PARALELISMO ENTRE LA VIDA DE LAS CAVERNAS Y LA DE LAS
GRANDES PROFUNDIDADES MARINAS

por R. Margalef *

Hubo un tiempo en que tanto las cavernas como las grandes profundi-
dades se creyeron azoicas, sin vida, y en algunos aspectos tal creencia se
prolongd hasta mediados del siglo pasado. Después vino el reconocimien-
to de la multitud de sus habitantes y. tanto en uno como en otro caso, se
idearon numerosos nombres de raices griegas preferentemente para desig-
nar zonas y distribuciones, en la creencia que esto era hacer ecologia. Pa-
ra algunos de los presentes, probablemente, esta proliferacion de nombres
son la Gnica semejanza que existe entre la vida de las cavernas y la de las
grandes profundidades marinas. Tenemos que examinar si existen analogias
de mayor valor, *

La relacién no sera ciertamente de afinidad taxonémica y evolucién
concreta, porque los casos al apoyo se pueden calificar mas bien de excep-
cionales: los brotulidos, peces viviparos de gran profundidad —usualmen-
te de mas de 2.000 metros—, tienen algunos representantes en las aguas
subterraneas de Meéxico y Cuba (Lucifuga, Stygicola, Typhliasina); hay
afinidades entre algunos isépodos parcialmente -de . profundldad (Bathyno-
mus) y otros de aguas subterraneas (Sphaeromides); quiza también se pue-
de pretender que las formas mas emparentadas a los Mumdopsw crusta-
ceos decdpodo de las cuevas de Lanzarote, viven en aguas marinas profun-
das. No es mucho.

Tampoco se puede insistir demasiado en la convergencia de algunos
caracteres, como la pérdida de la visién y del pigmento, o la abundancia
de sedas sen51t1vas o el alargamiento de las extremidades. Esto es impor-
tante, pero secundarlo, un poco como considerar predominantes en el fito-
planeton las adaptaciones a la luz y a la temperatura, cierto que estas adap-
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taciones se reconocen, como no podria ser de otra manera, pero los facto-
res que marcan el paso de la danza son otros, a saber, nutriente y turbu-
lencia, Se ha dado mucha importancia a estos caracteres de adaptacién a
determinados factores del medio, en parte por tenerla y en parte porque
la Bioespeleologia, por diversas circunstancias, se desarrollé especialmente
en un ambiente cultural impregnado de lamarckismo.

Desearia remarcar aqui mas bien las semejanzas en la historia evolu-
tiva, Esto no es nuevo, y en este dominio se ha hablado una y otra vez de
ortogénesis, o evolucién dirigida. En dicho lenguaje yo desearia decir que
las ortogénesis de los pobladores de las cuevas y las de los animales abisa-
les se asemejan. Pero al tratar de explicar tal semejanza se desvanece el
concepto de ortogénesis, lo cual es itil. A riesgo de sentirme culpable de
usar un nombre casi innecesario, desearia decir que, ademas de la selec-
cién, hay una «metaseleccién» usando esta palabra para designar un estilo
de evolucién, y no soy desde luego el primero en sefalar que existen indu-
.dables semejanzas en el estilo de la seleccién y, por consiguiente, de la evo-
lucién en los fondos ocednicos y en las cuevas. Propongo ademas relacio-
narlo con caracteristicas ecolégicas —metaecologicas— comunes, que van
més alla de ciertos valores (bajos) de la temperatura o de cierta variabili-
dad (pequefia) de la misma, o de otras propiedades comunes de algunas
variables ambientales, aunque quiza el aporte de alimento, si se quiere juz-
gar como una variable ambiental, puede tener un significado mas profundo.

Veamos brevemente algunos aspectos de ecologia comparada que, en
un principio, podrian proporcionar materiales para debatir la semejanza
senalada:

Seé ha dado mucho interés a la pérdida de la visién y atrofia de sus
érganos. Es notable que esta regresion ha sido mas intensa en las cuevas
que en el fondo del mar, Los peces ciegos son mas frecuentes en cuevas de
agua dulce y en aguas marinas costeras que en las aguas marinas profun-
das (Thinés, 1969). Quizi el menor suministro de vitaminas en las cuevas
en relacién con el mar han sido un factor de aceleracién de dicha regresién
-en el mundo subterrdneo. Pero la verdad es que un gran nimero de anima-
les marinos de las grandes fosas son ciegos ¥ despigmentados;-La luz- de
origen animal es frecuente en los fondos marinos, pero no falta en las cue-
vas (el micetofilido Arachnocampa luminosa), aunque no -sabemos si pue-
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de existir cierta relacién entre la presencia de luz y la reduccién de los or-
ganos de la visién, o su conservacién, en la fauna acompafiante.

El pigmento carece de significado tanto en la regulacién térmica por
absorcién de la radiacién de onda larga, como de proteccién frente a la
de onda corta; por esto no tiene sentido selectivo, estando ausente ademas
el significado en relacién con la visién (defensivo, comunicacién). El co-
lor falta o no tiene sentido y depende de la conservacién y funciéon de otros
mecanismos de produccién y acumulacién de productos de metabolismo
pigmentados.

La reduccién de las alas representa a las formas braquipteras en in-
sectos acudticos y, de hecho, el polimorfismo alar en los machos de algu-
nos pselafidos cavernicovas, puede ser quiza comparable al de hemipteros
acuaticos, en su distribucién en medios de mayor o menor persistencia.

Muchos problemas son particulares a uno solo de los ambientes que
se comparan; ciertos animales de las cuevas pueden pasar de agua al am-
biente himedo (Niphargus, Stenasellus, Bryocamptus). La excrecién y re-
gulacién del agua en los cavernicolas es importante; absorcién de agua
atmosférica por la superficie del cuerpo, expulsién o acumulacion de las
excretas, qué sentido tiene la fisograstria, son problemas interesantes so-
bre los que hay muy poca informacidn. ’

En el caso de las profundidas marinas, los problemas relativos a las
altas presiones ambientales son comparables, Se puede comentar la forma
en que se encuentra el oxigeno en las vejigas de peces que viven bajo enor-
mes presiones (formando algo liquido o sélido con el agua?), el efecto,
mas de un bajo metabolismo que de una gran presién, sobre ciertas sim-
plificaciones del aparato excretor de peces, etc.

En lo que concierne a distribucién y comportamiento se pueden en-
contrar algunas semejanzas que, en parte, se pueden extender a casi todos
los ambientes, Las poblaciones, por mas uniforme que nos parezca el am-
hiente, estan distribuidas a mancas, de manera contagiosa, y esto se sabe
bien en las cuevas, donde ciertas zonas son més prédigas en determinadas
especies a los entomélogos, y en el mar, donde la exploracién fotografica
describe una heterogenidad considerable, La diversidad tratandose de am-
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bientes poco favorables a la vida resulta sorprendentemente elevada en los
grandes fondos marinos y no es pequefia en las cuevas, como corresponde
a ecosistemas estables (en sentido de persistentes igual a si mismos) y ma-
duros, pero con pocos recursos. En las cuevas la diversidad se reduce en
las manchas con guano, o por la influencia humana.

Los ritmos de actividad y de reproduccién conservan sin duda su uti-
lidad, para sincronizar la biologia de los distintos individuos de la especie.
Existen en algunos animales de gran profundidad y en diversos habitantes
de las cuevas. Se podria pensar que faltan estimulo para poner en hora los
ritmos enddgenos, pero no es cierto, El interior de las cuevas estd afectado
por ondas de presién atmosférica: la humedad puede variar anualmente:
el fondo del mar recibe mensajeros quimicos de la periodicidad en super-
ficie. El estudio del comportamiento de especies coexistentes en un am-
biente muy estable, con posibles interacciones, defensas, etc., promete ser
‘muy interesante, aunque dificil. No sabemos hasta que punto pueden con-
tribuir a ellos los laboratorios subterraneos, Siempre se me antoja que hay al-
go de magia en ellos, como en la incubacién «in situ» de los oceandgrafos.
Con perdén,

El metabolismo de animales de las cuevas y de los grandes fondos ma-
rinos es relativamente bajo. El metabolismo de animales de las cuevas (crus-
taceos entre 1/3 y 1/7 del de formas externas (Desco-Dercuet, 1953,1959)
y de estos mismos datos se puede deducir que el coeficiente del aumento
del metabolismo con la temperatura (Qu) es doble para los de aguas sub-
terrdneas que para los epigeos, lo cual indica su adaptacion a un nivel ba-
jo de la escala —que por analogia se puede suponer asociado a un meta-
bolismo total menor, por restriccién del campo de variacion—,

Quiza el gran tamafio de los eritrocitos de Proteus tenga relacién con
su bajo metabolismo y se puede sospechar que puede ir unido a un mayor
tamafio de otras células del cuerpo. En isépodos de profundidad (o de aguas
frias) se ha reconocido que el tamafio de las células es relativamente muy
grande, Pero esto no es general, pues los lamelibranquios abisales en minia-
tura a que aludiamos tienen células pequefias. El tema del tamafio de las
células —y nlimero de cromosomas— puede ser un tema de interés en re-
lacién con los copépodos cavernicolas. Los de cuevas son con pocos cro-
mosomas, de tamafio pequefio y producen pocos huevos. Tipicamente son
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formas reptadoras derivados de grupos comunes en aguas calidas, No hay
en las cuevas, por ejemplo, ciclopidos derivados del grupo strenuus dentro
del género Cyclops, nérdicos, recientes y poliploides.

Muchos animales intersticiales son neoténicos, con apéndices de pocos
artejos, tamafio pequefio, etc., aunque dentro de algunos grupos se cono-
cen formas de diverso tamafio (Ingolfiella, 2-14 mm) cuyas relaciones con-
vendria estudiar. Proteus y otros anfibios se pueden considerar también co-
mo neoténicos, Pero en una gran parte de la fauna este no es el caso. Los
diplépodos de las cuevas (Broleman, 1923) son mas largos y corpulentos,
con mas segmentos, atraviesan mas mudas y viven mds tiempo. Insectos y
quilépodos parecen también derivables de formas pequefias de otros am-
bientes y muestran, respecto a ellos, un tamafio aumentado y desarrollos
alométircos (hipertelia) que afecta a diversos apéndices, Esto corresponde-
ria al aparente gigantismo de isépodos, holoturias y otros animales abisa-
les, algunos de los cuales, sin embargo, no son tan exclusivos de los fondos,
y ascienden en aguas antarticas y algunos, incluso en aguas calidas pero
estables, (Bathynomus en las costas de Venezuela).

La fauna de las cuevas y la fauna de las profundidades marinas es de
distinto origen. La de las cavidades subterraneas, procede del suelo, de la
fauna intersticial y quizd de rios. Ha podido existir un transporte acelera-
do por corrientes, por ejemplo en Niphargus, cuya distribucién contrasta
grandemente con la de Pseudoniphargus y Haploginglymus, a su vez Ni-
phargus procede probablemente de las Eriopisa marinas y es un ejemplo
de otras conexiones que pudieron ser muy importantes en animales acuti-
«cos de la fauna intersticial costera y de agua dulce. En el mar, la region
ands antigua no es el fondo, sino el margen de las placas continentales, don-
de han podido existir formas antiguas y presentarse afinidades que com-
‘partiria con la intersticial biogeograficamente se entiende.

El fondo de los océanos ha experimentado cambios térmicos relativa-
mente recientes e importantes. También el ambiente de las cuevas es me-
mnos constante de lo que se pretende. No es tan esencial esta constancia si
-es conmesurada con la duraclon de vida de los seres, Esto es lo decisivo
para la evoluc1on

Pero en cualquier caso, tanto la fauna de las cuevas como la de los
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fondos marinos parece integrada por elementos de origenes muy diversos.
Probablemente no hay mucha razén para hablar de fésiles vivientes (el li-
bro de Jeannel, 1943), ni en cuevas ni en el fondo de los mares, por lo me-
nos como caracteristica comin, aunque no puede negarse que entre sus po-
bladores los hay de caracter arcaico (Neopilina, algunos troglobios). Sin
embargo, la misma demografia explica cierto conservatismo, pero esto es
simulado también por la persistencia de reliquias en relacién con los cam-
bios climaticos del exterior., A la marcha que vamos, si las cuevas no se
alteraran —que se alteran mas que la superficie de la tierra-— es claro que
contendrian muchas reliquias. La biogeografia estd sujeta a otros factores;
ausencia de cuevas en regiones no calizas, y al pasado de las glaciaciones
que aniquilaron la fauna subterranea.

Ademas de fésiles vivientes se puede hablar de evolucién regresiva?
Tendria quizd sentido en relacién con deformaciones en la cabeza de bar-
‘hos (Heuts) o con la indudable pedomorfosis de Proteus y otros animales.
Pero tampoco se puede generalizar mucho. Se trata de la existencia de fil-
tros selectivos, no sustancialmente distintos de los que operan en otros am-
bientes, y las estrategias para pasarlos son variadas, y el origen de los or-
ganismos que los superan es muy diverso. Como en casi todos los ecosiste-
mas. ’

A mi manera de ver las semejanzas son en el estilo de la evolucién
(metaseleccién), reflejo de la demografia y no son poco importantes. La
base seria el disponer de poco alimento, pero seguro y estable; que ha con-
ducido a poblaciones de bajo metabolismo y larga vida, caracteristicas que
se acentlan cuando la temperatura es baja, o la presion elevada (que bio-
légicamente tiene en parte, y sblo en parte, efectos analogos) o las dos cir-
cunstancias concurren a la vez.

En consecuencia, el extremo mad importante a dilucidar es el trans-
porte de alimento y energia, Tanto las cuevas como las grandes profundi-
dades marinas se caracterizan por carecer de productores primarios, y de-
pender de fuentes de energia ajenas. En el caso del océano el mecanismo
es bastante bien conocido. Hay un sistema reticulado —o mejor, conver-
gente— que conduce hasta el fondo una pequefa parte de la produccién
‘primaria de las aguas superficiales iluminadas. Este transporte estd orga-
nizado en numerosos escalones y se hace con la intervencién de muchos ani-
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males, como transportadores directos, al comer arriba y excretar abajo, o
indirectos, al moldear los excrementos en pequenos paquetes, de velocidad
de sedimentacién relativamente elevada. De esta forma el material que lle-
ga al fondo, en pequefias particulas lo hace con gran uniformidad, aunque
hay que aceptar que los motivos persistentes de distribucion superficial se
reflejan en el fondo y, por ejemplo, la fauna de grandes profundidades es
maés rica debajo de las zonas mas fértiles de afloramiento o en el Ecuador.
Pero, a una escala menor, el alimento se uniformiza sobre el espacio y hasta,
en parte, sobre el tiempo, por integracién, a la vez que el material que alcan-
za al fondo es una parte muy pequefia de la produccién primaria probable-
mente siempre inferior al 5%.

Algo parecido ha de ocurrir en las cuevas, aunque en ellas el mecanismo
de transporte no se ha cuantificado adecuadamente, lo cual constituye un
campo nuevo de estudio lleno de promesas, Si procedemos por analogia con
las aguas marinas deberemos distinguir un transporte con el agua y otro por
organismos, No sabemos si el transporte por animales puede ser importante,
en el sentido que animales de suelo migren alternativamente entre unos po-
cos centimetros superficiales, otros que se alimentan de aquellos entre unos
decimetros, y asi sucesivamente hasta llegar a las cuevas o al mundo subte-
rréneo en general., Tal mecanismo parece improbable por el consumo de
energia que representaria sin utilidad evidente y probablemente ha de ser
descartado, pero antes de hacerlo hay que mirar mas de cerca los datos que
se tienen, o hacer nuevas observaciones apropiadas; es decir, el transporte
por animales de alguna manera llevaria a las rendijas o a partes en comu-
nicacién con el mundo hipégeo que se estudia. Es claro que los animales
del suelo con gran cantidad de alimento son ecolégicamente y evolutivamen-
te muy distintos de los de las cavidades subterraneas o sistemas de pequefias
cavidades en comunicacién con las mismas —o Gnicas— en las que zhora
fijamos nuestra atencién,

Las aguas corrientes subterraneas aceleran el transporte, de toda clase
de materiales en disolucién y suspensién, Por esto los pobladores de inters-
ticios o de aguas corrientes subterraneas son claramente distintos de los ver-
-daderos troglobios y disponen fundamentalmente de mas alimento, como los
que disponen de él gracias a otro sistema de transporte, es decir, los que
viven en el guano de los murciélagos, El transporte a través de aberturas
grandes es siempre importante en la biologia de las cuevas. Los peces de
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cuevas son diferentes con los que habitan las aguas freaticas en regiones
aridas, y esto tiene que ver también con su evolucién respectiva.

En los fondos marinos, el paralelo que acude a la pluma son los cafio-
nes submarinos a lo largo de los cuales y en forma de corrientes de turbidez
se transportan materiales mis costeros que aportan elementos nutritivos,
a la vez que representan la amenaza de la desestabilizacion de las comu-
nidades por enterramiento o remocién del sustrato. Fenémenos parecidos
pueden acontecer debajo de las zonas de afloramiento. En el mar, por foto-
grafia, se reconoce que hay animales muy corpulentos en los grandes fon-
dos, capaces de moverse sobre distancias considerables y de subsistir con
una explotacién moderada de la fauna abisal. Nada de esto es factible en
cuevas, donde no cabe pensar en el «depredador superprudente».

Las animales de las grandes profundidades comen sedimento o son car-
nivoros y generalmente su espectro de alimentacién es amplio. Lo mismo
ocurre en las cuevas, necesariamente los cavernicolas han de tener gusto y
dieta amplia, pero cual es su forma de alimentacién, excepto para los clara-
mente carnivoros y especializados en presas de determinado tamafio, es cosa
poco conocida.

Probablemente la mayor aportacién en cantidad de alimento a las cavi-
dades subteraneas ocurre de forma diversa que por transporte horizontal
brutal (agua, movimiento de animales o turistas) o por migracién de ani-
males del suelo, Las raices pueden ser un elemento y aun mas los hongos,
que son los agentes transportadores de la naturaleza. La distribucién de
hifas merece un estudio mas detallado y la posibilidad de que los animales
la autoricen y aun que estimulen aglomeraciones locales de producto con
efectos mecanicos y quimicos de mordisqueo, Otro elemento de transporte
puede ser el agua, si contiene materia organica, desde luego, pero también
con un transporte quimico de energia, por ejemplo, agua que contenga hie-
rro ferroso o sulfhidirico, como consecuencia de su paso a través del suelo,
o de capas con materia orgénica, que proporciona energia para la reduccién
de algunos compuestos, Parte de esta energia es recuperada por bacterias
que utilizan reacciones exotérmicas, por ejemplo de la oxidacién del hierro,
o de la formacién de sulfato o separacién de azufre, fenémenos que ocurren
en superficies estalactiticas y que no sabemos hasta qué punto van acopladas
con la precipitacién de carbonato calcico. Bacterias, actinomicetes y hongos
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seria, por tanto, posibles eslabones importantes en el mecanismo de transmi-
si6n de energia y es una pena que no existan datos cuantitativos que hagan
de las lineas anteriores algo mas que una simple especulacién. Otro elemen-
to de transporte quizad mejor conocido es la arcilla transportada por el agua,
vehiculo de materia organica (donde es posible ademis la fijacién de N
por via microbiana). Son varios los crusticeos de aguas subterrineas que
comen arcilla, como otros de aguas superficiales (Niphargus, Bogidiella).

La baja cantidad de alimento es lo esencial, porque lleva implicita cier-
ta constancia, o una constancia mayor que si el alimento pudiera ser abun-
dante, La demografia es estable y puesto que R° es poco superior a uno, al
considerar In R® =aT, en que T es el tiempo de una generacion, T puede
sin inconveniente ir aumentando. S

Se encuentran casos extremos entre coleébpteros (Bathysciinae, Trechi-
nae), en que la especializacién lleva a un ovario, con un solo ovariolo, y la
puesta de un solo huevo muy grande cada vez, del que sale una larva que
ne come y que pronto pupa, mientras que la vida del adulto se prolonga
varios afios. Lo mismo ocurre con animales acudticos. El isépodo Angeliera
lleva un solo huevo del que sale un animal muy avanzado; los peces caver-
nicolag Ablyopsidae incuban en las branquias. En general los animales de
las cuevas viven mucho mas tiempo que los parientes epigeos, los Niphar-
gus, por ejemplo, hasta 6-8 afios mucho mas que los Gammaros.

En los grandes fondos marinos, igualmente, la proteccién de los hue-
vos, disminucién de su niimero, y prolongacién relativa de la duracién de
la vida, parecen ser caracteristicas generales, Es raro encontrar larvas na-
dadoras, como las del braquiépodo Dedagodiscus que constituyen una ex-
cepcion. Los lamelibranquios -abisales son verdaderas miniaturas, con un
gran desarrollo de los palpas, un pequefio desarrollo de las branquias y pro-
duciendo un nimero muy pequefio de huevos (2) cada vez.

Hoy dia es de actualidad oponer la estrategia de la r v la estrategia de
la K, como extremos opuestos de un continuo evolutivo, entre las especies
oportunistas, con gran flujo de energia a través de la biomasa y las especies
muy adaptadas a un ambiente muy estricto, o por lo menos capaces de man-
tener una alta biomasa con un muy menguado flujo de energia a su través.
Es claro que las tendencias evolutivas en las cuevas y en las grandes profun-
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didades marinas convergen o coinciden en un predominio de la estrategia
de la K, lo cual estd de acuerdo en el tipo predominante de la demografia
y con el bajo metabolismo que se observa en las respectivas especies.

Esto influye ciertamente sobre la diferenciacién genética local. Los
espelélogos estuvieron particularmente impresionados por la variacién local.
Esto ha influido sobre su actitud en la taxonomia. Pequefias diferencias, tanto
mas probables al disponer de series poco numerosas de ejemplares, justifi-
caban la descripcién de especies distintas, Se explicaba por el aislamiento
genético, Pero pueden existir fisuras de comunicacion entre unas y otras
cavidades de un macizo. Podemos preguntarnos si se espera una gran dife-
renciacién genética local incluso con posibilidades de flujo genético. La
respuesta es si, porque la diferenciacién tiene mas que ver con la lenta
dindmica de las poblaciones y' sus propiedades generales que con el aisla-
miento, Valentine y Ayala parecen un poco sorprendidos al encontrar un
gran polimorfismo enzimético en un braquiépodo de profundidad (Fricleia),
polimorfismo, de expresién local y que ecompafia en este caso a una morfo-
logia muy constante. Seria interesante y es urgente un anélisis de la diferen-
ciacién enzimatica (genética) de los troglobios,

Aun desearia afadir, para terminar, otro aspecto importante en la bio
logia de animales de cuevas y fondos marinos. Los organismos seleccionados
bajo la estrategia de la K son muy importantes —nosotros lo somos. Estos
animales —o plantas— son mas numerosos, como se puede suponer, en eco-
sistemas estables, o hechos estables por los propio organimos —como las
hormigas o el hombre—. Son, por tanto, muy numerosos en los ecosistemas
estables de los arrecifes de coral y del bosque tropical. Aqui he usado esta-
ble en un sentido comiin entre los naturalistas de antafio, porque ahora son
rds conscientes de las dificultades semanticas, Estables significaba que per-
manecen iguales a si mismos —si no hay perturbacion extrafia—. De hecho
estos sistemas son los mas fragiles cuando estdn sometidos a agentes que no
los acompanaron en: su evolucién, como es la destructiva accién humana.
Bien, hoy dia los ecosistemas mas estables en aquel sentido son de zonas
calidas, pero es la poca variabilidad de las condiciones externas lo que es
importante y no la temperatura alta. La sustitucién de la estrategia de la r
por la de la K| prevalente en estos sistemas, se acompana de una disminucién
de la entropia que se exporta para mantener en pie cierta cantidad de bio-
masa. Y aqui viene el aspecto tedricamente mas importante. Puesto que los
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ecosistemas de condiciones mas constantes estan hoy bajo los trépicos, por
muchaque séa la tendencia a disminuir la produccién de entropia, esto sélo
puede conseguirse hasta cierto punto, porque por el simple hecho de reali-
zarse las reacciones a temperatura alta, por este simple hecho, toda la reduc-
cién de entropia que pueda conseguirse por una organizaciéon especial, no
puede llevarse mas alld por la imposicion de la temperatura a la que se
hacen los cambios de energia. ;Comprenden ahora el interés extraordinario
que tiene en ecologia general el estudio de ecosistemas —aunque sean trun-
cados, es decir, sin productos primarios— en los que la estrategia de la K
ha podido seguir predominando, pero en los que los cambios, el metabolis-
mo, la transferencia de energia, se realizan a temperaturas bajas —pero no
excesivamente bajas, es decir, con agua liquida y a temperatura constante—
de manera que por este motivo el aumento de entropia no es tan grande como
en los tropicales? Cierto que se podria decir que estos sistemas son suscep-
tibles de alcanzar un grado mayor de madurez en su organizacién,
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