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RESUMEN

Se estudia la fauna de la cueva de Guardetxe (Usurbil, Gipuzkoa) y del MSS adyacente. Se describe el grado de troglomorfismo de
esta fauna, su abundancia y sus preferencias tréficas y ecologicas. Son citados 27 taxa del MSS y 62 del ecosistema de la cueva. Las
principales diferencias abidticas residen en el tamafio de los vacios, variables climaticas y cantidad de carbono organico en las arcillas.
Se comparan las biocenosis respectivas, encontrando diversas relaciones e intercambios. No obstante, existen factores limitantes que
condicionan la presencia de organismos manteniendo cada biotopo y biocenosis su individualidad. Se discute el significado ecolégico y
evolutivo de estos datos.

ABSTRACT

The faunal composition and ecology of Guardetxe cave (Usurbil, Gipuzkoa) and adjacent MSS is studied. The troglomorphic degree,
its abundance, trophical and ecological preferences are described. 27 MSS taxa and 62 cave species are mentioned. The main abiotical
differences between ecosystems lie in the empty void size, climatic variability and organic carbon amount in the clays. Cave and MSS
biocoenoses are compared, finding several relations and exchanges. Nevertheless, there are limiting factors wich condition the presence
of organisms and supporting the integrity of each biotope and biocoenoses. The ecological and evolutionary meaning of these data is
discussed.

INTRODUCCION

Las investigaciones sobre fauna cavernicola efectuadas durante la Gltima década han mostrado que la fauna troglobia se ha
diferenciado y habita preferentemente en el ambiente profundo de las cuevas, constituido en gran parte por mesocavernas (sistema de
vacios en la roca con diametros de entre 0.1 y 20 cm) (PECK, 1990; HOWARTH, 1993; GALAN, 1991, 1995; GALAN & HERRERA,
1998).

La presencia de troglobios en macrocavernas accesibles al ser humano (diametros mayores de 20 cm) se produce s6lo cuando
éstas reunen condiciones ecolégicas adecuadas, similares a las de su habitat de origen. Generalmente, esto ocurre en el ambiente
profundo de aire en calma de muchas cavernas, pero no en todas las cavernas ni en todos los biotopos de éstas.

Los ambientes superficial e intermedio de las cuevas (zonas de entrada y galerias amplias ventiladas) a menudo no reunen las
condiciones ecoldgicas adecuadas para la vida de los troglobios, y la presencia de troglobios en ellas es sélo circunstancial o temporal.
No obstante, hablar de troglobios es una gran generalizacion, ya que esta categoria ecolégica reune organismos de muy diferentes
grupos zooldgicos y, por lo tanto, con requerimientos ecoldgicos variables. Por otro lado, la frontera entre los distintos ambientes de una
caverna no suelen ser limites estrictos, sino zonas de contacto en las que los parametros biéticos y abiéticos muestran una gradacién o
clina. Asi se explica p.ej. que diversos troglobios predadores lleguen a aproximarse a la zona de entrada de las cuevas en busca de
presas, aunque la mayor parte de su ciclo de vida (incluyendo la reproduccion) se desarrolla en el ambiente profundo, de menores
recursos tréficos (GALAN & HERRERA, 1998).



Simultaneamente, la investigacion del MSS (un medio subterraneo mas superficial, distinto a cavernas) ha mostrado que algunos
organismos similares a troglobios pueden encontrarse en este medio hipoégeo, que infrayace al suelo. La fauna del MSS puede incluir,
junto a una amplia representacion de fauna edéafica o enddgea, algunas especies comparables a los troglobios. Y también organismos
singulares del MSS, que difieren tanto de las formas del edafico como de los cavernicolas estrictos, con adaptaciones propias para
desenvolverse en este medio (JUBERTHIE & DELAY, 1981; RACOVITZA, 1983; OROMI et al., 1986; HOWARTH, 1993; GALAN,
2001).

Por otro lado, debido a que muchos organismos cavernicolas han colonizado las cuevas procediendo desde la superficie, a través
de medios transicionales (edéfico, intersticial, MSS), el estudio comparado del MSS puede permitir entender algunas de las vias
seguidas en la colonizaciéon del medio hipégeo profundo y la evolucion que han experimentado estos organismos en su progresiva
adaptacion a la vida subterranea.

El objeto del presente trabajo es el de comparar ambos ecosistemas subterraneos (MSS y cavernas), tanto en sus caracteristicas
abidticas (de los diferentes biotopos) como en sus representaciones faunisticas. Los taxa de grupos zooldgicos con representacion en
ambos medios pueden suministrar informacién particularmente interesante sobre lo que tienen en comdn y lo que los diferencia. El
estudio comparado de ecosistemas es pues una herramienta mas para entender mejor aspectos clave de la evolucion de los
organismos. Y, por lo tanto, para definir ésta con mayor rigor y precision.

ALGUNOS ANTECEDENTES

1. El medio subterraneo superficial (MSS).

El MSS comprende la zona superficial de degradacién de la roca situada por debajo de los horizontes del suelo y los espacios (de al
menos varios milimetros) entre fragmentos de roca sueltos no colmatados por materiales finos. Fue descrito inicialmente de esquistos y
terrenos cristalinos situados en la proximidad de calizas (JUBERTHIE et al., 1980) y posteriormente fue hallado en calizas (JUBERTHIE
& DELAY, 1981), aunque generalmente en el karst estd mucho peor representado, debido a su colmatacion por arcillas de
descalcificacion (terra rossa), que quedan como residuo de la disolucién de la caliza. Lo méas sorprendente de este medio hipégeo que
infrayace al suelo es que en él se encontraron, junto a fauna edafica o endogea, algunas especies comparables a los troglobios.

RACOVITZA (1983) mostr6 que en algunos casos estudiados en Rumania existia cierta continuidad de habitat entre las cavernas y
el MSS, el cual se extendia fuera del karst. Algunas poblaciones de coledpteros Bathysciinae y Trechinae raras en el karst ha sido
encontrado que son abundantes en el MSS; existe también el caso inverso; y por dltimo, el caso de MSS que alberga sus propias y
singulares poblaciones de invertebrados.

Medios subterraneos equiparables al MSS han sido encontrados en zonas tropicales bajo distintas litologias (espacios entre bloques
0 coluviones recubiertos por un espeso colchén edafico) en Africa, Sudamérica e islas del Pacifico (LELEUP, 1952, 1956; GALAN,
1991, 1995; HOWARTH, 1991). Un sistema de vacios interconectado similar puede presentarse también en areas volcanicas, y ha sido
reportado para las islas Galapagos, Canarias y Hawaii (PECK, 1990; OROMI et al., 1986; HOWARTH, 1993).

En el Pais Vasco el MSS no habia sido investigado. Los primeros estudios en la regién fueron efectuados por el autor en afios
recientes (GALAN, 2001). Debido a que generalmente el MSS requiere que se den condiciones especiales para su existencia (depositos
coluviales y clasticos de ladera, o depositos de morrenas, cubiertos por el suelo, pero no colmatados) y que a menudo es un medio no
muy extenso y circunscripto a areas que poseen caracteristicas litoldgicas y geomorfolégicas favorables, son estas condiciones las que
precisamente presenta el area objeto de estudio.

2. Contexto geoldgico general.

El Arco Plegado Vasco es una compleja zona de contacto entre la placa tecténica Europea y la placa Ibérica, la cual forma en el
relieve una serie de alineaciones montafiosas que constituyen la prolongacion de la zona Nord-Pirenaica francesa en la region vasca. La
estructura de los Pirineos vascos intercepta oblicuamente la linea de costa, entre Castro Urdiales y Bilbao, y se prolonga bajo el Mar
Cantabrico hasta el talud continental en el banco Le Danois, a unos 50 km al NW de Bilbao.

Los principales macizos karsticos y cavidades de la region vasca se desarrollan en calizas del Cretacico temprano y del Jurasico,
pero estas potentes series carbonatadas se han revelado poco propicias para el desarrollo del compartimento subterraneo superficial
(MSS) u otros medios hipdgeos con vacios de tamafio medio. En cambio, en materiales del Cretacico tardio se encuentran también
macizos karsticos con cuevas (y con una muy interesante fauna troglobia) a la vez que poseen condiciones mas propicias para la
existencia del MSS (GALAN, 1993, 2001), por todo lo cual son estos terrenos los mas adecuados para el estudio de diferentes
ecosistemas subterraneos (objetivo principal de este trabajo) y para entender las vias seguidas en el poblamiento del karst por
comunidades de invertebrados.



3. Seleccion del area de estudio.

La cueva de Guardetxe se localiza en el monte Andatza, en un afloramiento de calizas de edad Maestrichtiense (Cretacico tardio)
con intercalaciones de margas y calizas arenosas. Estructuralmente el area forma parte del Anticlinorio Norte del Arco Plegado Vasco,
formado por el macizo paleozoico de Cinco Villas y el pliegue N120 que lo prolonga por el N de Gipuzkoa y Bizkaia hasta el W de
Gernika. El pliegue se hunde progresivamente hacia el W y su cobertura mesozoica esta fuertemente dislocada, con cabalgamientos e
incluso corrimientos horizontales.

El macizo que nos ocupa es de moderada extension y se sitla muy cerca de la desembocadura del rio Oria en el Mar Cantabrico,
inmediatamente al Sur de las localidades de Aguinaga y Usurbil, a escasos 8 km al SW de San Sebastian y a 25 km de la frontera con
Francia. La eleccion de esta localidad para nuestro estudio (entre muchas otras) se debe a que el afloramiento calcareo posee un activo
sistema hidroldgico karstico, el cual incluye una cueva de varios cientos de metros de desarrollo y otras cavidades menores, y esta
contorneado por materiales no-karsticos (de distintas litologias) propicios para la existencia de distintos ecosistemas subterraneos
(ademas del cavernicola), en el MSS y medios similares (creviculares).

4. Contexto bioespeleologico.

El ecosistema de la cueva de Guardetxe es notable zooldégicamente por albergar, entre otros taxa, los Unicos representantes
conocidos del primitivo género troglobio Kobiella (Bathysciinae) y de los muy maodificados troglobios del grupo pirenaico de los
Aphaenops (Trechinae), representados por Hydraphaenops galani, el Gnico taxa del grupo que alcanza Gipuzkoa y s6lo conocido de
esta cavidad y de una segunda localidad hipégea en el macizo de Ernio. Por su pertenencia a las dos subfamilias mas troglomorfas de
coledpteros, nos inclinamos a pensar que estos taxa, y otros raros taxa de artrépodos troglobios, podrian ser encontrados en el MSS o
medios similares en la region.

Las investigaciones bioespeleolégicas mas recientes han mostrado que los cavernicolas mas modificados o troglobios no son
exclusivos de las cuevas ni del karst, sino mas bien se trata de habitantes de sistemas hipégeos con vacios de tamafio medio, que se
pueden presentar en distintas litologias. Los troglobios en el karst estan relativamente confinados en el ambiente profundo (“deep cave”
environment), constituido sobre todo por mesocavernas, donde la humedad relativa es muy alta, los recursos tréficos escasos, y la
atmésfera poco ventilada -con elevadas concentraciones de gases, bajo contenido de oxigeno y radioactividad natural elevada- (GALAN
& HERRERA, 1998). Los peculiares caracteres anatémicos y fisiolégicos de los troglobios (denominados troglomorfismo) son
adaptaciones necesarias para poder vivir en este ambiente hipdgeo de condiciones ecoldgicas extremas. Condiciones en parte similares
se pueden presentar en la zona profunda de cuevas y MSS en zonas lavicas (HOWARTH, 1993).

En regiones donde faltan las cavernas, pueden existir sistemas de vacios equiparables a mesocavernas (tipo MSS), los cuales
pueden poseer una fauna hipégea caracteristica. También en la periferia de los cuerpos calcareos puede existir un MSS cuya red de
vacios esté en comunicacion con las cavernas en caliza, pudiendo en este caso compartir ambos medios representantes faunisticos de
algunos grupos zoolégicos (RACOVITZA, 1983).

En el area de estudio que nos ocupa, el afloramiento de calizas compactas Maestrichtienses donde se desarrolla la cueva de
Guardetxe, esta contorneado (debido a cambios laterales y verticales de facies) por calizas margosas y margas de transicion, las cuales
entran en contacto con margas areniscosas y esquistos calcareos. Los sondeos efectuados en estos terrenos (GALAN, 2001) revelaron
la presencia de dos tipos de MSS sobre calizas margosas y esquistos, con una fauna singular, que incluia: isépodos Oniscidae,
araneidos Agelenidae, é&caros Rhagidiidae, diplépodos Ilulidae, colémbolos Entomobryidae, dipteros Sciaridae, Phoridae y
Mycetophilidae, y coledpteros Bathysciinae (Cholevidae: Leptodirinae). Algunos de éstos taxa presentaban cierto grado de
troglomorfismo.

Estos resultados preliminares revelaban el interés que presentaba el area de estudio para efectuar nuevos sondeos y estudiar con
mayor detalle las representaciones faunisticas del MSS y de las cuevas préximas, siendo uno de los objetivos el tratar de descubrir si los
coledpteros troglobios u otros taxa troglobios de la cueva se encontraban en el MSS, o si habia algun tipo de intercambios entre las
respectivas faunas.

MATERIAL Y METODOS

El objetivo central de este trabajo es el estudio ecoldgico de la cueva de Guardetxe y del MSS circundante. Como ha sido dicho en el
apartado previo, una prospeccion preliminar fue efectuada mediante sondeos y revel6 la existencia de medios hipégeos tipo MSS en
zonas de roca fisurada y coluviones en estaciones cercanas a la cueva (GALAN, 2001). A la vez, la cueva en si, presenta una variedad
de biotopos que sostienen distintas asociaciones de animales. El estudio comparado de estos ecosistemas es el objeto de este trabajo y
puede permitir testar diferentes implicaciones bioldgicas y evolutivas hipotetizadas a partir del descubrimiento del MSS.

Metodolégicamente, el trabajo implico, en primer lugar, un reconocimiento geomorfélogico detallado del area de estudio mediante
sondeos, a fin de seleccionar los puntos de muestreo mas idoneos. El aspecto central consistio en el muestreo bioldgico en si, para el
cual se utilizé el sistema de cebos descrito en GALAN (2001). Mediante cebos organicos dispuestos en un recipiente en el fondo del



sondeo, se atrae a los organismos a esos puntos y se facilita su captura. Esta es realizada manualmente mediante el uso de pinzas,
pinceles y tubo aspirador. El material colectado es preservado en alcohol etilico al 75% para su posterior estudio en laboratorio. Cebos
similares son colocados en distintos biotopos de la cueva a fin de determinar los grupos taxonémicos presentes y su abundancia relativa
(GALAN, 1993). El contenido de carbono orgéanico en arcillas (en los sondeos y cueva) es calculado con el método de la sal de Mohr y
expresado en % de peso seco (ANDERSON, 1977; JACKSON, 1982).

Este trabajo implico salidas sucesivas, ya que conviene dejar pasar un tiempo de 15-20 dias entre la colocacion de los cebos y su
revision. Los trabajos en el MSS y cuevas fueron efectuados a lo largo de 12 salidas de campo escalonadas en primavera-verano de
2001 y 2002, con objeto de cubrir las fechas de mayor actividad biolégica de los organismos. Posteriormente el material colectado fue
separado en laboratorio y los organismos se clasificaron hasta donde resulté taxondmicamente posible (mediante la bibliografia
disponible y material de comparacion de la Coleccion de Bioespeleologia de la SCA). Los datos ecolégicos fueron procesados. Se
realizé una evaluacion cuantitativa de la abundancia relativa de los distintos taxa.

Por dltimo, se efectud el estudio comparado de las asociaciones faunisticas encontradas en los diferentes biotopos hipégeos. Los
resultados del estudio son expuestos en los siguientes apartados.

RESULTADOS

SITUACION GEOGRAFICA Y GEOLOGICA DE LAS ESTACIONES DE MUESTREO

La cueva de Guardetxe se desarrolla sobre un banco de calizas compactas de edad Maestrichtiense, contorneado por calizas
margosas y margas areniscosas, las cuales alternan con materiales argiliticos y esquistosos también margocalcareos. La cavidad y los
sondeos del MSS estan situados en esta banda geologica Maestrichtiense y en terrenos margocalizos inmediatos datados del
Cenomanense superior a Maestrichtiense (Cretéacico tardio).

Entre Orio y San Sebastian, en la region objeto de estudio, el anticlinorio N del Arco Plegado Vasco presenta una cobertura
Mesozoica fuertemente dislocada por la proximidad del macizo paleozoico de Cinco Villas y la extrusion del Keuper a lo largo de una falla
del zécalo oblicua al pliegue N120.

Estructuralmente, el Keuper del corredor de Andoain y del valle del Urumea se continia con el que aflora en sentido E-W entre La
Florida y Recalde. Al S de Oriamendi esta alineacién constituye un anticlinal que se prolonga hacia el W formando el cabalgamiento del
monte Andatza.

Los materiales del Keuper constituyen el nacleo del anticlinal La Florida-Recalde. El anticlinal es disimétrico y de orientacion ESE-
WNW. En su extrusion, el Keuper desplaz6 parte de los materiales del Jurasico y Cretacico temprano de los flancos del pliegue,
iniciando en el el flanco N un cabalgamiento que se continta por el borde septentrional del monte Andatza, en direccion E-SW, a lo largo
de una distancia total de 15 km. Asi mismo, en el flanco S, el contacto del Lias con el Cretacico tardio es anormal, y el Lias cabalga
sobre el Cretacico mediante una lamina delgada del Keuper.

La zona objeto de estudio es atravesada por el cabalgamiento citado del monte Andatza, el cual pone en contacto el techo de las
formaciones margocalizas del Cretacico tardio (situadas al N) con rocas detriticas del Cretacico temprano (situadas al S), las cuales
forman una sucesion flyschoide de areniscas y esquistos calcareos.

El Cretéacico tardio forma un anticlinal ENE-WSW, cuyo flanco N esta en contacto normal con la cadena costera Eocena. Sobre el
flanco S, entre Usurbil y el monte Andatza, el Cretacico tardio contacta con el Cretacico temprano en el cabalgamiento antes citado, el
cual solo se pone de manifiesto por la datacion de las capas: de edad Maestrichtiense para el techo de las formaciones margocalizas del
Cretacico tardio y de edad Albense superior - Cenomanense inferior para los materiales detriticos del Cretacico temprano (IGME, 1971).
El cabalgamiento del Andatza constituye en consecuencia un pliegue falla de gran envergadura, pero sus limites en campo son poco
discernibles.

En el Cretacico tardio de Gipuzkoa se distinguen habitualmente tres formaciones (s6lo dos de ellas estan presentes en el area de
estudio):

(1) Una Formacién margocaliza de base, atribuible al Cenomanense superior - Coniaciense, que sefiala el paso del complejo
supraurgoniano al flysch del Cretacico tardio. Consta de una secuencia de calizas margosas, margocalizas y margas, de color verdoso a
gris-amarillento. Esta formacion de base s6lo se individualiza en algunas partes, como por ejemplo entre Deba y Zumaia, o entre Zegama
y Alsasua. Pero en el resto de Gipuzkoa (incluyendo la region objeto de estudio) no es separable de la siguiente formacion.

(2) Un Flysch margocalizo (areniscoso), de edad Cenomanense superior a Maestrichtiense, el cual comprende en la region una
serie de bancos delgados de caliza (2 a 10 cm) y margas, ambos finamente areniscosos (= calcarenitas), y de color gris claro, azulados,
o verdoso-amarillentos. En este flysch son caracteristicas las micritas arenoso-limosas, limonitas o fangolitas arenosas y argilitas
limosas (IGME, 1971).

(3) Un Flysch de capas rojas, de edad Maestrichtiense - Danés, cuya composicion litolégica es parecida a la “formacion margocaliza
de base” (Cenomanense), de la cual se diferencia por contener 6xidos de hierro que le dan habitualmente, pero no siempre, un color
rojo-vinoso. Constituye una alternancia de bancos de calizas litograficas o microcristalinas con fractura concoidea y colores claros,
desde rosado o rojo-vinoso hasta verdoso o grisaceo. La presencia del color rojo ha inducido a denominar esta formacién como “flysch



de capas rojas”, pero el color rojo no es un caracter constante y no permite establecer conclusiones cronoestratigraficas. Precisamente
en Usurbil y en el area de estudio en el Andatza, esta serie presenta colores gris-claro o verdosos. La serie comprende muy diversas
biomicritas y micritas arcillosas y limosas. Las margocalizas de este tramo en Usurbil han sido datadas mediante su microfauna de edad
Maestrichtiense (IGME, 1971).

El sistema de la cueva de Guardetxe se desarrolla sobre un banco de calizas compactas de esta Ultima formacién y los sondeos del
MSS han sido efectuadas sobre calizas margosas y margas también de esta formacion, y sobre “esquistos” y margas areniscosas de la
formacion infrayacente anterior (Cenomanense - Maestrichtiense).

La Figura 1 muestra un esquema gedlogico de la regién de estudio y areas préximas, con la localizacién de la cueva de Guardetxe,
la surgencia del sistema y los sondeos del MSS. Las coordenadas UTM de la cueva de Guardetxe son las siguientes: N 4.790.600, E
574.600, altitud 140 m.snm. La cavidad es una sima-sumidero y a 900 m al NE de su boca se encuentra la surgencia del sistema, en la
cota 35 m.snm. El drenaje subterraneo entre ambos puntos sigue los tramos calizos mas compactos del afloramiento Maestrichtiense,
capturando también la infiltracion local sobre las calizas. Los sondeos con resultados positivos se distribuyen sobre la zona préxima a la
cueva, al N, NE y E de la misma. Los materiales calcareos en la zona tienen un buzamiento SSE de 35 a 40°.

EL SISTEMA DE LA CUEVA DE GUARDETXE

La cueva de Guardetxe (Guardetxe aurreko leizea 1) se abre en el fondo de una pequefia depresion o valle cerrado. La boca, de 3 m
de diametro, es una sima-sumidero de 4 m de desnivel. En ella se sume un pequefio rio que brota de un manantial a unos 50 m de la
cueva. El curso epigeo presenta pérdidas sobre la caliza antes de su ingreso en la cueva. Al pie de la sima de entrada parte una galeria
descendente, amplia (5 m de ancho) pero de techo bajo, que lleva a una sala con grandes bloques donde existen varias continuaciones.
Hacia el W sigue una galeria de 30 m que finaliza en una zona estalagmitica. Esta galeria presenta dos accesos al nivel activo inferior.

Hacia el E, tras pasar una galeria estrecha con numerosas espeleotemas, la cavidad sigue en galeria Gnica de 100 m de largo. Esta
galeria alterna ampliaciones o salas (algunas de considerables dimensiones) con pasos estrechos y posee numerosos rellenos
arcillosos y espeleotemas, incluyendo algunos grandes gours secos. La primera sala presenta una sima de 12 m que comunica
directamente con una chimenea del rio subterraneo que recorre el nivel inferior.

El nivel inferior es una galeria-meandro con numerosos gours y marmitas recorridos por un pequefio curso de agua que recoge
todas las filtraciones locales. La galeria, de 60 m, finaliza en estrechamiento impracticable. Las paredes son de roca, con formas de
disolucion y coladas estalagmiticas, pero sin rellenos de arcilla. Algunos gours y coladas se han formado sobre antiguas marmitas de
gigante del cauce. Dos cortas galerias de reducidas dimensiones enlazan el nivel superior con el inferior. Estas son caéticas y presentan
rellenos de bloques entre los que se infiltra el agua. La mas amplia es descendente y presenta una sima de 7 m, que se puede bajar en
oposicion, la cual comunica con el rio al pie de la sima de 12 m de la sala. La otra enlaza con el inicio de la galeria del rio directamente,
pero presenta diversos pasos estrechos. En total la cavidad tiene 252 m de desarrollo y -27 m de desnivel. La extension maxima de la
cueva en sentido W-E es de 130 m en planta. Ver plano en Figura 2.

Aungue no se aprecia en superficie, por la espesa cobertura edéafica y vegetal, la amplitud de las galerias interiores muestra que en
parte del afloramiento Maestrichtiense hay bancos relativamente gruesos de caliza compacta en los que se desarrolla la cueva. El rio
subterraneo se dirige a lo largo del afloramiento hacia la surgencia de lllumbe o Guardetxe 6, situado en los mismos terrenos en la cota
35 m.snm. y a 900 m de distancia al NE de la boca. A lo largo del trayecto subterraneo hay algunas depresiones superficiales y
cavidades menores, incluyendo una sima de 10 m (Guardetxe 5), pero sin comunicacién practicable con el colector. En algunas partes
de la superficie afloran calizas margosas, mucho menos compactas que el banco en que esté la cueva. La surgencia forma una pequefia
cueva de 2m de largo donde el agua emerge de una poza o estanque a través de un estrecho sifén. Su régimen es permanente y el
caudal medio ha sido estimado en 10 It/sg.

En cuanto a las caracteristicas climaticas de la cueva, la temperatura del aire en las galerias interiores oscila entre 11 y 13°C. La
temperatura del agua en el rio subterraneo, gours y surgencia es de 12°C. La humedad relativa oscila entre 91 y 95 % en las galerias
cercanas a la entrada y entre 97 % y valores de saturacion en la zona profunda.

SONDEOS Y FAUNA DEL MSS

Los sondeos efectuados en areas préximas a la cueva de Guardetxe han dado resultados positivos en 7 casos. Los resultados
pueden ser sintetizados en la existencia de dos tipos de MSS distintos.

MSS 1.

Sondeos sobre calizas margosas y margas de transicion (corresponde a los sondeos con fauna hipégea de tipo 5 en GALAN

(2001). EI MSS se desarrolla en la interfase entre la zona de desagregacion de las calizas margosas y suelos delgados sin horizonte B,
clasificados como Leptosoles districos y réndsicos. Los vacios del MSS comprenden las fisuras abiertas en las calizas y margas y los



Geologio y relieve de lo regiin de Guardetxe.

o
£
£
3
5
=




GUARDETXE |

5 Aaca C 30 B0
[ B dm e ——
[ Fatl *0 m

M35 tipo |




espacios entre bloques y fragmentos sueltos, cubiertos por un espesor variable de suelo de en torno a 1 m de potencia. Su posicion
fisiografica es esquematizada en la Figura 3.

Las estaciones (en nimero de 3 sondeos) son en todos los casos muy humedas. La temperatura ambiente es de 12-13°C. La red
de vacios apreciable a simple vista es de débil dimension (2-5 mm) y parece tener continuidad con las calizas infrayacentes. El paso de
calizas margosas a las calizas compactas del afloramiento de la cueva corresponde a un cambio lateral de facies. Los fragmentos de
roca sueltos estan tapizados de arcilla, y hay también cierta cantidad de arcilla entre las fisuras y bloques. Estas arcillas poseen un
contenido de carbono organico de 5,24 % de peso seco. La fauna estéa representada por 7 taxa:

- Arachnida. Acarina. Rhagidiidae.

- Crustacea. Isopoda. Oniscidae. Porcellio scaber Lat.

- Collembola. Entomobryidae. morfotipo 1.

- Collembola. Isotomidae. psb. Isotoma sp.

- Diptera. Mycetophilidae. Rhymossia fenestralis Meigen.

- Diptera. Mycetophilidae. Messala saundersi Curtis.

- Coleoptera. Bathysciinae (Cholevidae: Leptodirinae). Bathysciola schiodtei rugosa (Sharp).

Adicionalmente hay micelios de hongos (Fungi: Ascomycetes) + Actinomycetes (mas préximos a las bacterias que a los hongos).

Los colémbolos Entomobryidae y coledpteros Bathysciinae son muy abundantes; los Isotomidae se encuentran en menor nimero;
de las dos especies de dipteros Mycetophilidae se encuentran adultos, jovenes y larvas, siendo bajo el nimero de adultos; los acaros
Rhagidiidae son abundantes; los isépodos terrestres Porcellio son escasos y aparentemente proceden del suelo superior, removido al
excavar el sondeo.

Presentan troglomorfismo, en diverso grado, los acaros Rhagidiidae y colémbolos Entomobryidae (depigmentacion y anoftalmia); los
coledpteros Bathysciinae son anoftalmos, de facies bathyscioide y presentan la coloracién marrén caracteristica de los coledpteros
troglobios. Los colémbolos Isotomidae son anoftalmos pero de coloracién grisacea y muchos menos estilizados que los Entomobryidae.
Destaca la gran talla relativa para su grupo de los acaros Rhagidiidae (proxima al milimetro y visibles a simple vista; en el edafico existen
muchos acaros, pero se trata de microfauna, no apreciable a simple vista), los cuales son de habitos carnivoros. Los dipteros
Mycetophilidae presentan pigmentacién melanica pero son microftalmos y de pequefia talla. Los is6podos Oniscidae son oculados y
pigmentados.

MSS 2.

Sondeos en esquistos y margocalizas areniscosas Cenomanenses (corresponde a los sondeos con fauna hipdgea de tipo 6 en
GALAN (2001). ElI MSS se desarrolla en la la zona de desagregacion de la roca caja, bajo suelos mas espesos (en torno a 2 m)
clasificados como Cambisoles y Leptosoles districos o hiimicos. Los vacios del MSS son de débil dimension. Su posicion fisiogréafica es
esquematizada en la Figura 4.

Las estaciones (en numero de 4 sondeos) son menos humedas que en el tipo anterior y la temperatura oscila en horas diurnas entre
12 y 17°C. Las estaciones de orientacion N son mas huimedas y los sondeos tienen temperatura mas baja (en torno a 122C), mientras
que en orientaciones S y W el ambiente es mas seco y la temperatura oscila con mayor amplitud. El MSS no parece tener continuidad
en las calizas adyacentes; los espacios entre fisuras y laminas de roca contienen rellenos detriticos arcillosos y arenosos, que las
colmatan parcialmente. Las arcillas analizadas poseen un contenido de carbono organico de 10,82 % de peso seco, muy similar al del
suelo superior, el cual alcanza 12,25 %. La fauna esta representada por 20 taxa:

- Anelida. Oligochaeta. Lumbricidae.

- Arachnida. Opiliones. Travuniidae. Peltonychia clavigera Simon.

- Arachnida. Opiliones. Ischyropsalidae. Ischyropsalis nodifera Simon.
- Arachnida. Araneida. Erigonidae. Lessertia sp.

- Arachnida. Araneida. Linyphiidae. Centromerus sp.

- Arachnida. Araneida. Argiopidae. Meta sp.

- Arachnida. Araneida. Agelenidae. Tegenaria sp.

- Arachnida. Araneida. Agelenidae. Chorizomma subterranea Simon.
- Arachnida. Araneida. Pisauridae. Dolomedes sp.

- Crustacea. Isopoda. Oniscidae. Oniscus asellus Linné.

- Crustacea. Isopoda. Oniscidae. Porcellio scaber Lat.

- Diplopoda. lulidae. lulus sp. (cf. lulus pusillus Leach).

- Chilopoda. Lithobiidae. Lithobius sp. juveniles.

- Collembola. Onychiuridae. Onychiurus sp.

- Collembola. Hypogastruridae. psb. Protachorutes sp.



- Collembola. Isotomidae. psh. Isotoma sp.
- Collembola. Entomobryidae. morfotipo 2.

- Diptera. Sciaridae. Lycoria sp.

- Diptera. Phoridae. Phora aptina L.

- Diptera. Phoridae. Phora pusilla Meigen.

Por su abundancia destaca la gran cantidad de is6podos terrestres, colémbolos, dipteros y araneidos. No todas las especies estan
presentes en todos los sondeos, pero la representacion de estos grupos es siempre elevada, encontrandose tanto adultos como
juveniles y, en el caso de los dipteros, numerosas larvas y pupas. Los colémbolos son extraordinariamente abundantes en nimero en las
estaciones N mas humedas; en cambio, en las estaciones S son predominantes los araneidos e is6podos. Los opiliones, diplépodos y
quilépodos son raros, y en el caso de Ischyropsalis y Lithobius sélo se han encontrado juveniles de pequefia talla. Los diplépodos sélo
presentaron una abundancia media en 2 de los 4 sondeos, en los cuales también se presentaron oligoquetos Lumbricidae.

De los taxa citados solo presentan troglomorfismo (despigmentacion, anoftalmia y morfologia estilizada) los colémbolos
Entomobryidae morfotipo 2 y, en menor medida, Onychiurus sp., que son anoftalmos. El diplépodo lulus carece de ocelos; su morfologia
lo asemeja a la forma epigea I.pusillus Leach, ya que su anteultimo segmento termina en borde anguloso, no prolongado en punta, sus
antenas son mas largas que la longitud de la cabeza y posee coloracién marrén; su talla es grande, de 25 mm. El resto de los taxa
parecen ser formas comunes en el medio edéafico o endégeo del suelo superior. Muchos de estos taxa se presentan también en la cueva,
en zonas proximas a la entrada. Todos los aracnidos, isépodos, quilépodos y dipteros son formas oculadas y pigmentadas.

FAUNA DE LA CUEVA

La cueva de Guardetxe, al ser una sima-sumidero abierta en zona boscosa, y poseer diversos biotopos, permite la existencia de una
abundante y diversa representacion de organismos. Numerosos trogléxenos habitan en la zona de entrada, otras especies utilizan el
guano de quirdpteros, existe también una poco estudiada fauna acuatica, y 22 taxa trogldéfilos y troglobios se encuentran en las galerias
interiores. En total hemos contabilizado la presencia de al menos 62 especies. Expondremos los datos separandolos por zonas y
categorias ecoldgicas.

1. Fauna trogléxena.

Incluye a todas aquellas especies que no completan su ciclo vital en la cueva. Algunas especies, como se vera, ingresan
accidentalmente a la cueva, mientras que la inmensa mayoria habita de modo regular en la zona de entrada. Algunos trogléxenos, como
los quirdpteros y diversos aracnidos pueden penetrar de modo regular a considerable distancia de la boca. Han sido colectados 34 taxa:

- Anelida. Oligochaeta. Lumbricidae.

- Mollusca. Gastropoda. Cyclophoridae. Cochlostoma hidalgoi (Crosse).
- Mollusca. Gastropoda. Cyclophoridae. Cochlostoma sp.

- Mollusca. Gastropoda. Ellobiidae. Carychium tridentatum Risso.

- Mollusca. Gastropoda. Elonidae. Elona quimperiana (Férussac).

- Mollusca. Gastropoda. Zonitidae. Retinella incerta (Draparnaud).

- Mollusca. Gastropoda. Zonitidae. Retinella sp.

- Mollusca. Gastropoda. Zonitidae. Oxychillus lucidus (Draparnaud).

- Mollusca. Gastropoda. Clausilidae. Laminifera (Neniatlanta) pauli Mabille.
- Mollusca. Gastropoda. Hygromiidae. Hygromia limbata (Draparnaud).
- Arachnida. Opiliones. Gyantidae. Gyas titanus Simon.

- Arachnida. Opiliones. Leiobunidae. Leibunum rotumdum Latreille.

- Arachnida. Araneida. Dyctinidae. Amaurobius sp.

- Arachnida. Araneida. Argiopidae. Meta bourneti Simon.

- Arachnida. Araneida. Agelenidae. Chorizomma subterranea Simon.

- Crustacea. Isopoda. Oniscidae. Oniscus asellus Linné.

- Diptera. Sciaridae. Lycoria sp.

- Diptera. Mycetophilidae. Rhymossia fenestralis Meigen.

- Diptera. Mycetophilidae. Messala saundersi Curtis.

- Diptera. Tipulidae. Tipula sp.

- Diptera. Culicidae. Culex pipiens pipiens L.

- Diptera. Phoridae. Phora aptina L.

- Diptera. Phoridae. Phora pusilla Meigen.



- Trichoptera. Limnephilidae. Micropterna nycterobia Mc Lachlan.

- Lepidoptera. Geometridae. Triphosa dubitata (Linnaeus).

- Lepidoptera. Noctuidae. Scoliopteryx libatrix (Linnaeus).

- Coleoptera. Carabidae. Pterostichinae.

- Coleoptera. Staphylinidae.

- Coleoptera. Curculionidae.

- Coleoptera. Scarabeidae. Ontophagus sp.

- Amphibia. Urodelos. Salamandridae. Triturus alpestris.

- Amphibia. Anuros. Bufonidae. Bufo bufo (Linnaeus).

- Mammalia. Chiroptera. Rhinolophidae. Rhinolophus euryale Blasius.

Adicionalmente, en la galeria préxima a la sima de entrada (a 20 y 35 m de la boca) han sido hallados restos éseos de Equus
caballus (caballo), Canis familiaris (perro), Ovis aries (oveja), y micromamiferos (Rodentia: Apodemus sp.), seguramente caidos o
arrastrados por las aguas que ingresan al sumidero. En un lateral de la galeria de acceso al rio se encontré también un craneo de perro
soldado y recubierto por una colada estalagmitica.

Los taxa citados en la lista se limitan generalmente a frecuentar la zona de entrada, donde ingresan abundantes recursos troficos de
origen vegetal y animal procedentes del bosque superior. De los moluscos, Oxychillus lucidus es una forma subtrogléfila que
habitualmente preda sobre lepidépteros y puede reproducirse y habitar de modo permanente en la zona de entrada. Igualmente, entre los
aracnidos, Meta bourneti y Chorizomma subterranea pueden frecuentar galerias alejadas de la boca y reproducirse en ellas si el
alimento es suficiente, por lo que pueden comportarse como trogléfilas, pero no poseen rasgos anatdmicos modificados.

Los requerimientos de los trogléxenos son variados. Asi por ejemplo, los moluscos citados habitualmente acuden a las bocas de las
cuevas por encontrar en ellas abundante humedad y un suministro regular de materiales de origen vegetal. Los tricopteros suelen ser
veraneantes y los lepidopteros invernantes; entre los dipteros, la mayoria son invernantes pero Culex pipiens completa un periodo de
letargo para aumentar su contenido graso antes de la reproduccion; las larvas de Rymosa y otros mycetofilidos construyen telas
rudimentarias para capturar acaros y colémbolos, de los cuales se alimentan. Los coledpteros citados seguramente aprovechan el
ingreso de restos organicos y los ejemplares de Triturus observados aparentemente se mantienen en el rio subterraneo alimentandose
de crustaceos. Los araneidos y opiliones son activos depredadores de otros invertebrados.

Mencion especial merecen los quirdpteros Rhinolophus euryale, ya que aparte de invernar y reproducirse en el interior de la cueva,
se alimentan en el exterior pero descansan en horas diurnas, generando acumulaciones de guano que son utilizadas por otros
invertebrados, como veremos en el siguiente apartado.

2. Fauna guandéfilay guanobia.

En los depdsitos de guano activo de Rh.euryale han sido encontrados numerosos dipteros braquiceros (y sus larvas), coledpteros
Staphylinidae (numerosas larvas e imagos) y colémbolos. Los taxa presentes son los siguientes:

- Collembola. Onychiuridae. Onychiurus sp.

- Collembola. Hypogastruridae. psb. Protachorutes sp.
- Diptera. Phoridae. Phora aptina L.

- Diptera. Phoridae. Phora pusilla Meigen.

- Diptera. Helomyzidae. Thelida atricornis (Meigen).

- Coleoptera. Staphylinidae. psb. Quedius sp.

La mosca del guano Thelida atricornis y los estafilinidos completan todo su ciclo vital en las acumulaciones de guano fresco, por lo
que son guanobios estrictos, mientras que Phora aptina y los colémbolos son menos dependientes de la presencia de quirépteros, ya
que pueden utilizar otros restos organicos en descomposicion. Serian por consiguiente formas guandfilas. Igualmente, otros trogléfilos y
troglobios pueden acercarse a los rellenos de guano para predar sobre su abundante fauna, entre ellos, quilbpodos Lithobius y
coledpteros Trechus.

3. Fauna acuatica.

El rio subterraneo y gours de la cueva sostienen una importante poblacion del anfipodo gammarido Echinogammarus berilloni Catta.

La especie también es muy abundante en la poza que se forma en la surgencia del sistema. La especie es oculada y de habitos
omnivoros, alimentandose de todo tipo de epidermis vegetales, bacterias, diatomeas y particulas detriticas muy pequefias.



Habitualmente considerada trogléxena, pueden mantener poblaciones cavernicolas trogléfilas, como es el caso en la cueva de
Guardetxe.

Seguramente otros crustaceos (como claddceros, ostracodos, copépodos e isdpodos acuaticos) habitan en las aguas subterraneas,
pero la microfauna de Guardetxe hasta el momento no ha sido estudiada.

4. Faunatrogléfilay troglobia.

Completan su ciclo vital en la cueva y presentan adaptaciones para la vida en ella. La diferencia anatomica entre trogléfilos y
troglobios reside en una cuestion de grado: mientras los troglobios presentan acentuado troglomorfismo (generalmente son anoftalmos,
depigmentados, de cuerpo y apéndices elongados), los trogléfilos han desarrollado estas caracteristicas en grado menor (habitualmente
son microftalmos, parcialmente depigmentados y de morfologia robusta o menos elongada). Ecolégicamente los trogléfilos habitan en el
ambiente intermedio de las cuevas y pueden en ocasiones encontrarse en otros biotopos epigeos humedos y oscuros, distintos a
cuevas, mientras que los troglobios habitan en el ambiente profundo de las cuevas (“deep cave” environment) y estan restringidos a
éstas. Las adaptaciones fisiologicas y metabdlicas son mas acentuadas en los troglobios.

En la cueva de Guardetxe han sido encontrados los 22 taxa siguientes (10 de ellos trogléfilos, precedidos en la lista por un signo +,
y 12 troglobios, precedidos de un guién):

- Arachnida. Pseudoscorpionida. Neobisiidae. Neobisium (Blothrus) vasconicum Nonidez.
+ Arachnida. Opiliones. Travuniidae. Peltonychia clavigera Simon.

+ Arachnida. Opiliones. Ischyropsalidae. Ischyropsalis nodifera Simon.

- Arachnida. Araneida. Linyphiidae. Troglohyphantes allaudi Fage.

+ Arachnida. Araneida. Linyphiidae. Troglohyphantes furcifer Simon.

- Crustacea. Isopoda. Trichoniscidae. Trichoniscoides cavernicola Budde-Lund.

- Diplopoda. lulidae. Mesoiulus cavernarum Verhoeff.

- Chilopoda. Lithobiidae. Lithobius derouetae sexusbispiniger Demange & Serra.

+ Chilopoda. Lithobiidae. Lithobius tricuspis multidens Demange.

+ Chilopoda. Lithobiidae. Lithobius tricuspis mononyx Latzel.

+ Chilopoda. Lithobiidae. Lithobius pilicornis doriae Pocock.

- Collembola. Entomobryidae. Pseudosinella subterranea Bonet.

+ Collembola. Entomobryidae. Tomocerus minor Lubbock.

+ Collembola. Entomobryidae. psh. Pogonognathellus flavescens.

+ Diplura. Campodeidae. Campodea sp.

+ Coleoptera. Carabidae. Trechinae. Trechus barnevillei Pandelle.

- Coleoptera. Carabidae. Trechinae. Hydraphaenops galani Espafiol.

- Coleoptera. Carabidae. Pterostichinae. Troglorites breuili mendizabali Jeannel.

- Coleoptera. Bathysciinae (Cholevidae: Leptodirinae). Bathysciola schiodtei rugosa (Sharp).
- Coleoptera. Bathysciinae (Cholevidae: Leptodirinae). Josettekia mendizabali (Bolivar).
- Coleoptera. Bathysciinae (Cholevidae: Leptodirinae). Speocharidius breuili Jeannel.

- Coleoptera. Bathysciinae (Cholevidae: Leptodirinae). Kobiella galani Espafiol.

En general los trogléfilos son faciles de ver y muchos de ellos son abundantes en las primeras galerias de la cueva (en torno a la
bifurcacién -zona de bloques- de donde parten las galerias superior e inferior, y en el acceso al rio) mientras que los troglobios se
restringen casi exclusivamente a las galerias profundas de aire en calma. Los trogléfilos frecuentan también la zona de entrada y los
alrededores de los depositos de guano, mientras que los troglobios resultan poco visibles por habitar en mesocavernas, pero esta
dificultad puede ser subsanada mediante el empleo de cebos, los cuales atraen a los mismos.

Los opiliones, araneidos y quildpodos trogldfilos, y los coledpteros Trechus barnevillei son oculados. Los colémbolos Tomocerus y
Pogognathellus y los dipluros Campodea son depigmentados y anoftalmos, pero este caracter es compartido con los representantes
edaficos de sus grupos. El resto de los taxa citados son troglobios.

En esta biocenosis existe un nivel tréfico de detritivoros constituido por los isépodos, diplépodos, colémbolos, dipluros y coledpteros
Bathysciinae, y otro nivel de predadores integrado por aracnidos, quilépodos y coledpteros Carabidae. Los opiliones Peltonychia e
Ischyropsalis son omnivoros de habitos micréfagos y en parte se comportan como detritivoros.

En general, la abundancia de los distintos taxa guarda relacién con su talla y su papel tréfico, estando los predadores en una
proporcién de 1/10 a 1/50 en relacién a los detritivoros. En el mismo nivel tréfico, las formas de menor talla tienen una representacion
numérica mucho mayor, pero su biomasa total por especie es semejante. Practicamente todos los trogléfilos, excepto los opiliones
Peltonychia y dipluros Campodea, son abundantes. Pero cuando se colocan cebos los dipluros Campodea aparecen en grandes
nameros.



Entre los troglobios la abundancia de los taxa que acuden a los cebos es la siguiente: los colémbolos Entomobryidae y coledpteros
Bathysciinae son muy abundantes, predominando los primeros en nimero y los segundos por su biomasa (nimericamente la relacion
seria 500:100). No obstante, no todas las especies estan igualmente representadas: para un valor de 100 ejemplares para Bathysciola,
los Speocharidius y Josettekia alcanzan valores en torno a 20, y Kobiella de s6lo 1. Los isépodos Trichoniscidae y diplépodos Mesoiulus
tienen una abundancia media, en torno a 20-10. Los pseudoscorpiones Neobisium y araneidos Troglohyphantes se encuentran en
menor nimero, en torno a 10-5, siendo algo mas abundantes los quilépodos Lithobius predadores. Los carabidos Troglorites son raros
(menos de 5) y los Hydraphaenops extraordinariamente raros (en torno a 1).

No se puede hacer una comparacién estricta entre trogléfilos y troglobios, ya que los primeros predominan en las zonas préximas a
la entrada, y los segundos en biotopos de la zona profunda. Puede decirse que a los cebos que atraen muchos troglobios sélo acuden
algunos trogléfilos (y en bajo nimero), como p.egj. es el caso de opiliones Ischyropsalis, Lithobius tricuspis, colémbolos Tomocerus y, en
mayor nimero (como ha sido indicado) dipluros Campodea. La fauna que acude a los cebos igualmente aporta una informacion
fragmentaria, ya que hay taxa que a menudo se esconden en microespacios y anfructuosidades en las inmediaciones del cebo (siendo
por tanto dificiles de ver) mientras que los detritivoros que se alimentan directamente del cebo resultan mas conspicuos.

Debido a que muchos trogldfilos y troglobios incluyen la arcilla en su dieta, hemos medido el contenido de carbono organico en
varios puntos de la cueva. En las galerias amplias, con suelo de bloques, las arcillas analizadas poseen un contenido de carbono
organico de 0,48 % de peso seco. En las galerias de la zona profunda, con abundantes depositos arcillosos y espeleotemas, las arcillas
tienen un contenido de carbono organico mas bajo, en torno a 0,20 % de peso seco. Asimismo hemos observado que en las primeras
galerias, proximas a la entrada, las aguas del sumidero se infiltran en el suelo de bloques para luego reaparecer en la galeria del rio, y en
su recorrido dejan abundantes restos organicos particulados y depositos de crecida, los cuales faltan en las galerias profundas de la
parte E de la cueva. En esa zona recorrida por las aguas de infiltracion del sumidero la abundancia de trogléfilos es considerable,
mientras que los troglobios son escasos y parecen rehuir esta zona.

En cuanto a biodiversidad taxonémica, es notable el elevado nimero de taxa trogléfilos de quildpodos Lithobius y de taxa troglobios
de coledpteros Bathysciinae (y en menor medida Carabidae). Particularmente, el que se presenten en la cueva dos subespecies de
Lithobius tricuspis parece contradecir la acepcion de las subespecies como razas geograficas; evidentemente se trata de taxa que
difieren morfolégicamente (por debajo del nivel especifico) y que probablemente tengan distintas preferencias ecolégicas, con lo que
serian morfo-ecotipos. En cuanto a los Bathysciinae, todos ellos de similar talla y preferencias dietarias, vale la pena distinguir entre la
especie de Bathysciola, presente también en el MSS, de valencia ecolégica amplia y estrategia oportunista, y los restantes taxa. El
hallazgo juntos de Josettekia y Speocharidius no es infrecuente en cuevas guipuzkoanas, y probablemente posean requerimientos
tréficos diferentes, los cuales no conocemos, aunque también puede ser que exista una fuerte competencia interespecifica. Los
extraordinariamente raros Kobiella son probablemente los mas modificados y troglomorfos, lo que sugiere que su rareza sea debida a
que estan mas profundamente enfeudados en la red de mesocavernas del karst. Su mayor resistencia a condiciones adversas, unido al
caracter laberintico de su biotopo, puede en parte explicar que acuda a los cebos sélo en bajo nimero.

Destaca también el elevado endemismo de estos taxa. Los 22 taxa citados tienen una distribucién restringida a la regién vasco-
cantabrica, incluyendo la zona nordpirenaica vasco-francesa. 14 taxa (3 trogléfilos y 11 troglobios) son endemismos vascos, 7
exclusivamente Gipuzkoanos y 2 de ellos practicamente estan restringidos a la zona de Guardetxe y afloramientos préximos. Citaremos
resumidamente su distribucion.

Neobisium vasconicum es endémico de cuevas de Ernio y Aralar. Troglohyphantes allaudi es endémico de Gipuzkoa y Bizkaia.
T.furcifer se distribuye en el Pais Vasco y zonas limitrofes con Logrofio. Trichoniscoides cavernicola es endémico del Pais Vasco y
Santander. Mesoiulus cavernarum esta restringido a Gipuzkoa. Lithobius derouetae sexusbispiniger sélo es conocido de la cueva de
Guardetxe (Gipuzkoa) y de la cueva de Ojo Guarefia (Burgos). L.t.multidens es endémico de Gipuzkoa y Navarra. L.t.mononyx es
endémico de Gipuzkoa (s6lo conocido de los macizos de Unanue y Usurbil). Hydraphaenops galani sélo es conocido de la cueva de
Guardetxe y del Sistema de Leizeaundia (Ernio). Troglorites breuili es endémico de Gipuzkoa y Navarra (Ernio, Aralar y Urbasa). La
subespecie T.b. mendizabali se restringe al macizo de Ernio - Pagoeta (incluyendo Guardetxe) y a las cuevas de Ekain. Josettekia
mendizabali y Speocharidius breuili son endemismos gipuzkoanos, restringidos al macizo Ernio - Pagoeta - Guardetxe. Kobiella galani es
endémico exclusivamente de la cueva de Guardetxe. De los 12 taxa troglobios, 11 especies y 4 géneros (Troglorites, Josettekia,
Speocharidius y Kobiella) son endémicos de la regién vasca. El género monoespecifico Kobiella es un endemismo exclusivo de la cueva
de Guardetxe.

Taxondémicamente la subfamilia Bathysciinae, clasicamente incluida en Catopidae, equivale hoy a Leptodirinae, que queda incluida
en Cholevidae o en Leiodidae (su posicion es controvertida); la mayoria de los autores opta por citarla como Bathysciinae, incluyendo
entreparéntesis su equivalencia con Cholevidae: Leptodirinae y sin pronunciarse sobre la validez de las diferentes reordenaciones
propuestas. Nosotros seguimos aqui este Ultimo criterio. La especie Euryspeonomus mendizabali Bolivar ha sido recientemente
transferida al género Josettekia (FRESNEDA, 1999), el cual previamente s6lo comprendia a Josettekia angelinae Bellés & Deliot,
descrita de la cueva de Astiz o Akelar (Sierra de Aralar). También ha sido propuesto pasar el género Kobiella a subgénero
monoespecifico de Speocharidius (FRESNEDA & SALGADO, 2000), un cambio de categoria discutible, ya que se basa en los
caracteres diferenciales reconocidos previamente para separarlo de Speocharidius. Nosotros optamos por mantener su denominacion
hasta que se decanten las opiniones.



COMPARACION DE RESULTADOS

De los 27 taxa presentes en el MSS, la inmensa mayoria son no-troglomorfos y estan presentes también entre la fauna trogléxena o
guanobia de la cueva. Los araneidos Tegenaria, Dolomedes, Lessertia y Centromerus, isépodos Porcellio, diplépodos lulus y
colémbolos Isotoma, no han sido hallados en Guardetxe; sin embargo, taxa de estos géneros han sido encontrados en diversas
ocasiones en la zona de entrada de otras cuevas de Gipuzkoa (GALAN, 1993).

La fauna trogléfila de la cueva comparte con el MSS los opiliones Peltonychia clavigera e Ischyropsalis nodifera, y quilépodos
Lithobius sp., pero salvo Peltonychia adultos, en el caso de Ischyropsalis y Lithobius la representacion del MSS esta compuesta sélo por
juveniles.

La fauna troglobia de la cueva comparte con el MSS el coledptero Bathysciola schiodtei rugosa y colémbolos Entomobryidae, pero
los dos morfotipos de Entomobryidae del MSS difieren a nivel especifico de la forma troglobia Pseudosinella subterranea y de las formas
trogléfilas (Tomocerus minor, Pogonognathellus flavescens) de la cueva. Estas dos especies de Entomobryidae del MSS son
troglomorfas, pero su troglomorfismo es menos acentuado que en los troglobios Pseudosinella. Adicionalmente el MSS posee una forma
muy troglomorfa de acaros Rhagidiidae, no hallada en la cueva, y que posiblemente constituya una nueva especie.

Un primer resultado comparativo es que la mayoria de los representantes hallados en el MSS se encuentran también entre la fauna
trogléxena o guanobia de la cueva, pero lo inverso no ocurre, es decir, muchos taxa trogléxenos no se presentan en ningdn caso en el
MSS estudiado. Esto ocurre p.ej. para infinidad de moluscos, opiliones Leiobonum y Gyas, araneidos Amaurobius, dipluros, dipteros
Tipulidae, Culicidae y Helomyzidae, tricépteros, lepidopteros, diversos coledpteros (Carabidae, Staphylinidae, Curculionidae,
Scarabeidae), y vertebrados (urodelos, anuros y quirdpteros). Aparentemente estan excluidos del MSS las especies de talla grande o
muy grande y muchas otras cuyos requerimientos dietarios o ecolégicos no se encuentran en el MSS.

Un segundo resultado es que algunos trogléfilos, como opiliones y quilépodos, pueden estar presentes en su estadio juvenil en los
pequefios espacios del MSS (caso p.ej. de Ischyropsalis y Lithobius), o incluso en su forma adulta si se trata de taxa de pequefia talla
(como los opiliones Peltonychia, de 2-3 mm de talla). Igualmente el MSS posee formas cuyo troglomorfismo es comparable al de taxa
trogldéfilos de la cueva. Este seria el caso de los colémbolos Entomobryidae, cuyo troglomorfismo es de similar rango al de las especies
trogléfilas de Tomocerus y Pogognathellus.

La fauna troglobia de la cueva sélo comparte con el MSS la especie citada de Bathysciola, un troglobio poco modificado y de
valencia ecologica amplia. De hecho el género Bathysciola representa el estadio menos evolucionado en la evolucion troglomorfa de los
Bathysciinae y el género contiene muy diversas especies enddgeas, muscicolas y cavernicolas poco especializados. Los taxa mas
maodificados de Bathysciinae (Josettekia, Speocharidius y Kobiella) no han sido hallados en el MSS de la regién. Lo mismo cabe decir de
los Trechinae y Pterostichinae troglobios.

No obstante, el MSS de tipo 1 tiene la singularidad de contener un taxa de Rhagidiidae altamente modificado, cuyo troglomorfismo
es elevado. En la biocenosis del MSS esta especie desempefia el papel de predador, ocupando el vértice de la piramide tréfica de la
biocenosis del MSS.

Otros aspectos ambientales comparativos serian los siguientes:

En primer lugar, hay dos grandes tipos de MSS: el tipo 2 estd mayoritariamente compuesto por fauna del edéafico, mientras que el
tipo 1 presenta una mezcla de elementos en la cual predomina una fauna hipégea variablemente troglomorfa. EI MSS de tipo 1 comparte
algunos elementos con la fauna troglobia y trogléfila de la cueva, mientras el de tipo 2 lo hace con la fauna trogléxena y, en menor
medida, con algunos taxa trogléfilos y en este caso representado por formas juveniles.

El MSS en su conjunto recibe una gran cantidad de materia organica del suelo superior y es un medio rico en recursos tréficos y
cercano a la superficie. En el MSS de tipo 2 las arcillas poseen un contenido de carbono organico similar al del suelo superior (10,82 %
de peso seco versus 12,25 % en el suelo), mientras que en el tipo 1 el contenido decrece a la mitad (5,24 %). En la cueva, los
contenidos de carbono organico en la arcilla son muy inferiores (0,48 % a 0,20 %), lo que representa una fraccion de 1/10 a 1/20 del
contenido de carbono en el MSS 1. Adicionalmente, podria decirse que en el MSS los organismos disponen de un volumen de arcilla,
mientras que en la cueva ésta se limita a una pelicula o film superficial.

Climaticamente, el MSS 2 es un ambiente mas seco y eurytermo que la zona de entrada de las cuevas. En el MSS 1 la humedad
relativa es mas considerable y el ambiente puede ser considerado isotérmico, teniendo un parecido mayor con los ambientes superficial
e intermedio de la cueva, pero menor que el ambiente profundo. La inmensa mayoria de los troglobios son estenotermos y
estenohigrobios, con requerimientos muy estrictos en este sentido. La adaptacion a la vida cavernicola ha hecho permeables sus
tegumentos, perdiendo la capacidad de regulacién hidrica corporal, motivo por el cual sélo pueden habitar en ambientes con un grado
higrométrico de saturacion o proximo a la saturacion. Esta condicién raramente se encuentra en el MSS.

INTERPRETACION

La presencia de algunos troglobios (p.ej. Bathysciola) y trogléfilos (Peltonychia , Ischyropsalis y Lithobius) tanto en el medio
cavernicola como en el MSS prueban que este Ultimo es un habitat transicional entre los medios epigeos y las cavernas. Esta
continuidad es fisicamente evidente y, de hecho, es conocida tanto por el transito de agua y aire a través del karst como por la
transferencia obligatoria de materia organica desde la superficie hacia la profundidad del karst. De ella depende tréficamente la



supervivencia de los troglobios, ya que en altimo término el ecosistema subterraneo es ampliamente dependiente de un flujo de materia 'y
energia procedente de superficie.

Pero la presencia simultdnea de especies como las citadas (o de representantes distintos de una misma familia, p.ej. colémbolos
Entomobryidae) muestra a la vez que es posible la libre circulacion de los organismos entre ambos medios, tanto en sentido remontante
como descendente (gravitatorio). Sin embargo, la abundante fauna del suelo no invade el medio hipégeo. En sentido inverso, los
cavernicolas estrictos o troglobios, que a menudo se enfrentan a una escasez de recursos troficos, no recurren a una fuente de
suministros tan rica y préxima como lo es el MSS. Es decir, existen condiciones y factores limitantes que permiten mantener y
diferenciar poblaciones singulares de organismos a uno y otro lado de la frontera o ecotono representado por el MSS.

La interfase suelo - roca madre en la region muestra dos tipos de MSS distintos, uno predominante edafico y que apenas se
distingue por su composicion faunistica del edafico, y otro con una biocenosis original que incluye tanto elementos hipégeos como
edaficos.

Como en toda frontera gradacional, las condiciones biéticas y ambientales difieren a uno y otro lado de la misma, y es necesario
entender su singularidad y su dinamismo para poder comprender en qué medida existe un intercambio de organismos y genes a través
de las mismas.

Una primera constatacion, en la region, es la de que el MSS es un medio relativamente raro, de escasa extension, y hasta ahora s6lo
detectado localmente en condiciones geomorfologicas particulares (coluviones no colmatados) (GALAN, 2001). Incluso en las litologias
aparentemente mas favorables (del Cretacico tardio), su extension es reducida y circunscripta a condiciones locales: sélo 7 sondeos
sobre 24 dieron resultados positivos en la zona del monte Andatza en cuanto al hallazgo del MSS y, de éstos, solo 3 presentaron fauna
hipégea de tipo similar (MSS 1) al descrito originalmente por JUBERTHIE et al. (1980). A diferencia de la zona pirenaica, esta escasa
presencia del MSS en la region vasca, parece en gran medida condicionada por factores geomorfolégicos y climaticos, los cuales
gobiernan la alteracion de la roca en la zona de desagregacion superficial y generan suelos predominantes arcillosos que tienden a
colmatar los vacios del MSS (GALAN, 2001 y este trabajo).

La segunda constatacion, a nuestro entender, es el factor tamafio de los vacios subterraneos, un factor al que autores como
HOWARTH (1983) asignaron gran importancia para la definicién de distintos habitats en el medio cavernicola. Nosotros también hemos
insistido repetidas veces en el tamafio de los espacios para definir habitats hipégeos y medios transicionales (GALAN, 1982, 1991,
1993; GALAN & URBANI, 1987). ElI MSS en la regiéon posee una red de vacios que alcanza dimensiones de entre 2 y 5 mm. Esto lo
hace distinto a un medio intergranular como el edéfico, pero a la vez ocupa el rango inferior en la escala de las mesocavernas. Aungue el
MSS presenta condiciones climaticas muy semejantes a la de la zona de entrada de las cuevas, podria decirse que existe una barrera
mecanica ligada al tamafio de los médulos de apertura de la red de fisuras del karst y del MSS. Ambos son de débil dimension,
milimétrica, y por lo tanto completamente distintos a las macrocavernas y a la mayor parte de la red de mesocavernas. Este factor
explicaria el porqué muchos artropodos, tanto trogléxenos como trogléfilos y troglobios, no estén representados en el MSS. Mas
claramente, el ejemplo de la presencia en el MSS de formas juveniles de opiliones y quilépodos trogléfilos, pero no adultos, confirmaria
la importancia de este factor dimensional.

Pero lo inverso no ocurre. Es decir, no existe una limitacion de talla para que organismos del MSS pudieran colonizar y vivir en meso
y macrocavernas. En tal caso, otros deben ser los factores limitantes que intervienen.

En este Ultimo sentido, tanto el edafico como el MSS poseen una capacidad biogénica claramente superior a la de las cavernas. La
calidad y cantidad de alimento para los organismos difiere considerablemente en unos y otros medios. En el edéafico y MSS el contenido
de carbono organico es del orden de 10 a 20 veces superior al de las arcillas de las cuevas. Por otro lado, la fuente de produccion
primaria (los vegetales verdes de superficie) estan muy préximos al MSS y aseguran un suministro constante. En el MSS de tipo 2 las
faunas del MSS y del edafico apenas se diferencian, pero incluso en el MSS de tipo 1, las hifas de hongos y diversos dipteros epigeos
acceden continuamente desde la superficie al MSS. Mas importante aun, a nuestro entender, es que el contenido de limo arcilloso en el
MSS es elevado y ocupa un importante volumen en la red de vacios que dejan las fisuras y fragmentos de roca. EI MSS, por lo
observado en la region de Guardetxe en este trabajo, aunque no es un medio intergranular como el edafico, en parte se asemeja a él;
para los organismos que habitan en el MSS los limos arcillosos, ricos en materia organica (sobre todo de origen vegetal), ocupan un
espacio en tres dimensiones. Por el contrario, los depositos arcillosos de la caverna constituyen un espacio en dos dimensiones sobre la
roca caliza; son pobres en materia organica; ésta es de origen tanto animal como vegetal, (incluyendo poblaciones bacteriales
quimioautotrofas); y el suministro es mas discontinuo y estd mas alejado de superficie. Los materiales aportados por las aguas de
infiltracion al limo subterraneo llegan a la caverna con un retardo mayor (dependiente del ciclo hidrolégico) y estan méas degradadados y
finamente particulados o disueltos. Por tanto, los cavernicolas troglobios y trogléfilos detritivoros y omnivoros utilizan recursos troficos
diferentes a los del MSS, tanto en calidad como en cantidad. Igualmente, para los cavernicolas troglobios y trogléfilos, tanto detritivoros
como sobretodo predadores, la fauna trogléxena en su conjunto (los animales vivos, sus producciones y sus restos) constituyen un
aporte organico (de origen animal) de gran importancia en su dieta, la cual es mucho mas pobre en recursos que en el MSS. Es decir,
los recursos troficos constituyen factores limitantes de primer orden, que permiten diferenciar las biocenosis del MSS y de las cavernas.

Probablemente muchos organismos del edéafico y también del MSS resultan excluidos de las cavernas simplemente por razones
tréficas. Igualmente muchos cavernicolas (de cualquier categoria ecolégica) no estan adaptados para utilizar los recursos troficos del
MSS o para competir con los organismos del MSS en su utilizacién. Esto explica que organismos tan abundantes en el edéfico (y
también en el MSS) como los acaros, faltan casi por completo en las cavernas; igualmente, aunque la abundancia de los colémbolos es
notable en todos los habitats hipdgeos, la composicion taxonémica cambia por completo al pasar de un medio a otro. Los colémbolos



tipicos del suelo (como onychidridos, isotdbmidos e hypogastraridos) decrecen enormemente en las cavernas, limitandose a biotopos
determinados (detritos vegetales, guano), mientras que la representacion de entomobryidos troglobios aumenta considerablemente. Los
taxa de Entomobryidae del MSS tipo 1 muestran un troglomorfismo incipiente, equiparable al de los trogléfilos, pero bastante menor que
el de los taxa troglobios del género Pseudosinella.

Otro ejemplo curioso es aportado por los dipluros Campodea. Dificiles de ver en la cueva, acuden en grandes nimeros a los cebos,
lo que significa que habitualmente permanecen ocultos en microespacios. Sin embargo, no aparecen en el MSS. En ambos casos se
utiliza el mismo tipo de cebo, es decir, que no existe una razén tréfica o dietaria para que estén en la cueva y no en el MSS; y tampoco
parece existir una limitacién espacial. En tal caso es muy probable que la predacion o la competencia intervengan como factores
limitantes, que los excluyen del MSS.

Un ejemplo inverso es suministrado para la fauna acuatica por los anfipodos Echinogammarus berilloni. La especie se presenta en
la surgencia del sistema y en el rio de la cueva. En otras localidades de Gipuzkoa hemos encontrado a esta especie en surgencias y
sumideros, pero no en los rios subterraneos del endokarst, donde habitan anfipodos troglobios (Niphargus, Pseudoniphargus) e
isépodos (Stenasellus, Proasellus del grupo spelaeus). Probablemente los Echinogammarus no siempre encuentran suficientes
recursos tréficos en el endokarst, pero incluso cuando si los hay no resisten la competencia de los anfipodos e isépodos troglobios. En
la cueva de Guardetxe, donde faltan los troglobios anteriores, y por tanto su competencia, los Echinogammarus no tienen problemas en
mantenerse con éxito en el rio subterraneo.

La interpretacion general del estudio comparado muestra que el MSS es un medio transicional, un ecotono, caracterizado por un
médulo de apertura de pequefia talla, rico en recursos troficos, y sobre el cual actian muy diversos factores limitantes que permiten
mantener la originalidad de su biocenosis, la cual difiere considerablemente de la de la cueva. Si bien existen algunos intercambios
faunisticos entre MSS y cueva, lo mismo ocurre entre MSS y edéfico o entre los diversos biotopos de la cueva. Pero, de modo general,
cada ambiente mantiene su individualidad.

El Unico taxa troglobio compartido por ambos medios (MSS y cueva) es Bathysciola schiodtei, cuyo caso analizaremos a
continuacioén. Las poblaciones de Bathysciola tanto en el MSS como en la cueva son abundantes y es geologica y fisicamente factible el
transito a través de la fisuracion en las calizas margosas, ya que se trata de una especie de apenas 2-3 mm de talla que podria circular a
través de espacios de un par de milimetros de diametro.

Bathysciola, de modo similar a los Speonomus pirenaicos hallados en el MSS (JUBERTHIE et al, 1981), corresponde
anatémicamente al tipo bathyscioide de coledpteros, de cuerpo ovoide y apéndices cortos, propio de formas enddgeas y cavernicolas
poco especializados. Estos taxa derivan de formas muscicolas y subendégeas que colonizaron el karst durante el Pleistoceno. Su
ingreso a las cuevas, a partir de biotopos de montafia, esta relacionada con los episodios glaciales y con el desecamiento experimentado
por las areas periglaciares y nivales al retroceder las areas glaciadas. EI MSS ha constituido para ellos un habitat transicional himedo,
rico en recursos y una de las vias seguidas en la colonizacién del karst. Pero mientras otros grupos zooldgicos han dado origen a
cavernicolas especializados, Bathysciola ha mantenido su polivalencia ecoldgica.

Bathysciola pertenece a un grupo de insectos que, precisamente, es “"poco troglobio". Sus caracteres detritivoros y endégeos, asi
como su anoftalmia y depigmentacion, son propias del grupo al que pertenecen y han sido adquiridos antes de su ingreso a las
cavernas. ¢No sugiere elo, o0 es mas l6gico suponer, que los insectos Pterygota son muy refractarios a la vida en el medio cavernicola?
Los Pterygota son un grupo en expansion en la superficie del globo, asociados a la presencia de luz y plantas verdes. Algunos de ellos,
en su habilidad para colonizar todo tipo de habitats y para utilizar todo tipo de recursos, se especializaron tréficamente en la utilizaciéon de
detritos o en la predacion. El medio enddgeo, el MSS y las cavernas representan, de distinto modo, sus habitats potenciales. Dentro del
conjunto de vacios de los ambientes subterraneos, seguramente las cavernas son el habitat mas oligotréfico, pero a la vez suministra
mayor proteccién ante la predacion, estabilidad ante los cambios climaticos, y contiene recursos tréficos sustraidos de la superficie que
no estan al alcance de otros organismos epigeos (baja competencia).

Entre la superficie del suelo y las cavernas, los medios transicionales han sido el nexo de union que ha permitido la colonizacion, la
supervivencia y la evolucion de especies y comunidades hasta llegar a las poblaciones actuales. Entre los animales cavernicolas, cuyo
aislamiento de otros medios es algo relativo, los coledpteros troglobios del tipo Bathysciola representan probablemente un grupo
oportunista, que lejos de estar estrechamente especializado, ain conserva una gran plasticidad ecoldgica, lo que los torna aptos para
utilizar ambientes sub-superficiales, mas proximos a las fuentes de materia organica epigea. Al respecto, seria interesante confirmar
qué ocurre durante el periodo invernal. En casos estudiados por RACOVITZA (1983) en los montes Apuseni de Rumania, los
coledpteros que poblaban simultaneamente el MSS y las cuevas, migraban estacionalmente, faltando durante el invierno en el MSS. A
modo de hipdtesis sugerimos que podria ocurrir algo parecido en la zona de Guardetxe. Con lo cual estariamos ante el caso de
organismos que alternan dos habitats en su ciclo anual, de lo cual existen multiples ejemplos en la naturaleza (peces y crustaceos
estuarinos, aves migratorias, etc.). El MSS para Bathysciola seria un habitat mas rico en recursos que la cueva, pero poco utilizable
cuando su temperatura baja; la cueva representaria la condicién inversa. En tal caso, ello implicaria que Bathysciola no esta lo
suficientemente especializado -fisiologicamente- para lidiar de modo permanente con las condiciones oligotréficas extremas del ambiente
profundo de las cuevas. Mientras que otros grupos de coledpteros troglobios si han alcanzado ese grado de adaptacion al ambiente
profundo de las mesocavernas. Este seria el caso de los troglobios Troglorites, Speocharidius, Josettekia, y mas aun en los raros
Hydraphaenops y Kobiella.

A diferencia de nuestra suposicion inicial, el estudio efectuado muestra que los troglobios especializados no estan representados en
el MSS de la region. No obstante, la singularidad del MSS no deja de sorprender, ya que alberga organismos originales, restringidos a



esta biocenosis, como es el caso de los acaros Rhagidiidae predadores ya citados y de cuya biologia -debemos reconocer- aiin es muy
poco lo que sabemos. Por Ultimo, estas constataciones se limitan a un caso de estudio y, por lo tanto, no pueden decirlo todo ni ser la
Ultima palabra sobre el tema.

DISCUSION Y CONCLUSIONES

Gran parte de los estudios evolutivos en bioespeleologia se sustentaban en la idea de que los cavernicolas estrictos o troglobios se
presentaban casi exclusivamente en zona templada en cuevas en caliza. Igualmente, se pensaba que las primeras invasiones de los
sistemas de cuevas por los linajes de cavernicolas terrestres existentes se remontaban al Cenozoico. Las sintesis de VANDEL (1965) y
BARR (1968) sostenian estas ideas y atribuian un papel conductor esencial al glaciarismo cuaternario. El concepto de troglomorfismo,
desarrollado por CHRISTIANSEN (1962, 1985), constituy0 rapidamente otro paradigma, aunque fue pobremente comprendido, ya que
muchos autores extendian inadecuadamente el término a organismos que no eran precisamente cavernicolas. Es el caso por ejemplo de
las especies acuaticas denominadas freatobias o intersticiales, complejo en el cual se incluian desde organismos del psammon litoral
marino, pasando por “stygobios” de los medios hyporheico y dulceacuicola intersticial, hasta los troglobios de gours y cuevas en caliza.

Sin embargo, desde las sintesis de VANDEL y BARR, han aparecido muy diversos cavernicolas en nuevos medios recientemente
definidos, tanto en zona tropical como templada, y abarcando cuevas y sistemas subterraneos en muy diversas litologias. Es el caso de
la fauna de cuevas en lava (UENO, 1977; HOWARTH, 1987), de cuevas en cuarcita y otras rocas siliceas (GALAN & URBANI, 1987),
del MSS (JUBERTHIE et al., 1980), de cuevas marinas y del medio anchihalino (ILIFFE et al., 1984; ILIFFE, 1990) o de distintos tipos
de fauna crevicular (HART et al., 1985; PECK, 1990; GALAN, 1995). Creciente evidencia ha permitido establecer que los organismos
de esta multiplicidad de habitats responden evolutivamente de modos muy diferentes (GALAN & HERRERA, 1998). El problema
semantico puede en gran parte ser resuelto al entender que algunas especies y grupos de organismos pueden ocurrir en cuevas y
habitar uno o0 mas de los ambientes transicionales adyacentes, o viceversa.

El MSS constituye un ecotono de este tipo, el cual puede resultar un eslabén intermediario entre los habitats edaficos y el
cavernicola. Los espacios de este ambiente estan interconectados y pueden estar en comunicacion con fisuras abiertas en la roca
caliza. Aunque también puede constituir un sistema auténomo en otras litologias (como esquistos, granitos o rocas volcanicas). La
continuidad entre los ambientes epigeos y subterraneos puede permitir el transito de organismos y genes en ambos sentidos. Pero el
MSS difiere de los ambientes edaficos o endogeos por su estructura y porosidad; igualmente difiere del medio hipégeo cavernicola tanto
por sus dimensiones, como por sus caracteristicas tréficas y biéticas.

El estudio comparado en la zona de Guardetxe ha mostrado que las principales diferencias abi6ticas entre el MSS y la cueva residen
en el tamafio de la red de vacios y en el contenido de carbono organico y recursos tréficos, en general mucho mas considerables en el
MSS y cualitativamente distintos. Mientras en el MSS los recursos de origen vegetal son predominantes, en la cueva juegan un papel
predominante los recursos de origen animal y la materia organica finamente particulada arrastrada por las aguas de infiltracion.
Climaticamente, el grado de isotermia y humedad relativa del MSS se asemeja al del ambiente superficial de la cueva, pero es menor
que el del ambiente profundo.

El MSS en la region presenta dos tipos 0 modalidades distintas, estando poblado uno de los tipos por fauna casi exclusivamente
edafica, mientras que en el otro la fauna hipégea es predominante y variablemente troglomorfa. En conjunto, la biocenosis del MSS
comparte muchos taxa con el ambiente superficial de la cueva, aunque numerosos grupos de trogléxenos estan ausentes del MSS. La
similitud entre las faunas trogléfila y troglobia de la cueva con la representacion del MSS se reduce a pocos taxa, siendo destacable el
hecho de que varias formas juveniles de trogléfilos habitan en el MSS. Por el contrario, la presencia de troglobios en el MSS es mas baja
de lo esperado, y un Unico taxon se presenta simultineamente en el MSS y cuevas. El resto de los troglobios (11 taxa) incluye por el
contrario cavernicolas altamente modificados, muchos de ellos endémicos de la regién vasca (o incluso de la cueva). De modo parecido
existe una importante segregacion entre los taxa trogléfilos y troglobios de la cueva, habitando cada grupo ecol6gico biotopos
caracteristicos. Las similitudes y diferencias encontradas a lo largo del estudio, permiten reforzar la idea de que cada habitat subterraneo
sostiene su propia biocenosis de organismos, con caracteristicas y funcionamiento diferenciados.

En un trabajo anterior mostramos que lo que caracteriza la evolucién troglobia de un linaje no es tanto la capacidad de reproducirse
en las cuevas, sino la capacidad de incrementar el grado de troglomorfismo, lo que se consigue por adaptacion al ambiente profundo
(GALAN & HERRERA, 1998). Las pre-adaptaciones son de importancia para conseguir lo primero, pero no lo segundo, y ello explica
que muchos taxa en distintos grupos zooldgicos sean trogléfilos muy comunes en cuevas de casi todo el mundo; sin embargo, tales taxa
permanecen como trogléfilos, no generando formas troglobias en esos grupos (CULVER, 1982; CHRISTIANSEN, 1985). Por el
contrario, la capacidad de adaptarse al ambiente profundo hace que algunos linajes de organismos evolucionen troglomérficamente,
diferenciando un alto nimero de especies troglobias, a menudo mucho mayor que el de trogléfilos en sus respectivos grupos. Asi, la
especializacion trogldfila no es necesariamente una fase intermedia de la evolucion troglobia, sino un proceso distinto. Tanto los
trogléfilos como los troglobios son formas adaptadas a la vida en las cavernas, s6lo que tienen distintas estrategias de vida y estan
adaptados a diferentes condiciones y a distintos biotopos (GALAN, 1995, 1996).

Algo similar revela el estudio comparado del MSS en la region. Los organismos que pueblan este medio transicional estan
adaptados a un conjunto de condiciones biéticas y ambientales, y se asemejan en algunos sentidos (grado de troglomorfismo, compartir
algunos taxa) a los trogléxenos y trogléfilos de los ambientes superficial e intermedio de las cuevas, pero difieren considerablemente de



los troglobios que constituyen la biocenosis del ambiente profundo. El caso de Bathysciola schiodtei, que habita ambos medios,
corresponde precisamente al Unico taxén entre los troglobios de la cueva que presenta un bajo troglomorfismo en su anatomia y, sobre
todo, en su estrategia de vida. B.schiodtei es un generalista, oportunista o estratega de la r. Los demas taxa troglobios de la cueva son
especialistas 0 estrategas de la K, altamente eficientes para desenvolverse en condiciones de adversidad, como ocurre con la inmensa
mayoria de troglobios.

En el caso de los acaros Rhagidiidae del MSS, seria necesario conocer algo mas de su biologia y de su similitud fenotipica con los
ancestros y relativos de su linaje. Aunque a primera vista este taxén puede parecer muy modificado o troglomorfo (debido a su
gigantismo, depigmentacion y anoftalmia), puede ocurrir -como en el caso de muchos colémbolos edéficos- que tales caracteres ya se
presenten entre sus mas préoximos relativos y no sean por tanto una herramienta adecuada para valorar su grado de troglomorfismo.

Pasado el boom inicial del descubrimiento del MSS, momento en el cual se atribuyé un caracter troglobio a los habitantes del mismo
y se generalizé la idea de que constituia una extensién de las cavernas fuera de las zonas calizas (JUBERTHIE et al., 1980), la
investigacion posterior ha ido revelando que el MSS es mas bien un medio transicional muy préximo al edéafico y que la presencia de
“troglobios” en el MSS comprende o se reduce fundamentalmente a algunas especies de coledpteros Bathysciinae y Trechinae, de
algunos grupos o géneros. Este trabajo muestra que tal generalizacion resulta desde luego exagerada y que incluso la presencia de
coledpteros troglobios en el MSS se restringe en nuestro caso a un género de Bathysciinae muy poco modificado, mientras que formas
altamente modificadas de otros géneros de Bathysciinae, Trechinae y Pterostichinae, los cuales predominan en la biocenosis troglobia
de la cueva, estan ausentes en el MSS. Del mismo modo, otros importantes grupos de troglobios (Neobisium, Troglohyphantes,
Trichoniscoides, Mesoiulus, Pseudosinella), no estan presentes en el MSS, el cual sostiene en la region su propia biocenosis de
organismos. Este medio no esta aislado, sino que mantiene relaciones e intercambios con los ecosistemas limitrofes (p.ej. juveniles de
trogldéfilos utilizan el MSS, mientras que los adultos viven en la cueva).

El trabajo confirma a su vez la idea de que las condiciones ecolégicas comandan en gran medida la especializacion de los
cavernicolas. La evolucion troglomorfa resulta un proceso normal en la naturaleza, caracterizado por la adaptacion de los organismos a
habitats subterraneos de adversidad creciente, cuyo valor extremo es alcanzado en el ambiente profundo de las cuevas.
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LEYENDA FIGURAS.

Lamina 1.

Sima de Guardetxe. Fila 1. Izquierda: Coladas, gours y marmitas de gigante en la galeria del rio. Derecha: Ubicacion de un sondeo con
MSS de tipo 1 al pié de un escarpe de margas Maestrichtienses. El MSS se desarrolla a 1,5 m de profundidad, entre el coluvion y la
zona de desagregacion de la roca caja. Fila 2. Izquierda: Galeria de acceso al rio subterraneo al pie de la sima de 7 m. Derecha: Biotopo
tipico de los coledpteros troglobios, con espeletemas y arcilla. Fila 3. Centro: Dibujo esquematico de Hydraphaenops galani, carabido
troglobio de origen nivicola endémico de Gipuzkoa. La especie s6lo es conocida de esta cavidad y de otra sima en el macizo de Ernio.
Derecha: Kobiella galani. El género monoespecifico Kobiella es un endemismo exclusivo de esta cavidad. Fila 4: Colectando fauna
acuética en un gours del cauce subterraneo, donde habitan crustaceos Echinogammarus berilloni y una pequefia poblacion del triton
Triturus alpestris, los cuales llegan a reproducirse en la cavidad.








