes lagos alpinos. Las diferencias en tamafio entre las distintas
especies del género soportan la idea de que la evolucion de los Niphargus ha sido el resultado de un proceso de neotenia parcial o
paedomorfosis, en la cual diversas estructuras juveniles son mantenidas en las fases adultas. Las formas stygobias son las que
alcanzan mayor talla (7 & 17 mm) y poseen acentuada estrategia de la A. Los Hadziidae stygobios presentan también caracteres
troglomorfos y reducciones estructurales, pero incluyen muchas formas intersticiales y cavernicolas-intersticiales. Su talla es menor (3-8
mm) y su morfologia algo mas robusta (menos estilizada). No obstante, la talla y estilizaciéon es comparativamente mayor en las formas
cavernicolas que en las intersticiales. En conjunto, los anfipodos citados, derivan de grupos marinos que han colonizado las aguas
subterrdneas més o menos directamente, atravesando por fases intermedias a través de habitats creviculares o intersticiales hasta
alcanzar las cuevas; las modificaciones morfologicas han incluido procesos de paedomorfosis inicialmente (progénesis en todas las
intersticiales y/o neotenia en algunos caracteres) y procesos de peramorfosis posteriormente (hipermorfosis y/o aceleracion). El
alargamiento de los apéndices, particularmente antenas, en las formas cavernicolas va acompafiado de un mayor desarrollo en nimero y
complejidad de 6rganos sensoriales. El modelo funcional también se modifica: el conjunto de la zona ventral (placas coxales anteriores,
placas epimerales y base de los pereibpodos posteriores) es fuertemente reducida y la funcién original de ple6podos y ur6podos es
perdida.



4. Diplopoda.

Las formas troglobias incluyen los siguientes taxa: Trachysphaera ribauti, Spelaeoglomeris doderoi (familia Glomeridae), Cranogona
espagnoli (Anthogonidae), Guipuzcosoma comasi, Vandeleuma vasconicum, V.hispanica (Vandeleumidae), Mesoiulus cavernarum,
M.henroti, M.stammeri (lulidae). Los diplépodos cavernicolas presentan troglomorfismo en diverso grado: en Mesoiulus y Trachysphaera
es poco marcado Yy los troglobios de estos géneros difieren poco de formas trogléfilas y enddgeas proximas; en cambio, Vandeleuma,
Guipuzcosoma, Cranogona Yy Spelaeoglomeris presentan troglomorfismo acentuado y en muchos casos no tienen parientes proximos
(Vandeleuma y Guipuzcosoma son géneros endémicos del Pais Vasco, so6lo conocidos del ambiente profundo de cuevas);
Spelaeoglomeris es considerado un cavernicola antiguo, relicto de una fauna del Terciario sin representantes epigeos actualmente.

Los caracteres troglomorfos de estos taxa comprenden, variablemente: talla y esbeltez mayores, mayor nimero de segmentos
corporales, mayor niumero de mudas y de estados larvales, por lo que alcanzan més tarde la madurez sexual y su longevidad es mayor
que en los epigeos mas proximos; la anoftalmia y depigmentacion también es mucho mas considerable que en enddgeos; las antenas
suelen ser elongadas, particularmente los tres ultimos artejos, y poseen también mayor nimero de sedas tactiles.

5. Chilopoda.

Todos los quilépodos cavernicolas de Gipuzkoa estan incluidos en el género Lithobius de la familia Lithobiidae, el cual comprende
tanto formas trogldéfilas (7 taxa) como troglobias (10 taxa), con variables grados de troglomorfismo. Los troglobios son: Lithobius reisseri,
L.anophthalmus, L.san-valerii, L.navarricus, L.crypticola alavicus, L.romanus inopinatus, L.derouetae derouetae, L.d.sexusbispiniger,
L.d.quadridens, L.piceus gracilitarsis. Estas formas troglobias difieren de sus epigeas y trogléfilas mas proximas por su depigmentacion
mas o menos acusada, reduccién en el nimero y tamafio de los ocelos (que puede incluir la desaparicion total del aparato ocular),
notable desarrollo del 6rgano de Tomdsvary (de funciones higro y mecanoreceptoras), alargamiento de los apéndices y segmentos
corporales, elongacion de las antenas con mayor nimero de artejos. Adicionalmente pueden presentar también modificaciones en los
tarsos y en las ufias de las patas, sobre todo en las del ultimo par.

El troglomorfismo en estos taxa es comparativamente intermedio entre el de las formas trogléfilas presentes en la regién y otros taxa
troglobios del género méas modificados de otras regiones. Asi p.ej. el nimero de artejos de las antenas (y su elongacion) varia entre 20-
30 en algunos trogldfilos y méas de 100 en los taxa més modificados. En los troglobios guipuzcoanos oscila entre 32 y 63. Sin embargo,
no hay correlacion entre el nimero de artejos antenales y el nimero de ocelos: formas que han perdido totalmente los ocelos (como
L.reisseri) pueden tener mas bajo nimero de artejos que otras que aun poseen ocelos. Pero si existe correlacion entre la pérdida de ojos
y el desarrollo del 6rgano de Tomdosvary, siendo éste mucho més desarrollado en las formas anoftdlmicas (particularmente en
L.anophthalmus y L.san-valerii). La talla también es un caracter variable, y aunque las formas mas troglomorfas generalmente alcanzan
mayor talla (16 mm en L.anophthalmus), hay excepciones. Las modificaciones tarsales y ungulares son méas notables en las especies
encontradas en el ambiente profundo. Se podria concluir que el troglomorfismo en el género es variable en su aspecto anatémico y
probablemente se podran encontrar mayores diferencias en aspectos fisioldgicos y del desarrollo, los cuales hasta ahora son menos
conocidos.

6. Apterygota.

Los Hexapoda o insectos tienen su origen en una linea filética préxima a los Chilopoda, de los cuales parecen haber derivado a
través de un proceso de neotenia, en el cual el caracter hexapodo de la fase larvaria es conservado en el estado adulto. Habitualmente
son divididos en dos subclases, Apterygota y Pterygota, que para muchos autores tienen rango de clase. El thorax, tri-segmentado y con
tres pares de patas, carece de alas en los “primitivos” Apterygota, mientras que en los Pterygota o insectos alados porta en el estado
adulto dos pares de alas en el segundo y tercer segmentos. El apterismo o las alas vestigiales en los Pterygota son en consecuencia un
caracter derivado, que implica un “retroceso” o alteracion hacia condiciones atavicas ancestrales. Si los Apterygota y Pterygota tienen un
origen comun, éste es muy antiguo, probablemente anterior al Devénico.

Los Apterygota contienen representantes troglobios en Gipuzkoa en los 6rdenes Collembola y Diplura. Los colémbolos incluyen los
siguientes taxa troglobios: Onychiurus boneti, O.akelaris, O.aranzadii (de la familia Onychiuridae), Typhlogastrura mendizabali
(Hypogastruridae), Tomocerus vasconicus, Pseudosinella antennata, P.pieltani, P.stygia, P.subinflata, P.suboculata, P.subterranea
(Entomobryidae), Arrhopalites boneti, A.furcatus (Sminthuridae). Los Diplura troglobios incluyen a Podocampa simonini y Litocampa
espanoli (de la familia Campodeidae).

Los colémbolos Onychiurus tanto trogldfilos como troglobios son depigmentados y anoftalmos, pero la anoftalmia es una
caracteristica tipica de todos los representantes de la familia Onychiuridae, sean epigeos o hipégeos. El grupo es primariamente
habitante del humus y las especies cavernicolas se comportan como humicolas o guanobias y, aunque viven y se reproducen dentro de



las cuevas, no muestran cambios morfoldgicos con respecto a la vida cavernicola equiparables a los de otros colémbolos troglomorfos,
tales como modificaciones en las ufias, apéndices empodiales de las patas, espolones tibio-tarsales (tenent hair), o desarrollo exagerado
de las antenas. Se trata pués de especies oportunistas, procedentes del medio hemi-edéfico, y las consideradas troglobias pueden estar
limitadas en la actualidad a cuevas por fendmenos ecoldgicos locales (como: competencia, disponibilidad de alimento, etc.).
CHRISTIANSEN (1985) es de la opinién de que los miembros de esta familia, y probablemente también todos los Isotomidae, no
muestran un claro troglomorfismo y deberian por tanto ser considerados trogléfilos. En todo caso, para el aspecto que aqui tratamos,
resulta claro que los taxa que pudieran ser considerados troglobios (por estar hoy, por lo que sabemos, limitados a cuevas) ho muestran
modificaciones en comparacion con sus epigeos relativos. Los caracteres troglomorfos en colémbolos estan mejor desarrollados en las
especies de Pseudosinella y Arrhopalites; las formas troglobias de estos géneros habitan en el ambiente profundo y, ademés de
depigmentacion y pérdida de ojos, poseen un mayor desarrollo de 6rganos sensoriales antenales (sobre todo sensores quimicos en el
tercer segmento antenal) y post-antenales (estos Ultimos comprenden receptores higroscopicos). Las ufias terminales de las patas son
también mas desarrolladas y estilizadas en los cavernicolas que en los edéficos. Los Entomobryidae troglobios son remarcables por la
gran longitud de sus antenas, patas y furca, aunque tales alargamientos parecen ser tipicos de la familia; el verdadero troglomorfismo en
colémbolos parece més bien residir en la estructura de las ufias y patas, y en la elongacién del cuerpo, caracteres éstos que los
troglobios comparten con representantes de dos medios distintos: la estructura del pié es similar a la que se presenta en colémbolos
acuaticos, mientras que la elongacion del cuerpo es mas similar a la de formas (ampliamente tropicales) que viven en arboles. Es decir,
son adaptaciones en concordancia con la elevada humedad de las cuevas y la aptitud para trepar sobre superficies verticales himedas y
resbaladizas. La depigmentacion y anoftalmia, en cambio, es compartida con representantes edéficos. En los minasculos Arrhopalites la
capacidad anfibia estd muy desarrollada, y ademas de andar sobre las superficies hiUmedas de estalagmitas, pueden ser vistos andando
bajo el agua en el fondo de los gours.

Los campodeidos cavernicolas son muy similares a los endégeos, con los que comparten la depigmentacion y anoftalmia. El
troglomorfismo reside en su mayor tamafio y elongacion, antenas y cercos mas largos, con mayor nimero de artejos, y ufias de las patas
mas desarrolladas, estriadas y guarnecidas con crestas latero-tergales. El gigantismo y elongacion de los apéndices parecen ser un
producto simple de alometria o crecimiento diferencial, probablemente relacionado también con un retardo en alcanzar la madurez y
caracteristicas reproductivas tipicas de una estrategia de la K.

7. Pterygota.

Aungue los taxa de coledpteros troglobios son muy abundantes en la fauna de Gipuzkoa, conviene recordar que los insectos alados
constituyen el grupo animal mejor representado en el mundo de hoy, ya que ellos sélos contienen méas de un millén de especies distintas.
Proporcionalmente, y a diferencia de otros grupos de artrépodos, los Pterygota poseen especies troglobias en muy pocos érdenes. Los
troglobios estrictos en nuestra fauna estan representados so6lo por tres familias del orden Coledptera; los 29 6rdenes restantes no
poseen troglobios. Por ello, aunque el nimero de taxa troglobios es elevado, el hecho mas general es que los insectos son muy
refractarios a vivir en cuevas. Esto ha sido explicado en parte por dos razones (VANDEL, 1965): la primera, de tipo tréfico, es que las
especies estrictamente fitbfagas son excluidas de las cuevas, y la mayoria de los Pterygota son fitéfagos. Sélo las formas carnivoras-
omnivoras poco especializadas alimentariamente pueden vivir en cuevas, y éste es el caso precisamente de los coledpteros que
citaremos. La segunda razén, mas discutible, es de tipo evolutivo; se considera que los Pterygota son un grupo en expansion en
superficie, asociados a la presencia de luz y de plantas verdes, junto a las cuales co-evolucionan; por ello, son relativamente raras las
especies que buscan aprovechar las caracteristicas de un habitat marginal y ecolégicamente adverso.

Los taxa troglobios de Pterygota comprenden: Carabidae de las subfamilias Trechinae (Trechus beusti, Hydraphaenops galani) y
Pterostichinae (Troglorites breuili, T.b.mendizabali, Ceuthosphodrus vasconicus, C.peleus bolivari); Bathysciinae (= Cholevidae:
Leptodirinae) (Speocharis noltei, Bathysciola schiodtei breuili, B.s.rugosa, Speonomus crotchi crotchi, S.c.aizquirrensis, S.c.mazarredoi,
S.c.oberthuri, Euryspeonomus breuili, E.mendizabali, E.ciaurrizi ciaurrizi, E.c.igaratzai, Speocharidius breuili, S.bolivari, S.vivesi, Kobiella
galani, Aranzadiella leizaolai, Jossettekia angelinae); y Pselaphidae (Prionobythus bolivari, Typhlobythus breuili). Aunque éstos totalizan
25 taxa en 3 familias distintas, cabe recordar que el orden Coleoptera contiene cerca de 300 mil especies en 189 familias. Las
principales modificaciones anatémicas en coledpteros troglobios incluyen la reduccién y atrofia ocular, un variable grado de
depigmentacion, apterismo y elongacién del cuerpo, que alcanza su extremo en la morfologia afenopsoide; los cambios en su anatomia
interna y desarrollo son -comparativamente- mas importantes.

El grupo de los Trechus comprende gran nimero de especies trogléfilas y s6lo algunas troglobias poco modificadas, como T.beusti.
El grupo Aphaenops-Hydraphaenops comprende en cambio las formas troglobias méas altamente modificadas entre los Carabidae.
Tanto Trechus como Aphaenops-Hydraphaenops pertenecen al tipo méas antiguo entre los Trechinae, caracterizado por su aparato
copulador anis6tropo, con el edeago colocado lateralmente en el saco interno. La evolucién morfolégica de los Trechinae ha procedido de
forma paralela en diferentes linajes, distinguiéndose 4 tipos morfoldgicos: (1) el tipo primitivo, alado y pigmentado, con ojos presentes y
pronotum pequefio; (2) el tipo secundario, ain oculado, pero aptero y de pronotum ancho; (3) el tipo anoftalmico, parecido al anterior,
pero depigmentado y con ojos reducidos; (4) el tipo afenopsoide, depigmentado, anoftalmico, con apéndices muy elongados, tegumentos



delgados y pronotum muy estrecho, y el cual representa el estado més avanzado en la evolucién troglomorfa. Los Trechus trogléfilos
guipuzcoanos (T.barnevillei, T.distigma, T.fulvus vasconicus, T.grenieri uhagoni, T.obtusus) corresponden al tipo 2, el cual es
caracteristico de especies que llevan un modo de vida mas o menos enddgeo; mientras que la forma troglobia T.beusti ya es
caracteristica del tipo 3. T.beusti estd emparentada con otras especies pirenaicas del grupo de T.angusticollis, las cuales viven en alta
montafia, bajo piedras y en la proximidad de neveros. Los Aphaenops-Hydraphaenops corresponden al tipo 4, representado en Gipuzkoa
por Hydraphaenops galani; éstos tienen un origen muy distinto al de los end6geos, derivando claramente de formas nivicolas; en las
cuevas habitan en el ambiente profundo. Los Pterostichinae citados de los géneros Troglorites y Ceuthosphodrus son troglobios poco
modificados, y podrian incluirse en los tipos 2 y 3. Los Ceuthosphodrus derivan de formas del hemiedéfico y aunque en las cuevas
pueden habitar en la zona profunda mantienen habitos lapidicolas y guandfilos; Troglorites es en cambio mas troglomorfo, esta
restringido al ambiente profundo, y es considerado relicto de una antigua fauna pirenaico-provenzal.

La subfamilia Bathysciinae (Cholevidae: Leptodirinae) contiene cerca de 700 especies en Europa, gran parte de ellas cavernicolas.
Los 17 taxa reportados para Gipuzkoa son formas troglobias. Conviene destacar que la inmensa mayoria de los Bathysciinae, sean
cavernicolas o epigeos, son depigmentados, total o parcialmente anoftalmicos, y apteros (en las formas cavernicolas los élitros estan
ademas soldados el uno al otro). En forma similar a lo indicado para los Trechinae, hay una evolucion de tipos morfol6gicos en los
diferentes linajes. El estado inicial, menos modificado, estéa representado por el género Bathysciola, muchos de ellos muscicolas. Un
segundo tipo, denominado bathyscioide, corresponde a los Speonomus, de cuerpo ovoide y apéndices cortos; se considera que este tipo
corresponde a enddgeos y cavernicolas poco especializados. Siguen a éste otros tipos, foleunoides, progresivamente mas elongados,
estilizados y de apéndices largos, que serian el equivalente al tipo afenopsoide en los Carabidae. En el plano reproductivo se distingue
los que poseen en su ciclo vital dos estados larvarios (se los considera troglobios de origen reciente) y aquellos que poseen un ciclo méas
modificado y reducido a un sélo estado larvario (troglobios de origen antiguo); en el caso extremo la larva no se alimenta y pasa su
existencia encerrada en una capsula que construye en la arcilla; la larva permanece en diapausa por seis meses y entonces pupa. Otros
ciclos son menos contraidos, pero en algunas de las fases puede no haber alimentacién y presentarse una regresion del aparato
digestivo. Entre los Speonomus hay representantes de ambos tipos. La longevidad en los Bathysciinae troglobios puede ser multiplicada
por 3 & 10 veces en comparacion con formas epigeas y, en general, en los troglobios el desarrollo embrionario y el crecimiento posterior
son mucho més lentos. Igualmente, los Bathysciinae troglobios, ademéas de tener muy desarrollados los sensores basiconicos (de
funcién quimioreceptora) suelen presentar una estructura en el séptimo segmento antenal con funciones olfativas o de deteccién de
pequefias cantidades de sustancias quimicas en el aire, y es notable en el grupo su extraordinaria capacidad olfativa, pudiendo
observarse que muchas especies troglobias pueden ser atraidas desde largas distancias mediante el empleo de cebos.

Taxonémicamente, los Bathysciinae troglobios guipuzcoanos pertenecen a tres secciones distintas: Speocharis, Bathysciola y
Speonomus. La seccién Speocharis, constituida por troglobios poco modificados, tipo 2, estd representada por S.noltei (un género
préximo, Notidocharis, es muscicola). La seccién Bathysciola comprende unas pocas formas del género Bathysciola, el cual incluye
enddgeos, muscicolas y troglobios poco modificados del tipo 1. La seccién Speonomus es la méas diversificada, de amplia distribucion
pirenaica a nivel de grupo. A nivel genérico y subgenérico tiene distribuciones restringidas. En el Pais Vasco esta representada por el
subgénero Speonomidius (del género Speonomus) y por los géneros Euryspeonomus, Speocharidius, Kobiella, Aranzadiella y
Josettekia, todos ellos endémicos, troglobios, y exclusivos de los territorios de Guiplzcoa y Navarra. Los Speonomus y Euryspeonumus
son de tipo 2, mientras que los taxa de los cuatro Gltimos géneros son de tipo 3, foleunoides, y comprenden las formas mas modificadas
troglomérficamente, probablemente de origen antiguo. El origen de los Bathysciinae troglobios supone una amplia diversificacion del
grupo durante el Terciario, seguida de una pulverizaciéon especifica en diferentes regiones karsticas. Durante el fin del Terciario y el
Pleistoceno los Bathysciinae deben haber sido diezmados en las zonas glaciadas. La region vasca debe haber constituido entonces un
centro de diversificacion independiente, como lo indica la distribucién actual de las formas endémicas. En el Holoceno la regiéon habra
sido recolonizada por formas de Speonomus de origen reciente.

La familia Pselaphidae esta constituida por coledpteros de pequefia talla (raramente mayores de 3 mm) propios de ambientes
himedos y oscuros. En general se trata de formas humicolas y enddgeos, pero hay algunas especies estrictamente cavernicolas. En las
cuevas suelen encontrarse bajo piedras y entre acumulaciones de materia organica vegetal. Tanto Prionobythus bolivari como
Typhlobythus breuili son formas apteras, depigmentadas y anoftalmas, sin parientes filéticos préximos.

Entre los Pselaphidae tropicales es frecuente el dimorfismo sexual, con machos alados y de ojos normales, y hembras anoftalmas y
apteras. Las hembras no abandonan el humus y hojarasca de la litera del bosgue, entre los cuales viven, mientras que los machos
pueden volar alguna distancia para buscar a las hembras con la finalidad de reproducirse. En los bosques de montafia de Africa
ecuatorial hay toda una serie de especies de pselafidos que ejemplifican el paso hacia caracteres troglomorfos, desde individuos
normales hasta especies en que tanto los machos como las hembras se han transformado en apteros y anoftalmos. El habitat en el cual
alcanzan los caracteres mas modificados corresponde a extensos bosques, himedos y algo frios, que se desarrollan sobre las laderas
de altas montafias en el Africa ecuatorial. En el humus de estos bosques hay muchas especies microftalmicas y apteras. Sin embargo,
en esta regién no hay cuevas ni cavernicolas. Estos datos llevan a suponer que los troglobios europeos de este grupo desarrollaron sus
caracteres troglomorfos en un medio similar al expuesto, durante el Terciario, mientras que sus ancestros epigeos han desaparecido. En
todo caso, destaca entre los coledpteros troglobios la gran correlacion existente entre depigmentacion, anoftalmia y apterismo, y los
ejemplos aportados por los Pselaphidae demuestran que existe una gran integracion de procesos en la morfogénesis y cambio evolutivo,



ya que algunos caracteres pueden ser adquiridos diferencialimente en cada sexo de la misma especie. El tema sera tratado con mayor
extension al hablar del conservatismo y la integracion del desarrollo.

EL CAMBIO MORFOLOGICO EN LA EVOLUCION DEL TROGLOMORFISMO

En la evolucion fenotipica de los troglobios hemos visto que, de distintas maneras y en diferentes combinaciones y proporciones, los
cambios morfol6gicos involucran repetidamente incrementos y reducciones de determinados caracteres.

Basicamente se incrementa la elongacion del cuerpo y apéndices, y se multiplica u optimiza la dotacién sensorial tactil y quimica. 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. Simultaneamente se produce la reduccién o pérdida del aparato ocular y de la pigmentacion, la
atrofia de alas (en los Pterygota) y la reduccién o pérdida de funcion en pledpodos, urépodos, y otros apéndices natatorios (en los
Crustacea). Otras reducciones estructurales de diferentes partes del cuerpo (externas o internas) se pueden presentar en algunos
grupos. 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
distribucion de sedas, pelos, espinas y prominencias diversas, y aumentos (o disminuciones) en su nimero. La adaptacion fisiologica al
habitat hipégeo va acompafiada 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 comin una baja tasa metabdlica y una reduccion en el consumo de oxigeno. La accién
de algunas sustancias afecta a su vez a la distribucion 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 morfologicos, y muchas adaptaciones fisiolégicas no entrafian
cambios bioguimicos sino cambios estructurales o comportamentales, o cambios en la regulacion de sustancias quimicas inductoras.
Las vias bioquimicas bésicas, e incluso las distintas clases de células que construye un animal, son casi invariantes a través de los
Metazoa; y la evolucién de cambios en la morfologia envuelve mas bien cambios en los patrones de desarrollo de mecanismos celulares,
pero no en los mecanismos 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 un acentuado paso a lo que ha sido llamado
estrategias de la K o de la A.

1. Ejemplos de cambio morfolégico y troglomorfismo en troglobios guipuzcoanos.

Consideraremos a continuacién la presencia o ausencia de determinados caracteres en los taxa troglobios guipuzcoanos
previamente citados. La elongacién del cuerpo se presenta en practicamente todos los grupos, excepto en los No-Arthropoda, Opiliones
y Trichoniscidae. La elongacién de apéndices se presenta en Arachnida, Diplopoda, Chilopoda, Apterygota; en Coleoptera sélo es
acentuada en los Trechinae; y en Crustacea normalmente solo afecta a las antenas. El cuerpo presenta gigantismo en
Pseudoscorpiones, Stenasellidae, Trichoniscidae, Niphargus, Diplura, y en menor grado en algunos Collembola y Coleoptera. Por el
contrario, existe enanismo en Zospeum, Cyclopoida, Harpacticoida, Bathynellacea, Microparasellidae, y parcialmente en Crenobia.
Morfologia primitiva 0 atdvica se presenta en Bathynellacea, Stenasellidae, algunos Trichoniscidae, y menos marcadamente en algunos
Coleoptera. La anoftalmia, adelgazamiento de los tegumentos y depigmentacion melanica se presenta en todos los grupos; sélo es
menos marcada en Opiliones. El apterismo obviamente sé6lo se presenta en Coleoptera (los Apterygota son primariamente apteros).
Estrategias de la K-A practicamente se presentan en todos los grupos; s6lo son menos marcadas en Opiliones, Microparasellidae,
Chilopoda y algunos Collembola (Onychiuridae e Hypogastruridae). El bajo metabolismo también es com(n en diverso grado en todos los
troglobios; existen datos cuantitativos de un acentuadamente bajo metabolismo y bajo consumo de oxigeno (baja tasa metabdlica
estandar y baja tasa metabdlica de rutina) en Crenobia, Haplotaxis, Stenasellidae, Asellidae, Niphargus, y Coleoptera Trechinae y
Bathysciinae; la mayoria de los troglobios son resistentes a concentraciones altas de gases toxicos (metano, CO2). Cambios fisiol6gicos
y etoldgicos se presentan variablemente en todos los grupos, a lo que hay que agregar cambios en el modelo funcional principalmente en
crustéaceos Cyclopoida y Amphipoda. Hipermorfosis en algunas partes del cuerpo se presentan claramente en los pedipalpos de
Pseudoescorpiones, queliceros de Opiliones, y en segmentos y artejos antenales en Diplopoda. La mayor talla de las antenas en
anfipodos Niphargus y Hadziidae probablemente es resultado de aceleracion. La talla diminuta como producto de progénesis es comin
en todos los grupos citados de Crustacea, pero el gigantismo posterior ha anulado ésta en Stenasellidae, Trichoniscidae, y Niphargus.
Ejemplos de procesos de neotenia se presentan en Opiliones, Niphargus, Collembola, Diplura y Coleoptera. Los incrementos y
reducciones estructurales pueden combinar simultineamente procesos de neotenia, progénesis, hipermorfosis y aceleracion.
Adicionalmente se presenta un mayor nimero de segmentos corporales en Diplopoda y mayor nimero de artejos en las antenas
especialmente en Chilopoda y Diplura. Los complejos unguiculares y tarsales presentan grandes modificaciones y considerable
desarrollo en Diplopoda, Chilopoda, Collembola y Diplura. La multiplicacion de la dotacién sensorial no-6ptica es particularmente notable
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en Amphipoda, Diplopoda, Chilopoda, y algunos Coledptera. Por Ultimo, existen otras reducciones estructurales (como en el nimero de
artejos de los apéndices y nimero de sedas de los mismos) en crustaceos Cyclopoida, (en los flagelos antenales y exopodios de los
pereiépodos) en Bathynellacea, (en el conjunto de la zona ventral) en Amphipoda.

La posibilidad para los organismos epigeos de colonizar el habitat hipégeo supone la adquisicién 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 habitos 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 edéficos, hace de ellos un grupo con claras ventajas para
colonizar el ambiente subterraneo. Habitos detritivoros y carnivoros en coledpteros Catopidae y Carabidae, respectivamente, son
caracteres ya presentes en sus respectivos linajes. Notese sin embargo que en organismos procedentes de medios transicionales, como
el edéfico o el intersticial, diversos caracteres “troglomorfos” son en realidad pre-adaptaciones adquiridas en su ambiente de
procedencia. En su evolucién cavernicola posterior, los colémbolos edéaficos p.ej. desarrollan troglomérficamente la estructura del pié y
ufias o la elongacion del cuerpo, mientras muchos representantes diminutos del medio intersticial dan origen a cavernicolas mucho mas
grandes y més estilizados (= gigantismo, comudn 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 hipdgeo. Este es particularmente el caso en
macrofauna terrestre y acuatica que no procede de medios intergranulares edéficos o intersticiales. Algunos ejemplos, entre los
troglobios guipuzcoanos, pueden encontrarse en aracnidos, diplépodos, quilépodos y coledpteros. En zonas tropicales son muy
frecuentes en crustaceos decapodos, escorpiones, amblypigios, araneidos, quilépodos, blatoideos y peces (GALAN, 1995; CHAPMAN,
1986).

El término es introducido por CHRISTIANSEN (1962) para designar aquellos caracteres fenotipicos que caracterizan la evolucion
cavernicola y sirven para identificar a los organismos adaptados al ambiente de las cuevas. Subsecuentemente el término fue extendido
también a caracteres fisioldgicos 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 en este sentido que los principales caracteres
troglomorfos mencionados, 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 seleccion 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
reduccién. 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 serd comentada en el
siguiente apartado.

2. Las reducciones estructurales en el teatro evolutivo.

Los caracteres morfolégicos verdaderamente nuevos -aquellos para los cuales no encontramos rastros en un predecesor- son
inusuales en la evolucién zool6gica. Muchos de aquellos que constituyen auténticos rompecabezas se originaron muy temprano en la
evolucion: 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 embriolégicos 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
homdlogos a partes de los arcos de las agallas en los peces, y quizds a elementos de la cesta branquial de los agnathos. Tales
transformaciones frecuentemente incluyen cambios en el nimero de elementos, en su tamafio, forma y posicion, en su asociacién con
otras partes del cuerpo, y en el grado de diferenciacién de elementos serialmente homélogos (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, iguaimente,
la reduccién en tamafio o complejidad, e incluso la pérdida completa, es una tendencia comin, probablemente la més simple tendencia
comln en la evolucion morfologica. Por ejemplo, la historia del esqueleto de los vertebrados es en gran parte una historia de
simplificacion, que va desde los numerosos huesos del craneo en los peces, a unos pocos en los mamiferos. La reduccién y pérdida es
tan comun que en sistemética 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
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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 6rganos serialmente homélogos, aquellos que son repetidos en un organismo individual, evolucionan en nimero, posicion y
grado de diferenciaciéon 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 evolucién, como ha sido el caso para el nimero de vértebras en las serpientes, o los segmentos del cuerpo en los
Chilopoda; pero més frecuentemente se ha reducido. La reduccién en el nimero de vértebras, arcos aérticos, dedos y dientes, es uno de
los temas mas comunes en la anatomia comparada de los vertebrados. Entre las més importantes regularidades en evolucién esta la
transformacion de estructuras homogéneas serialmente homélogas de un ancestro, en estructuras diversas sirviendo para diversas
funciones en un descendiente. Como ejemplo, mientras que los apéndices de los Trilobites eran bastante homogéneos en su forma, la
radiacion adaptativa de los Crustacea y otros artrépodos es ampliamente una consecuencia de la diferenciacion de los apéndices en
piezas bucales y 6rganos locomotores y reproductivos. La diferenciacion de estructuras serialmente homélogas frecuentemente sigue o
acompafia una transicion evolutiva que 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.

3. Procesos de alometria y heterocronia.

Gran parte de la evolucién morfolégica puede ser descrita en términos de cambios en la forma de uno o més 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 evolucién de los caballos; la estilizacion
del cuerpo y la elongacién de los apéndices es caracteristica en la evolucion de los troglobios (Ver por ejemplo Figuras 13 y 16). Casi
todos los cambios de forma de este tipo pueden ser expresados matematicamente como un cambio en la duracion 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 comudn del crecimiento alométrico es: y = bx@ , donde y y
x son dos medidas tomadas sobre cierto nimero 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. (En muchos estudios x representa la medida del
tamafio del cuerpo). Esta ecuacion alométrica tiene la forma de una linea recta si es dibujada sobre ejes logaritmicos o si es
transformada en la relacion: 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 relacion. Sia = 1, entonces y es una proporcién 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., érganos como el intestino, cuya funcion es dependiente de la superficie,
frecuentemente crecen mas rapido que la masa corporal. La relacién entre la superficie (area) del 6rgano y el volumen del cuerpo se
mantiene constante sélo 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 algin 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 mas grande en relacion 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 el fendmeno 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 evolucion, y peramorfosis para su consecuencia morfolégica, la forma méas exagerada
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(y/x) del descendiente en comparacién con su ancestro. Si, no obstante, el desarrollo se ve truncado durante la evoluciéon por una
temprana maduracion (a la edad b-db), el descendiente adulto serd mas pequefio y el caracter y estara menos desarrollado (Figura 5C).
La expresion morfologica de este proceso llamado progénesis es la paedomorfosis: un organismo adulto con caracteres tipicos del
estadio juvenil de su ancestro. Esta es una “recapitulacién 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 relacién a Kx). Parecido a la hipermorfosis, este proceso de “aceleraciéon” 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 condicion juvenil (Figura 5E). Este
proceso evolutivo es denominado neotenia; parecido a la progénesis, su resultado es la paedomorfosis. La Tabla 1 resume estos
fenémenos.

Tabla 1. Procesos y resultados de heterocronia.

Parédmetro de control Cambio evolutivo Proceso Expresion morfologica
Tasa de crecimiento Kx +d Kx Gigantismo proporcional Peramorfosis
- dKx Enanismo proporcional Paedomorfosis
Tasa de crecimiento Ky +d Ky Aceleracion Peramorfosis
- dKy Neotenia Paedomorfosis
Edad b e incremento +db Hipermorfosis Peramorfosis
-db Progénesis Paedomorfosis
Edad a e incremento +da Postdesplazamiento Paedomorfosis
-da Predesplazamiento Peramorfosis

La expresion matemética de estos cambios es en realidad una descripcion simplificada de cambios biol6gicos méas complejos, ya
que la simple medida de la forma soélo ilustra de un aspecto del proceso. De modo algo méas 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
6rganos aislados o a la totalidad del organismo. Las tendencias paedomdrficas estdn ampliamente extendidas entre los cavernicolas y
han sido sefialadas por numerosos autores en los méas diversos grupos zool6gicos. En muchos casos estos caracteres juveniles son
adquiridos a través de neotenia, la cual consiste en un retardo del desarrollo somético 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. 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 ortoptero cixiido Oliarius polyphemus parece haber evolucionado de un ancestro similar a O.inaequalis por
retencion 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 evolucién 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 condicion peramorfica (GUERRANT,
1982). Ambas, paedomorfosis y peramorfosis, son evidentes en la misma flor (Figura 7).

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 somético 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 de caracteres similar o
comparable al troglomorfismo entre cavernicolas, y ha sido sefialado para ostrdcodos Xestoleberididae, syncaridos Anaspidacea y
Bathynellacea, isbpodos Microparasellidae y Janiridae, anfipodos Hadzidioidea y Talitroidea, diversos grupos de copépodos, gastropodos

13



Opistobranchia, poliquetos Dorvilleidae y Dinophilidae, e incluso en Loricifera, Ascidiacea y Tardigrada (DANIELOPOL & BONADUCE,
1990; NEWMAN, 1983; SCHMINKE, 1981; OHDNER, 1952; MATSUDA, 1982). Grupos totalmente intersticiales, como crustaceos
Mystacocarida y Thermosbaenacea, sin representantes epigeos actuales, tienen un origen progenésico (COINEAU & 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 estan 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 simpatria, bien sea a partir de alguna fase larvaria intersticial de ancestros con desarrollo meroplancténico, o 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, y del
mismo modo implica cambios rapidos y especiacion simpétrica 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 evolucién 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
comparacion 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
los is6podos Stenasellus y anfipodos Niphargus.

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.€j., 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 méas grande especie de ciervo que ha existido), el crecimiento alométrico tiene por resultado unos
cuernos monstruosamente grandes (GOULD, 1974), 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 Figura 16); 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 actlian 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 aceleracion, Figura 5C); y puede también
alcanzarse igual resultado, aunque el coeficiente alométrico sea igual 0 menor que 1, si la aceleracién es acentuada. Es decir, que el
mismo resultado admite distintas descripciones tedricas, ya que las tasas y coeficientes no son entidades constantes y uniformes. Es
habitual ademas que se desconozca los valores alométricos ancestrales (sobre todo en invertebrados); la descripcién de un proceso en
términos alométricos, en consecuencia, se efectla méas bien por comparacion (alometria interespecifica) con los taxa mas préximos.
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 ple6podos y al nimero de espinas en los dactilopodios de los pereiépodos; la comparacion entre formas
intersticiales y cavernicolas revela que los cambios (o las diferencias) son graduales y ocurren por una progresiva reduccién en la
expresion de la estructura de un dado érgano, o como una retardo ontogenético en la aparicion de otro 6rgano. Es decir, que muchos
procesos alométricos no sustentan la idea de una mutaciéon 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 érganos,
la cual acttia 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 relacion a Kx (y la relativa condicion juvenil del caracter y pero no del caracter x, Figura
5D) no es “explicada” sino simplemente descrita. Las “causas” deben buscarse en los mecanismos fisiologicos 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 evolucion en mosaico de diferentes caracteres, actuando distintos procesos
alométricos y heterocrénicos 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.
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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, Utiles 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 qué podria hacer a nivel
molecular o a nivel celular que Drosophila melanogaster se transformara en D.simulans, un pseudoescorpién 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, aungue 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 morfoldgicos son conocidos, pero practicamente sélo en el caso
de mutaciones simples y drasticas; raramente un genetista ser4 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.

1. La base genéticay la base del desarrollo en la evolucién morfolégica.

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 posicion son conocidos; por ejemplo, algunos genes en Drosophila cesan de funcionar cuando ellos son
desplazados por una inversién 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 configuraciéon de sus
cromosomas.

Por lo que es conocido, el cambio morfol6gico raramente involucra la evolucién de enzimas o proteinas enteramente nuevas. Mas
aun, los tipos de células histolégicamente reconocibles son altamente conservativos en evolucion, difiriendo escasamente a través de
todos los Metazoa (GERHART et al.,, 1982). Mas bien, gran parte de la evolucion morfolégica 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 6rganos.

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 contracciéon muscular p.ej. es necesaria para el desarrollo y mantenimiento de la forma normal de
un hueso. Méas aln, cada etapa en el desarrollo depende de condiciones de desarrollo previas. Incluso en las mas tempranas etapas, la
diferenciacion en muchos embriones depende de la organizacion 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 localizacién (RAFF & KAUFMAN, 1983). Consecuentemente
el citoplasma del huevo es tan crucial para fundar el desarrollo de un embrién como lo es el genoma del embrién. Pero este fundamento
citoplasmético esta asi mismo bajo control genético. P.ej., el polimorfismo de un gen nuclear determina la direccion 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 dltimo 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 accion primaria de los genes.

2. Diferenciacion de células y tejidos.

Algunos genes, como aquellos que codifican las inmunoglobulinas en los mamiferos, experimentan rearreglos en diferentes células
somaticas, y ésto influencia la diferenciacién celular. Gran parte del genoma nuclear, no obstante, es homogéneo en todo el somay la
citodiferenciacion 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 metamérficos 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
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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 inyeccion de
tiroxina. Asi, la neotenia ha evolucionado a través de un cese en el mecanismo de descarga hipotaldmico. 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.

La diferenciacién de tejidos frecuentemente depende de la induccién por los tejidos vecinos, presumiblemente a través de la difusion
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 induccién por el mesodermo precordal durante la gastrulacion. En un mutante sin
ojos del axolote, el globo optico falla en desarrollarse debido a que es incapaz de responder al inductor mesodermal. En algunas
poblaciones cavernicolas del pez charicido mexicano Astyanax mexicanus, los 0jos 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 evolucion6 previamente el sistema de desarrollo ancestral.

3. Morfogénesis y formacién 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, masculos 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 mesenquimaticas puede ser influido por la tasa y duracion de la mitosis, por la orientacion
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. Una mutacion en el ratdn casero, que previene que la cara se
elongue en un hocico agudo, aparentemente actlia incrementando la densidad del empaquetamiento celular, posiblemente al incrementar
la adhesion entre las células.

Entre los més importantes factores de desarrollo en la evolucion zoolégica estan aquellos que determinan el nimero y arreglo
espacial de las estructuras, tal como el nUmero de artejos en una antena, la disposicion de los apéndices en determinadas partes del
cuerpo, o la distribucion de sedas en el cuerpo de los artrépodos. Estos patrones implican mecanismos por medio de los cuales la
citodiferenciacion 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, IlI, II, lIl, 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 regiéon posterior.
WOLPERT (1982) sugiere que las células ganan informacion posicional del gradiente de concentracion, y que se diferencian en base a
su posicion. 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 alteracion del gradiente de concentracion. En este caso, la sustancia inductora forma
un prepatron (STERN, 1968), del cual el patron dltimo de las estructuras es una respuesta. El tarso de una hembra de Drosophila, p.€j.,
tiene un prepatrén 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, tedricamente, ser generados simplemente. El matematico Alan TURING (1952) mostré que
si dos sustancias que reaccionan, para dar una sustancia inductora, se difunden a través de un area (o “campo”), la reaccion 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 reaccion. Cambios en el arreglo de la onda patrén o en la concentracion total del inductor
pueden entonces cambiar el patrén de las estructuras que se desarrollan en respuesta al inductor (Figura 8). 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 9), como si la seleccién ocurriera debido a la
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concentracion de un inductor que esté presente con un patron especifico en el tipo salvaje de estas moscas pero que es insuficiente
para inducir la formacion 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 9).

La teoria de Turing ha sido extendida mateméticamente por MURRAY (1981) a un modelo de coloracién 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 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 sélo se
desarrollaran bandas cerca del extremo, més delgado, patron 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.

4. 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 sélo 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) mostr6 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
patron muy similar al de Archaeopteryx (Figura 10).

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 patrén tipico de los pelos de un raton (DHOUAILLY, 1973); la “sefial” de la dermis es conservativa y permite provocar
una respuesta atravesando la linea entre clases zooldgicas distintas. En los vertebrados dentados, los dientes se forman de la epidermis
en respuesta a la induccién 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 induccién la cual no ha sido expresada durante més de 80 millones de afios.

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 embrion, 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 aparicién 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 méas 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 division celular en los puntos de crecimiento digital en
los anfibios. La mayoria de los alelos que afectan a un carécter 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 zooldgicos puede entonces ser visto como la iteracion de procesos similares
(alométricos, heterocrénicos, neoténicos, de simplificacion y 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 los diferentes organismos retiene un gran almacen latente, comin a diversos animales, 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
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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 dintintas 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 seleccién 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 cudles variaciones seran formadas y cuéles 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.

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 comin en la evolucion 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
11), las falanges y dedos que fallan en diferenciarse son aquellos que se desarrollan en Gltimo 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
solo una (Figura 12) en los dactilopodios de los pereidpodos 2 & 7. Stenasellus virei (del Pais Vasco y region nord-Pirenaica) ejemplifica
el modo de aparicion de la segunda espina. En la subespecie freatica S.v.virei todos los pereiépodos (desde el 2 hasta el 7) tienen 2
espinas en los adultos (Figura 12-B); su formula es: 222.222. Por el contrario, la subespecie troglobia S.virei hussoni es 111.111 (Figura
12-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 pereiépodos, 2 espinas. Por tanto, en estos
ejemplares de edad progresivamente mayor, la formula 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 evolucién 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 so6lo 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 formacién 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 s6lo en raras ocasiones en ejemplares de gran edad y talla, y sélo en
parte de sus pereidpodos; s6lo en casos excepcionales llega a formarse en todos. 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 que pueden formarse y
resultar fijadas durante su evolucién.

Las correlaciones genéticas entre caracteres que previenen que ellos evolucionen independientemente, son otra forma de evolucion
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 accién coordinada de grupos de otros genes. Los
loci en los complejos Antenapedia y Bithorax de Drosophila parecen ser interruptores de esta clase; p.gj., 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 integracién 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 mutacion 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 evolucién paralela y a atavicas 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 seleccién ambiental, muchas de las similaridades entre especies tendrian que
ser atribuidas a similaridad de funcion mas que a ancestros comunes; pero los elementos individuales de sistemas de desarrollo
altamente integrados no pueden ser facilmente cambiados sin disrumpir la funcién. Asi, la homologia, la traza de un linaje comdn que
hace posible el andlisis 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 evolucion 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, musculos, vasos sanguineos, y nervios, pero los individuos no difieren en separados loci controlando cada una de estas
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estructuras. Méas 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 teéricamente probable, sino en fisicamente
observable. Los cambios evolutivos heterocrénicos, tales como la neotenia o la progénesis, representan el extremo del cambio
coordinado debido a su integracion del desarrollo. Asi, el problema mayor de la macroevolucién, la evolucién de caracteres complejos
que no pueden funcionar a menos que sus partes actien en concierto, puede ser parcialmente resuelto por la naturaleza integrada y
jerérquica 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 climéaticas durante el Pleistoceno en los trépicos (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 necesario la eliminacién 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 climéticas 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 &reas 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, més que una adaptacién a las cuevas, era considerada una caracteristica degenerativa propia de una etapa final -
senescente- en la evolucion 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 jévenes cuevas de lava, de América Latina, Africa, Sudeste Asiatico e islas del Pacifico. En muchos casos ha podido
demostrarse una escasa antigliedad 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 conclusion. A la vez, y a diferencia
de las zonas templadas, muchos cavernicolas especializados de los trépicos conviven parapatrica o simpéatricamente con formas
epigeas de sus mismos linajes, es decir, poseen parientes epigeos taxondémica y geograficamente muy préximos.

Un ejemplo ilustrativo de esta situacién, predominante en zonas tropicales, puede ser suministrado por el decdpodo
pseudothelphuisido Chaceus caecus, de la Sierra de Perij, Venezuela. Esta especie, descubierta por el autor y descrita por
RODRIGUEZ & BOSQUE (1990), es completamente depigmentada y ciega (el pedunculo 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, particularmente las quelas y patas del tercer par; posee ademas otros caracteres distintivos en los gonépodos del macho,
denticulacion del caparazon, papilacion de su superficie, elongacion de los dactilos y ufias de los pereidpodos. Indicaciones de cambios
en su estrategia de vida son aportados por el pequefio nimero de descendientes (8 juveniles en la cAmara incubadora abdominal de las
hembras, en comparacion con 25 & 125 en otras especies de la familia) y gran tamafio de los mismos (0.22 de la longitud de las madres)
(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 s6lo en la zona de entrada méas
superficial, mientras Ch.caecus habita en el ambiente profundo de varias cuevas de la regién. Ch.motiloni es una forma robusta, con
grandes ojos y pigmentacién marrén-rojiza o chocolate, sin modificaciones troglomorfas (Ver morfologia comparada en Figura 13).
Ejemplos comparables se presentan en muchos otros grupos zool6gicos, en los cuales las formas troglobias, no-relictuales, pero con
troglomorfismo semejante al de cavernicolas templados, tienen parientes epigeos y trogléfilos taxonémica y geogréficamente muy
préximos (ver p.ej.: CHAPMAN, 1986; GALAN, 1995).

Simultdneamente, existen en cuevas tropicales ejemplos de formas relictas de considerable antigiiedad (se incluyen ejemplos sobre
este aspecto en los proximos apartados), aunque predominan las formas no-relictuales (DECU et al., 1987; GALAN, 1982, 1995;
GALAN & HERRERA, 1998; ORGHIDAN et al., 1977). De ello se puede deducir que la evolucién troglobia no sélo puede haber ocurrido
en el pasado sino que también ocurre activamente en la actualidad. Hoy la principal diferencia entre cavernicolas de zonas tropicales y
templadas reside en sus proporciones en el conjunto de la fauna cavernicola de una region.

Para abordar de modo global el tema del troglomorfismo es necesario referirse antes a la zonacién del habitat subterraneo, a las
condiciones adversas que éste presenta, y a las caracteristicas comparadas de los troglobios tropicales y templados. De la comprension
global de estos aspectos se desprende una nueva vision de los factores y procesos que intervienen en la evolucion troglomorfa.
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1. Zonacion del habitat subterraneo.

La zonacion del habitat subterraneo implica colocar limites arbitrarios a lo que en realidad son gradientes. Las cavernas poseen una
zonacion fisica caracteristica. Resumidamente puede hablarse de dos regiones, subdivididas en 4 zonas fisicas distintas. Una region A,
que comprende ambientes subsuperficiales y transicionales, y una regién B, que comprende los ambientes subterraneos propiamente
dichos. La regiéon A comprende una zona de entrada en penumbra y una zona de transicién; la region B comprende una zona ventilada y
una zona profunda de aire en calma (Figura 14).

La zona de entrada més superficial suele recibir luz durante parte del dia y a menudo se encuentra en ella plantas verdes y rellenos
de materiales organicos procedentes del exterior. Sigue a continuacién un sector en penumbra, de variable extension, que muestra una
gradacion en los parametros fisicos, la cual va acompafiada de una gradacién paralela en la vegetacion. Esta zona sirve frecuentemente
de refugio a muchos invertebrados epigeos e higréfilos, que acuden a ella en busca de proteccion y condiciones mas humedas que las
de superficie. Gran parte de esta fauna trogléxena se extiende a la siguiente zona.

Ya en oscuridad existe otra zona, transicional, desprovista de plantas verdes y caracterizada por variaciones climaticas importantes,
formando parte de la regiéon que hemos denominado A. Esta zona es muy dinamica y de limites ambiguos, y esté sujeta a oscilaciones en
la temperatura y humedad atmosferica (diarias y estacionales).

La regién B es en cambio climaticamente muy poco variable, en total oscuridad y con humedad relativa elevada. En ella puede
distinguirse: una zona bien aireada o ventilada, que comprende parte de la red de galerias visitables por el ser humano (macrocavernas),
donde es frecuente la renovacion del aire, y una zona de aire en calma o confinado, de mas lenta renovacion, que suele presentar valores
de humedad préximos a la saturacion, altas concentraciones de CO2 y otros gases (YARBOROUGH, 1978), y una muy alta
radioactividad natural (GADOROS, 1986). Esta zona comprende las partes mas profundas de macrocavernas, galerias terminadas en
“cul de sac” y una red de mesocavernas y vacios menores, méas profundamente incluidos en la roca-caja. En gran parte esta zona esta
constituida por mesocavernas y espacios menores, no accesibles a la penetracion humana.

La region B constituye el habitat subterraneo propiamente dicho. En la zona oscura ventilada habitan los trogléfilos; los troglobios
ingresan temporalmente en ella si las condiciones de humedad son adecuadas. La zona oscura de aire en calma, mesocavernas y
espacios menores contiguos a éstas, son el habitat caracteristico de los troglobios; los trogléfilos son accidentales en esta zona, ya que
no son aptos para mantenerse indefinidamente en ella. La zona profunda puede por tanto comprender vacios en muy diversa posicion
topogréfica.

En la red tridimensional de espacios que afecta al volumen de un macizo, HOWARTH (1983) distinguio tres clases de tamafio
biol6gicamente significativas: macrocavernas (mayores de 20 cm), mesocavernas (0.1 a 20 cm) y microcavernas (menores de 0.1 cm).
La primera admite grandes vertebrados, la segunda es caracterizada por un microclima favorable a los artrépodos cavernicolas, mientras
que la tercera es demasiado pequefia para la mayoria de los artrépodos cavernicolas. Légicamente, estos limites son aproximados y
dependen a su vez de las dimensiones de los organismos (incluyendo sus formas larvarias).

Para la fauna acuética la zonacién indicada es menos significativa, ya que el habitat acuético subterraneo puede extenderse hasta la
proximidad de la superficie, bien sea en la zona de infiltracién o en la de surgencia, reduciéndose a su minima expresion la region
transicional. No obstante, el papel ecolégico de esta region puede ser desempefiado por habitats transicionales, como el intersticial. En
los biotopos de stygobios (gours, pequefias charcas y zonas de agua en calma) es frecuente una baja concentracion de oxigeno disuelto
y elevados niveles de nitratos.

En resumen, en las cavernas pueden distinguirse tres ambientes ecoldgicos distintos: un ambiente superficial (el conjunto de la
region A), un ambiente intermedio (la zona aireada de macrocavernas), y un ambiente profundo (la zona de aire en calma, que
comprende sobre todo mesocavernas) (Figura 14).

2. Condiciones adversas del habitat subterraneo.

En las cavernas, la severidad del medio se acrecienta al profundizar en él, desde la superficie hacia el interior de la roca. Para
adaptarse al ambiente subterraneo los organismos tendran que superar una serie de gradientes o barreras, fisicas y ecolégicas.

La primera barrera la constituye la oscuridad total. Algunos invertebrados trogldxenos dotados de quimioreceptores o vertebrados
dotados de ecolocacién, podran superar esta barrera y desplazarse en la zona oscura; pero la inmensa mayoria de los animales no esta
dotada de mecanismos de orientacién que les permitan vivir y reproducirse en oscuridad total.

La segunda barrera es tréfica. Desde un punto de vista alimentario, los cavernicolas son detritivoros (o carnivoros que predan sobre
éstos). Incluso los considerados carnivoros son omnivoros o parcialmente detritivoros, al menos durante parte de su ciclo de vida. Los
cavernicolas se alimentan en realidad de fragmentos de materia orgénica, de origen vegetal y animal, que ingresan por gravedad y
arrastre por las aguas de infiltracion, especialmente coloides y solutos depositados por las aguas percolantes y depésitos de crecida. A
diferencia de las cavernas, en el medio intersticial y en el edafico normalmente esté presente un cierto porcentaje de algas y vegetales,
los cuales faltan en las cavernas. Por ello, muchos representantes del suelo o del intersticial, aparentemente capaces de desenvolverse
en oscuridad, resultan excluidos de las cavernas por razones troficas.
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La tercera barrera, para los cavernicolas terrestres, la constituye la elevada humedad relativa, con valores de saturacion o préximos.
En invertebrados terrestres, la adaptacion al ambiente himedo de las cuevas requiere de intercambios gaseosos a través de la piel y de
un incremento de la permeabilidad relacionada con el control del balance hidrico corporal, ya que la humedad relativa esta por encima del
valor de equilibrio de sus fluidos corporales. Los cavernicolas terrestres practicamente viven en un ambiente acuatico. Los cavernicolas
acuaticos pueden desplazarse de unos a otros cuerpos de agua gracias a que la atmoésfera subterranea permanece saturada de vapor de
agua. Esta condicion anfibia se presenta en general entre los troglobios. Adicionalmente, grandes extensiones de las redes subterraneas
pueden resultar inundadas de modo rapido e impredecibe; y los troglobios -terrestres y acuaticos- sobreviven a las inundaciones. Los
movimientos de masas de aire en el interior de las cuevas son en cambio un factor desfavorable, ya que su accién desecante produce la
deshidratacion: minimas cantidades de aridez son letales para los troglobios. La reduccion de la cuticula y pérdida de estructuras
tegumentarias (asociada al control del balance hidrico) afecta a ojos y pigmentacion, y es en parte independiente de requerimientos
energéticos (SEMENOVA, 1961; GALAN, 1993). Muchas de las reducciones de los cavernicolas estan pleiotrépicamente relacionadas y
son controladas por via genética y hormonal. La elevada humedad de las cavernas juega asi un importante papel en la adaptacion de los
organismos al ambiente hip6geo.

Barreras adicionales las constituyen las habilidades de los organismos para desenvolverse en el ambiente profundo, donde se
acrecientan las condiciones adversas: recursos troficos dispersos y escasos; red tridimensional y laberintica de vacios, a menudo con
superficies rocosas himedas y resbaladizas; atmoésfera saturada con mezcla de gases; elevada radioactividad natural; niveles
subdptimos de CO2 y oxigeno en el aire; y bajo contenido de oxigeno en los cuerpos de agua (GALAN, 1991b; GALAN & HERRERA,
1998). Los cavernicolas deben adaptarse a vivir en estas condiciones de severo stress. La reducida tasa metabdlica de los troglobios
probablemente es uno de los mecanismos involucrados para sobrevivir bajo tales condiciones. Pocos animales pueden explotar el bioma
subterraneo, ain cuando -paraddjicamente- los recursos tréficos puedan ser ocasionalmente importantes.

En el ambiente profundo la concentracion de diéxido de carbono es méas elevada que en galerias aireadas, debido al menor
intercambio de aire. La concentracion de CO2 puede alcanzar valores superiores al 10% 6 15% en volumen; este incremento es en parte
debido a los procesos de disolucién de la roca-caja por las aguas de infiltracién y, por otra parte, a la presencia y fermentacioén de materia
orgénica importada por las crecidas y contenida en los sedimentos. La concentracion de CO2 y otros gases (p.ej. metano, monéxido de
carbono, amoniaco) puede ser mucho mayor localmente, en zonas poco ventiladas, con la consiguiente disminucién de la concentracion
de oxigeno, y han sido reportados casos de condiciones andxicas en cuevas del Estado Falcon (Venezuela) y de Minas Gerais (Brasil)
(GALAN & LAGARDE, 1987; GALAN, 1995). Muchos otros autores han reportado casos similares en la literatura espeleoldgica,
presentandose las elevadas concentraciones de CO2 y otras mezclas de gases en el ambiente profundo.

Los datos hasta ahora examinados sobre las concentraciones de CO2 en el aire de las cuevas o de O2 disuelto en pequefios
cuerpos de agua, sélo nos permiten saber que los troglobios y stygobios pueden tolerar concentraciones sub-6ptimas, mucho mas
adversas que las toleradas por los trogléfilos. Aparentemente, la produccién de CO2 (o el agotamiento de O2) puede verse favorecida en
las cuevas tropicales, tanto por su temperatura més elevada, la cual facilita la descomposicion de la materia organica, como por la mayor
cantidad de ésta que ingresa a las cuevas. Pero esta tendencia puede verse contrarrestada por la mejor ventilacién de las galerias
subterraneas en zona tropical.

Otro importante factor poco conocido es la elevada radioactividad natural en el aire de las cuevas. Sefialado casi como una
curiosidad fisica, recientemente ha recibido mas atencion por sus efectos en la ionizacion del aire, formacion de aerosoles y génesis de
espeleotemas (GADOROS, 1986; KLIMCHOUK et al., 1995). Las principales rocas Karstificables (caliza, dolomita, yeso) siempre
contienen pequefias cantidades dispersas de uranio y torio. Las cuevas naturales -en general- deben ser consideradas como cavidades
primariamente contorneadas por fuentes de radiacion (YARBOROUGH, 1978; GADOROS, 1986).

Uno de los miembros de la serie de desintegracion del uranio, el gas radon, es capaz de difundirse en las cuevas a una tasa
considerable, siendo su concentracion mucho més alta que en la atmdsfera externa. Una caracteristica fundamental del aire de las
cuevas es los elevados niveles de raddén y de sus productos hermanos. Estas concentraciones son controladas por la tasa de difusion
del raddn desde la roca-caja, asi como por la tasa global de intercambio de aire de la caverna (KLIMCHOUK et al., 1995). Muchas
mediciones de radioactividad beta y gamma en cuevas han demostrado diferencias significativas entre unos y otros lugares, incluso en
distancias cortas. Si bien pueden existir diferencias en la tasa de emanacion de radén, principalmente las concentraciones de radén son
altamente dependientes del flujo de aire y, por lo tanto, de su renovacién en la caverna o parte de ésta. Las mas altas concentraciones
son alcanzadas invariablemente en el ambiente profundo.

El rad6n es un is6topo alpha-activo y genera productos hermanos durante su ulterior desintegracion: isétopos de polonio, bismuto y
subsiguientes. Muchos de ellos, a su vez, son alpha emisores. Las particulas alpha tienen una energia de 4-10 MeV (5.482 MeV para
aquellos producidos por la desintegracion del radén) y una distancia de penetracion en el aire de 2.5-10.6 cm. El impacto de las
particulas alpha es una de las mayores razones de la elevada ionizacién del aire de las cuevas.

Estudios recientes han mostrado concentraciones de radén tan altas como 4 kBg/m3 en cuevas relativamente bien ventiladas de
Europa y NorteAmérica, y de hasta 45 & 80 kBg/m3 en el ambiente profundo de cuevas de Ucrania y Rusia, Portugal, Inglaterra y
Venezuela (KLIMCHOUK & NASEDKIN, 1992; TEIXEIRA et al, 1991; SAHO-BOHUS et al, 1995). Al parecer, los factores geolégicos y
el contenido de uranio y torio en las distintas litologias juegan un papel preponderante en la radioactividad encontrada en cavidades
naturales. Lo que si es claro es que ésta es mucho mas elevada en cuevas y minas que en superficie y, dentro de las cavidades, las
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concentraciones de radon se correlacionan con las condiciones de ventilacién de las galerias, siendo muy elevadas en el ambiente
profundo.

Concentraciones por encima de 0.5 kBg/m3 son consideradas dafiinas para la salud humana, segln las normas sobre radiacion de
la International Commission on Radiological Protection (ICRP, 1987). Se ha especulado sobre el posible efecto nocivo del aire de las
cuevas para espeledlogos, el cual es considerado bajo debido al escaso tiempo de permanencia en las mismas; sin embargo, es
admitido que una permanencia continua bajo tales condiciones tendria severas consecuencias. En el caso de organismos vivos como los
troglobios, que permanecen toda su vida en las cavernas y, sobre todo, en la zona profunda y de méas baja tasa de renovacion del aire, la
incidencia de la radiacion es fuerte y esta elevada radioactividad puede ser facilitadora de mutaciones y cambios rapidos en el genoma.

El aire de las cuevas se caracteriza también por su alta ionizacion (en comparacién con aire externo, normal). Durante la
desintegracion de los productos radioactivos el aire de las cuevas se ioniza. Un exceso de iones negativos es formado por la interaccion
de los iones con hidroaerosoles, la mayoria de los cuales son cargados negativamente durante su formacién por efecto Lenard o ; los
iones positivos interactuan con hidroaerosoles negativos, neutralizandolos; como resultado, se obtiene un exceso porcentual de iones
negativos, a la vez que se forma en el espacio de la cueva un campo de carga negativo. La fuerza de este campo eléctrico puede ser tan
alto como 110 V/m (GADOROS, 1989). El comportamiento de pequefios iones y aerosoles cargados en el aire de las cuevas es
determinado en cierta extension por fuerzas de interaccion eléctricas. En particular, las particulas negativas son atraidas por las paredes
cargadas positivamente por la fuerza del campo eléctrico.

La presencia de pequefias particulas en el aire de las cuevas ha sido probada por efecto Tyndall. Las mediciones disponibles de
aerosoles sélidos muestran que su presencia en la zona profunda de las cavernas es considerable. En cuevas en caliza han sido
encontrados en estos aerosoles: iones de calcio, magnesio, bicarbonato y sulfato; en cuevas y minas en sal han sido hallados iones
sodio, potasio, cloro, bromo y magnesio. Los hidroaerosoles son también un componente importante y caracteristico del aire de las
cuevas; un resumen de datos de éstos ha sido presentado por KLIMCHOUK et al. (1995).

La elevada radioactividad caracteristica del aire de las cuevas y la desintegracion radioactiva, acompafan la ionizacion del aire y la
formacion y condensacion de hidroaerosoles y aerosoles solidos autéctonos. De este modo las sustancias minerales pueden ser
disueltas y una fase sdlida es introducida en el aire de las cuevas. Estas sustancias, transportadas por el flujo de aire, pueden ser
precipitadas y dar origen a muy diversos tipos de espeleotemas, como crecimientos de yeso y espeleotemas de calcita tipo pop-corn,
excéntricas y formas coraloides parietales. Depoésitos y espeleotemas de silice, 6palo y goethita son comunes en cuevas en cuarcitas
precambricas de la Guayana venezolana (URBANI, 1977, 1996; GALAN & URBANI, 1987). Algunos de estos espeleotemas pueden
también haber sido formados por precipitacioén de aerosoles.

De igual modo las aguas subterraneas son influidas por la radioactividad natural y sustancias minerales disueltas, y en los gours y
pequefios cuerpos de agua -a menudo aislados periddicamente de la red de drenaje normal- es comun un bajo contenido de oxigeno
disuelto. En otras ocasiones el &cido sulfirico ha tenido considerable importancia en la espeleogénesis y las aguas kéarsticas pueden
contener altos tenores de sulfatos (AULER, 1995) generando extensos recubrimientos de epsomita y espeleotemas de yeso y bassanita,
como en los casos reportados por GALAN (1996) para cuevas del estado de Bahia (Brasil); en estas aguas, practicamente saturadas en
sulfatos, habitan, no obstante, cavernicolas acuaticos stygobios. Probablemente el medio abisal de las grandes profundidades marinas y
el ambiente profundo de las cuevas constituyen algunos de los habitats extensos mas severos del planeta.

Aungue la incidencia de la alta radioactividad natural y las altas concentraciones de radén sobre la fauna troglobia no ha sido
estudiada, es obvio que incrementa la adversidad del ambiente profundo para los organismos que lo habitan, con la potencialidad de
alterar las tasas de mutaciones y facilitar los cambios genéticos, traduciéndose posteriormente en cambios fenotipicos.

El habitat subterraneo es creado y ampliado progresivamente. Este proceso de creacion de vacios -llamado karstificacion- va
acompafiado del hundimiento del drenaje y de la formacion de galerias aéreas con atmdsfera saturada de vapor de agua. Para los
organismos epigeos de la vecindad inmediata y de medios transicionales se ofrece un nuevo habitat, con cierta cantidad de recursos
tréficos, que han sido sustraidos de los ambientes superficiales. Como toda area nueva, ésta se ofrece a la colonizacion de aquellos
organismos que sean capaces de utilizar dichos 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 climaticamente, capaz de excluir a
predadores epigeos y parasitos, y que proporciona recursos que no estan siendo utilizados por otros organismos (baja competencia).
Estas ventajas pueden resultar atractivas para los potenciales colonizadores.

3. Diferencias entre zonas tropicales y templadas.

En general, la biomasa y diversidad en las cuevas tropicales es mucho mas alta que en zonas templadas, como también lo es en los
ambientes de superficie. Pero la proporcién en nimero de especies de las distintas categorias es en cambio, comparativamente, muy
diferente. La proporcion troglobios/trogléfilos es considerablemente més elevada en zonas templadas. Aproximadamente esta proporcion
en cuevas de Europa es de 0.5 o mayor mientras que en los trépicos puede variar entre 0.1 y 0.05, o incluso menor. Un ejemplo
numeérico representativo: en cuevas de Gipuzkoa (Pirineos Vascos, entre Espafia y Francia) hay 102 especies troglobias y 84 trogléfilas
(pr = 0.55); en cuevas del norte de Venezuela hay 28 especies troglobias y 250 trogléfilas (pr = 0.10) (GALAN, 1993; 1995).
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La mayor abundancia relativa de trogléfilos en los tropicos podria ser debida a la mayor abundancia de recursos nutritivos en las
cuevas tropicales (especialmente guano y restos vegetales), lo cual tendria el efecto de inhibir la especializacion troglobia (HAMILTON-
SMITH, 1971; CULVER, 1982). En los trépicos muchas cuevas son eutréficas, mientras que en zona templada la gran mayoria de las
cuevas son oligotrdficas. Esta hipétesis considera que la adquisicién de troglomorfismos es en parte un proceso compensador de
economia energética: en un ambiente donde el alimento es abundante los animales no necesitan reducir 0jos o0 pigmentos u otras
estructuras para desarrollar apéndices elongados y mayor nimero de elementos quimioreceptores y tactiles, lo cual seria el caso en
cuevas tropicales, mientras que en cuevas templadas, donde el alimento es escaso y la temperatura mas baja, los animales deben
economizar energia en unos procesos para destinarla a otros, y de ese modo surgirian las reducciones estructurales caracteristicas de
los troglobios (SKET, 1985; HUPPOP, 1986).

Sin embargo, detalladas investigaciones han mostrado que en los trépicos existen tanto cuevas eutréficas como mesotréficas y
oligotréficas. Una misma cavidad puede contener secciones eutréficas junto a grandes extensiones oligotréficas (GALAN, 1991, 1995).
Generalmente los grandes rellenos de materia organica y guano presentes en cuevas tropicales se encuentran en secciones del
ambiente superficial o del intermedio, mientras que el ambiente profundo es predominantemente oligotréfico, y comparativamente muy
semejante al ambiente de cuevas templadas. También cabe sefialar que muchas cavidades o secciones de éstas en cuevas tropicales
son consideradas eutréficas por la presencia de grandes rellenos de guano de quirdpteros o de guacharos (Steatornis caripensis); estas
cuevas sostienen una abundante y diversa fauna guanobia caracteristica, con hasta méas de 100 especies distintas de invertebrados en
el caso del guano de guacharos (DECU et al,. 1987; GALAN, 1991; HERRERA, 1995). Pero tales biocenosis, propias del guano mas
que de la caverna en si, faltan en las cuevas no-guaniferas. Es decir, la existencia de guano, mas que enriquecer de nutrientes al
conjunto del ecosistema hipdgeo, lo que hace es crear una biocenosis adicional en las cuevas que lo presentan.

Todo ello lleva a pensar que, aunque en los trépicos existe mayor diversidad y biomasa en los ecosistemas, la colonizacion y
adaptacion de los animales a la vida cavernicola es un fenémeno general, que ocurre en toda region y litologia donde el habitat
cavernicola esté disponible.

La existencia en muchas cuevas tropicales de troglobios que poseen parientes epigeos cercanos hace pensar que el relictualismo en
la fauna cavernicola es un fenémeno secundario. Mas que relictos aislados en las cuevas por cambios climaticos, los troglobios parecen
haberse transformado en formas altamente especializadas precisamente para poder explotar los recursos del ambiente profundo de las
cuevas.

La frecuente recoleccion de troglobios en el ambiente profundo, mesocavernas y espacios menores, sugiere que éste es su habitat
preferente y que en él se da la especializacion troglobia. La presencia -circunstancial- de troglobios en macrocavernas y galerias amplias
indica que éstas son utilizadas por los troglobios a partir del ambiente profundo y no son por tanto el biotopo en el cual ocurre la
troglobizacion.

Una diferencia importante entre cuevas tropicales y templadas radica en la extension relativa de los distintos ambientes
subterrdneos. Como regla general ocurre un fendmeno climatico; en los tropicos la oscilacion térmica diaria es mucho mas importante
que la oscilacién estacional. Asociado al cambio térmico y barométrico diario, en las cuevas tropicales son frecuentes los
desplazamientos de masas de aire y los efectos desecantes. A la vez, debido a su mayor temperatura, en las cuevas tropicales en caliza
las tasas de disolucion y evaporacion de la calcita son mas elevadas. Esto hace que sean excavadas galerias de gran volumen y que en
ellas los depositos de travertino y espeleotemas sean también grandes. En comparacion con cuevas de zona templada, el didmetro
promedio de galerias y conductos en las cuevas tropicales es varias veces mayor que en las templadas. Los movimientos de aire y el
efecto desecante son mayores en cuevas de amplias bocas y galerias de gran volumen, y ésto hace que el ambiente intermedio posea
gran extension (GALAN & HERRERA, 1998). Es este ambiente, propicio para los trogléfilos y sélo temporal o parcialmente usado por los
troglobios, el que predomina en zonas tropicales. En zona templada, en cambio, el ambiente profundo es predominante y de gran
extension, mientras que el ambiente intermedio suele ser reducido. Esta diferencia en la extension de los distintos ambientes
probablemente influya en las proporciones encontradas entre troglobios y trogléfilos en cuevas tropicales y templadas.

Sin embargo, aunque el ambiente intermedio es comparativamente mas extenso y mas rico en recursos tréficos en las cuevas
tropicales (lo que podria explicar la gran cantidad de trogléfilos), el ambiente profundo no es limitado (en todo karst es extenso, ya que
acompafia al proceso de infiltracién de las aguas que da origen a las cuevas), por lo que no debieran existir obstaculos para que se
hubiesen diferenciado nimeros mayores de taxa troglobios. Es decir, la mayor extension comparativa del ambiente intermedio (habitat
tipico de los trogldfilos) no impone ninguna restriccion o limitacion a la colonizacién del ambiente profundo (que es donde ocurre la
evolucion troglobia), y por tanto no “explica” la escasez relativa de troglobios en los trépicos, més aln cuando ha sido demostrado que la
evolucion troglobia puede ser un proceso rapido en el tiempo (HOWARTH, 1991). Entonces, otros factores, probablemente histéricos,
deben influir en las proporciones observadas. Nos referiremos a continuacion a éstos.

4. Formas troglomorfas relictas y no-relictuales.

En la teoria bioespeleoldgica clasica (VANDEL, 1965; BARR, 1968) se considera que los troglobios templados son esencialmente
relictuales, restos que han sobrevivido en las cuevas de antiguas faunas de tipo tropical y subtropical que poblaron Europa durante el
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Terciario. Por otro lado, ante el descubrimiento més reciente de muy diversos troglobios en los trépicos, algunos autores han sugerido
que los troglobios tropicales son no-relictuales (CHAPMAN, 1986; HOWARTH, 1987; PECK, 1990). Este simple esquema ha sido
invalidado por datos que lo contradicen, entre ellos los aportados por el autor sobre la fauna troglobia de Venezuela y Brasil (GALAN,
1982, 1991, 1995, 1995h, 1996) y de Gipuzkoa y Navarra (GALAN, 1993, 1993b, 1999). Entre los troglobios tropicales de Venezuela,
aunque las formas no-relictuales son predominantes, existen simultdneamente diversos ejemplos claros de formas relictas.
Inversamente, aungue en zona templada predominan los troglobios relictuales, existen claros ejemplos de formas no-relictas, incluyendo
el de algunos linajes que estan colonizando activamente el medio subterrdneo actualmente. Estos datos, que expondremos a
continuacion, introducen en la teoria evolutiva una complejidad mayor que la habitualmente considerada.

Algunos ejemplos ilustrativos de troglobios relictos en zona tropical pueden ser: el anfipodo Hyalella anophthalma Ruffo, el isépodo
cirolanido Zulialana coalescens Botosaneanu & Viloria, el coledptero bathysciinae Neotropospeonella decui Pace, o el muy raro
spelaeogriphaceo Potiicoara brasiliensis Pires.

Potiicoara brasiliensis fue descubierto en 1982 en el lago subterraneo de la Gruta de Lago Azul, en Bonito (Mato Grosso do Sul,
Brasil). Constituyé un nuevo género y especie de un extraordinariamente raro orden de crustaceos, los Spelaegriphacea. El orden sélo es
conocido por la especie fosil Acadiocaris novascotica (Copeland) del Carbonifero Inferior de Norte América, y por la Unica otra especie
viviente, Spelaeogriphus lepidops Gordon, un troglobio de cuevas de Sudafrica. Potiicoara es una forma troglomorfa, anoftalma y
depigmentada, sélo conocido de la localidad tipo. Las dos Unicas especies vivientes de Spelaeogriphacea habitan respectivamente en
cuevas de Sudafrica y Sudamérica, por lo cual no hay dudas de su antiguo origen Gondwanico, como lo sugiere su distribucion, y de su
carécter relicto. El origen del grupo se remonta a los tiempos de la Pangea, con la subsecuente extincion de las formas Laurésicas,
primero, y de las Gondwénicas después, excepto las dos especies cavernicolas vivientes. El orden Spelaeogriphacea tiene algunas
afinidades filogenéticas con otros 6rdenes de Peracarida de antiguo origen, principalmente con el recientemente descrito Mictacea
(BOWMAN et al., 1985; PIRES, 1987).

Hyalella anophthalma pertenece a la superfamilia Talitroidea, la cual contiene el stock principal de anfipodos de América del Sur,
donde practicamente faltan los Gammaroidea, grupo dominante en el resto de los continentes. Los Talitroidea tienen un origen marino
que se remonta al Mesozoico, habiendo derivado de formas plesiomérficas de Hyalidae marinos. La familia Hyalellidae colonizé las aguas
dulces en la region Neotropical, donde el género Hyalella se diversific extraordinariamente. H.anophthalma es un troglobio estricto,
depigmentado y anoftalmo, sélo conocida de la Cueva de Hueque 3, en la Sierra de San Luis (Estado Falcon, Venezuela), donde habita
en gours. Constituy6 el primer representante troglobio conocido de la familia Hyalellidae (la cual contiene cerca de 50 especies), ya que
recientemente ha sido encontrada en Brasil una segunda especie troglobia -Hyalella caeca-, de la Cueva de Tobias, Iporanga, Sao Paulo
(PEREIRA, 1989). Pero asi como en Brasil los anfipodos no son raros en las aguas superficiales y subterraneas, existiendo otras
especies trogléfilas, son en cambio muy raros en Venezuela y toda la parte norte de Sudamérica, existiendo sélo otra cita de anfipodos
en cuevas, una forma trogléfila préxima a H.meinerti (del Amazonas), encontrada también en una cueva de la Sierra de San Luis.
H.anophthalma presenta ademas otros troglomorfismos, como apéndices elongados, branquias accesorias y branquias esternales (Utiles
en habitats fluctuantes y poco oxigenados), enorme desarrollo de la glandula antenal, presencia de largas aesthecas en los artejos
flagelares (de funcién quimio-sensorial), pequefio nimero de huevos y gran tamafio de los mismos (indicadores de una estrategia
reproductiva de la K). La Sierra de San Luis es actuamente un macizo calcareo aislado, himedo, de 1.500 m de altitud, rodeado de
zonas bajas xerdfilas a desérticas, y proximo al Mar Caribe. En la sierra, muy Kkarstificada, no existen hoy rios superficiales. Se piensa
que A.anophthalma es un relicto de una taxonocenosis anterior de anfipodos que habitaria en las aguas superficiales de la sierra cuando
ésta era menos karstificada, probablemente antes del Terciario final.

Zulialana coalescens consituy6 un nuevo género y especie de isépodo cavernicola, descubierto en 1992 durante la expedicion SVE-
SCA a Perij4, Venezuela (GALAN & VILORIA, 1993). La familia Cirolanidae, a la cual pertenece, es un grupo téthyco, de origen marino,
que hasta el momento del hallazgo de Zulialana era desconocido en las aguas continentales de América del Sur. Es un stygobio estricto,
depigmentado y anoftalmo, de talla muy grande para el grupo (3 cm), con capacidad de volvacion y numerosos caracteres troglomorfos
distintivos, siendo los més conspicuos la coalescencia casi total del telson y los segmentos pleonales y una acentuada reduccién morfo-
fisiolégica de los urépodos, habiendo perdido la capacidad de nadar. Comparte también algunas afinidades (aunque no parentesco) con
otros géneros stygobios muy troglomorfos: Faucheria del sur de Francia, Sphaerolana de México, y Skotobaena del este de Africa. El rio
subterraneo de la Cueva de Toromo en el que habita, situado en la Sierra de Perija (Estado Zulia, Venezuela), estd muy alejado del mar,
a 400 m de altitud. Cabe destacar que no son conocidos isépodos acuéticos en las aguas superficiales de la Sierra de Perija. Aunque se
desconoce todo lo relativo a su probable ancestro marino, la historia geoldgica de la region muestra que la evolucién subterranea de
Zulialana (bien sea que haya procedido a través de una fase dulceacuicola intersticial o, mas directamente, desde el medio crevicular
marino a la cueva) ha sido un proceso muy antiguo, de larga duracién en el tiempo. Zulialana coalescens es por tanto una forma
claramente relicta, sin parientes espacial o temporalmente proximos.

Neotropospeonella decui es el Unico representante de la subfamilia Bathysciinae descubierto en la regiéon Neotropical y sélo es
conocida de la Cueva del Guacharo, en las montafias de Caripe (Estado Monagas, Venezuela). La especie es ciega, depigmentada,
aptera y con aspecto foleunoide. Su importancia biogeografica reside en que los Bathysciinae (una subfamilia muy numerosa, que
comprende mas de 700 especies, la mayoria de ellas cavernicolas) previamente sélamente eran conocidos de Europa (en Gipuzkoa p.ej.
son conocidas 17 especies troglobias de este grupo), con la Ginica excepcion de dos especies termitéfilas de NorteAmeérica. El origen del
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grupo se remonta a los tiempos de la Pangea, cuando aun no se habia formado el Océano Atlantico; el grupo se diversificd
extraordinariamente en Europa durante el Terciario, dando origen a numerosas formas cavernicolas; muchas de ellas son consideradas
relictos de faunas de tipo célido del Terciario. Por lo tanto Neotropospeonella representa un superviviente de un antiguo linaje, sin
parientes epigeos taxonémica o geograficamente préximos.

De modo inverso, pueden ser citados como ejemplos de troglobios recientes, no-relictuales, de cuevas templadas, varias especies
de la fauna de Gipuzkoa (en los siguientes géneros): opiliones Ischyropsalis, quilépodos Lithobius y colémbolos Onychiurus. Casi todos
los géneros de la fauna guipuzcoana que albergan a la vez trogléfilos y troglobios poco modificados se encuentran probablemente en
esta situacion; a lo que cabe agregar el caso de formas trogléfilas que estan invadiendo activamente el medio hipdgeo y que, aunque en
Gipuzkoa no han diferenciado formas acentuadamente troglomorfas, en algunos casos muestran troglomorfismo en grado incipiente,
como p.ej. cardbidos Ceuthosphodrus, Haptoderus, y Nebria.

En las formas trogléfilas en vias de transformacién en troglobios, la reducciéon y pérdida de funcionalidad de los ojos puede
extenderse desde una atrofia perceptible hasta una completa desaparicion de los ojos y estructuras asociadas (nervios 6pticos y centros
Opticos cerebrales). Procesos de atrofia y pérdida de funcién que constituyen troglomorfismo incipiente son observables en diverso grado
en los géneros de coledpteros cardbidos antes mencionados. Por ejemplo, en Ceuthosphodrus estudiados histolégicamente por
BERNARD (1937), el tracto 6ptico ha perdido el 16bulo 6ptico y el periopticum, y estdn muy atrofiadas las fibras del nervio éptico, las
neuronas gigantes de segundo orden, las fibras sensoriales de primer orden, las fibras provenientes de la retina y la membrana basal del
0jo, por lo que se puede suponer que los 0jos en estas especies, aungue estan presentes, han perdido ya su funcionalidad.

Los opiliones cavernicolas del género Ischyropsalis, de queliceros enormemente desarrollados y pigmentacion negra, estan
estrechamente emparentados con especies muscicolas del mismo género que habitan en enclaves umbrios de bosque en las zonas
montafiosas de Europa. Las especies citadas para Gipuzkoa (tres trogldfilas y tres troglobias) son oculadas y estan troglomérficamente
poco modificadas. La diferencia entre unas y otras es sutil (es una cuestion de grado) y su adcripcién o no a la categoria de troglobio se
ha basado en su ausencia o no de biotopos epigeos, es decir, que las tres especies troglobias nunca han sido encontradas fuera de
cuevas (estando bien investigados los biotopos epigeos potencialmente utilizables). Por ello, las especies troglobias de este género son
consideradas troglobios de origen reciente, y su linaje esté en activo proceso de expansion en el medio hipégeo. Algo similar ocurre entre
los quilépodos trogldéfilos y troglobios del género Lithobius, que varian en su grado de pigmentacién, alargamiento y estilizacién de los
apéndices, y reduccién ocular, la cual va desde un pequefio nimero de ocelos hasta su pérdida total, con la consiguiente anoftalmia. En
los troglobios de este grupo la regresion ocular esté estrechamente correlacionada con un notable desarrollo del 6rgano de Témdsvary,
de funciones higroreceptoras y mecanoreceptoras.

Los colémbolos Onychiurus tanto trogléfilos como troglobios son depigmentados y anoftalmos, pero la anoftalmia es una
caracteristica tipica de todos los representantes de la familia Onychiuridae, sean epigeos o hipégeos. El grupo es primariamente
habitante del humus y las especies cavernicolas se comportan como humicolas o guanobias y, aunque viven y se reproducen dentro de
las cuevas, no muestran cambios morfoldgicos con respecto a la vida cavernicola equiparables a los de otros colémbolos troglomorfos,
tales como modificaciones en las ufias, apéndices empodiales de las patas, espolones tibio-tarsales (tenent hair), o desarrollo exagerado
de las antenas. Se trata pués de especies oportunistas, de origen reciente, claramente no-relictuales.

5. 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
Unica y homogénea. La vision 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 adaptacion de los organismos a los distintos ambientes
subterraneos, estando basicamente modulada por una activa colonizacion (GALAN & HERRERA, 1998).

En esta nueva hipétesis 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, sélo 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 15).

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) vy 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,
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tanto caracteres hipertrofiados como reducidos, son influidos por la seleccion 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 copula 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 (anatdmicas Yy fisiolégicas, 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 (mientras aun existe conexion
genética). Al progresar la divergencia anatomica se generan incompatibilidades de cépula, o diferencias en las preferencias de copula,
las cuales terminan produciendo el aislamiento reproductivo y la especiacion sin la existencia de barreras geogréficas, es decir, mediante
mecanismos intrinsecos (no-alopatricos). En el desarrollo ulterior podran presentarse casos en que se generen barreras extrinsecas (por
aislamiento geogréfico), pero ello no constituye un prerequisito para que la evolucién cavernicola ocurra e involucre basicamente modos
de especiacion simpatricos-parapatricos. En el desarrollo posterior el troglomorfismo podré ser acentuado a lo largo del tiempo y eventos
vicariantes podran producir la fragmentacion y multiplicacion de especies troglobias.

Si consideramos el medio hipdgeo como un medio zonal, con adversidad creciente a medida que se profundiza en él, podemos ver la
evolucion troglobia como una continuacién de la colonizacién inicial, como un proceso en etapas. En el ambiente superficial de las
cuevas puede instalarse una poblacion trogléxena heterogénea, procedente de ambientes proximos al cavernicola o transicionales;
representantes muscicolas, humicolas o hemiedaficos y enddgeos (procedentes de la hojarasca y suelo del bosque) y elementos del
medio intersticial (para la fauna acuética), junto con numerosos invertebrados higrdéfilos y vertebrados dotados de ecolocacion, podran
constituir importantes biocenosis trogléxenas. Al avanzar la colonizacion de la zona oscura, de elevada humedad relativa, los organismos
tendran que enfrentar condiciones fisicas y tréficas, no ya transicionales, sino claramente diferentes de las epigeas. La adquisicién
adaptativa de mecanismos de regulacion del balance corporal de agua y el éxito para completar la reproduccién y obtencion de alimento
en la zona oscura, ocurrird por cambios (anatdmicos 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 har de ellos elementos muy modificados. Es
necesaria una nueva presion de seleccion, 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 tanto relictas como no-relictuales en zonas tropicales y templadas
es actualmente objeto de estudio. Un nuevo modelo ha sido propuesto por el autor para explicar las diferencias encontradas entre los
ambientes tropicales y templados, y las proporciones relativas de los troglobios en ambos casos.

Esta hipotesis (GALAN, 1999) supone la ocurrencia de un proceso histérico. En el caso de la colonizacién del medio hipdgeo en los
trépicos, 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 trogldfilos tropicales (capaces de vivir en las cuevas y perfectamente adaptados a
ellas) no obtienen ventajas ni resulta para ellos atractiva la colonizacién 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 taxondémica y geogréficamente proximos, a veces cohabitando en la misma cueva o regién (RODRIGUEZ & BOSQUE,
1990). Salvo estas “antiguas excepciones”, que también pueden comprender trogléfilos antiguos como p.ej. blatoideos, ortépteros,
dipteros nematéceros (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 numeéricas de los trogldfilos.

Por otro lado, en zona templada, esta hip6tesis supone la ocurrencia de un proceso acumulativo. Basicamente postula que, a
diferencia de la teoria clésica, el papel del glaciarismo en zona templada no ha consistido en producir formas troglobias a través de
aislamiento alopétrico (idea que cuestionamos), sino en permitir la supervivencia en el ambiente profundo de troglobios previamente
formados por modos de especiacion no-alopatricos. La adopcién de una estrategia de la A permite resistir a condiciones adversas, y en
este sentido esté relacionada con la escasez de recursos y con mecanismos de economia de energia. Pero las condiciones adversas, a
diferencia de la teoria clésica, no residen en el glaciarismo, sino en las severas caracteristicas ecol6gicas 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 hipégeo 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 el
grado de adversidad en las cuevas, pero la adversidad ya existia previamente en el ambiente profundo; su accién més 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 tropicos, es decir, con predominio de trogléfilos. En las zonas templadas de Europa reinaron condiciones de tipo tropical durante el
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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 climéticas son parecidas a las actuales.

El enfriamiento se acentlia 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 Ultima 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 lleg6é 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 trogléxena y
trogléfila, y sélo sobrevivirian algunos troglobios lo suficientemente modificados -anatémica y fisiolégicamente- 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 hip6geo. También se acumularian -procedentes de los episodios frios- troglobios de origen
nivicola. Esta progresiva acumulacion de s6lo algunos troglobios, datantes de distintas épocas, iria dando origen al aumento en la
proporcion global de troglobios. A la vez, la progresiva fragmentacién del karst en pequefias unidades daria origen a numerosos
fenémenos de microevolucién, fragmentacién especifica y creacién de endemismos. La competencia y supervivencia diferenciales
permitirian la acumulacion y multiplicacion de formas troglobias. El resultado comparativo es la elevada proporcion de troglobios (de muy
distintas edades y procedencias) en la composicion faunistica regional.

CONTEXTO ADAPTATIVO DE LAS INNOVACIONES EVOLUTIVAS

En general, la morfologia de los troglobios, estilizada y de apéndices largos, y el aumento de la dotacién 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
comunicacioén 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 comudn en la mayoria de los troglobios es la presencia de
una reducida tasa metabdlica y la pérdida de ojos y pigmentacién melanica. En el caso de caracteres troglomorfos que incluyen la
creacion o desarrollo de nuevas estructuras, su valor adaptativo es claro, y por ello son considerados el producto de un proceso evolutivo
constructivo, sujeto a seleccion directa. El valor adaptativo de las reducciones estructurales no es claro, sin embargo, la evolucion
regresiva de los cavernicolas no es una simple rudimentacion o degeneracion de distintas partes y érganos del cuerpo.

En numerosos artrépodos la reduccién de los ojos comienza por una fusiéon 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 is6podos 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 reduccion
de otras estructuras integumentarias, por lo que se trata de fendmenos asociados a la adaptaciéon 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 proporcién
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 reduccién, innecesarias en el medio hip6geo, tienen
un costo en términos metabdlicos y energéticos. Y que en un medio pobre en alimento, como las cuevas, su reduccion 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
ésto 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 cuestién de si su
accion es directa o indirecta puede ser reducida a un mero problema de la filosofia de cada investigador. En los artrépodos cavernicolas
se da una especial combinacion 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 depigmentacién y con la destruccion de la cuticula. Debido a que los ojos son de
hecho estructuras integumentarias, es probable que todos estos procesos de reduccion estén ligados genética o morfogenéticamente.
En tal caso, el efecto de las reducciones en la economia energética es mucho méas 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 explicacion 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
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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 seleccién 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. EI denominador
comun para ambos medios parece residir en la relativa constancia de las condiciones ambientales combinada con la falta de predadores,
por un lado, y la escasez general de alimento, por otro. La adaptaciéon 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 reduccion de estructuras (transformadas en
indtiles por la oscuridad). Si las reducciones son en parte causadas por limitacion en el alimento, podrian representar una adaptacion al
ambiente de las cuevas en sentido constructivo también.

El troglomorfismo se presenta en trogldfilos y troglobios, residiendo su diferencia en una cuestion 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 méas alla del alcanzado por otros miembros no-troglobios de su taxocenosis. CHRISTIANSEN (1962) ha
propuesto una definicion de este tipo, pero es obvio que resulta arbitrario elegir un punto a lo largo de la evolucion 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 edéfico o el intersticial; el conjunto de caracteres modificados es distinto y el
troglomorfismo estd mucho méas 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 seleccion; su consecuencia es el troglomorfismo. Los
trogléfilos, en cambio, estan adaptados al ambiente intermedio, de atmdsfera méas ventilada, condiciones menos adversas y mayor
cantidad y disponibilidad de recursos tréficos. Algunos trogléfilos pueden vivir simultineamente 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 (Figura
15).

Desde un punto de vista genético el troglomorfismo es un proceso evolutivo de transformacion gradual. La vision gradualista es
soportada por la observacion de que muchas mutaciones con pronunciados efectos fenotipicos tienen tales efectos pleiotrpicos
disruptivos sobre el desarrollo que reducen en gran medida la viabilidad del mutante. FISHER (1930) argument6 que un organismo,
parecido a una méaquina delicada, esté tan intrincadamente construido que alteraciones mayores interrumpirian su funcionamiento. Tal
argumento por analogia no constituye por supuesto una prueba, y esté abierta la posibilidad de que mutaciones simples de amplio efecto
puedan también resultar ventajosas (MAYNARD SMITH, 1983). No obstante, la mayoria de las diferencias morfolégicas 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. Mé&s bien parece lo més 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 invasion 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 sustitucion de un simple gen en estas especies puede
determinar que la metamorfosis ocurra 0 no (TOMPKINS, 1978). Esto no deberia ser considerado como la evolucién de un patrén de
desarrollo de novo por una simple mutacion; sino més 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 evolucion de los vertebrados.

Algunos modelos abstractos de desarrollo, tal como los modelos de heterocronia y alometria previamente comentados, sugieren que
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
tedricamente variando sélo 4 parametros bésicos (la forma de la curva generatriz, la distancia entre la curva generatriz y el eje de
revolucién 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” mateméticas 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 funcion. La intensificacién de una funcién 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 terrestres troglobios; el aumento de la permeabilidad corporal resulta necesaria para controlar el balance hidrico y sobrevivir
en la atmosfera saturada de humedad del ambiente profundo de las cuevas. La pérdida de ojos es mas plausible que constituya una
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ventaja adaptativa indirecta, al estar relacionada con otros caracteres positivamente seleccionados, como la depigmentacién y el ahorro
energético. También han sido propuestas hipétesis 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 acumulacion al azar
de mutaciones neutras dificimente podria producir correlaciones positivas en diferentes caracteres en distintos grupos zooldgicos. La
pérdida de ojos ocurre también, en forma paralela, en el medio edafico y en parésitos, por lo que su reduccién parece ser seleccionada
en base a su falta de utilidad, es decir, por disminucion o pérdida de funcion.

Posiblemente la base mas comln 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 morfolégicos y fisiolégicos; por ejemplo, la
iguana marina de las Galapagos (Amblyrhynchus cristatus) se alimenta de algas submarinas, pero escasamente estd 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 elaboraciéon de un mucho més débil campo
eléctrico generado por otros peces gymnotidos los cuales utilizan su electricidad para la orientacién y comunicacién 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 més rapidamente que
su estructura. Los progenitores de un grupo normalmente despliegan preadaptaciones para lo que luego serén 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 s6lo 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 ADN y de los estudios filogenéticos emprendidos en diversos
grupos de organismos mediante técnicas de hibridacion de ADN (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 variaciéon fenética observable en los fenotipos. Lo
genético -por un lado- y lo morfol6gico, anatémico, fisioldgico y etolégico -por otro- varian al cabo de generaciones, y es este doble
acontecer lo que llamamos evolucién. Guiado sélo por variaciones fenéticas, Darwin estableci6 su teoria de la seleccién 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 fithess 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 adaptacion 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) mostré 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 formacion. Los taxa superiores
habitualmente emergen a través de evolucién 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 funcion, son generalmente visualizadas. En este sentido, el cambio macroevolutivo no
estd desacoplado de los eventos microevolutivos: los mecanismos de la microevolucién, que suelen tener consecuencias de largo
término si no son obliterados por la extincién, explican adecuadamente los fendmenos 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 morfol6gico coherente y sustancial puede algunas veces 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 evolucién 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 mutacion y recombinacién, 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 que habitan en un medio
subterrdneo de vacios interconectados de tamafio medio (mesocavernas y espacios menores) y que colonizan espacios del tamafio de
cuevas (macrocavernas) solo cuando éstas existen y reunen condiciones de humedad y tréficas adecuadas. Su apreciacion esta basada
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en el estudio ecoldgico 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: reduccion o ausencia de ojos y pigmentos, cuerpo y apéndices elongados, apterismo y reduccion de sus capacidades
de dispersion, mayor numero 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 subterrdneo con vacios de
tamafio medio. En este ambiente la humedad relativa es alta y los pequefios espacios son menos aireados que las cuevas, por lo que
habitualmente tienen altas concentraciones de diéxido de carbono y otros gases de descomposicion. Igualmente los recursos tréficos
son escasos y consisten en detritos de materiales organicos transportados por la infiltracién del agua y la gravedad.

La adaptacion de los troglobios al ambiente profundo de las cuevas integra un evolucionado set de caracteres morfolégicos,
fisiol6gicos y etoldgicos, los cuales resultan necesarios para poder explotar los recursos de este ambiente y poder desenvolverse bajo
condiciones adversas. Tradicionalmente el ambiente hip6geo era considerado benigno, al menos en sus pardmetros 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
migracion o escape en caso de inundacion o incremento en las concentraciones de gases, como el CO2, que pueden alcanzar niveles
subéptimos o incluso letales. De igual modo, las radiaciones producto de la desintegracion de isétopos pesados frecuentemente exceden
niveles peligrosos en el ambiente profundo.

Observaciones ecolégicas 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). La deriva adaptativa que
permite el establecimiento de una poblacién reproductora en el ambiente profundo puede ser facilitada en el limite de la distribucion de la
especie por stress, iniciando la divergencia troglobia. En la zona limite (o frontera gradacional) entre el ambiente intermedio y el 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 més
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 reduccion de su tasa metabdlica. Asf, la reducida tasa metabdlica que presentan los
troglobios (HUPPOP, 1985) puede ser una adaptacion a diversos stress, ademés 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 asimilacion 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 anfibios. 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 comparacion con sus ancestros que viven en ambientes méas
iluminados de habitats litorales. Significativamente, uno de los anfipodos talitridos més 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 reduccion de
estructuras. Esto ha sido sugerido para explicar la rapida evolucién 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
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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 bioquimicos 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 metodoldgico, una de las mayores fuentes de error en el campo de la genética y la evolucion (y ésto podria
aplicarse también a la bioespeleologia) ha consistido en interpretar los resultados experimentales y los derivados de la observacion
atribuyéndolos a una causa, cuando en realidad se deben a muchas causas. Los fenémenos naturales, y en particular los biol6gicos,
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 o mas de esos parametros; ninguno de ellos es “la” causa, con exclusion de los otros. Es
en consecuencia erréneo creer que cuando un factor desempefia determinado papel, los deméas no ejercen ninguno; es decir, la
deduccion de conclusiones negativas partiendo de observaciones positivas; ya que muy a menudo ocurre una multiple interaccién 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 actdan muy diversos factores que pueden operar de distinto modo en los diferentes
grupos zooldgicos involucrados; por ello, probablemente, la generalizacion en bioespeleologia es una de las mayores fuentes de error.

No obstante, la repeticion de los mismos fendmenos en organismos muy diversos y las conclusiones que es posible extraer del
andlisis 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 (Figura 16), y su analisis permite
cuestionar algunas ideas clasicas que han sustentado hasta hace poco el desarrollo de la bioespeleologia (Figura 17), entre ellas: el
modelo alopatrico de especiacién 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 antigliedad 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 ( 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-alopéatrico,
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 epigenético, adaptativo, producto
de la evoluciéon en mosaico de caracteres nuevos, que incluyen a la vez hipertrofia y reduccién de estructuras, cambios fisiolégicos y
funcionales bajo control genético y morfogenético, y cambios en la estrategia de vida. En el cambio morfolégico 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 mas
profundamente incluido en el subsuelo de la corteza terrestre y por tanto esta muy alejado de las fuentes de produccion 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 méaxima. El troglomorfismo de los seres que habitan en el ambiente profundo
probablemente tenga su més sencilla explicacién 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 zooldgicos y de las mas 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 alta adversidad del ambiente profundo (el cual es extenso y relativamente homogéneo en sus
caracteristicas tréficas y fisicas); y (2) Similares factores de integracién en el desarrollo y en la forma, los cuales intervienen en la
respuesta adaptativa de los organismos al ambiente (Figura 17).

El nivel de andlisis tradicional para explicar el cambio morfoldgico en la evolucién ha sido el estudio de la accion de los genes y del
cambio en la frecuencia de genes. El postulado central en la genética de poblaciones es la situacion de equilibrio bajo las condiciones de
Hardy-Weinberg, pero ello supone un sistema cerrado; la evolucion es el proceso por el cual los organismos cambian gradualmente a lo
largo del tiempo, en un sistema abierto. Las mutaciones, la seleccion 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 direccién es por tanto
imprevisible (STANSFIELD, 1984). Recientemente ha sido puesto un mayor énfasis en comprender mas altos niveles de organizacion
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bioldgica, 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 accién 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 que el
85% o0 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, multiples, del troglomorfismo tienen su propio nivel de analisis
en la ecologia evolutiva y del desarrollo.

El presente trabajo es una simple contribucién para tratar de dotar de mayor contenido empirico al cuerpo tedrico de la
bioespeleologia, el cual muestra progresivamente un poder explicativo mayor y menos abstracto. La evolucién de los cavernicolas, por su
singularidad, induce a mudltiples reflexiones; el ecosistema hipégeo, por su caracter simplificado, facilita la experimentacién y la
comprobacion de hipétesis y resultados; y por todo ello aporta informacion para seguir avanzando.
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Figura 1. Disefio comparado de un opilién troglobio tipo Peltonychia (A), de un coledptero troglobio tipo
Aphaenops (B), y de un vehiculo explorador espacial de un comic, similar a los médulos de aterrizaje reales
disefiados para las misiones a la Luna o a Marte (C). (Fuente: BELLES, 1987; GALAN, 1993; modificado).
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Figura 2. Fusién y reduccién 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 nimero de dedos y falanges es menor y la fibula se ha reducido en tamafio. (Fuente:
ROMER, 1956; modificado).
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Figura 3. Crecimiento alométrico. (A) Trazado aritmético de dos longitudes, x €y, de dos estructuras o dimensiones.
Las curvas 1y 2 muestran crecimiento isométrico (a = 1); en la curva 1, la dimensién 2 iguala a la dimension 1 (b
=1, a=1); enlacurva 2, la dimensién 2 es el doble de grande (b = 2) que en la curva 1. Las curvas 3 y 4 muestran
alometria positiva (a > 1) y negativa (a < 1), respectivamente. (B) Trazado logaritmico de las mismas curvas. Las
curvas 1y 2 tienen pendiente 1, pero difieren en el intercepto. En la curva 3 la pendiente es mas grande que 1, y
en la curva 4 es menor que 1.
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Figura 4. Alometria interespecifica, ilustrada por la relacion entre el peso del cerebro y el peso del cuerpo en los
vertebrados. Los ejes son logaritmicos, ya que las especies grandes tienen relativamente grandes cerebros. Los
cerebros de los endotermos ("vertebrados superiores") son 10 veces méas grandes que los de los ectotermos de
tamafio comparable. (Fuente: JERISON, 1973; modificado).
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Figura 5. Diagramas de algunas formas de heterocronia. La linea de trazos representa la trayectoria
ancestral del cambio ontogenético, expresando el crecimiento de dos estructuras, con valores x é y,
dibujados sobre ejes logaritmicos. La pendiente excede de 1 (linea sélida), por lo cual representa
alometria positiva. El crecimiento procede de la edad a a las edad b. (A) Hypermorfosis en un descen-
diente: la extension del desarrollo de la edad b & b + db resulta en peramorfosis, en este caso una ma-
yor relaciéon y/x en la madurez. (B) Progénesis en un descendiente: 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.ej. incrementando a), lo que conduce a peramorfosis. (D) Por Neotenia, un decreci-
miento de la tasa de desarrollo de y en relacién a x, una condicién juvenil (paedomorfosis) del caracter

y, pero no del caracter x, es expresado 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).

Figura 7. Heterocronia en la evolucion de la forma de la flor en Delphinium. (A, B, C) Vision frontal, lateral, y del pétalo superior
izquierdo de D.decorum, representando la condicién ancestral. (D, E, F) Vision frontal, lateral, y del pétalo superior izquierdo de
D.nudicaule, representando la condicion derivada. La flor madura de D.nudicaule se asemeja al capullo de D.decorum, y por

tanto es neoténica; el pétalo superior de D.nudicaule es relativamente elongado, una condiciéon peramorfica. (Fuente: GUERRANT,
1982; modificado).



Figura 8. Cambios hipotdticos en un prepalron subyacente (A) de un morfdgeno, o material que induce 1a formacion de
sadas. Sila concantracidn del mordgenc exceds un limite T, sa forma una s5ada. Un cambio an la cindtica de sintesis

del moridgeno puade cambiar el patrn de espaciamignto (2) o la posicion de los picos dal mo (] Un incramerto
an la concantracian del morldgena pusdsa cambiar también el ndmere de sedas. (Fuente: TURING, 1852, modificada).

)

= Incremanta an la cantidad del precursor

Figura 9. Modala de Sondni sobre el origen da un patrdn neamdrlico ("mueve”). Siel primer pico del prepatran estd entre ios
niveles T1 y T2, se produce & bpo silvesire del patron da sedes {A) an Drozophils subobscra S el segundo plo
excede ¢ nivel T3, se forman sedes edicionales (B) la seda o 92 duplica y $& forman nuevas sedas || Estas nuevas sedas
san desconccidas en kis drosolllidos nonmales, pefo benen su conlraparie en Alacipasier lsucapeza, Un miembra de una
familia relacionada, (Fuenie SOMNDHI, 19562, modificada).
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Figura 10. Desarrollo delos huesos de fa plernay tobillo de los polios experimentales de Hamps (derecha), comparado con Su
esiada en los repliles, Archasoptenyx, y U fanma normal en aves modemas, (Fuente: FRAZZETTA, 1975 madificada)

Figura 11, Visidn dorsal de la pata posterior izquierde de |a salamandra Hemydac!dium scutztum (Plethodontidag); los CURTID
dedos son a condicdn normal e esta especia (A). Pala posteror izquierda del axolote Ambysioma mexicanurn | Ambysicmatidag)
tratada con un inhibidor de mitosis en el astado nicial de su desarrollo (B). Pata posterior derecha ded mismo axoiote; contral sn
tratamsentc, moediranda la condicidn normal de cinco dedos (C), La pala ratada expenimentalments es mas pegue-ﬁa ue la de

conirol, e falla el dedo post-axial y algunas falanges, y se asemeda a la condicion de Hemidechdium, (Fuente: ALBERCH & GALE,

1585, modificado).



Figura 12. Reduccidn del numero de espinas en el margen esternal de log dactiiopoadics de los peraidpodos 2-7 en Aseliota
Visdn caudal. DO = Organa dactyllane Le ufta terminal es |a espina esternal nimero ©. (A} Proassiius menglanus (Racovitzal,
(Asallidze), Oeste ge Franca. (B) Stenaseiius virel Dolifus, subsp. vired, (Stenaseiidas), Sur de Francia - Pais Vasco

18] Stenasellus wired, subsp. hussond Magniez, zona central Mord-Pirenaica (D) Proaselus dcuianus Argano & Henry, (asellidas),
Italia. (Fuente: MAGNIEZ, 1985, modificadao).
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Chaceus caecus Chaceus motiloni
TROGLOBIO TROGLOFILO

Figura 13. Morfologia comparada de dos especies de Decapoda Pseudothelphusidas de Venezuela. La farma

treglobia es estilizada, con ﬁ_&l‘dicﬂ'& alongados. depigmentada y anoftalma; hembras con pocos juveniles de

gran tamafio. La forma trogléfila es rebusta, con peretopodos anchos. quelas desiguales y muy robustas, ojos
len desarrallados y caler marrén rojize o chocolate; juveniles numerosos y de peguefo tamao



Zonaclén de las cuevas

Zonas fisicas Zonas ecologicas
Entrada ¥
Zona de panumbra E
’ Ambiente
Region A E> Superficial 1
Zona transiciona oscura |
de fuerte oscilacion climatica | Ad idad
g Crecients
Zona areada o blen vantilada Amblente O
de grandes galerias Intermedic J
Regidn B O
Zonada aire an calma —
de macracavemas Armients
+ MEsOCAVEnas y vaclos menores Profundo G
[comexion con amblentes transicionales. M35 - Crevicular - interstical)
Redefinicion del sistema Schiner-Racovitza Figura 15

TROGLOBIOS

TROGLOFILOS

TROGLOXENOS

® Compbetan su ciclo de vida y estan adaptados &l ambdente profundo de Jas cusvas.

& Algunas espacies, en ocasionas, habitan facultativaments en el amblente infermedic o an
medios fransicionales (MSS - Intarsticial).

& Presentan atto grado oa troglomortismo (significativamente mayar que of de oires miambros
no-traglobios de sus re w08 grupos taxondmicos),

& Complalan su ciclo de vida y estan adaptados al ambienta intermeadia de las cuavas,

= FPuaden también habtstar habilals transicionales y eveniualmente pueden ingresar al ambients
gg:_ﬂundn. pero normalmanta no complatan en &l su ciclo da vida.

# Bajo grado de frogiomarfisme (an comparacidn con los roglcbios, pere mayar que ol de sus
eplgeos ralativos)

» Frecuantan las cusvasy sdlo completan en elias una parte de su ciclo de wida,

» MNormalmante habitan en o ambienta superficial, perc puaden también ingresar en al intermadio
(e modo ciclico o emporal). Suslen habitar 1ambién en BOtopos epigeas RUMados ¥ GSCUr0s.

# Mo presantan troglomerfismo, pere pueden tener adaplacionss para movarse en ia oscundad

& Alqunas especies pueden mantener pobilacionss an el ambienta superficial de modo regules




Figura 16, Morfoiogia comparada da un pesudoescorpidn eplgen Ofisium (A) con la farmia Foglobia Neobisium (Bloffrus) breuili (B),
ambos de zena templada, |Esquamdtics). L morologia del ceerpo y apéncices de A, =e asemaja también a |a de |as formas froglédilas
troplcales de los géneros Farachernes y Bifubevochemes. de cuevas de Cuba, mientres gue la morohogia de B &8 similar a la oe jaz
format troglob@as de Antllobésium. Compdrese también con los sjemplos respectivas da decapodos ropicales de la Figura 13
{Fuente: GALAN, 1893, DRGHIDAMN & al., 1577).

Figura 17. NUEVOS MODELOS Y VISION EMERGENTE EN BIOESPELECLOGIA.

Aporie del estudio comparado de

Concepoiones cldsicas en Bioespaeleclogia.

Zonas ropicales acfualmeants modificadas
1. Exigtencia de la:3

B. Escasa anfigledad del habitat, en algunos casos, por ko que
el ismo puade ser un rapido en el iamgpn,

7T astar resTingidos a cusvas.,

B. Zonacidn de las cueves, con res ammentes distinios

9. Habitat oe los: L :
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2 Troglomaorfiemo Comd resultacs de B55,

% Glaciarismo zjmmqrgerza mtglumqm PROGesa.
. Especiacian alopdfrica. por aislamiento pasiva.

5. Cavernas como habitat-refugio.

8. Troglomorfismo coma bento, de arga duracion
7T comoe formas exciusivas o2 [as cuevas
8, inicad y hormogeneriad & habra fipdgeo
ni ¥ Ogen:| !
9. Mo dighncidn enre kabitat de trogldfilos y
10, Cuevas benignas,; adversidad atribuida al T

+

ES

1. Emistencia de formas relictas.

2. Gran extensidn del ambente inermeait, eutrdfioo
3. Abundancia de troghifiios.

4 Proporcion froglothestroglofios < 0.1

1. Existencia de formas no-relictuales.

2. Ambieme intermedio reducndo v oligotredioo
3. Abundancia de troglobos.

4. Proporscn troglobcstroglofilos » 0.5

%

%

2 E troglomarfiamo muesta afta oo noa an caractaras

y dle estategia de vida, an {ua'.lua tropecales

1. Un modefo acumutative histnen pueds explicar hﬁﬂhmﬂW antre poras ropicales y templadas

y templadas, ascciada a la adversi del ambilents profundo. Pa

o caon 8l mada abisal marino.

NP

1. Existencia de similares fuerzas selactivas, debidas & la adversidad y alio-sress del ambiente profundo. Estrategias de la K-A.

2. Similar respuesta adaplativa de |os organismos (estategia de la A), debudo a la actuacidn de similares Tactores gendticas y
similares procesos epigandtcos de integracion en ol desarmollo ¥ en la forma.

3. Procesos de elometria y heterocronla; evolucidn en mosaico; neatenia asociada o inducids par aita adversidad ambiental.






