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RESUMEN

Se presentan datos taxonémicos, biolégicos, ecolégicos y
biogeogréficos de 22 taxa troglobios. Estos pertenccen a 19 familias
distintas de 10 érdenes: Amphipoda, Isopoda, Decapoda, Amblypygi,
Opiliones, Collembola, Blattaria, Coleoptera, Siluriformes, y
Symbranchiformes. La evolucién de los distintos taxa cs discutida,
existiendo ejemplos de formas relictas junto a otras no-relictuales.
El trabajo ofrece una visi6n global y sintetiza el conocimiento actual
sobre la fauna troglobia tropical de las cucvas de Venezuela.

Palabras clave: Bioespeleologia, Zoologia, Ecologia, Evolucién,
Fauna cavernicola, Venezuela.

ABSTRACT

Troglobiont fauna from Venezuelan caves: Synopsis, biology, en-
vironment, distribution and evolution.

Wec present taxonomical, biological, ecological and biogeographi-
cal data about 22 troglobiont taxa. These belong to 19 distinc fami-
lies in 10 zoological orders: Amphipoda, lsopoda, Decapoda,
Amblypygi, Opiliones, Collembola, Blattaria, Coleoptera,
Siluriformes and Symbranchiformes. The evolution of these taxa is
discussed. There are examples of relicts and non-relictual forms in
tropical environments. This work is a summary of the actual knowl-
edge about the fauna of the karst and caves of Venezucla.

Key words. Biospeleology, Zoology, Ecology, Evolution, Cav-
emicolous fauna,Venezuela.

INTRODUCCION

Sinopsis parciales sobre los invertebrados cavemicolas de
Venezuela han sido publicadas por Borpon (1959), para la
Cueva del Guicharo, Edo.Monagas, y CuapMaN (1980), para
la Sierra de San Luis, Edo.Falcon. Aspectos generales de las
areas karsticas venezolanas, incluyendo datos geoldgicos y
geograficos, pueden encontrarse en GALAN & Ursani (1987).
Una sintesis de las investigaciones bioespeleologicas
efectuadas en Venezuela hasta 1986 puede ser consultada en
LiNvares & Borpoon (1987).

La primera sinopsis global, sobre los invertebrados
cavernicolas de Venezuela, es debida a Decu er al. (1987). En
ella se citan 161 taxa de invertebrados, 109 de ellos con
determinacion especifica. La mayoria de los cavernicolas son
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troglofilos y 11 especies son consideradas formas troglobias.
Estas ultimas se distribuyen en los estados Falcon (ocho
especies), Monagas (dos especies), y Zulia (una especie).
Cuatro taxa son stygobios y siete troglobios terrestres.

Nuevos hallazgos, producidos en la ultima década, han
hecho cambiar de modo apreciable la vision de 1987. Los
trabajos, entre otros, de Peck er al. (1989), RopriGuEz &
BosqQuE (1990), Anpriant (1990), GaLAN (1991), ViLoriA ef al.
(1992), GaLAN & Viroria (1992), GaLAN er al. (1992),
BotosaNEANU & ViLoriA (1993), ViLoria (1993), KANAAR
(1993), TrajaNO & GNAsPINI-NETTO (1993), PEREZ & VILORIA
(1994), y RopriGuez & HERRera (1994), han elevado
considerablemente el nimero de taxa reportados.
Actualmente, los invertebrados cavemicolas conocidos
ascienden a 250 taxa, 147 de ellos con determinacion
especifica.

Sobre los vertebrados se hace notar la ausencia de una
sinopsis. Muchos datos de material colectado e identificado
permanecen como informes inéditos. Conservadoramente se
puede estimar en 90 taxa el nimero de vertebrados presentes
en cuevas. La mayoria de éstos son trogloxenos regulares,
siendo los grupos mejor representados los quiropteros y peces.
Entre los peces hay formas stygéfilas y al menos 3 especies
que pueden ser consideradas stygobias.

Considerando todos los grupos zoologicos, la fauna
cavernicola de Venezuela cuenta en la actualidad con 340 taxa.
60% de ellos poseen determinacion especifica. Numerosos
grupos, especialmente de microartropodos, tanto terrestres
como acuaticos, esperan aun ser estudiados, por lo que es muy
probable que en los proximos afos aumente considera-
blemente el nimero de especies reportadas.

En esta nota solo haremos referencia a 22 especies
troglobias. Ademas de ellas, han sido senalados
troglomorfismos en al menos 6 especies adicionales, de los
siguientes grupos: Isopoda y Diplopoda Trichopolydesmidae,
de cuevas del Edo.Falcon (Cuapman, 1980), Isopoda y
Opiliones, de cuevas del Edo.Monagas (GaLAN, 1991), peces
Trichomycteridae, de cuevas de Monagas y Zulia (GALAN,
1991; GaLAN & ViLoria, 1992; ViLoria et al., 1992;
BorosaNeaNu &  VILORIA, 1993), y Orthoptera
Raphidophoridae, de cuevas de Falcon y Zulia (CHAPMAN,
1980; Pérez & ViLoria, 1994). Por lo que en total, la fauna
troglobia de Venezuela cuenta con 28 o mas especies distintas,
lo que representa cerca del 10% del conjunto de la fauna
cavernicola.

Los troglomorfismos sefialados incluyen siempre diversos
grados de depigmentacion y atrofia ocular. Entre los grillos




Rhaphidophoridae de Falcon, la forma microftilmica posee
60 lentes comeos por ojo (200 en la forma normal) y antenas
extraordinariamente largas (relacion longitud antena / longitud
cuerpo = 5,5 veces); ambas formas coexisten en las mismas
cuevas, existiendo toda una gama de formas intermedias; la
forma microftilmica es predominante en las regiones de baja
disponibilidad de alimento (Cuapman, 1980). De modo
parecido, en peces Trichomycteridae de cuevas de Zulia, se
encuentran muchos casos en que coexisten en la misma
cavidad formas normales y depigmentadas, con todo un
espectro de formas intermedias (GALAN & ViLoriA, 1992).
Tanto en Zulia como en Monagas, los mejores ejemplos de
poblaciones de Trichomycteridae depigmentados se presentan
en cuevas aisladas de la red de drenaje normal por el avance
de la karstificacion.

Adicionalmente se presenta el caso de especies, sélo
conocidas del medio subterrineo, pero sin troglomorfismos
visibles. Este es el caso p.ej. de varias especies de arafas
Theridiosomatidae del género Wendilgarda (DEcu et al.,
1987). Segin estos autores, es posible que tales especies
presenten adaptaciones fisiologicas, y sugieren que
probablemente se trate de elementos troglofilos en vias de
transformacion en neotroglobios. La categorizacion ecologica
de troglobio, aplicada a cavernicolas tropicales, sera
comentada con mayor extension en los ltimos apartados.

SINOPSIS

De las 22 especies troglobias a que haremos referencia, 19
cuentan con determinacion especifica, y las 3 restantes
genérica. Al hacer esta seleccion hemos seguido el criterio de
no incluir especies cuya determinacién especifica no pueda
esperarse que esté efectuada en un plazo de tiempo
relativamente corto. En el caso de varias citas de CHAPMAN
(1980) los ejemplares no identificados o indescritos son juve-
niles o ejemplares deteriorados y han pasado 22 afios desde su
captura sin publicarse resultados. En otros casos, como Or-
thoptera y peces Trichomycteridae, de los cuales existe
abundante material colectado, ain no se cuenta con
especialistas dispuestos a abordar su estudio taxonémico. El
problema de la falta de tax6nomos es bastante general y
repercute sobre muchos otros grupos zoologicos que contienen
representantes troglofilos.

A continuacion presentamos un listado de las formas
troglobias (o troglomorfas) con indicacién de las localidades
de captura y referencias.

I.a presente sinopsis incluye 22 taxa: 9 crusticeos, S
aracnidos, 5 hexapodos y 3 peces. 10 taxa son stygobios y 12
troglobios temrestres. La Sierra de Perija, en el occidente del
pais (Edo.Zulia) posee el mayor niimero de troglobios (9 taxa).
La region oriental (Anzoitegui-Monagas) posee 5 taxa y la
region nor-occidental del Edo.Falcon 8 taxa. Este espectro
difiere considerablemente del de la sinopsis de 1987, donde 8
de las 11 especies citadas (75%) se restringian a Falcon.
Nuevos grupos con representantes troglobios, como isopodos
Cirolanidae y Philosciidae, decipodos Pseudothelphusidae,
opiliones Agoristenidae, colémbolos Onychiuridae, y 3
familias de peces, son incluidas por primera vez.

Crustacea.

1. Amphipoda. Hyalellidae. Hyalella anophthalma. C. Hueque 3.
Fa.* S.

2. Amphipoda. Hadziidae. Metaniphargus
Morrocoy. Fa.* S.

3. Isopoda. Anthuridae. Cyathura univam. C. Morrocoy. Fa.* S.

4. Isopoda. Cirolanidae. Zulialana coalescens. C. Toromo. Zu. S.

S. Isopoda. Sphaeroniscidae. Neosanfilippia venezuelana. C.
Hueque 3. Fa.*

6. Isopoda. Oniscidae. Colombophiloscia cavernicola. C. Quijano,
C. del Guécharo. Mo.*

7. Isopoda. Philosciidae. Prosekia undescrip.sp. C. El Samén, C.
Los Laureles. Zu.

8.Decapoda. Pseudothelphusidae. Chaceus caecus. C. Pto.Fijo, C.
El Saman, +var. Zu. S.

9. Decapoda. Pseudothelphusidae. Eudaniela undescrip.sp. C.
Narciso (Mata de Mango). Mo. S.

venezuelanus. C.

Arachnida.

10. Amblypygi. Charontidae. Charinides tronchonii. C. Hueque 2,
C. Trueno, C. Zirraga, +var. Fa.*

11. Amblypygi. Charontidae. Charinides bordoni. C. Cerro Verde
(Guasare). Zu.

12. Opiliones. Phalangodidae. Vima chapmani. C. Coy Coy Uria,
C. Trueno, C. ZArraga. Fa.*

13. Opiliones. Agoristenidae. Phalangozea bordoni. C. F.Zea
(Guasare). Zu.

14. Opiliones. Agoristenidae. Phalangozea undescrip.sp. C. Los
Laureles. Zu.

Hexapoda.

15. Collembola. Onychiuridae. Onychiurus acuitlapanensis. C. de
la Pared (Tunk). Zu.

16. Blattaria. Blattellidae. Paranocticola venezuelana. C. del Tigre.
Fa.*

17. Coleoptera. Catopidae. Neotropospeonella decui. C. del
Guécharo. Mo.*

18. Coleoptera. Carabidae. Speleodesmoides raveloi. C. 6 de Cerro
Viruela (Cemro Pintado). Zu.*

19. Coleoptera. Dytiscidae. Trogloguignotus concii. C. Hueque 3.
Fa.* S.

Pisces.

20.Siluriformes.Loricariidae. Ancistrusgalani. C.LosLaureles. Zu.S.

21. Siluriformes. Trichomycteridae. Trichomycterus guianense. C.
del Guécharo. Mo. S.

228 Symbranchiformes. Symbranchidae.
marmoratus. C. del Agua. An. S.

Symbranchus

Referencias: 1=Rurro, 1957. 2=Stock & BoTosaNeEanNu, 1983.
3=BoTOSANEANU, 1983. 4=BoTOSANEANU & ViLORIA, 1993. 5=BRIAN,
1957. 6=VAnNDEL, 1968. 7=TrazaNo & GnNaspiNi-Nerro, 1993.
8=Robpricuez & BosqQue, 1990. 9=Robricuez, Com. pers., 1991.
10=RAvELO, 1975. 11=RavELO, 1977. 12=RAMBLA, 1978. 13=MuRoz
CuEvas, 1975. 14=TraiaNo & GNAsPINI-NETTO, 1993. 15=ViLORI &f
al., 1992. 16=BonriLs, 1987. 17=Pacge, 1983. 18=Marteu, 1978.
19=SanFuirro, 1958. 20=Ptrez & ViLoriA, 1994. 21=NALBANT &
Linares, 1987. 22=GaLAN, 1982.
Siglas Estados: Fa=Falcén.
Zu=Zulia.

Simbolos: *=Citado en la sinopsis de Decu er al., 1987. S=Stygobio.

An=Anzoétegui. Mo=Monagas.
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BIOLOGIA Y AMBIENTE

En este apartado mencionaremos las caracteristicas mas
sobresalientes de las 22 especies troglobias de la presente
sinopsis. Los comentarios incluyen aspectos taxonomicos,
biologicos, ecoldgicos, biogeograficos y ambientales,
destacando de modo especial los troglomorfismos de cada
taxon, su relacion con el ambiente subterraneo, caracteristicas
troficas del biotopo de captura y datos varios sobre dieta,
reproduccion, y modo de colonizacion del karst cuando los
hubiere. Las especies citadas en la sinopsis de Decu er al.
(1987) seran tratadas de modo suscinto, dedicando mayor
atencion a presentar la informacion inédita o la que resulta
dificil de consultar por estar muy dispersa en la bibliografia.
Datos detallados sobre cada cavidad (descripcion completa,
planos, coordenadas) pueden consultarse en el Boletin de la
Sociedad Venezolana de Espeleologia (secciéon Catastro
Espeleologico Nacional), por lo que no seran repetidos aqui.

1. Hyalella anophthalma constituyé la primera forma
troglobia (stygobia) de Amphipoda descubierta en Sud-
América (Rurro, 1957). En este continente faltan los
Gammaroidea (grupo dominante de anfipodos en las aguas
continentales del globo), con la excepcion -insular- de dos
especies del género Falklandella de las aguas superficiales de
las Islas Malvinas (GaLAN, 1981). Hyalella pertenece a la
superfamilia Talitroidea, la cual consiene el stock principal de
anfipodos de las aguas continentales de Sud-América.

La superfamilia Talitroidea comprende 3 familias
principales: Talitridae, que contiene verdaderos anfipodos
terrestres; Hyalellidae, que comprende principalmente
anfipodos de agua dulce; e Hyalidae, con representantes
exclusivamente marinos. Las 3 familias tienen un origen
marino que se remonta al Mesozoico y derivan de formas
plesiomarficas de Hyalidae habitantes de playas arenosas y
medio intersticial costero (GALAN, 1984). La familia
Hyalellidae contiene cerca de 50 especies, con un alto nivel
de endemismo.

H. anophthalma es una forma depigmentada, carente de
ojos, y solo conocida de la localidad tipo: la cueva Hueque 3,
en la Sierra de San Luis, Edo.Falc6n. Es un stygobio estricto y
el primer representante troglobio conocido de la familia
Hyalellidae. Recientemente ha sido encontrada en Brasil una
segunda especie troglobia -Hyalella caeca- colectada en la
cueva de Tobias, Iporanga, Sao Paulo (PErelrA, 1989).

H. anophthalma fue colectada inicialmente por N.
‘Sanfilippo en 1956 y posteriormente por la SVE en 1971, pero
no ha sido encontrada en ninguna otra ocasion (pese a haber
sido buscada) ni en Hueque 3 ni tampoco en cavidades
proximas de la misma Sierra. Su biotopo es un conjunto de
pozas de agua y gours sobre pavimento estalagmitico
existentes en la galeria fosil principal. Esta galeria presenta
una pequena actividad hidrica por filtraciones locales. En el
biotopo de captura las aguas son ligeramente remansadas, a
19°C, y los ejemplares deambulan sobre el fondo (habitos
bénticos) como los Niphargus en Europa. El material
colectado comprende adultos de ambos sexos, hembras
ovigeras y huevos. La especie es una forma omnivora-
microfaga.
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Ademas de depigmentacion y anoftalmia, rasgos que
también pueden estar presentes en formas freaticas-
intersticiales, H. anophthalma presenta otros troglomorfismos
en su anatomia y fisiologia, como: enorme desarrollo de la
glindula antenal, branquias accesorias y branquias esternales
en la superficie ventral de los segmentos del pereion 2-7,
pequeiio nimero de huevos (6 grandes huevos en una hembra
de 7 mm, sdlo 3 huevos en ejemplares de 4,6 mm) y gran
tamafio de los mismos.

La ausencia de ojos y falta de pigmentaciéon son
consideradas adaptaciones al medio hipogeo; el desarrollo de
la glandula antenal y de branquias accesorias son adaptaciones
al habitat dulceacuicola pero a la vez a un habitat fluctuante o
periédicamente poco oxigenado, lo que también es un rasgo
frecuente en biotopos de anfipodos cavernicolas. El pequefio
nimero de huevos y. gran tamafo de los mismos son
indicadores de una estrategia reproductiva de la “k”, tipica de
una historia de vida stygobia (GALAN, 1981; 1984).

H. anophthalma es una especie endémica de la Sierra de
San Luis, macizo calcireo de cerca de 1.500 m s.n.m., rodeado
de zonas bajas xerofilas y limitado al N por el Mar Caribe.
Esta especie stygobia es un relicto de una taxocenosis anterior
de anfipodos ya desaparecida (la especie sobrevivid por su
adaptacion al medio hipégeo karstico). La fluctuacion de su
poblacion subterranea esta correlacionada con cambios
estacionales y anuales en la cantidad de lluvia (periodos
alternos de sequia y lluvia), con probables explosiones
demograficas en épocas de aguas altas.

2. Metaniphargus venezolanus es el primer representante
de la familia Hadziidae -grupo con origen y distribucion
téthycos- descubierto en Sudamérica, en las aguas
subterraneas. Forma stygobia, ciega, depigmentada, ha sido
colectada en agua oligohalina de la Cueva de Morrocoy. Esta
cavidad, localizada en un macizo karstico costero, presenta
comunicaciones freaticas entre el acuifero subterraneo y el
mar. El biotopo de captura es un lago subterraneo de agua
salobre y probablemente estratificada. La especie, de muy
pequeno tamano, es de origen marino (forma thalasso-
stygobia) y esta colonizando las aguas dulces del karst costero
a partir del medio crevicular-intersticial litoral. Como otros
anfipodos es una forma omnivora y microfaga.

Los Hadziidae fueron descubiertos casi simultineamente
en la region Mediterranea (KARAMAN, 1932) y en el Caribe
(STEPHENSEN, 1933). La mayoria de ellos (19 géneros y 44
especies) son de pequena talla y habitantes del medio
intersticial-freatico, salobre y costero. La mayoria de sus
localidades estan incluidas en antiguas areas téthycas del
Caribe y del Mediterraneo.

El género Metaniphargus comprende 12 especies
caribenas, todas ellas depigmentadas y anoftalmas. 11 de ellas
habitan en aguas intersticiales calidas, salobres o dulces, pero
cercanas al mar, distribuidas en las islas de Aruba, Curagao,
Bonaire, St.Croix, Jamaica, Puerto Rico, Marie-Galante,
Barbuda, St.Martin y Anguilla. S6lo una especie, M.
venezolanus, alcanza el borde N del continente Sudamericano.

El género Metaniphargus fue establecido por STEPHENSEN
(1933). La especie tipo, M. curasavicus, fue dividida por




Stock (1977) en 3 especies (de Aruba, Curagao y St.Croix)
mas una cuarta especie que dicho autor coloca en un nuevo
género: Saliweckelia holsingeri (de Bonaire), considerando a
este grupo como vicario del grupo Meditermaneo Hadziia, y
representando, ambos juntos, un relicto de una familia téthyca.
Rurro (1982) ha considerado a Metaniphargus como un
subgénero de Hadziia, mientras BARNARD & KArAMAN (1982)
consideran al grupo como parte de un stock de Gammaridae.
El hallazgo de recientes especies de hadziidos en las jovenes
islas volcanicas de Cananas, asi como en California, Hawaii,
Islas Carolinas y Reunion, han hecho que BousfFELb (1977,
1983) y HorsmGer & Longrey (1980) consideren a los
Hadzoidea como un grupo separado de anfipodos, y a los
Hadziidae como una familia con adaptaciones intersticiales
que ha evolucionado a partir del mar para colonizar aguas
freaticas continentales, salobres y dulces (GALAN, 1984).

M. venezolanus habita en una cueva del karst costero de
Chichiriviche, en un lago subterrineo de aguas salobres, en
oscuridad total, y muy proximo al mar. La especie exhibe
troglomorfismos como anoftalmia y depigmentacion (que
también presentan otras especies intersticiales -no
cavernicolas- del género), pero no presenta adaptaciones al
habitat dulceacuicola tales como branquias accesorias 0 mayor
desarrollo de la glandula antenal.

M. venezolanus es muy proximo a M. longipes (Stock,
1977) el cual fue primeramente descrito como M. curasavicus
por STEPHENSEN (1933), de Aruba y oeste de Curagao. El mate-
rial venezolano se aproxima mucho a la descripcion de Stock,
pero posee algunas variaciones entre ejemplares de 5,25 mm
de longitud y otros de S mm de longitud. Los primeros tienen
15 artejos en el flagelo de la antena 2, mientras que los iltimos
poseen 17 artejos y un dactylo mas corto en el periopodo 5.
Van Lieswour (1983) ha hallado nuevo material de

. Saliweckelia de la Isla de la Tortuga (Venezuela), el cual es
intermedio entre S. emarginatay S. holsingeri Stock (1977)
de Bonaire y este de Curacao, y el cual era parte del material
que utiliz Stephensen para la descripcion de M. curasavicus
de Bonaire; lo que indica que quizds solo exista una uUnica
especie, variable, en esta area. VAN Liesuour (1983) senala la
necesidad de realizar expenmentos de hybridizacion para
aclarar el problema de Saliweckelia, y una aproximacion simi-
lar tendria que ser empleada para investigar el parentesco de
Metaniphargus venezolanus con M. longipes.

3. Cyathura univam es también el primer representante de
otra familia de crustaceos Isopoda (Anthuridae), de origen y
distribucidn téthycos, la cual se creia no habitaba en las aguas
dulces de Ameérica del Sur. Al igual que M. venezolanus fue
colectada en agua oligohalina en la Cueva de Morrocoy. Es
una especie stygobia, ciega y depigmentada, también de origen
marino. Las caracteristicas ecologicas son semejantes a las de
la especie anterior. Dos especies del mismo género, Cyathura
orghidani y C. specus, han sido encontradas en cuevas de la
isla de Cuba (SiLva TaBoADA,1988).

4. Zulialana coalescens constituyé un nuevo género y
especie de isopodo cavernicola. La familia Cirolanidae, a la
cual pertenece, es un grupo téthyco, de origen marino, que

hasta el presente no contaba con representantes en las aguas
continentales de América del Sur. Es una forma stygobia,
depigmentada y anoftalma, de talla muy grande para el grupo
(3 cm), con capacidad de volvacion y numerosos caracteres
morfoldgicos distintivos, siendo los mas conspicuos la
coalescencia casi total del telson y los segmentos pleonales, y
la acentuada reduccion morfo-fisiologica de los uropodos. La
especie ha perdido la capacidad de nadar, pero es un activo
predador (omnivoro) que se alimenta de artropodos del guano
generado por una numerosa poblacion de quirdpteros que
habita en la cavidad (ambiente meso o eutrofico). Aunque es
una especie acuatica, posee capacidad anfibia. Pertenece a un
grupo de origen manno y comparte algunas afinidades
morfolégicas con otros géneros stygobios: Faucheria del sur
de Francia, Sphaerolana de México, y Skotobaena del este de
Africa; aunque no parece existir parentesco entre ellos. Los
caracteres similares, en diversos grados, probablemente han
sido adquiridos de manera independiente en cada génmero,
durante una prolongada evolucion en el medio dulceacuicola
hipogeo.

S. Neosanfilippia veneutelana es el tnico representante
de un género monoespecifico de is6podos terrestres, sélo
conocido de la Cueva Hueque 3, cavidad fosil de ambiente
oligotrofico. La especie es troglobia, anoftalma y con el cuerpo
depigmentado. Detritivoro.

6. Colombophiloscia cavernicola es una especie troglobia,
ciega y con el cuerpo depigmentado. Ha sido colectada en la
region de Caripe en la Cueva de Quijano y en la Cueva del
Guacharo. Ambas cavidades son hidrologicamente activas
(recorridas por rios subterraneos al6ctonos que emergen a
través de sus bocas de acceso). Pero, mientras el ambiente
subterrineo en la Cueva de Quijano es oligo a mesotréfico, en
la Cueva del Guacharo es marcadamente eutréfico, ya que en
su galeria principal habita una numerosa colonia de guacharos
(Steatornis caripensis). El “guano” de los guacharos (que
comprende principalmente semillas y restos vegetales)
sostiene una numerosa representacion de invertebrados
detritivoros y omnivoros (que predominan sobre los
guanofilos) e incluso algunos vertebrados, como diversas
especies de roedores.

7. Prosekia sp. es otro isOpodo terrestre de caracteres
troglomorfos. Su cuerpo es totalmente depigmentado. Fue
colectado en las cuevas de Los Laureles y El Saman, sobre
rellenos de semillas y detritos vegetales aportados por los
guacharos. Es comiin en ambas cavidades, y también ocurre
sobre guano de  quirOpteros. Ambas  cavidades,
hidrolégicamente activas, forman parte de un vasto sistema
subterrdneo recomdo por las aguas del rio Socuy, afluente del
Guasare. Las cuevas poseen muy diversos biotopos, entre ellos
grandes galerias habitadas por guacharos. Se trata en
consecuencia de un ambiente marcadamente eutréfico. No
obstante, TRAJANO & GNASPINI-NETTO (1993) senalan que en la
Cueva del Saman, que posee una comunidad cavemicola
altamente diversificada (mas de 100 taxa de invertebrados
reportados), este is6podo es la tnica forma troglobia entre los
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invertebrados terrestres. Sus habitos, como ha sido senalado,
son detritivoros-guanéfagos.

8. Chaceus caecus es la primera forma stygobia de
cangrejos Pseudothelphusidae descubierta en América del Sur.
Es una forma anoftalma, depigmentada, de forma estilizada y
apéndices elongados. La puesta de huevos en el abdomen de
cada hembra es baja en numero (8 descendientes, en
comparacién con 25 a 125 en otros Pseudothelphusidae) y el
tamafio de los juveniles con respecto a los adultos es
comparativamente  grande. Esto indica que los
troglomorfismos incluyen cambios en su fisiologia y
reproduccion, con tendencia a una estrategia de vida de la “k”.
Un trabajo reciente de RopriGUEz & HERRERA (1994) muestra
que los ojos de los juveniles no son tan reducidos como en los
adultos, pero no poseen trazas de pigmento en la comea. Este
es un rasgo comin con otros casos de troglobizacion, en los
cuales en el desarrollo del aparato ocular hay una primera fase
de ontogénesis progresiva, la cual se detiene y es seguida por
una organogénesis destructiva, lo que da lugar a la anoftalmia
en el estado adulto.

La especie fue descrita de la Cueva de Punto Fijo, en la
cuenca del Guasare, pero posteriormente ha sido encontrada
en otras cuevas de la region Guasare-Socuy, incluyendo el
Sistema de El Saman (GALAN, 1991). En total, son conocidas
hasta ahora 7 localidades hipdgeas: las cuevas de Punto Fijo,
Los Laureles, El Saman, La Retirada, Sumidero de la Retirada,
Los Cantos, y Veladero de la Retirada. En la Cueva de Punto
Fijo la especie cohabita en el rio subterraneo con otra
poblacion stygobia de peces Trichomycterus; el ambiente es
oligo a meso-trofico; y en la entrada de la cavidad y exterior
existe una especie stygofila relacionada, Chaceus motiloni, la
cual no presenta troglomorfismos (es una forma robusta,
oculada y pigmentada). Las owas localidades de Ch .caecus
presentan condiciones variables, desde oligotroficas hasta
eutroficas, aunque la especie es generalmente encontrada en
la zona profunda en ambientes oligo a meso-troficos.

Aunque la presencia de decapodos Pseudothelphusidae es
comin en muchas cuevas de Venezuela (particularmente es
muy frecuente la especie trogldfila Eudaniela garmani), el
hallazgo de Chaceus caecus en las cuevas de la Sierra de Perija
en 1990 constituyé el primer ejemplo inequivoco de la
existencia de formas claramente stygobias entre los
representantes sudamericanos de este grupo zooldgico.

9. Eudaniela undescrip. sp. La revision del material
colectado de Decapoda Pseudothelphusidae durante la década
de 1980 en cuevas venezolanas, particularmente en el Oriente
del pais, mostrd la existencia de varias especies nuevas, ain
no descritas, y la extension de la distribucion de otras ya
conocidas. Algunas formas troglofilas procedentes del
Edo.Monagas (regiones de Mata de Mango y de Caripe)
poseen ligeros troglomorfismos, como pereiopodos
relativamente elongados o ligera depigmentacion. Ademis,
destaca el caso de una forma gracil, de talla pequeiia,
depigmentada y anoftalma, perteneciente al género Eudaniela.
En opinion de Gilberto RopriGuEz (1991, comunicacion per-
sonal) es una nueva especie, stygobia. Debido a que se
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colectaron pocos ejemplares, se ha creido conveniente esperar
un poco para publicar su descripcion contando con una muestra
mayor.

La localidad de esta especie troglomorfa es la Sima de
Narciso, situada en la parte alta de la Fila de las Cuevas, en la
zona karstica de Mata de Mango. I.a sima, de -140 m de
desnivel, esta habitada por guacharos, y consta de dos amplios
pozos verticales paralelos que terminan en zonas inundadas
(lagos), cuyo nivel fluctia en correspondencia con el nivel
piezométrico local de las aguas freaticas. Hidrologicamente
esta sima forma parte del sistema de drenaje subterraneo de la
Cueva Grande de Anton Goering. Los ejemplares de la forma
stygobia de Eudaniela fueron colectados en 1979 en la zona
profunda, terminal, de la cavidad. El ambiente es variable pero
predominantemente eutrofico, debido a la gran cantidad de
restos vegetales caidos, procedentes de la selva exterior, y al
lavado de nutrientes del “guano” de guacharos por las aguas
de infiltracion.

10. Chaninides tronchonii es una especie con ojos medios
ausentes y el resto de los ojos reducidos, probablemente no
funcionales. El cuerpo es levemente depigmentado. Colectada
primero en la Cueva Hueque 2 (Ravero, 1975), posteriormente
ha sido observada en otras cavidades proximas (segin
CHAPMAN, 1980), como la Cueva del Trueno, Cueva Zarraga,
Cueva del Burro, Cueva de Camburales, Cueva de Cuatro
Vientos y Cueva de Macuquita. Generalmente se trata de
amplias galerias fosiles, algunas de ellas con pequefios rios
subterraneos. En algunas de las cuevas predominan los
ambientes oligotroficos, pero en otras los aportes externos
pueden llegar a ser considerables. En Hueque 2 fueron
colectados adultos y juveniles, en la zona profunda de la cueva,
de ambiente oligotrofico. Como otros amblypygios, Ch.
tronchonii es un depredador de artr6podos. Fue la primera
especie troglobia de amblypygios encontrada en Ameérica del
Sur y la tercera para América. Las otras dos especies, de cuevas
de México, pertenecen a una familia distinta, Tarantulidae. Por
tanto este es el primer Charontidae troglobio que se conoce.

11. Charinides bordoni constituye la segunda especie
troglobia de amblypygios para América del Sur y la cuarta para
América. Se distingue de Ch. tronchonii por la ausencia total
de ojos, menor tamaio, diferente conformacion del cefalotorax
y del estemén. Como Ch. tronchonii, Ch. bordoni es
ligeramente depigmentado, con el cuerpo pardo-rojizo palido.
Fue encontrada en la Cueva de Cerro Verde, cavidad inactiva
de 1 km de desarollo, pero la cual es inundada en periodos de
aguas altas por el importante curso del rio Guasare, que puede
fertilizar los sedimentos de las galerias hasta las zonas mas
alejadas de la boca (ambiente variable, fertilizacion periddica).
De esta especie fueron colectados adultos, subadultos y juve-
niles. Es en consecuencia un troglobio, de habitos
depredadores, con troglomorfismo mas acentuado que en C.
tronchonii. ’

12. Vima chapmani (RambrLA, 1978) es la segunda forma
troglobia conocida entre la nutrida representacion de opiliones
cavernicolas de Venezuela. Posee ojos reducidos, pero con la




retina pigmentada, mientras que el cuerpo -estilizado y gracil-
es fuertemente depigmentado, Ha sido colectado en la Cueva
Coy Coy de Uria, Cueva del Trueno y Cueva Zirraga,
cavidades éstas relativamente proximas entre si. El ambiente
en la Cueva Coy Coy de Uria es eutréfico (en la cavidad, f6sil,
habita una poblacion de guacharos), mientras que en las otras
dos cuevas predominan ambientes oligotroficos. Forma
depredadora.

13. Phalangozea bordoni, nuevo género y nueva especie
de opiliones, fue descrito en 1975 de la Cueva F. Zea, en la
cuenca media del Guasare, su Unica localidad conocida. El
género se caracteriza por tener el oculatorio imperceptible, sin
armadura, ausencia de ojos, tergitos libres sin armadura, y
presencia de organos liriformes en la base de cada fémur en
las patas ambulatonas y en el segundo articulo de los
queliceros. Color ténue, amarillento. Forma muy estilizada,
sobre todo pedipalpos y patas ambulatorias. Por sus
caracteristicas y por solo ser conocida del habitat subterrineo,
se presume que se trata de una forma troglobia. Es un aricnido
predador. La cueva consta de una galeria fosil, abierta en el
fondo de una dolina, la cual da acceso a otra galeria recorrida
a lo largo de 2 km por un caudaloso rio subterrineo. Este rio
es un tramo de la circulacién subterréilea del Guasare, que
inunda totalmente la galeria activa durante la mayor parte del
afio. El ambiente es mesotrofico.

14. Phalangozea sp. constituye una nueva especie de
opilion troglobio, hasta ahora sélo encontrado en la Cueva Los
Laureles, cuenca del rio Socuy, afluente del Guasare. La
cueva, de 1,7 km, alberga un tramo del importante colector
del extenso Sistema subterrineo de El Saméan. En un tramo de
la cavidad, proximo a la entrada, habitan guicharos y los
ambientes predominantes son mesotroficos. En la cavidad
habitan otras especies de opiliones, como Avima venezuelica
(de la misma familia, Agoristenidae), pero ésta es la tnica
especie troglomorfa. Predador. En la cavidad habitan también
otras formas troglobias: isOpodos terrestres Prosekia,
decapodos Chaceus caecus,y peces Ancistrus galani (los dos
ultimos stygobios). La Cueva Los Laureles es actualmente la
cueva venezolana que alberga una mayor cantidad de formas
troglobias (4 especies).

1S. Onychiurus acuitlapanensis presenta caracteres
troglomorfos y tamafio reducido (es un microartropodo
separado por tamizado y flotacién de materiales del suelo y
“guano” de guacharos), pero es el Unico entre los colémbolos
de Turik que presenta troglomorfismos. A la vez, constituye
el pnmer colémbolo troglobio para Venezuela. Esta cita
extiende considerablemente su drea de distribucion, ya que
previamente sélo era conocido de la localidad tipo: la Cueva
de Acuitlapan, en el estado de Guerrero, México (PaLacios
VARGAS & DEHARVENG, 1982). La identificacion, efectuada por
J. Arbea y J. Calvo (Ver ViLoria ef al, 1992), comresponde a
la descripcion de O. acuitlapanensis, pero en mi opinion
resulta dificil acreditar que una misma especie troglobia posea
semejante distribucion, salvo que se trate de un trogléfilo
“troglomorfo” del medio edafico. Si éste no es el caso, es

probable que un examen mas detallado revele diferencias
especificas entre los ejemplares de las dos localidades. Aunque
con algunas reservas, hemos creido conveniente incluir a la
especie en esta sinopsis, aclarando que pudiera tratarse de una
especie distinta (auque anatomicamente muy semejante), o
bien, de un troglofilo.

Los sistemas de cuevas de Turik, de amplias galerias,
poseen una fauna cavemnicola organizada en comunidades de
gran biomasa y alta diversidad, con notables intercambios de
materia y energia con el medio superficial y subsuperficial
adyacente a las cuevas, y en general integradas por trogloxenos
y trogléfilos. En la Cueva de la Pared habita una gran colonia
de guacharos y el ambiente es eutrofico. La especie O.
acuitlapanensis es de habitos detritivoros.

16. Paranocticola venezuelana es la segunda especie
conocida del género (BonriLs, 1987), descrito de la Cueva de
los Majaes, en Cuba (Paranocticola cubana). P. venezuelana
solo es conocida de la Cueva del Tigre, localizada en un
afloramiento calcéreo aislado en el Cerro Capadare, proximo
a la peninsula de Morrocoy. Ambas cavidades, la cubana y la
venezolana, estian situadas en zonas xerdfilas. La forma cubana
se encuentra en la cavidad en miles de ejemplares. La forma
venezolana tiene el cuerpo depigmentado, apéndices
alargados, mandibulas fuertes y alas posteriores vestigiales.
Es detritivora-guan6faga y ha sido colectada en las
acumulaciones de guano provenientes de pequenas colonias
de Desmodus rotundus (quiroptero hemat6fago). Las dos
especioes son troglobios emparentados y su parentesco tiene
valor paleogeografico (al igual que otros grupos presentes en
cuevas de ambos paises, como isépodos terrestres, quilépodos
y algunas familias de coledpteros), reforzando la idea del
origen sudamericano de parte de la fauna cubana.

17. Neotropospeonella decui es el tnico representante de
la subfamilia Bathysciinae descubierto en la regién Neotropi-
cal. La especie fue colectada en el tamizado de restos vegetales
provenientes del “guano” de la Cueva del Guacharo. La
importancia biogeogrifica de esta especie reside en el hecho
de que los Bathysciinae (una subfamilia muy numerosa, que
comprende mas de 700 especies, la mayoria de ellos
cavemicolas) previamente solo eran conocidos de Europa (con
la excepcion de dos especies termitofilas de América del
Norte). La especie es ciega, depigmentada, dptera y con
aspecto foleunoide. Es una forma detritofaga que habita en una
cavidad marcadamente  eutrofica, con  importantes
acumulaciones de “guano” de guicharos.

E. TrajANO (com. pers.) plantea dudas acerca de una
posible confusion de este material con los de otra procedencia,
debido a que la especie sOlo es conocida a partir de dos
hembras y no ha vuelto a ser colectada en la misma cueva a
pesar de su busqueda intensiva por el entom6logo S. Peck. Sin
embargo, Pace (1986) y Decu ef al (1987) no han planteado
ninguna duda en publicaciones posteriores, lo que nos inclina
a creer en la validez del hallazgo.

18. Speleodesmoides raveloi es una forma troglobia, con
ojos atrofiados, cuerpo depigmentado y alas posteriores
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atrofiadas. Ha sido colectada en la Sima 6 de Cerro Viruela
(macizo de Cerro Pintado), su tnica localidad conocida. Los
carabidos troglobios eran desconocidos en América del Sur y
escasos en América Central. La especie presenta parentesco
con Speocolpodes franiali, descrito de una cueva de Guate-
mala. Sima 6 representa actualmente la estacion mas al sur
poblada por carabidos troglobios. La cavidad, de ambiente
oligotrofico, esta situada a 3.240 m s.n.m., en una zona karstica
que ha sufrido la accién de fendmenos glaciares y periglaciares
durante los episodios frios del Pleistoceno. Por otro lado, la
cavidad, aunque es una sima-cueva de pequeiio desarrollo, es
la dnica cavidad con espeleotemas encontrada en el macizo de
Cerro Pintado. la especie es un depredador de
microartropodos.

Trajano (com. pers.) indica que seria la segunda especie
troglomorfa para América del Sur, sefialando que el carabido
Schizogenius ocellatus se conoce desde 1972 en cuevas del
Valle de Ribeira, Sao Paulo, Brasil. Recientemente ha sido
sefalada también la presencia de carabidos Zuphiini
troglomorfos de cuevas en Bahia, Brasil (GNaspint & TRrAJANO,
1994; PinTo-DA- RocHa, 1995).

19. Trogloguignotus concii es una forma stygobia, de
pequena talla, con el cuerpo depigmentado, y los ojos y las
alas atrofiados. S6lo conocida de la Cueva Hueque 3, donde
cohabita con Hyalella anophthalma y Neosanfilippia
venezuelana. Es un predador acudtico y el ambiente de esta
cueva fosil es oligotrofico.

20. Ancistrus galani constituye el segundo pez troglobio
descrito de cuevas venezolanas. Previamente era conocida una
poblacion troglomorfa de Trichomycterus guianense (NALBANT
& LiNARES, 1987; ANDRIANI, 1990).

A galani pertenece a la familia Loricariidae, de la cual
existe otra especie stygobia, A. cryptophthalmus, de cuevas
en Goias, Brasil (Res, 1987). Por lo que constituye el segundo
representante stygobio en la familia. La tnica localidad hasta
ahora conocida de A galani es la Cueva lLos Laureles,
integrante del Sistema hidrolégico del Saman, en la Sierra de
Perija.

La especie difiere de todas las demds especies epigeas de
Ancistrus por tener Orbitas oculares muy reducidas, globos
oculares ausentes o muy atrofiados (vestigiales), y cuerpo
totalmente depigmentado. Difiere de la otra especie stygobia
del centro-este de Brasil por tener un didmetro orbital menor
(10.1-12.4 veces la longitud de la cabeza en A. galani versus
13.7-23.8 en A. cryptophthalmus) y en otros menores pero
consistentes detalles morfolégicos (PErez & ViLoria, 1994).
En la cavidad habitan otras especies de peces, como:
Creagrutus hildenbrandi (Characidae), Lebiasina
erythrinoides (Lebiasinidae), Pimelodella chagresi odynea
(Pimelodidae), 'y Ancistrus  brevifilis  bodenhameri
(Loricariidae); todas ellas no-troglomorfas y de apariencia
similar a las de sus poblaciones epigeas de areas proximas,
con la excepcion de algunos ejemplares de P. chagresi que eran
algo menos pigmentados.

PErez & ViLorIA (1994) consideran que A galani esta
relacionado con el grupo de Ancistrus de la cuenca de
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Maracaibo y que la similar apariencia de forma con A.
cryptophthalmus es s6lo un ejemplo de convergencia de
fenotipos producida por similares presiones ambientales y
ecoldgicas. En la Cueva Los Laureles predominan ambientes
mesotroficos, y A. galani es una forma especializada, adaptada
al ambiente hipogeo karstico.

21. Trichomycterus guianense. Bajo esta denominacion
se incluye provisionalmente la poblacion hipogea de
Trichomycterus sp. de la Cueva del Guacharo. Inicialmente
descrita como Trichomycterus (=Pygidium) conradi, NALBANT
& LiNAREs (1987) establecen que 7. conradi es sinonimia de
1. guianense, perteneciendo la poblacion de la Cueva del
Guacharo a una subespecie distinta a la de la cuenca del
Esequibo, en la cual se basoé la descripcion original. ANDRIANI
(1990) demueswa que existen consistentes y significativas
diferencias entre la poblacién hipogea de dicha cueva y la
poblacion epigea de T. guianense del area de Caripe. Estas
comprenden diferencias morfologicas externas (reduccién
ocular, diversos grados de depigmentacion, alargamiento de
las barbas nasales y rictales y del primer radio de la espina
pectoral, en la poblacion hipogea), internas (diferencias
osteoldgicas, principalmente en la estructura de los huesos del
craneo: diferencias en la articulacion de los metapterygoides,
etmoides laterales, supracleitron, en el nimero de fontanelas
frontales, y en el aparato de Weber), y diferencias ecoldgicas
(distinta actividad y régimen alimenticio, estando la dieta de
la poblacion hipdgea adaptada a los recursos que ofrece la bio-
cenosis de la cueva). Debido a la falta de adecuado material
de comparacion y a la confusa posicion taxonémica de este
grupo de Trichomycterus, este ultimo autor no se pronuncia
sobre la denominacion mis adecuada para la poblacion
hipégea, aunque sugiere que las diferencias deben tener rango
especifico. Para los primeros autores, la reduccién ocular es
muy comun entre los tricomictéridos; sugieren que la
penetracion en las cuevas de algunas poblaciones es debida a
la ausencia de depredacion y disminuida competencia
interespecifica; y que esta penetracion, que puede ser fortuita,
con el tiempo se transforma en el unico modo de vida de la
especie, dando lugar a una especie troglobia (NALBANT &
LINARES, 1987).

Las diferencias encontradas por ANDRIANI (1990) son desde
luego de mas valor y consistencia que las que diferencian a
otras especies del grupo, y resulta claro que la poblacién
hipogea esta adaptada al ambiente de la cueva, presenta
troglomorfismos, y no habita en el medio epigeo, por lo que
reune todos los requisitos para ser considerada una forma
stygobia.

No obstante, conviene destacar que los ejemplares mas
depigmentados se presentan en la zona profunda (“no-
guanifera”) de la cueva, mientras que en la “zona guanifera”
habitada por guacharos (los primeros 800 m) los ejemplares
son menos depigmentados aunque con ojos igualmente
reducidos. La porcion inicial de la cueva (primeros 200 m) se
encuentra en penumbra y la accion de la luz parece influir en
la formacion de pigmentos en los ejemplares que frecuentan
esta zona. ANDRIANI (1990) senala que en el interior de la cueva
se encuentran individuos totalmente depigmentados, y que




parece existir una relacion entre el grado de depigmentacion y
la talla; lo que sugiere que la depigmentacion va aumentando
con la edad debido a la falta de luz.

El ambiente en la Cueva del Guacharo es eutréfico en la
“zona guanifera” y oligotrofico en la zona profunda “no-
guanifera”. A diferencia de la poblacion epigea, cuya dieta
consiste principalmente en larvas acuéticas de dipteros, la
poblacion stygobia de 7richomycterus sp. se alimenta de
insectos adultos no-acuaticos (gran cantidad de restos del
grillo troglofilo  Heterogryllus  bordoni), numerosos
copépodos, particulas del sustrato, y restos de roedores,
probablemente ahogados (restos de carne y piel de Proechintys
guyanensis o Heteromys anomalus, ambos comunes en la
cueva).

La variabilidad en la pigmentacion de la poblacion hipogea
estd asociada a la presencia de luz en parte de la “zona
guanifera” de la cueva, a la vez que esta clina en la
pigmentacién indica que la forma stygobia no ha alcanzado
un estado depigmentado estable. En otros troglobios, cuando
la pigmentacion no esta controlada genéticamente, existe un
control endocrino, que puede ser afectado por la presencia de
luz, la cual estimula la produccion de pigmentos. Cabe
recordar que la depigmentaciéon -como troglomorfismo- es un
caracter muy variable ‘en peces hipogeos, y también en otros
vertebrados stygobios, cuya complejidad estructural es mucho
mayor que entre los invertebrados. P.ej., el conocido urodelo
stygobio europeo Proteus anguinus adquiere la pigmentacion
al ser cultivado en un medio iluminado. No obstante, la
recuperacion de pigmento en presencia de luz no representa la
adquisicion de la pigmentacion normal de la forma epigea
proxima.

22. Symbranchus marmoratus es un representante de la
familia Symbranchidac (Symbranchiformes). La poblacion
hipogea de la Cueva del Agua (Guanta, Edo.Anzoategui) solo
es conocida por la observacion de dos ejemplares (uno de ellos
colectado). El rio subterrineo de la cueva contiene areas
permanentemente inundadas y es parte de una red hidrica tem-
poral que drena directamente al mar (Quebrada La Sirena) y
esta aislada de la cuenca del Neveri por la fila montafiosa del
Cerro El Toro. El valle superficial, calcareo, puede presentarse
totalmente seco durante largos periodos, circunscribiéndose
la circulacion o presencia de agua a niveles freaticos
subterrdneos del acuifero kirstico. Por lo cual la poblacion de
la cueva puede ser considerada cavernicola-freatica, no siendo
conocidos representantes epigeos de Symbranchus en dicha
cuenca karstica.

La poblacion hipdgea presenta troglomorfismos, como
depigmentacion total, acentuada reduccion ocular (ojos
diminutos, recubiertos por la piel, no funcionales), y baja
actividad metabolica (tasa standart reducida, con periodos de
letargo). La depigmentacion, como en el caso de
Trichomycterus guianense de la Cueva del Guacharo, es un
caracter variable. Varios peces troglobios, con depigmentacion
genética, oscurecen bajo la accién de la luz (formacion de
melanina), pero el funcionamiento de los melan6foros no es
normal (TrajaNo, com. pers.). El ejemplar colectado,
mantenido vivo en laboratorio en un medio iluminado,

readquirié una ténue coloracion que puede ser incluida en el
rango de la especie (GALAN, 1982).

Los Symbranchidae neotropicales comprenden 2 géneros
y 4 especies. Una de ellas, Ophisternon infernale, es un
representante troglobio -ciego y depigmentado- confinado a
las aguas subterrineas de los cenotes de Yucatin (Hoctum
Cave). La familia posee otro representante troglobio en
Africa, Monopterus bouetti, de las cuevas de Liberia.

El género Symbranchus, seglin la revision de Rosen &
GreenwooD (1976), sOlo posee dos especies: S.madeirae,
endémica de Bolivia, y S. marmoratus, de amplia distribucion
(desde México hasta Argentina). La separacion entre ambas
se basa principalmente en la coloracion (forma moteada en S.
marmoratus, forma grisen S. madeirae). S. marmoratus es una
especie eurifaga y muy polimorfa, de posicion sistematica
incierta; probablemente comprende un grupo de especies con
fenotipos poco diferenciados y cuya separacion taxonOmica
requiere ser revisada mediante un analisis osteologico,
meristico y morfométrico basado en muestras relativamente
amplias. La poblacién de la Cueva del Agua, provisionalmente
incluida como S. marmoratus, reune caracteristicas suficientes
para ser separada como una forma stygobia, y a l1a vez muestra
que la coloracion es un caracter inadecuado para basar en €l la
taxonomia del grupo. Geogrifica, ecolgica y probablemente
a nivel reproductivo, la poblaciéon de la Cueva del Agua es
una forma separada, adaptada al ambiente subterraneo. Por
ello, hemos creido conveniente incluirla en este estudio.

La Cueva del Agua, de 1,2 km de largo, consta de dos
entradas y dos zonas ecoldgicas distintas. En la zona superior
(“guanifera”) de la cueva habita una colonia de guacharos y el
ambiente es eutrofico, mientras que en la zona inferior hay
varias colonias de microquirdpteros y los ambientes son
mesotroficos a oligotroficos; es en esta iltima zona donde
habita Symbranchus, en un sector inundado de modo
permanente y con extensas pozas de agua. En la cueva habitan
roedores, entre ellos la rata acuitica Nectomys squamipes.
Entre los invertebrados es abundante el decipodo Eudaniela
garmani. Symbranchus es un depredador, de habitos
omnivoros; posee especializacion esofdgica de respiracion
aérea y capacidad anfibia.

DISTRIBUCION

Las especies citadas se distribuyen en tres regiones
geograficas distintas, que a su vez pueden ser subdivididas en
zonas kirsticas menores (Tabla 1). Todas ellas estin situadas
en la parte Norte de Venezuela (Fig. 1). Pero, en la parte Norte
existen ademas otras regiones y zonas karsticas en las que
hasta el momento no han sido encontrados troglobios. Este es
el caso de la region central (alrededores de Caracas; zonas de
Salmer6n-Capaya-Birongo; zona de morros, desde SJuan a
Macaira); otras zonas centro-occidentales (Serrania de
Churuguara, La Taza, Jacura, etc.); la region de los Andes
(estados Mérida, Lara, Trujillo); o el Sur de la Sierra de Perija.
Igualmente, hasta el momento no han sido encontrados
troglobios en cuevas en cuarcitas de la region Guayana.

Las localidades con fauna troglobia han sido agrupadas en
10 zonas karsticas distintas, pertenecientes a tres grandes
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regiones geograficas, del siguiente modo:

A. Region del Edo.Falcon: 1 = Sierra de San Luis (SL). 2 =
Afloramiento de la Cueva del Tigre (Ti). 3 = Karst costero de
Mayorquines-Morrocoy (Mo).

B. Region oriental (estados Anzoategui-Monagas): 4 =
Zona de Guanta, donde se localiza la Cueva del Agua (CA). 5
= Zona de Caripe, con los afloramientos de la Cueva del
Guacharo, C. Gloria y C. Quijano (CG). 6 = Zona karstica de
Mata de Mango (MM).

C. Region del Edo.Zulia (partes central y norte de la Sierra
de Perija): 7 = Zona karstica del bajo y medio Guasare,
incluyendo a su afluente el Socuy (Gu). 8 = Zona de Cerro
Pintado - Cerro Viruela (Pi). 9 = Mesa Turik (Tu). 10 =
Afloramiento de la Cueva de Toromo, en la cuenca del Rio
Negro (T).

Cada region alberga asociaciones faunisticas distintas,
con especies troglobias tnicas en cada zona karstica. Ninguna
de las especies citadas se presenta simultineamente en dos o
mas zonas distintas, atn en el caso de zonas incluidas en la
misma region geografica. De hecho, la distribucion de la
mayoria de las especies se restringe a una séla cavidad, o a
unas pocas cavidades relativamente proximas de la misma
zona.

Actualmente, la zona karstica del Guasare (que es a la vez
la mas extensa zona karstica del pais) es la que exhibe una
mas alta diversidad, con 6 especies troglobias distintas,
seguida por la Sierra de San Lais, en Falcon, con 5 especies
troglobias distintas. El resto de las zonas karsticas poseen 1, o
a lo sumo 2-3, especies distintas de troglobios.

La presencia de troglobios acuaticos (S) o terrestres (T)
sigue también un patron irregular, estando las distribuciones -
a nivel especifico- estrechamente relacionadas con factores
hidrogeoldgicos y ecoldgicos locales.

Destaca el hecho de que 17 de las 22 especies s6lo son
conocidas de wuna tunica localidad. Los is6podos
Colombophiloscia  cavernicola y Prosekia sp., de 2
localidades. El opilion Vima chapmani, de 3 localidades. El
decapodo Chaceus caecus de 7 localidades de la cuenca del
Guasare-Socuy. Y ostenta el valor maximo el amblipigio
Charinides tronchonii, el cual ha sido observado en 8
localidades proximas de la Sierra de San Luis. De modo
parecido, la diversidad de la fauna troglobia en cada cueva
individual es muy baja. La mayoria de las cavidades solo
poseen 1 especie troglobia, 3 cuevas poseen 2, dos cuevas
(Hueque 3 y C. del Guacharo) poseen 3 especies troglobias, y
el valor maximo es alcanzado por la C. de Los Laureles, con 4
especies distintas.

Aunque parte de estos resultados son debidos a que los
muestreos han sido puntuales y efectuados con métodos de
captura directos, los niveles de endemicidad son muy elevados
y las dreas de distribucion de cada especie son muy reducidas.
Algunas de las especies halladas, como luego sera comentado,
constituyen indicadores de gran valor biogeografico.

Geoldgicamente, las zonas karsticas citadas incluyen
calizas de distinta edad y litologia, no existiendo una
correlacion entre estos factores y la distribucion de formas
troglobias. En la region del Edo.Falcon, la Sierra de San Luis
esta formada por calizas arrecifales de la Formacién San Luis
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Falcéon | An-Mo Zulia
SL Ti MoJCACG MMIGu Pi Tu T

|Regiones
Zonas kdrsticas

Amphipoda
1. Hyalela anophthalma S

2. Metaniphargus venezuelanus S
Isopoda
3. Cyathura univam S
4 Zulialana coalescens S
S. Neosanfilippia venezuelana T
6. Colombophiloscia cavemnicola T
7. Prosekia sp. T
Decapoda
8. Chaceus caecus S
9. Eudaniela sp. S
Amblypygi
10. Charinides tronchoni T
11. Charinides bordoni T
Opiliones
12. Vima chapmani T
13. Phalangozea bordoni T
14. Phalangozea sp. T
Collembola
15. Onychiurus acuitiapanensis T
Blattaria
16. Paranocticola venezuelana T
Coleoptera
17. Neotropospeonella decui T
18. Spefeodesmoides raveloi T
19. Ty i s conci S
Siluriformes
20. Ancistrus gelani S
21. Trichomycterus guianense S
Symbranchiformes
22. Symbranchus marmoratus S
Subtotales S 1 2}]1 3 1}6 1 1 1
Totales 8 5 9

Tabla 1. Distribucion de los taxa troglobios de Venezuela.
Las localidades geogrificas estdn descritas en el texto. S=Troglobios
acudticos; T=troglobios terrestres.

(Terciario, Oligoceno), mientras que los afloramientos de las
cuevas del Tigre y Morrocoy se desarrollan en calizas
semejantes a las anteriores pertenecientes a la Formacion
Churuguara (Terciario, Oligoceno-Mioceno). En la regién
oriental, los afloramientos de la zona de Caripe se presentan
en calizas arrecifales de la Formacion El Cantil (Creticico
Temprano, Aptiense-Albiense), mientras que en las zonas de
Guanta y Mata de Mango se trata de calizas pelagicas de
ambiente euxinico de la Formacion Querecual (Cretacico
Tardio, Turoniense). En la region del Edo.Zulia, las cavidades
que albergan troglobios en las 4 zonas karsticas citadas se
desarrollan en calizas del Grupo Cogollo (Cretacico
Temprano, Aptiense-Albiense).

Geografica y climaticamente existe también una amplia
gama de condiciones ambientales, sin estar asociada la
presencia de troglobios a condiciones especiales. En el Edo.
Falcon la mayoria de las cavidades de la Sierra de San Luis se
localizan entre 800 y 1.200 m s.n.m., en zonas con cobertura
de selva humeda que reciben en torno a 1.500 mm de lluvia
anual. En las zonas de las cuevas del Tigre (Cerro La Pastora,
Capadare, 280 m s.n.m.) y Morrocoy (Chichiriviche, 20 m
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Fig. 1. Localidades con fauna troglobia y zonas karsticas de Venezuela.

s.n.m.), los ambientes son xerdfilos, con vegetacién baja e
islotes de selva decidua, estas dreas reciben menos de 500 mm
de lluvia al afio.

En la regién oriental, las cuevas de las zonas de Caripe y
Mata de Mango se sitiian en promedio a 1.000 m s.n.m.; estas
zonas presentan cobertura de selvas ombrofilas de montaiia y
son hiimedas a muy himedas, recibiendo de 2.300 (Caripe) a
3.000 mm (Mata de Mango) de lluvia anual. La zona de la
Cueva del Agua (Guanta) se sitia en cambio proxima al mar,
a 500-600 m s.n.m., la cobertura natural es de selva decidua, y
el ambiente esta en el limite seco-himedo tropical, recibiendo
en torno a 800-1.000 mm de lluvia pero con un largo periodo
seco anual y altermancia de afios secos y himedos.

En las partes norte y central de Perija los ambientes son
todos muy himedos. La zona del Guasare-Socuy se sitia entre
200-800 m s.n.m.y recibe 2.600 mm o mas de lluvia anual. En
Mesa Turik, a 2.000 m s.n.m., el ambiente es hiper-himedo,
con selvas nubladas de montafia y precipitaciones en torno a
4.000 mm/a. Cerro Pintado es igualmente un ambiente hiper-
himedo, con vegetacién de sub-paramo, altitud de 3.200 m y
lluvia en tono a 3.200 mm/a. S6lo la zona de Toromo, proxima

a Machiques, es algo menos hiimeda; localizada a 400 m
s.n.m., presenta cobertura de selva decidua y recibe
aproximadamente 1.500 mm de lluvia anual.

En conjunto, la diversidad de condiciones ambientales es
muy grande, y no pueden extraerse conclusiones generales en
el sentido de que un factor ambiental en particular comande la
distnibucion de troglobios de modo general. La mayoria de las
especies citadas son endémicas y de distribucion restringida;
sin embargo, o de modo inverso, puede decirse que cada
especie esta asociada a condiciones partculares o locales las
cuales, al no poder generalizarse, sugieren que los factores
bioldgicos e historicos son los principales responsables de esta
heterogeneidad en la distribucion.

Las caracteristicas biolégicas de cada grupo zooldgico, su
potencialidad para colonizar el karst, las alternativas que se
han presentado en la historia evolutiva de cada especie, en
asociacion con las condiciones locales (ecologicas,
paleogeogrificas y de desarrollo hidrogeoldgico de cada
karst), han intervenido e influido con distinto peso en cada
caso para producir un resultado local: en las taxocenosis
resultantes la presencia de algunas formas troglobias es el
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resultado de un proceso histérico que ha estado sometido a
numerosas vicisitudes y particularismos. En el siguiente
apartado seran discutidos los factores que han intervenido en
la evolucion de los troglobios en los karsts tropicales de
Venezuela.

EVOLUCION

Los troglobios hasta ahora descubiertos en cuevas
venezolanas, a pesar de contar con un nimero limitado de
especies, constituyen una representacion muy variada, con
distintos modos de colonizacion del karst y evolucion de sus
adaptaciones al medio subterraineo. Expondremos los datos
conocidos comenzando por la fauna acuatica para luego seguir
con la terrestre.

Entre las formas stygobias los anfipodos ilustran muy bien
los dos modos principales -a nivel mundial- de alcanzar el karst
por los cavernicolas acuaticos: el caso de formas marinas que
pasan a las aguas subterraneas continentales directamente, sin
colonizar las aguas superficiales; y el caso de formas
dulceacuicolas que una vez establecidas en las aguas
superficiales colonizan el medio subterrineo posteriormente.
En este segundo caso pueden darse dos situaciones: la
colonizacion siguiendo una via remontante, desde la red
hidrografica epigea, a través de las surgencias, hacia el
endokarst; y en segundo lugar, siguiendo una via descendente,
en la cual en la evoluciéon del karst se produce la captura
sucesiva de las aguas superficiales, que terminan por
desaparecer de la superficie mas o menos completamente,
dando lugar a un karst desarrollado que alberga en su interior
una red de drenaje subterraneo.

Hyalella anophthalma fue el primer anfipodo troglobio
descubierto en América del Sur. Cabe destacar que las
taxocenosis de anfipodos son raras en las aguas continentales
de la parte norte de América del Sur e igualmente son raros
los anfipodos en las aguas subterraneas de Venezuela. En
realidad, aparte de las dos especies stygobias citadas en esta
sinopsis, s6lo ha sido citado otro caso para Venezuela; se trata
de la cita -dudosa- de CHaPMAN (1980) sobre la presencia de la
forma epigea Hyalella? meinerti en la profunda sima Haiton
del Guarataro (-305 m), localizada al igual que Hueque 3 en la
Sierra de San Luis. En otras visitas a esta cavidad no se ha
vuelto a encontrar anfipodos y la identificacion (efectuada por
J. Stock) parece ser que presentd dudas, no existiendo
aclaraciones posteriores sobre dicho material. Para el resto de
América del Sur existen dos citas adicionales sobre hallazgos
de anfipodos en cuevas. SiLva-BruM (1975) describe un nuevo
género y nueva especie que considera stygobia -
Spelaeogammarus bahiensis-, 1a cual habita en varias cuevas
del estado de Bahia, Brasil; el autor lista la especie como un
bogidiellido, pero sus caracteristicas y su aspecto
corresponden mas bien a un crangonyctido intersticial, sin
branquias esternales (GALAN, 1984). PEreira (1989) describe
una nueva especie de Hyalella -H. caeca- de la cueva de
Tobias, Sao Paulo, Brasil, existiendo otras especies troglofilas
en cavidades de Brasil, donde los anfipodos no son raros en
las aguas subterraneas (TrAJANO, com. pers.).

La superfamilia Talitroidea, a la cual pertenece el género
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Hyalella, contiene el stock principal de anfipodos de las aguas
continentales 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
plesiomorficas de Hyalidae marinos. La familia Hyalellidae
colonizd las aguas dulces en la regién Neotropical y el género
Hyalella se diversifico extraordinanamente en el lago
Titicaca. Este es una antigua cuenca lacustre, con 10 millones
de aifios de antigiiedad, y posee una riqueza en especies
endémicas paralela o equiparable a la del Lago Baikal (25
millones de anos de antigiiedad) para los gammaridos de
Laurasia (BousrELD, 1977).

H.anophthalma tiene como especies mas proximas a H.
meinerti,del Amazonas, y a H. pteropus, de Peru, pero es tnica
entre los Hyalellidae por la ausencia total de ojos y de
pigmentacion en el cuerpo, aparte de su menor tamaio,
apéndices elongados, escaso nimero de huevos y gran tamaio
de los mismos, caracteres todos €stos relacionados con el habi-
tat subterraneo. Su adaptacion al agua dulce es comprobada
por la presencia de branquias adicionales y enormes glandulas
antenales. Otro troglomorfismo (que refleja su adaptacion al
habitat hipogeo) es la presencia de largas aesthecas (receptores
sensoriales colocados en los artejos flagelares de las antenas
I) de funciéon quimio-sensorial.

H.anophithalma es en consecuencia un stygobio estricto,
de origen dulceacuicola, perteneciente a un grupo de
crustaceos cuyos mas lejanos ancestros eran marinos. Su dnica
localidad conocida es la cueva “fésil” (= hidrologicamente
inactiva) Hueque 3, que en la actualidad sélo presenta una
pequeiia circulacion y pequeiios cuerpos de agua producto de
filtraciones locales. La Sierra de San Luis, donde se localiza
la cavidad, es actualmente un enclave karstico hiimedo (una
especie de isla topografica) rodeada por zonas bajas xerofilas
a subdesérticas y proximo al Mar Caribe. Su historia
paleogeogrifica supone la existencia de periodos climaticos
mas himedos en el pasado, habiendo experimentado durante
el Plio-Pleistoceno la alternancia de periodos secos y hiimedos,
glaciales e interglaciales, que acompanaron el desarrollo de la
karstificacion y erosion de superficie. Las grandes galerias
“fosiles” de muchas cuevas de la Sierra fueron excavadas en
fases himedas anteriores y actualmente quedan como testigos
de antiguos niveles de la circulacion subterranea en el karst de
la Sierra. El periodo actual es probablemente menos hiimedo
como producto también del avance de la denudacién de
superficie y hundimiento del drenaje subterraneo al avanzar
la Kkarstificacion, lo que ha entranado la desaparicion casi
completa del drenaje superficial. Probablemente, la extension
de la cobertura de selva himeda se redujo recientemente,
conservandose solo en las zonas altas y de orientacion NE
donde, por efectos del relieve, las precipitaciones alin son
importantes. A menores altitudes y en la periferia del macizo,
selvas deciduas transicionales y arbustales secos dan paso
rapidamente a formaciones vegetales xerdfilas, en
correspondencia con una drastica disminucién de las
precipitaciones.

Podemos suponer que en fases hiimedas anteriores (y con
la karstificacion menos desarrollada) existian anfipodos en una




red hidrogrifica epigea y que éstos colonizaron
progresivamente el endokarst. La evolucion subterranea de H.
anophthalma se completd segin un “modelo seco” o de
progresiva karstificacion y desertificacion regional. Las
cavernas jugaron en este modelo un papel de “habitat-refugio”
al desaparecer en gran medida los enclaves hamedos de
superficie. El avance del proceso implico la desaparicién de
taxocenosis anteriores y la transformacion de H. anophthalma
en un stygobio estricto. Esta especie experimento,
paralelamente, una fuerte presion de seleccion hacia
condiciones oligotroficas, adoptando una estrategia de vida
basada en bajos requerimientos de energia; ésta, mis que un
paso de una estrategia reproductiva de la “r” a una estrategia
de la “k”, puede ser mejor definida como una estrategia de
vida adecuada para un ambiente severo y pobre en alimento,
la cual es denominada modelo de seleccion “A” o estrategia
de adversidad (GaLAN, 1993).

Por otro lado, aunque la mayoria de los troglobios en las
regiones tropicales son formas no-relictuales, el caso de H.
anophthalma es un claro ejemplo de una especie relicta, tanto
en sentido biogeografico como en el sentido de constituir un
resto superviviente de una taxocenosis anterior de anfipodos.
Incluso, desde un punto de vista geomorfologico, el karst de
la Sierra de San Luis en su conjunto puede ser considerado
una forma de relieve residual, o que estd comenzando a ser
residual. La mayor parte de las grandes galerias y grandes
volumenes subterraneos de la Sierra son hidrologicamente
inactivos y cormresponden a una fase de circulacion anterior,
parcialmente desmantelada; el drenaje subterraneo actual se
ha hundido a niveles inferiores, las galerias activas actuales
son pequenas (sin existir grandes colectores) y los caudales
son seguramente mucho mas bajos que en fases anteriores de
mayor humedad. Aunque parte de la circulacion actual
(sobretodo en aguas altas) reustiliza antiguas galerias, en
esencia, la fase actual de karstificacidn tiene un caracter re-
sidual en comparacion con fases anteriores. Vista la evolucion
del macizo de este modo, no sdlo la especie citada sino también
su habitat presenta un cardcter relicto. H. anophthalma
representa una especie troglobia, endémica y relicta, compa-
rable desde todo punto de vista a los mas clasicos ejemplos de
cavernicolas relictuales de los karsts europeos.

Metaniphargus venezolanus representa un caso totalmente
distinto. Colectado junto con el isopodo anthirido Cyathura
univam en aguas oligohalinas de la Cueva de Morrocoy; en el
karst costero de Mayorquines, representa a una familia de
crusticeos de origen y distribucion téthycos, que se creia no
habitaban en las aguas continentales de América del Sur. M.
venezolanus tienen un origen marino directo, es decir, ha
colonizado las aguas subterrdneas del karst a partir del mar,
faltando en las aguas dulces superficiales. Sus
troglomorfismos incluyen la anoftalmia, depigmentacion y
elongacion de los apéndices, pero no incluyen adaptaciones al
habitat dulceacuicola tales como el desarrollo de branquias
accesorias o mayor desarrollo de las glandulas antenales. Se
trata en consecuencia de una forma thalassostygobia
transicional, que estd colonizando actuzlmente el medio
hipdgeo kirstico. Es en consecuencia una forma no-relicta, en
activo proceso de colonizacion del habitat hipogeo.

M. venezolanus es una especie muy proxima M. longipes,
de Aruba y Curagao, la cual es una forma intersticial. Con la
excepcion de M. venezolanus, todas las demas especies del
género (12 en total) son habitantes de aguas mannas, salobres
o dulces del medio intersticial costero de diversas islas del
Caribe. Todas ellas son de pequeia talla, depigmentadas y
anoftalmas. El género Metaniphargus, restringido al Caribe,
es considerado vicario del género mediterrdneo Hadzia, y en
conjunto los Hadziidae (44 especies en 19 géneros) estan
distribuidos en antiguas areas téthycas del Caribe y del
Mediterraneo.

El género Metaniphargus es un relicto, probablemente
Cretacico, del Mar de Tethys, que ha poblado una variedad de
habitats intersticiales, desde mannos hasta salobres y dulces,
diferenciandose en diversas especies que han poblado el medio
intersticial de las islas del Caribe. La especie M. venezolanus
completa el rango de sus habitats potenciales, siendo un
anfipodo cavemicola y el primer representante del grupo que
alcanza las aguas dulces continentales de América del Sur. El
origen de la especie es pues Caribefio y la colonizacion del
karst es un proceso activo en la actualidad.

Cyathura univam, citado erroneamente en la sinopsis de
Decu er al. (1987) como un anfipodo cyathirido, es en realidad
un isdpodo anthiirido (Botosaneanu, 1983). El caso de C.
univam es en todos los sentidos comparable al del anfipodo
M. venezuelanus, colectado en la misma localidad, la Cueva
de Morrocoy. La familia Anthuridae es también un grupo de
origen y distribucion téthycos, y ambas especies ilustran la
colonizacion directa de las aguas dulces del karst a partir del
medio crevicular-intersticial del litoral marino.

GaLAN (1984) senalaba que la placa tectonica del Caribe
era una de las mas controversiales y faltaba una clara
demarcacion de sus limites, especialmente con la placa
tectonica de Sud-América. El autor consideraba que la
localidad de M. venezolanus era parte de la placa continental
de Sud-América y veia como problemitico, en términos
biogeograficos, la cuestion de la posicién del limite inter-
placas. La evidencia geologica reciente, aunque no exista ain
una delimitacion completa, ha dejado en claro que el borde
norte de América del Sur es parte de la placa del Caribe y que
toda la zona norte de Venezuela es una compleja zona de
contacto, deformada y sobrecorrida hacia el norte. No hay en
consecuencia obsticulo en atribuir a localidades del borde
norte de Venezuela un caracter Caribeiio, aunque el limite de
placas no coincide con la linea de costa ni con el sistema de
fallas transcurrentes de El Pilar - Caracas, como anteriormente
habia sido supuesto.

A nivel faunistico, la colonizaciéon de la zona norte de
Venezuela admite faunas de ambas procedencias (del Caribe
y de Sud-América), tanto para formas acuaticas como
terrestres. El caso es comparable al de la Isla de Cuba, situada
en una compleja zona de contacto entre la placa de Norte-
América y la del Caribe, por lo que parte de la fauna cubana
puede estar emparentada desde antiguo con la del norte de
Venezuela y puede también compartir un origen Caribefio
comiin, sin contar ademis con los casos de dispersién de fau-
nas a través del arco de las Antillas o via itsmo de Panama y
peninsula de Yucatin. Asi, la familia Anthuridae posee dos
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representantes cavernicolas en la isla de Cuba: Cyarhura
orghidani y C. specus (SiLva TaBoaDa, 1988), de cuevas en
las provincias de Pinar del Rio y Sancti Spiritus,
respectivamente. El origen téthyco del grupo permite explicar
este parentesco, que posee valor paleogeografico. La presencia
simultanea de especies cavernicolas del mismo género en Cuba
y Venezuela confirma la hipotesis de relaciones
paleogeograficas desarrolladas a partir de la evidencia
geolodgica.

Cyathura univam pertenece a un género de origen téthyco
y sus especies cavernicolas actuales ilustran el paso del medio
marino al karst a través del intersticial y del medio hipogeo
costero. Este proceso sigue activo en la actualidad.

El is6podo cirolanido Zulialana coalescens representa otro
caso, diferente al de Cyathura univam. L a familia Cirolanidae
estd muy bien representada en las aguas dulces subterraneas.
Aunque la mayoria de los cirolanidos son marinos, algunos
géneros tienen representantes marinos a la vez que especies
cavernicolas, y existen otros géneros y especies
exclusivamente cavemicolas. 56 especies de cirolanidos,
pertenecientes a 18 géneros distintos, han sido encontrados en
habitats acuaticos subterrdneos. Entre éstos, el género
monoespecifico Faucheria (del sur de Francia), Skotobaena
con dos especies (del Este de Africa), Sphaerolana con dos
especies (de Meéxico), y el recientemente descrito y
monoespecifico Zulialana, constituyen un grupo enteramente
adaptado a la vida subterranea. Todos ellos comparten tres
importantes caracteres, nunca hallados en los cirolanidos
marinos: la habilidad de enrrollar el cuerpo como una bola, la
avanzada coalescencia de los pleonitos con el telson, y la
reduccién y anquilosamiento de los uropodos (BoTosANEANU
& MiLoria, 1993).

Zulialana  coalescens es un stygobio estricto,
depigmentado y anoftalmo, y es un gigante entre los
cirolanidos stygobios (3,5 mm de longitud en Faucheria, 1,7-
2,2 cm en Skotobaena y Sphaerolana, 3 cm en Zulialana).
Otros troglomorfismos incluyen antenas con numerosos
artejos flagelares, con numerosas aesthecas en la antena I y
numerosas sedas en la antena II; numerosas sedas también en
los pereiépodos. La avanzada coalescencia de los segmentos
pleonales y el telson, y la reduccién de los urépodos, no son
conocidos entre los cirolanidos marinos, lo que sugiere que la
evolucion de Zulialana en las aguas dulces subterraneas ha
sido un proceso de larga duracion.

El rio subterraneo de la Cueva de Toromo, en el cual habita
Zulialana, drena subterrineamente a la cuenca del Rio Negro.
La localidad esta situada a 40 km de distancia del Lago de
Maracaibo y a 150 km del Mar Caribe. Su altitud es de 400 m
s.n.m. Cabe destacar que no son conocidos isdpodos acuaticos
en las aguas superficiales de la Sierra de Perija. Aunque se
desconoce todo lo relativo a su probable ancestro marino, todo
sugiere que la colonizacidn del karst y la evolucion subterranea
de Zulialana han sido procesos de larga duracion. Si ésta
siguié una fase dulceacuicola intersticial previa a su ingreso
al habitat hipogeo, sin duda ésta fue muy antigua, ya que el
gigantismo de la especie supone una larga evolucion en
cavernas o espacios mucho mas amplios que los intersticios
entre granos de sedimentos. Si la colonizacion fue mas directa,
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desde el medio crevicular marino a la cueva, dada la
localizaciéon de la cavidad y la evolucién geoldgica de la
region, el proceso fue igualmente muy antiguo. En todo caso,
Z. coalescens constituye una forma relicta, sin parientes
espacial o temporalmente proximos. El grupo al que pertenece
era desconocido en las aguas continentales de América del Sur.

Entre los decapodos, Chaceus caecus y Eudaniela sp.
representan dos stygobios de origen reciente. Ambos tienen
parientes epigeos proximos. Para Ch caecus, la forma
stygofila Ch. motiloni cohabita en la zona de entrada de
algunas cuevas y en el medio epigeo de la misma region
karstica de Perija, aunque los caracteres de ambas especies son
marcadamente diferentes. Del mismo modo la forma
troglomorfa de Eudaniela posee especies proximas en el medio
epigeo y cuevas de la zona karstica de Mata de Mango.
Evidencias recientes (RoDRIGUEZ & HERRERA, 1994) muestran
que los caracteres troglomorfos en Ch.caecus sdlo estan
plenamente desarrollados en los adultos. Otras especies
stygobias de Pseudothelphusidae son también conocidas de
cuevas en América Central y Colombia.

En conjunto, cabe suponer que la evolucion subterranea de
cstos decapodos stygobios fue paralela a las dltimas fases de
karstificacion regional, y procedié al ir desarticulandose la red
hidrografica epigea, dejando aislados sistemas subterraneos,
s6lo conectados con la red normal a través del acuifero
karstico, sus sumideros y surgencias. Las distancias que
separan las distintas localidades de Ch. caecus y su
continuidad hidrogeolégica indican indirectamente que el
intercambio reproductivo entre las distintas poblaciones es
posible y las comunicaciones se efectian a través de una
extensa red hipogea (de 25 km de amplitud). El area mas
reducida ocupada por Eudaniela sp. parece estar asociada a
una karstificacion mas avanzada que ha fragmentado el macizo
en varios sistemas independientes, no-interconectados, aunque
también pudiera tratarse simplemente de caracteristicas
hidrogeoldgicas locales.

La no existencia de intergradacion o clinas con formas
epigeas proximas muestra que la evolucion subterranea
stygobia ha sido completada. Esta pudo efectuarse en el
Pleistoceno Tardio, o incluso en el Holoceno, como lo sugiere
el troglomorfismo incompleto de los juveniles. Los pocos
datos reproductivos (pocos juveniles, de talla grande) indican
no obstante que Ch. caecus ha adoptado una estrategia de vida
segun un modelo de seleccion “A” o estrategia de adversidad.
Ello indica una adaptacién a condiciones oligotroficas no
consistentes con la relativa abundancia de alimento en sus
localidades actuales, lo que sugiere cierto grado de antigiiedad
del proceso.

El coleoptero Trogloguignotus concii es una forma
dulceacuicola, freatobia, que ha colonizado el karst siguiendo
una via descendente a partir de una red epigea. Esta ha seguido
el hundimiento de las aguas superficiales al progresar la
karstificacion del macizo. Su ingreso a las cuevas pudo haber
sido un proceso voluntario, activo, pero quedé como un relicto
de una taxocenosis anterior. Su evolucién cavernicola puede
estar asociada a la existencia de fases climaticas secas
pleistocenas, o bien, a la desecacion de superficie como
producto del avance de la karstificacion. Su troglomorfismo




poco acentuado sugiere que es un troglobio reciente.

Ancistrus galani es probablemente la forma stygobia mas
modificada entre los peces conocidos de cuevas venezolanas.
La familia Loricariidae, a la cual pertenece, no es muy
propensa a habitar en cuevas (en comparacion con otras
familias mas cavemicolas, como Trichomycteridae,
Pimelodidae, Characidae). Hasta el trabajo de Reiss (1987) no
eran conocidos loricinidos stygobios; de las dos especies
stygobias ahora conocidas, A. galani es mas troglomorfa que
A. cryptophthalmus de Brasil.

PErez & ViLoria (1994) consideran que esta especie esta
relacionada con otros Ancistrus de la cuenca del Lago de
Maracaibo, particularmente con la forma epigea A. brevifilis
bodenhameri, con la cual cohabita en la misma cavidad.
ViLoriA considera sin embargo que esta especie stygobia (y
probablemente toda la fauna stygobia de la Sierra de Perija)
podria haberse desarrollado muy aislada de otras poblaciones
epigeas durante el Pleistoceno final (entre 20.000 y 13.000
afios AP), y que la confluencia de especies alopatricas ha
ocurrido recientemente. A. galani seria una forma
especializada en el medio acuatico hipdgeo, mientras A. b.
bodenhameri podria ser un descendiente directo de un ancestro
epigeo comin, cuya poblacion esti colonizando las aguas
subterraneas en época reciente, cuando A. galani ya esta
enteramente establecido.

Esta visiébn es compartida, aunque sin proponer fecha
alguna. Particularmente nos parece correcta tanto para A
galani como para el decapodo Chaceus caecus. El acentuado
troglomorfismo de ambas especies sugiere que su evolucion
subterrdnea ha requerido de cierto tiempo, a la vez que sus
diferencias con formas epigeas taxondmicamente proximas in-
dican un desarrollo separado, probablemente a partir de un
ancestro epigeo comiin. Esto puede haber ocurrido en distintas
fases del Pleistoceno, no necesariamente en la parte final. Sin
embargo, en el caso del cirolanido Zulialana coalescens, como
ha sido comentado, la antigiiedad del proceso parece haber
sido mucho mayor.

El caso de Trichomycterus cf. guianense y Symbranchus
cf. marmoratus, por su troglomorfismo menos acentuado y
mayor similitud con sus epigeos relativos mas proximos,
sugieren una evolucidn subterranea reciente. Esta ha seguido
una via remontante, a través de las surgencias, y su relativo
aislamiento en el habitat hipégeo parece estar asociado a la
fase actual de karstificacion. Los ambientes de las poblaciones
hipogeas de ambas especies, y los de sus relativos epigeos,
son marcadamente diferentes, gran parte del aio estan aislados
unos de otros, y solo existe comunicacion hidrica directa entre
ambos durante los periodos lluviosos. La comunicacién
hidrica directa (epigea) entre el rio subterrineo de la Cueva
del Guacharo y la quebrada Cerro Negro se produce
ciclicamente cada afno, mientras que la comunicacion hidrica
entre el rio de la Cueva del Agua y la quebrada L.a Sirena puede
tener una periodicidad plurianual; en esta zona la informacién
de campo y los datos climatolgicos indican que existen ciclos
de 7 aios alternativamente hiimedos y secos.

ANDRIANI (1990) sugiere que la existencia de épocas de
reproduccion distinta para las poblaciones hipogea y epigea
de Trichomycterus podrian asegurar el aislamiento

reproductivo de ambas poblaciones. Este, u otros factores
etologicos (o biologicos), se constituirian en eficaces modos
de segregacion interespecifica, tanto para Trichomycterus
como para Symbranchus. Para confirmar este aspecto,
logicamente, se requiere investigacion adicional.

Para los troglobios terrestres, la informacion disponible es
mas escasa. De modo general la antigiiedad del proceso de
evolucion subtendnea parece ser menor que para los
cavemicolas acuaticos, aunque la informacién biogeografica
sugiere que en el caso de algunas especies cl proceso puede
ser antiguo.

Los isépodos Neosanfilippia venezuela, Colombophiloscia
cavernicola, y Prosekia sp., son formas detritivoras, muy
higrofilas, y -al parecer- colonizadores recientes. Su habitat
actual se caracteriza por la relativa abundancia de alimento,
pero la troglobizacion pudo tener lugar en el pasado, asociada
a condiciones oligotroficas. En el caso de Neosanfilippia
venezuelana ésto parece mas probable, tanto por su mayor
separacion taxonOmica, como por el hecho de habitar en una
cueva fosil de una zona karstica residual. Esta especie puede
constituir un relicto de una taxocenosis anterior, como lo
sugieren los datos inferidos a partir de los anfipodos. El
ambiente de la cueva es actualmente oligotrofico.

Los amblypygios Charinides tronchonii'y Ch. bordoni, y
los opiliones Vima chapmani, Phalangozea bordoni y
Phalangozea sp., parecen ser también cavernicolas recientes.
Todos ellos son predadores. LLa comparacion entre unas y otras
especies muestra que los troglomorfismos son mas acentuados
en Charinides bordoni y Phalangozea bordoni, ambos de la
cuenca del Guasare. Esto en parte anula o se opone a lo
supuesto en el parrafo anterior en relacion al isopodo
Neosanfilippia venewuelana. En este caso las especies
habitantes de la Sierra de San Luis (Charinides tronchonii y
Vima chapmani) son troglobios menos modificados, aunque
su habitat subterraneo parezca tener mayor antigiiedad. Esto
sugiere que no hay una relacion directa entre la antiguedad del
habitat y el desarrollo de troglomorfismos. A partir de cierto
grado de desarrollo del karst, éste puede ser colonizado, y la
evolucion subterrdnea puede completarse con rapidez ain en
el caso de que la colonizacion del habitat hipogeo sea reciente.
Inversamente, un karst antiguo, en parte de caracter residual,
no necesariamente ha tenido que ser poblado desde antiguo.
La diversidad de situaciones puede ser muy grande y
reconstruir la historia evolutiva de cada especie troglobia en
particular es un ejercicio en gran medida especulativo, por lo
que conviene evitar las generalizaciones simplistas y mantener
una gran reserva sobre la validez de las hipotesis que
aparentemente parecen mas probables.

En el caso del colémbolo Onychiurus acuitlapanensis, de
Mesa Turik, puede decirse que es el inico caso que no
constituye una forma endémica y de distribucion restringida.
Su presencia en una cueva de México, ademas de en Turik,
sugiere que la especie poseia una muy amplia distribucion, que
ha quedado progresivamente confinada en enclaves de
montaiia, y que ha desaparecido de amplias regiones
intermedias. O tal vez habite en otras cuevas o en el medio
edafico (en cuyo caso seria un troglofilo) y su distribucion
disyunta sé6lo refleje cuan poco ha sido investigado el medio
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hipégeo en la region Neotropical. El parentesco de algunos
troglobios del Edo. Zulia con especies o géneros proximos
centroamericanos (ejemplos en Chaceus, Charinides,
Speleodesmoides) muestra a la vez el emparentamiento
faunistico que existe entre la fauna de la Sierra de Perija y la
de otros lugares de Centro-América.

Paranocticola venezuelana muestra a su vez las afinidades
y relaciones paleogeogrificas que existen con la espeleofauna
cubana. Como en el caso antes citado de Cyathura univam,
éstos datos rcfuerzan la idea de un origen sudamericano para
parte de la fauna cubana. En ambos casos se trata de géneros
distribuidos en cuevas de Cuba y Venezuela, pero con especies
distintas. Las formas ancentrales, de las cuales derivan las
especies cavemicolas actuales, pueden ser considerablemente
antiguas, como lo sugiere el dato paleogeogrifico, pero la
evolucion cavernicola de las especies actuales no es
necesariamente antigua. Sus caracteres poco modificados
sugieren’ que se trata de cavernicolas recientes (aunque sus
ancestros sean antiguos).

Los dos casos de coledpteros que quedan por comentar (el
catopido detritivoro Neotropospeonella decui y el carabido
predador Speleodesmoides raveloi) son los que parecen reunir,
entre los troglobios terrestres, la mayor evidencia para sugerir
una hipotética pero muy probable gran antigiiedad de su
instalacion en el habitat hipégeo, aunque la misma puede ser
también relativizada.

Neotropospeonella decui pertenece a una subfamilia casi
exclusivamente Paleartica. Los ancestros en su linea filética
son formas relictas, que nos retrotraen al tiempo de la Pangea,
cuando el Océano Atlintico aun no se habia formado. Los
supervivientes de este linaje, ampliamente diversificado
durante el Terciario en Europa, y muchos de los cuales dieron
origen a formas cavernicolas, desaparecieron progresivamente
en la regidon Neotropical. Neotropospeonella es un género
relicto. Su mgreso en el medio hipogeo y su evolucién
subterranea para dar origen a la forma viviente N. decui son
consistentes con una considerable antigiiedad, dificil de
precisar. Su troglomorfismo, para el grupo al cual pertenece,
es normal y comparable al de otros Bathysciinae de cuevas de
Europa, considerados de origen Terciario. Sin embargo, N.
decui es un detritivoro que se alimenta actualmente de restos
vegetales del “guano” de guacharos, lo cual -desde un punto
de vista trofico- no parece ser un medio de gran antigiiedad.
Podria darse el caso de que sus ancestros mas proximos en el
tiempo habitaran en la litera de bosques hiumedos tropicales, o
en biotopos cripticos subsuperficales, y que su colonizacién
del habitat hipogeo haya tenido lugar durante el Cuaternario,
incluso en fechas relativamente recientes. Lo que parece claro
es que sus mas proximos parientes epigeos han desaparecido
también, ya que no han sido encontradas formas proximas a
pesar de que el medio hemiedifico en la regién ha sido
investigado. N. decui es el unico superviviente de un antiguo
linaje, sdlo es conocido de la Cueva del Guacharo, y es el inico
representante de un grupo del cual se desconocia su existencia
en América del Sur.

Speleodesmoides raveloi es un troglobio, predador, menos
troglomorfo que la especie anterior. Hasta el momento de su
descubrimiento en una cueva de Cerro Pintado, los carabidos
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troglobios eran desconocidos en América del Sur. O bien
constituyen la seguda cita para el continente suramericano, en
caso de ser Schizogenius ocellatus (de Brasil) una forma
troglobia, como lo consideran GNaspiNi & TrasaNo (1994). Sus
parientes taxonomicamente mas proximos (Speleocolpodes)
son también geograficamente mas cercanos (cuevas de Guate-
mala). La localidad en que habita esta situada a considerable
altitud (3.200 m); esta region de Perija muestra claras huellas
del glaciarismo Pleistoceno a altitudes por encima de los 2.700
m. Por otro lado, los troglobios europeos de esta familia son
formas de origen nivicola (subfamilia Trechinae), aunque
también existen géneros tropicales mas proximos en la
subtribu Agonini. Todo ello sugiere que Speleodesmoides es
un relicto de origen glaciar, el cual se especializ6 en el medio
hipdgeo al concluir algin periodo frio Pleistoceno y disminuir
la humedad en sus habitats epigeos. Ademas de una forma
relicta en sentido biogeografico, es también un relicto
climatico de una fase fria. Su evolucién subterranea fue
completada en condiciones de adversidad y actualmente la
especie vive confinada en las cuevas en un habitat
marcadamente oligotrofico.

DISCUSION

La representacion de troglobios hasta ahora conocidos en
los karsts tropicales de Venezuela, muestra que éstos
constituyen un conjunto muy diverso y heterogéneo, de
distinta procedencia, variablemente modificados, habitan en
cuevas bajo muy diversas condiciones tréficas, y sus modos
de colonizacion y evolucién subterranea sugieren muy
diversos tiempos de permanencia en el habitat hipégeo.

Los casos comentados en el apartado de Evolucion
muestran que la antigiiedad y duracion de los procesos es muy
variable, existiendo desde auténticas formas relictas (de gran
antigiiledad) hasta otras no-relictuales (que han completado su
evolucion troglobia en épocas muy recientes). Se ha mostrado
también ejemplos en los cuales formas poco troglomorfas
pueden derivar de ancestros que, segin evidencias paleo y bio-
geograficas, son muy antiguos. La antigiiedad de los
cavernicolas puede admitir asi muy diversas interpretaciones
y sin duda seria necesaria evidencia fOsil para poder
reconstruir la historia evolutiva en cada linea filética en par-
ticular.

Lo que si resulta claro es que las cavernas de Venezuela
albergan una representacion de troglobios por demas
interesante y cuya simple existencia permite desechar
algunas generalizaciones muy esquemaiticas que eran
ampliamente aceptadas en medios bioespeleolégicos hasta
hace relativamente poco tiempo. Entre estas ideas a invalidar
pueden ser mencionadas las siguientes:

(1) Que los troglobios y los troglomorfismos son poco
frecuentes bajo clima tropical.

(2) Que los troglobios son inicamente supervivientes de
antiguas lineas filogenéticamente seniles.

(3) Que la evolucién de los troglobios ha estado comandada
por cambios paleogeograficos y paleoclimaticos, los cuales
tornaron inhabitable el habitat epigeo, forzando la especia-
lizacion en las cuevas, concebidas éstas como refugio pasivo.




(4) Que es indispensable el aislamiento genético, por medio
de la extincion de las poblaciones epigeas proximas, para que
los cavemicolas potenciales puedan evolucionar como
troglobios.

(5) Que la presion de seleccion comanda el proceso de
evolucion cavernicola, y que en cuevas con un alto input de
energia como las cuevas tropicales, donde la biomasa es
grande y su produccién es ininterrumpida, puede esperarse que
la presion de seleccién no sea muy fuerte, la tasa evolutiva no
sea muy alta, y que la apariencia de los troglobios tropicales
no sea tan modificada como entre los de latitudes templadas.

(6) Que los troglobios tropicales son en todos los casos
formas no-relictuales.

(7) Que la apariencia modificada de los troglobios guarda
una relacion directa con la antigiledad del poblamiento del
habitat hipogeo.

La diversidad de situaciones mostrada por los troglobios
tropicales de Venezuela destaca lo dificil que resulta
generalizar en bioespeleologia y que, precisamente, las
generalizaciones constituyen una de las mayores fuentes de
error. Lo que puede ser valido para una especie troglobia no lo
es necesanamente para otra; las condiciones locales que
presenta un karst no operan de la misma forma en todos los
grupos zooldgicos; diversos factores pueden intervenir de
distinto modo en la historia evolutiva de cada organismo. En
resumen, las formas troglobias existentes son el resultado lo-
cal, que ha llegado a nuestros dias, de un largo y complejo
proceso histérico.

Ha sido mostrado que no existe un denominador comin de
condiciones  geoldgicas,  geograficas, climaticas, o
ambientales, que determine o comande la presencia y
distribucion de las formas troglobias en Venezuela, y que sobre
cada especie han operado factores y condiciones particulares,
que no son generalizables. El resultado es la enorme
heterogeneidad existente.

Particularmente, los casos de factores ambientales que se
esgrimen como responsables de una situacion, pueden ser
cuestionados cuando se encuentran ejemplos contradictorios.
Puede servir de ejemplo la explicacion propuesta por TraJANO
& GvaspINI-NETTO (1993), para la fauna troglobia del Sistema
del Samaén, la cual se opone a la hipdtesis sugerida por PERez
& VILoRIA (1994). Para los primeros autores la rareza de
troglobios terrestres en dicho sistema hipogeo podria ser
explicada por la constancia de las condiciones ambientales en
el habitat epigeo durante el dltimo millén de anos; la regién
habria sido un “refugio” forestal, himedo, con fluctuaciones
no-pronunciadas o sin ellas; citan a este respecto a otros
autores que han postulado la teoria del “refugio” para la region
durante el ultimo periodo glaciar, entre 18.000 y 13.000 aiios
AP. Para los segundos autores, en cambio, la fauna stygobia
de Perija se habria desarrollado muy aislada de las poblaciones
epigeas durante el Pleistoceno (particularmente entce 20.000
y 13.000 aiios AP). Obviamente, si han existido fluctuaciones
mas o menos marcadas (alternancia de periodos himedos y
secos) asociadas al glaciarismo Cuaternario, éstas han debido
actuar de modo similar en los dos casos, o al menos no de una
manera en un caso y del modo opuesto en el otro. En el ejemplo
concreto de la region Guasare-Socuy, nos inclinamos a creer

que si han existido variaciones de humedad, repetidas veces,
y que en el caso de la fauna acuatica hay que tener también en
cuenta el avance de la karstificacion y el progresivo
hundimiento del drenaje epigeo. Pero teniendo presente, como
vision de base, que la especializacion en el habitat hipogeo es
un proceso activo, comandado por los propios organismos;
éste ocurre voluntariamente entre los cavernicolas potenciales,
y no es un simple resultado pasivo de variaciones
paleoclimaticas. Una vez ocurrida la evolucion troglobia, o
simultaneamente con ella, los cambios paleogeograficos y
paleoambientales podran dar origen a numerosos procesos de
microevolucion y formacion de endemismos, los cuales son
muy frecuentes tanto en cuevas como en otros habitats epigeos
tales como islas ocednicas. El avance de la karstificacién actia
también en este sentido, de creacion de “islas” biologicas.

La relativa rareza de troglobios en Mesa Turik tampoco
puede ser simplemente explicada por factores ambientales.
Existen interesantes troglobios en la cuenca media del
Guasare-Socuy (a menor altitud) y también en Cerro Pintado
(a mayor altitud), por lo que podria pensarse mas bien que
Turik reuniria condiciones Optimas para la presencia de
troglobios. Del mismo modo podria ser comparada la region
himeda de Salmeron-Capaya-Birongo, donde hasta ahora no
se han encontrado troglobios, con la también himeda regi6n
de Caripe-Mata de Mango, donde si los hay. Probablemente,
no existe un unico factor ambiental que pueda aportar la
explicacién de tales diferencias.

También ha sido comentado que al comparar especies
troglobias del mismo género (en amblypygios y opiliones),
unas de la Sierra de San Luis y otras del Guasare, las formas
mas troglomorfas se presentan en la zona aparentemente
menos propicia (karst mas himedo del Guasare). A la vez, la
Sierra de San Luis presenta, en otros grupos zooldgicos,
formas troglobias muy modificadas y de caracter relicto.

Si se separa tajantemente la evolucion cavemicola en dos
eventos (colonizacién de las cuevas -origen de los troglofilos-
y aislamiento y posterior especializacion -origen de los
troglobios-), se excluyen todas las posibilidades de
especiacion simpatrica y parapatrica, las cuales han sido
propuestas muchas veces para explicar la alta diversidad de
insectos y otros invertebrados en regiones tropicales, donde
no es claro como podrian proceder los modelos alopatricos.
Incluso la micro-alopatria (separacion geografica a pequena
escala) no excluye que otros procesos, como la deriva
adaptativa (HowarTH, 1986) o la especializacion ecoldgica (al
habitat cavemnicola y a sus condiciones tréficas), actien
comandando el aislamiento genético y la especializacion
troglobia con igual o mayor importancia que la que puede ser
atribuida a las fluctuaciones paleoclimaticas bajo clima
tropical.

El examen de los datos venezolanos nos inclina a creer que,
aunque han existido fluctuaciones paleoclimaticas durante
todo el Cuaternano (ScHUBERT, 1988), éstas han sido en gene-
ral moderadas en las zonas tropicales bajas y himedas del
norte de América del Sur (donde se sitiian la mayoria de las
cuevas venezolanas). Modos de evolucion simpatricos o
parapatricos pueden haber ocurrido junto a otros alopatricos.
Particularmente, las fluctuaciones asociadas al glaciarismo
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Cuaternario (altemancia de fases secas y humedas, glaciares e
interglaciares) son complejas en sus detalles y a menudo estan
insuficientemente datadas. ScHuBerT (1988) muestra p.ej. que
durante el ultimo maximo glacial (18.000 a 13.000 afios AP),
mientras en los Llanos de Venezuela y Colombia hay
localidades que sufrieron periodos de aridez extrema (bien
datados), simultaneamente hubo climas mas himedos en la
cuenca de Maracaibo, norte de Falcon y las islas de Aruba y
Curagao (con datos mas escasos). En general, este autor
postula, para el norte de Suramérica, cambios paleoclimaticos
durante el ultimo maximo glacial con un decrecimiento medio
de 2-32C en niveles bajos y 6°C en niveles altos, y con una
reduccion de la lluvia que pudo alcanzar entre 730 y 1825 mm/
a menos que la actual. A lo largo del Cuatemnario han ocurrido
mas de 17 ciclos glaciares-interglaciares, subdivididos ademas
en estadios-interestadios menores (Evans, 1971). En realidad
las glaciaciones se correlacionan muy bien con las curvas de
radiacién solar de Milankovich.

Estos cambios paleoclimaticos, ademas de entrafiar
cambios en la vegetacion y el regimen hidrologico, debieron
también producir cambios en el aporte de nutrientes al medio
hipogeo, generando fases oligotréficas mucho mas acentuadas
(tr6ficamente mas adversas) que las existentes en la actualidad.
Bajo condiciones mas fluctuantes y oligotroficas en las cuevas,
las presiones de seleccion serian mas fuertes, y pueden haber
propiciado la deriva adaptativa de poblaciones troglofilas
iniciando la especializacion troglobia. El aislamiento genético
de las poblaciones cavernicolas, con respecto a sus ancestros
filéticos, pudo darse tanto en alopatria como en simpatria. El
avance de la karstificacion en un macizo puede también
producir eventos rapidos de aislamiento, tanto para la fauna
acuatica (captura de rios, hundimiento del drenaje) como para
la terrestre (derrumbe o colapso de grandes galerias,
colmatacion local por espeleotemas o sedimentos), y ello pudo
propiciar el aislamiento de poblaciones hipogeas marginales
que desarrollaron una especializacion creciente desembocando
en la evolucion troglobia.

En un trabajo general anterior GALAN (1991) indica que la
mayoria de los karsts en rocas carbonaticas son policiclicos y
que es suficiente un lapso de tiempo del orden de 20.000 afios
para producir una fase de karstificacion y la puesta en
funcionamiento de un sistema de drenaje subterraneo, lo que
resulta un proceso muy rapido a escala de los tiempos
geoldgicos. Por otro lado, la existencia de troglobios altamente
modificados en jovenes cuevas de lava en Hawai, Canarias o
Galapagos, han demostrado que el proceso de troglobizacion
puede también ser muy rapido y que no son necesarios largos
periodos de tiempo para completar la evolucion cavernicola
ni para adquirir una apariencia muy modificada (GALAN, 1993).
El habitat hipégeo ha recibido numerosas oleadas de
organismos, en distintas €pocas, y la velocidad de ambos
procesos permite explicar tanto la presencia de formas relictas
de variable antigiiedad, que han persistido en el karst, como la
de troglobios no-relictuales y formas troglofilas que estan
actualmente colonizando activamente las cuevas. Las bioceno-
sis actuales en las cuevas venezolanas son la resultante
historica de un complejo proceso en el que han influido
infinidad de factores, abidticos y ecoldgicos, y en el cual se

han sucedido distintas configuraciones faunisticas, hasta llegar
a la actual situacion.

La relacion entre troglomorfismos y escasez de alimento
tampoco es algo que se cumpla en todos los casos.
Aparentemente los troglobios mas modificados predominan
en ambientes oligotroficos, pero pueden también presentarse
en ambientes mesotroficos y eutroficos, y no solo en la zona
profunda de las cuevas. Puede especularse que los
troglomorfismos y la apariencia modificada fueron adquiridos
en fases anteriores, con la karstificacion menos desarrollada y
bajo ambientes oligotroficos, y que luego, al avanzar la
karstificacion y dejar grandes galerias excavadas y grandes
volimenes subterraneos, éstos han sido habitados por
guacharos y quirdpteros, creando la actual fase eutrofica en la
que encontramos ahora a los troglobios aprovechando una
mayor disponibilidad de alimentos. Pero puede que no haya
ocurrido de este modo y que los troglomorfismos representen
una adaptacion al habitat hipogeo sin relacion con las
condiciones troficas, sino con otros factores. Podria asi
pensarse que la depigmentacion y anoftalmia son producto de
modificaciones tegumentarias simplemente asociadas a la
clevada humedad relativa y falta de luz (para invertebrados
terrestres); que el incremento en la dotacion sensorial no-
optica y la morfologia estilizada, al facilitar el comportamiento
exploratorio y la comunicacion inter-especifica, estarian
asociados a las condiciones de oscunidad absoluta; que la
reduccion del metabolismo es una adaptacion a la atmdsfera
subterranea o a la vida en aguas con menor contenido de
oxigeno disuelto; que la vida mas pausada, con mas largo
desarrollo embrionario y menos descendientes, es el resultado
de la ausencia de depredadores en unos casos o el producto de
una alta estabilidad ambiental en otros. En suma, pueden ser
muy numerosos los factores involucrados, y no tunicamente
ventajas o desventajas de tipo tréfico.

Por ultimo, cabe comentar que algunos de los troglobios
citados en esta sinopsis pertenecen a grupos zoologicos cuya
existencia era desconocida en América del Sur, hasta el
momento de su hallazgo. Y que en muchos casos, estos
interesantes hallazgos se han producido en los 1ltimos afios, a
la vez que la mayoria de los taxa citados son s6lo conocidos
de una o unas pocas cavidades. Todo ello sugiere que estamos
en una fase preliminar de exploracion y conocimiento de la
riqueza bioespeleologica que encierran los karsts tropicales
de Venezuela. Es de esperar que se sigan produciendo
descubrimientos, y que se modifique y amplie el cuadro ac-
tual. En el conocimiento futuro, a adquirir en los proximos
anos, puede estar la clave o la explicacion de algunos hechos
sobre los cuales, por el momento, s6lo podemos aventurar
algunas timidas y poco fundamentadas hipotesis.

La categorizacion ecologica de troglobios, troglofilos y
trogloxenos, creemos que sigue siendo de utilidad, tal vez con
la salvedad de que -particularmente en el medio tropical-
requiere una adecuada comparacién con formas epigeas
relacionadas del mismo grupo zooldgico. La definicion de
troglobio (o stygobio, para las formas acuaticas) puede ser
expresada como: especies que viven exclusivamente en cuevas
(completando su ciclo vital en ellas) y que poseen adaptaciones
al habitat hipogeo (troglomorfismos) en un grado que ha ido
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mas alla del alcanzado por otros miembros no-troglobios de
su taxocenosis.

Todos los taxa citados en esta sinopsis cumplen la
definicion anterior. Tal vez la iinica duda surga en el caso del
blattario Paranocticola venezuelana. Aunque posee algunos
caracteres troglomorfos es una forrna oculada (con ojos
aparentemente  funcionales), de habitos detritivoros-
guanofagos, y asociada a los depdsitos de guano de
quirdpteros. Aunque no ha sido encontrada en habitats epigeos,
ecoldgicamente parece estar mas asociada a los depdsitos de
guano que a la caverna en si, por lo que también podria ser
considerada una forma guanobia (o trogléfila-guanobia). En
este caso mas que una adaptacion a las cavernas, sus caracteres
modificados son una adaptaciéon a la vida en el guano,
independientemente de donde éste sea depositado (el que solo
sea conocida de una cueva puede ser un hecho circunstancial).
Ante la duda hemos creido preferible incluirla en la sinopsis,
ya que ademas ilustra un caso de parentesco con la
espeleofauna cubana, de interés paleogeografico.

En el presente trabajo hemos utilizado las denominaciones
especificas de O. acuitlaplanensis, T. guianensis y S.
marmoratus, aclarando que se trata de poblaciones hipogeas
que constituyen especies distintas a las formas-tipo descritas,
pero para las cuales hasta el momento no ha sido propuesta
una denominacién mejor. Creemos preferible referirlas de este
modo (en vez de Onychiurus sp., Trichomycterus sp. y
Symbranchus sp.) ya que sino podria pensarse que se trata de
material colectado pero ailin no estudiado. En el caso de O.
acuitlapanensis fue mencionado que puede ser una forma
troglobia muy parecida a la forma-tipo o bien un trogléfilo,
mientras que en los peces T. guianensis 'y S. marmoratus las
formas troglobias pertenecen a géneros que requieren revision
y una adecuada descripcion de las formas epigeas y hipogeas.

CONCLUSIONES

Se puede concluir que la fauna troglobia que habita en las
cuevas de Venezuela constituye un conjunto diverso y muestra
una gran heterogeneidad en la distribucién de los distintos
taxa. Los modelos de colonizacién y evolucién subterranea
varian considerablemente de un grupo zooldgico de
organismos a otro, existiendo toda una gama de situaciones
particulares y camacteristicas locales, que no admiten
generalizaciones amplias.

La mayoria de los taxa troglobios son conocidos de una o
muy pocas localidades, constituyendo buenos ejemplos de
fenomenos de evoluciéon subterrinea y formacion de
endemismos, los cuales han acompafiado al desamrollo de la
karstificacion y evolucién geomorfologica local.

Las biocenosis cavemicolas actuales constituyen
resultados histéricos de sucesivas configuraciones faunisticas
en cada zona, y junto a ejemplos de formas troglobias relictas
encontramos otros no-relictuales, incluyendo el caso de
procesos de colonizacién que son activos en la actualidad.

Muchos ejemplos resultan de alto interés porque permiten
rastrear relaciones de parentesco 'y  caracteristicas
paleogeograficas, constituyendo indicadores de gran valor
biogeografico.
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