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Peces cavernicolas

Nuevos conceptos ponen en duda las ideas tradicionales

acerca de la vida subterranea

Aldemaro Romero

N UNA ANECDOTA FAMOSA DE LA HISTORIA DE LA BIOLO-

gia se cuenta que un alumno del naturalista fran-

cés Georges Cuvier aparecio en el dormitorio de

este vestido como un diablo, provisto de cuernos y

pezuias, y le dijo «iCuvier, Cuvier, voy a comerte!».
Cuvier se qued6 mirando a la aparicion y contestd: «Cuernos,
pezuias, cola: herbivoro. No puedes comerme».

El relato resume la relacion que solemos establecer entre for-
mas de vida y estilos de vida. Se supone que los animales con
ojos grandes son nocturnos, las plantas con hojas grandes son
propias de ambientes tropicales hiimedos, y asi sucesivamente.
Por ello, es facil imaginar que todos los animales cavernicolas
han de ser ciegos y despigmentados; después de todo, ¢qué ne-
cesidad de ojos y pigmentacion tiene un animal que vive en la
oscuridad perpetua?

Las investigaciones realizadas durante los altimos decenios
indican que bajo tierra las cosas no resultan tan sencillas; que,
en realidad, la ecologia del ambiente cavernicola presenta una
enorme diversidad y que los procesos evolutivos que rigen la
adaptacion a dicho ambiente ocultan sorpresas, incluso cuan-
do se explican en términos darwinistas modernos.

Hay cuevas de las todas formas y tamanos, desde cavernas y
tubos de lava hasta grutas de hielo. Algunas zonas profundas
resultan inaccesibles a los humanos, como ciertos lagos y rios
subterraneos, denominados ambientes freaticos (del griego
phrear, «cisterna» o «pozo»). Las cuevas mas comunes son Kars-

ticas, o de caliza. Puesto que esta roca es muy soluble (contie-
ne al menos un 50 por ciento de carbonato célcico), el karst es
moldeado por el agua de lluvia, ligeramente 4cida. Este tipo de
paisaje cubre el 15 por ciento de la superficie emergida de la
Tierra. En Europa se han descrito cien mil cuevas; en Estados
Unidos, unas cincuenta mil.

Desde bacterias hasta mamiferos, en los ambientes de las
cuevas se han descrito decenas de miles de especies vivas, y que-
dan todavia otras muchas por descubrir. En los taltimos afnos
hemos abordado la exploracion de la rica biota de las cuevas
tropicales, en general poco estudiada.

Los bioespeleblogos suelen dividir el mundo en dos: los am-
bientes epigeos (de epi, «encima», y geos, «Tierra») y los hipo-
geos (de hypo, «debajo»). Los primeros se refieren a las zonas
expuestas de manera regular a la luz directa o indirecta; los se-
gundos representan cualquier parte de la biosfera que se halle
bajo tierra. E1 ambiente hipogeo incluye el del suelo (edafico o
intersticial), el freatico o artesiano, y el de las cuevas. El térmi-
no cueva se reserva a aquellos habitats subterraneos que pue-
den ser explorados directamente por los humanos.

El grado de exposicion a la luz es uno de los rasgos que ca-
racterizan el mundo hipogeo. Un caso fascinante de la bioespe-
leologia es la existencia de cuevas con aberturas superiores que
permiten la entrada de luz. En estas areas iluminadas se pue-
den descubrir organismos con 0jos y pigmentados como los que
medran fuera de las cuevas. En ocasiones se trata de especies

Las cuevas constituyen un habitat
singular donde los organismos se han
adaptado a la limitacion principal de
este medio: la ausencia de luz.

Los animales suelen presentar troglo-
morfismos, rasgos asociados a la vida

subterranea, que suelen consistir en
la reduccién o desaparicion de ciertas
estructuras o funciones, como la des-
pigmentacion y la ceguera. Pero esta
norma no es generalizable a todos los
organismos.
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Se ha descubierto, en cambio, que
la ecologia del ambiente cavernicola
genera una enorme variabilidad en-
tre especies, por lo que resulta im-
posible definir un fenotipo hipogeo
universal.

Las nuevas formas se originan por
seleccién natural, no por el simple
deterioro de un fenotipo. La répida
evolucion de las especies troglomor-
ficas se sustenta sobre su elevada
plasticidad fenotipica.
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epigeas tipicas; otras veces, corresponden a formas con ojos y
pigmentadas de especies hipogeas.

Un ejemplo de la diferenciacion morfolégica entre individuos
de la misma especie es el pez caracido Astyanax fasciatus, un
tetra que vive en la cueva Sétano del Caballo Moro, en México.
En algtin momento del pasado, una fraccion del techo de la cue-
va se hundi6, y una parte de uno de sus lagos subterraneos que-
do expuesta a la luz. Los individuos ciegos y despigmentados vi-
ven de preferencia en el lado oscuro, mientras que los peces con
ojos y pigmentados se concentran en el lado iluminado.

Los organismos hipogeos se agrupan segtin su morfologia y
comportamiento. El sistema de clasificacién mas aceptado defi-
ne a los organismos troglobios como los que siempre muestran
troglomorfismos, es decir, caracteristicas (caracteres, en el len-
guaje de los taxdbnomos) asociadas a las cuevas, tales como ausen-
cia de vision y de pigmentacion; los organismos troglofilicos
exhiben cierta reduccién de dichos caracteres; los trogloxenos
conservan esos caracteres a pesar de que su vida transcurre en
gran parte en cuevas (como algunas especies de murciélagos), y
los accidentales son los que aparentemente se hallan en las cue-
vas por casualidad, no porque vivan normalmente en ellas.

SEXISTE UN ARQUETIPO HIPOGEO?

En su busqueda de una definicién arquetipica de los organis-
mos cavernicolas, los bioespeledlogos se han obsesionado con
troglomorfismos tales como la ceguera y la despigmentacion.
Pero cabe preguntarse: {existe realmente un arquetipo hipogeo
que encaje en la mayoria de los organismos de vida subterra-
nea, si no en todos? Y si es posible definir un tal arquetipo, ¢aca-
so tiene un significado evolutivo importante?

El primer obsticulo para aceptar un arquetipo hipogeo es
que los caracteres fenotipicos de esos organismos pueden ha-
llarse disminuidos, pero también aumentados o destacados.

Astyanazx fasciatus, muestra un ras-
go morfoldgico clasico de la vida en la oscuridad: la carencia de
ojos. El mismo Darwin intent6 explicar lo que denominaba «ru-
dimentacién», o pérdida de un aparato morfolégico debida a la
evolucién bajo tierra.

Las reglas no son constantes. La mayoria de los cambios en los
caracteres morfoldgicos se asocian a la ausencia de luz. La re-
duccion de los 6rganos visuales, ya se trate de ojos u ocelos (6r-
ganos oculares primitivos de algunos invertebrados), se consi-
dera una regla para los organismos troglomorficos; pero hay
muchas excepciones. Una es el pez ciprinido Sinocyclocheilus
macrophthalmus. Las especies del mismo género que medran
en cuevas de China son ciegas o poseen ojos reducidos y estan
despigmentadas; pero este pez cavernicola, aunque carece de
pigmentacion, posee ojos mayores que los de cualquier otra es-
pecie del género, incluidas las epigeas. Tener ojos grandes es
una adaptacion insolita para los peces cavernicolas, pero resul-
ta habitual entre los vertebrados nocturnos.

El mayor tamano de los 6rganos sensoriales tampoco repre-
senta la norma entre los organismos troglomorficos: mientras
que la mayoria de los peces gato hipogeos suelen poseer barbi-
llones (6rganos sensoriales parecidos a vibrisas cerca de la boca)
mayores que los de sus antepasados epigeos, en el pez gato frea-
tico de Texas, Trogloglanis pattersoni, ciego, esos apéndices son
diminutos. De manera similar, la tasa metabdlica tiende a ser
menor en los troglomorfos; pero el tetra cavernicola mexicano
Astyanax fasciatus presenta una tasa metabolica casi el doble
que la de su forma epigea.

Los troglomorfismos como la ceguera y la despigmentacion
pueden exhibir una enorme variabilidad entre especies. En una
muestra cuidadosamente seleccionada de 86 especies de peces
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Cuevas formadas
por erosion y arrastre:

Cuevas formadas
por procesos mecanicos:

Cuevas volcanicas:
Tubos lavicos

Cuevas de disolucién:
Cuevas en sal y rocas

Cuevas glaciales

Cuevas tectdnicas Cuevas marinas Cuevas de ampollas afines
(movimiento de la roca Cuevas edlicas Humeros Cuevas en yeso
madre) Abrigos rocosos Cuevas en caliza

Cuevas de talud Bolsas de erosion y dolomita
(rocas amontonadas) Cuevas originadas

por sufosion

Las cuevas se forman en la Tierra como consecuencia de procesos de excavacion, erosion, desgaste, amontonamiento, disolucién
o flujos volcénicos. Los organismos que logran introducirse en ellas dejan atras factores de estrés, como los depredadores naturales.
Pero también deben superar obstaculos ecolégicos importantes: ademés de la oscuridad total, una energia reducida en el ecosistema,
una biodiversidad escasa y una hidrologia peculiar. Aun asi, la mayoria de las cuevas albergan una biota préspera.

troglomorfos, mi equipo observo que solo siete de ellas mos-
traban el mismo grado de troglomorfismo para cada uno de
los caracteres analizados (0jos, pigmentacion y escamas). Ade-
mas, cuando los caracteres se combinaban en un paisaje feno-
tipico, los resultados indicaban una mezcla diversa de grados
de desarrollo, lo que restaba validez a la hipotesis de que los
caracteres troglomorficos se forman en paralelo. Para explicar
tal mosaico de morfologias, sin duda hemos de tener en cuen-
ta la historia evolutiva de las especies implicadas y las carac-
teristicas peculiares del ambiente en el que viven.

Otra observacion anade complejidad al tema: un gran ntime-
ro de especies hipogeas no muestra ninguna clase de troglomor-
fismos. Hasta agosto de 2008 se habian descrito 299 especies
de peces de ambientes hipogeos, 184 de las cuales presentaban
algin tipo de troglomorfismo. En otras palabras, alrededor de
un tercio de las especies hipogeas de peces tienen 0jos y son pig-
mentadas.

Ademas, no todos los troglomorfismos pueden explicarse
como una consecuencia directa de la ausencia de luz, como la
reduccion o pérdida de escamas en los peces cavernicolas. En
cambio, resulta mas facil hallar una explicacion funcional a la
disminucion del tamaio de la vejiga natatoria (llena de gas) en
los peces hipogeos. Las aguas hipogeas suelen ser muy someras,
de modo que el valor adaptativo de dicho érgano desaparece.

La informacion resumida hasta aqui apunta a un panorama
complejo y contradictorio en el que no caben las generalizacio-
nes sobre los fenotipos de la fauna hipogea. Dicho de otro modo,
no existen organismos hipogeos arquetipicos. No podemos rea-
lizar generalizaciones empiricas robustas sobre el efecto de cada
rasgo en la eficiencia bioldgica individual. La seleccion natural
no admite predicciones tan sencillas.

LLEGAR HASTA ALLI
La colonizacion de los ambientes hipogeos es un fenémeno bio-
légico plagado de controversia y especulacion, a lo que ha con-
tribuido su dificil estudio en condiciones naturales. Ademas, la
mayoria de los bioespeledlogos, cuya experiencia de campo esta
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limitada en gran parte a cuevas templadas, de poca energia,
siempre han supuesto que la ocupacion de un habitat pobre en
nutrientes no conlleva ventajas a un organismo. Por lo tanto,
muchos piensan que la colonizaciéon del ambiente hipogeo se
produce por accidente u otra circunstancia insolita. Pero las ob-
servaciones de campo contradicen tal idea. Parte de la argumen-
tacion a favor de la colonizacion casual es que los organismos
quedan atrapados en los ambientes hipogeos. Pero ya se trate
de animales que lleguen alli volando, como los insectos; desli-
zandose apresuradamente, como los artropodos; o arrastrando-
se, como las salamandras, pocas razones les impediran retornar
por la misma ruta a su habitat original. La hipotesis de la lle-
gada por accidente representa una generalizacion poco solida
del proceso de colonizacion de las cuevas.

¢Existen observaciones de campo que contribuyan a expli-
car la colonizacion del ambiente hipogeo? En un estanque de
Costa Rica que recibe agua de un manantial freitico, una fuen-
te cuya salida es invisible al hallarse debajo de un salidizo bajo
de roca, mi equipo describi6 unos 120 tetras mexicanos epigeos,
A. fasciatus. Los peces presentaban una morfologia idéntica a
la de otros tetras epigeos, con 0jos completos y pigmentacion.
Pero, a diferencia de la poblacion epigea tipica, la del estanque
no formaba cardiimenes. El comportamiento gregario suele per-
derse en los peces cavernicolas. Ademas, cuando dejamos caer
comida en la superficie del agua, los tetras, casi sin excepcion,
empujaron la comida hasta el habitat subterraneo antes de con-
sumirla. Diversas observaciones de campo y manipulaciones ex-
perimentales del entorno demostraron que los peces no solo
arrastraban el alimento hacia la cavidad subterranea, sino que
también se refugiaban alli durante la noche para huir de los
murciélagos pescadores de la especie Noctilio leporinus. Ello su-
geria que A. fasciatus se hallaria en pleno proceso de colonizar
las aguas subterraneas como respuesta a presiones selectivas,
no por exposicion accidental.

Laidea de la colonizacion activa se ha propuesto también para
las grutas de hielo de las regiones templadas. (Las cuevas de hie-
lo se caracterizan por la presencia de cierta cantidad de hielo du-
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rante todo el afno.) Las salamandras pletodontidas de la meseta
de Cumberland, en Georgia noroccidental, utilizan tanto los hé-
bitats epigeos como los cavernicolas, y entran en las cuevas para
evitar las condiciones célidas y secas del ambiente epigeo.

Cabe mencionar que algunas poblaciones troglomorficas pue-
den ser sustituidas ecologicamente por otras epigeas, a veces con
gran rapidez, e incluso si la forma epigea es el supuesto antepa-
sado de la poblacion hipogea en cuestion. Tal es el caso de la po-
blacion hipogea del pez gato Rhamdia quelen de una cueva de
Trinidad, descrita en 1926. Sobre la base de sus o0jos y pigmen-
tacion reducidos se designé como un género y especie troglo-
morficos nuevos, Caecorhamdia urichi. A partir de la década de
los cincuenta del siglo xx, se recolectaron en la cueva diversos
ejemplares que exhibian variabilidad en el tamafo de los ojos
y la pigmentacion. Estudios posteriores indicaron que esa po-
blacion cavernicola formaba parte, desde el punto de vista taxo-
noémico, de la del pez gato epigeo Rhamdia quelen, de amplia
distribucion, con ojos y pigmentado. En 2000 y 2001 mi grupo
examino todos los individuos disponibles en la cueva y los mu-
seos. Los resultados indicaban que la poblacion troglomorfica
habia sido sustituida por la epigea en un periodo muy corto:
50 anos. La razén méas probable de esa sustituciéon habria sido
la invasion de individuos epigeos de R. quelen propiciada por
cambios en los regimenes de precipitacion. Los individuos epi-
geos, gracias a su mayor tamafo, comportamiento mas agresivo
y naturaleza generalista de la alimentacion, estaban mejor adap-
tados que los individuos troglomoérficos, y los desplazaron.

Los organos de este dipluro se ven perfectamente a través de
su cuticula despigmentada. Hay un centenar de especies de diplu-
ros hipogeos como este, todas ellas ciegas y despigmentadas. Las
cien especies exhiben una notable semejanza, a pesar de pertene-
cer a dos familias diferentes, un ejemplo de la evolucién conver-
gente en las cuevas.

Otra cuestion que se plantea con frecuencia se refiere a las
especies cavernicolas que habitan en varias cuevas, conecta-
das o no. ¢Son tales poblaciones el producto de un tinico acon-
tecimiento de colonizacion seguido de dispersion hipogea, o
bien son el resultado de miltiples sucesos de colonizacion? Es-
tudios genéticos moleculares de crustaceos, insectos y peces
cavernicolas hacen pensar que las cuevas se hallan sometidas
a invasiones multiples por las mismas especies epigeas.

PREADAPTACION
¢Hay especies con mas probabilidad de colonizar con éxito el
medio hipogeo? {Por qué algunas especies hipogeas experimen-
tan cambios fenotipicos importantes, mientras que otras per-
manecen similares a sus antepasados epigeos?

Una idea bastante aceptada en bioespeleologia es la preadap-
tacion. Segun esta, muchos organismos poseen rasgos que les
permiten adaptarse ficilmente a un ambiente o a un modo de
vida determinados; asi, los animales nocturnos deberian estar
«preadaptados» al ambiente oscuro de las cuevas. Pero éacaso
existen pruebas convincentes de que un organismo ha de estar
preadaptado para colonizar con éxito un ambiente hipogeo?




Mi equipo analizo6 la hip6tesis de la preadaptacion en los pe-
ces troglomorficos. En una revision bibliografica, descubrimos
que se mencionaban tres caracteristicas como «preadaptacio-
nes» para el ambiente hipogeo: 6érganos sensoriales hiperdesa-
rrollados, metabolismo bajo y hibitos nocturnos. Un organis-
mo podia presentar uno o dos de los rasgos, o los tres a la vez.

DIVERSIDAD

Agrupamos las 86 especies troglomorficas conocidas por enton-
ces en sus 18 familias respectivas y buscamos en ellas algunos
de esos caracteres «preadaptativos». De las 18 familias de pe-
ces con representantes troglomorficos, solo 10 exhibian alguno
de los rasgos «preadaptativos». Llegamos a la conclusion de que
las supuestas preadaptaciones al ambiente hipogeo no eran ne-

Manifestacion irregular de los rasgos

Los troglomorfismos, los rasgos adaptados a la vida subterranea, como la ceguera y la despig- Completamente
mentacidn, exhiben una enorme variabilidad entre especies. En una muestra de 86 especies expresado [ |
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simple ojeada a la gréfica revela tendencias adaptativas muy irregulares, lo que indica que las @% w‘%
generalizaciones acerca de la evolucién de los troglomorfos son poco fiables. Mientras en una ')’éo . %
especie la presion de seleccion comparada sobre dos caracteres fue débil y fuerte, respectiva- %
mente, en otra fue fuerte y débil.
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Plgimentacion
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Cuando los caracteres de las 86 especies estudiadas se
combinan en un paisaje fenotipico, los resultados indican una
mezcla diversa de grados de desarrollo. Se descarta, por tanto,
la idea de que las fuerzas que impulsan el desarrollo de los
troglomorfismos guarden cierta relacién mutua. La irregulari-
dad de la gréfica responde a la ausencia de paralelismo en los
cambios. Para explicar tal mosaico de morfologias, sin duda
hemos de tener en cuenta la historia evolutiva de las especies
y el entorno peculiar en el que viven.

DE: «IT'S A WONDERFUL HYPOGEAN LIFE: A GUIDE TO THE TROGLOMORPHIC FISHES OF THE WORLD>», POR A. ROMERO Y K. M. PAULSON EN ENVIRONMENTAL
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cesarias ni suficientes para que una especie colonizara con éxi-
to un habitat hipogeo.

Las caracteristicas de algunas especies hacen pensar en
contra de la hipotesis de la «preadaptacion». El tetra caver-
nicola mexicano, uno de los organismos de cuevas mas estu-
diados, puede encontrarse a la vez como forma epigea (con
ojos y pigmentada) e hipogea (en general, ciega y despigmen-
tada). La forma epigea presenta una distribucion amplia en
las aguas continentales del Nuevo Mundo, desde Texas a Ar-
gentina. Aunque se han descrito poblaciones cavernicolas con
ojos en distintas partes, la Gnica region en la que se han de-
sarrollado individuos ciegos y despigmentados es en México
central oriental, donde existen més de 30 cuevas con poblacio-
nes subterraneas del pez. Sin embargo, no todas las poblaciones
cavernicolas de la zona muestran el mismo grado de divergen-
cia morfolégica con respecto a las formas de superficie. Algu-
nas son totalmente ciegas y despigmentadas, mientras que
otras lo son solo parcialmente. Tres cuevas albergan solo in-
dividuos con ojos completos y pigmentacion. Once de las po-
blaciones presentan formas con ojos y ciegas, asi como for-
mas fenotipicamente intermedias. Al menos una de ellas esta
constituida por individuos con ojos y ciegos, pero sin formas
intermedias.

Ademas de la ceguera y la despigmentacion, los morfos tro-
glomorficos y de superficie de esta especie difieren en otras ca-
racteristicas. Las poblaciones troglomorficas poseen un mayor
numero de papilas gustativas, nunca forman cardamenes, son
activas durante todo el tiempo y no son agresivas. Se han iden-
tificado diferencias entre poblaciones en la respuesta fototacti-
cay se ha observado que incluso algunas formas cavernicolas
reaccionan ante la luz.

Las formas superficial y troglomorfica de A. fasciatus se
entrecruzan tanto en condiciones naturales como de labora-
torio. Producen hibridos fértiles con un fenotipo intermedio en
la primera generacion (F1). En la generacion posterior al auto-
cruzamiento (F2), los individuos varian desde una forma casi
completamente ciega y despigmentada hasta una con ojos ca-
si completos y pigmentada. Otros estudios genéticos respaldan
asimismo la idea de que las formas cavernicola y epigea corres-
ponden de hecho a la misma especie.

Este panorama bioldgico resulta complejo no solo en el es-
pacio, sino también en el tiempo. Cuando la forma troglomor-
fica de A. fasciatus se describi6 en 1936, toda la poblacion de la
localidad consistia en un morfo muy uniforme de peces ciegos
y despigmentados. Analizamos la morfologia general de indivi-
duos que habian sido recopilados entre 1936 y 1942, asi como
los que recolectamos en 1982. Descubrimos que, en 43 afnos o
menos, la poblaciéon de La Cueva Chica se habia transformado
en una poblaciéon morfolégicamente intermedia, compuesta por
individuos con cierto grado de vision y pigmentacion. Llegamos
a la conclusion de que este nuevo morfo se habia originado por
hibridacién introgresiva: la transferencia de genes de una po-
blacion a otra a través de cruzamientos repetidos. El proceso se
inici6 probablemente en 1940, con la invasion del ambiente ca-
vernicola por individuos epigeos.

A pesar de la abundante informacién disponible sobre la
especie, no se ha formulado nunca una descripciéon convincen-
te de los posibles rasgos «preadaptativos» del antepasado de
A. fasciatus. Si la forma epigea se hallaba realmente preadap-
tada, épor qué experiment6 cambios tan importantes, morfol6-
gicos, fisiol6gicos y de comportamiento, para convertirse en un
troglomorfo?

Oscuridad Luz

Superficie

e

Hibridos

Cueva
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La plasticidad fenotipica resulta evidente en el desarrollo del
tejido ocular y en la pigmentacion de diferentes poblaciones
del tetra cavernicola Astyanax fasciatus. Estas se desarrollaron
bajo diferentes regimenes de iluminacién: 30 dias de luz constan-
te o de oscuridad total a partir del momento en que hicieron eclo-
sién. Los ojos de la especie de superficie (arriba) se hallan mucho
menos desarrollados cuando crecen en oscuridad; en la especie
cavernicola, que normalmente carece de ojos (abajo), resulta evi-
dente el desarrollo del tejido ocular en el espécimen criado bajo
luz constante.

PERDER PARA GANAR
Se aborda ahora la cuestién maés intrigante de la bioespeleolo-
gia: ¢{Por qué se pierden algunos caracteres fenotipicos cuando
los organismos cavernicolas evolucionan?

Un fenémeno biolégico apenas mencionado en la bibliogra-
fia bioespeleoldgica y que, en mi opiniéon, desempena un papel
importante en la diversidad de los morfos y en la evolucion de
la fauna cavernicola es la plasticidad fenotipica. Varias obser-
vaciones casuales indicaban que distintas especies de peces ca-
vernicolas y sus antepasados epigeos respondian a la presencia
o ausencia de luz durante el desarrollo de la pigmentacion y el
aparato visual.

Mi grupo confirmo esa idea mediante el control de las con-
diciones luminicas de larvas de 24 horas de vida de A. fascia-
tus. Pertenecian a tres tipos de poblaciones: epigeas (con 0jos,
pigmentadas), troglomorficas (ciegas, despigmentadas) y sus
hibridos. Durante 30 dias, algunas larvas fueron expuestas a
la luz 24 horas diarias, mientras que otras estuvieron confina-
das en una oscuridad total. Los resultados demostraron que
los ojos de las larvas epigeas se desarrollaban mucho menos
cuando los peces se criaban en la oscuridad que cuando reci-
bian luz. Sin embargo, los resultados mas espectaculares se
obtuvieron con la poblacion cavernicola: aunque, como cabia
esperar, las larvas sometidas a la oscuridad no formaron nin-
gun tejido ocular visible, las que se criaron bajo luz constan-
te si lo hicieron.

Septiembre 2011, InvestigacionyCiencia.es 47



Ese resultado permite suponer que numerosos animales
troglomorficos evolucionaron a partir de especies epigeas gra-
cias a la plasticidad fenotipica. Dicha conclusion concuerda con
el hecho de que la ausencia de luz puede desencadenar hete-
rocronia, es decir, cambios en el momento de desarrollo de los
caracteres. Se observan ejemplos de plasticidad fenotipica en
los pedomorfos (animales que no alcanzan la madurez morfo-
logica y se reproducen como juveniles) y neotenos (animales
con el crecimiento detenido). Muchos organismos cavernicolas
son pedomorficos o neoténicos. La mayoria de las salamandras
troglobias son pedomorficas; la mitad de las salamandras pedo-
morficas conocidas son troglomorficas. La neotenia estd bien do-
cumentada entre los animales hipogeos, en particular los peces.
Los individuos hipogeos obtienen una ventaja al convertirse en
pedomorfos porque pueden reproducirse antes en su ciclo biol6-
gico. La desventaja de la menor capacidad defensiva de los indi-
viduos inmaduros se descarta porque la mayoria de los organis-
mos cavernicolas no tienen depredadores naturales.

Esos ejemplos refuerzan asimismo la idea de que los troglo-
morfismos se originan por seleccién natural y no por el simple
deterioro de un fenotipo. Sabemos que la norma de reaccion (la
direccion e intensidad de un cambio fenotipico en respuesta a
factores ambientales) es genéticamente variable y se halla suje-
ta a la seleccion natural. Por tanto, la seleccion natural favorece
a los individuos con una mayor capacidad de expresar rasgos es-
pecificos en las condiciones apropiadas. La plasticidad fenotipi-
ca suele ofrecer superioridad reproductora frente a un fenotipo
fijado genéticamente: los fenotipos inducidos por el ambiente
tienden a adaptarse mejor a las condiciones ambientales predo-
minantes que los fijados genéticamente.

Creo que la seleccion natural favorece a los pedomorfos y
neotenos al fijar los alelos de esos rasgos en la poblacion caver-
nicola. Puesto que la mayoria de las poblaciones cavernicolas
son reducidas y se hallan sometidas a presiones selectivas muy
parecidas dentro de la misma cueva, el proceso evolutivo pue-
de tardar poco.

Esa explicacion se ve ademas respaldada por la naturaleza
convergente de los caracteres troglomorficos. De hecho, pode-
mos ver los mismos tipos de cambios inducidos por la seleccion
entre los peces de profundidad y los peces de aguas fangosas, en
los que se ha producido la reduccién o pérdida de los ojos y de
la pigmentacion. Los patrones de evolucion convergente consti-
tuyen pruebas robustas de adaptacién por medio de la seleccion
natural. El aislamiento llevara después a la especiacion sobre la
base de la diferenciacion genética del antepasado epigeo.

HACIA UNA MAYOR COMPLEJIDAD

¢Por qué entonces la evolucion de los caracteres troglomorficos
no se produce en paralelo, sino que se genera una serie irregu-
lar de fenotipos? En primer lugar, porque estan controlados por
conjuntos de genes independientes. En segundo lugar, el grado
de desarrollo de algunos de esos caracteres (como los barbillo-
nes de los peces) se halla condicionado por la historia filogené-
tica. Por tltimo, las presiones selectivas sobre cada uno de los
caracteres pueden diferir de una cueva a otra.

¢Y qué decir de las especies no troglomorficas que viven en
un ambiente hipogeo? Conocemos la abundante variacion ge-
nética para la plasticidad en el seno de las poblaciones natura-
les, que a su vez estd sujeta a seleccion. Asimismo, la variacion
genética para la plasticidad fenotipica resulta habitual: una po-
blacion puede albergar variacion genética para la plasticidad de
un rasgo al tiempo que se muestra invariable para otro carac-
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ter relacionado con el mismo parametro ambiental. De nuevo,
ello explicaria la complejidad observada en las respuestas feno-
tipicas entre los organismos hipogeos. Algunos presentan un
grado de ceguera elevado pero muy poca despigmentacion por-
que los genes que controlan uno de los rasgos son muy plasti-
cos, mientras que los que controlan el otro no lo son.

La recuperacion de parte del tejido ocular y de la pigmenta-
cion en los individuos de algunas especies troglomorficas, como
se ha indicado arriba, puede deberse a que la poblacién conser-
va cierta capacidad de modificar el fenotipo, incluso aunque
esta represente un ecotipo (una poblacion especializada gené-
ticamente para una condicién ambiental determinada). Esta
idea encaja con nuestro conocimiento de la genética de pobla-
ciones de A. fasciatus, en las que hallamos fenotipos muy diver-
sos (epigeos y troglomorficos) pero una escasa diferenciacion
genética. El tipo troglomorfico podria caracterizarse facilmen-
te como un ecotipo. Bajo condiciones ambientales extremas, un
genotipo con plasticidad fenotipica daria lugar a lo que parece-
ria un ecotipo. Puede existir una notable convergencia en la nor-
ma de reaccion de las diferentes poblaciones dentro de deter-
minados ambientes.

La plasticidad puede —y debe— mantenerse en ambientes fluc-
tuantes, en especial cuando las variaciones ambientales son pre-
decibles en cierta medida. Otra generalizacion acerca del ambien-
te cavernicola es la antigua creencia de que se trata de un medio
constante y sin fluctuaciones ecolégicas. Sin embargo, ya hace al-
gln tiempo que esta hipotesis se ha puesto en duda. Las inunda-
ciones, por ejemplo, son acontecimientos periodicos bastante ha-
bituales en las cuevas y representan una notable alteracion de las
condiciones ecologicas.

No sorprende que los organismos cavernicolas en los que se
ha demostrado plasticidad fenotipica sean acuéticos: esponjas,
cangrejos, peces y salamandras. Las condiciones ambientales fluc-
than con frecuencia en las cuevas tropicales. Presentan variacio-
nes constantes (pero predecibles) en el nivel del agua asociadas
a cambios estacionales drasticos en la precipitacion, lo que con-
tribuye a explicar la existencia de mas especies y poblaciones tro-
glomorficas en latitudes bajas que en las regiones templadas.

Las cuevas constituyen laboratorios naturales tinicos. En el
pasado han inspirado numerosas ideas en el campo de la bio-
logia, y todavia nos proporcionan una excelente oportunidad
para confirmar y expandir nuestro conocimiento sobre la evo-
lucion de la vida sobre la Tierra. A medida que exploremos mas
cuevas tropicales y subtropicales, sin duda la creatividad y el
oportunismo de la evolucion nos sorprenderan cada vez mas y
nos plantearan nuevos retos.
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