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INTRODUCCION

Las cuevas son habitats fragmentados,
pequefos laboratorios donde la ausencia de
luz, la oligotrofia de los cuerpos de agua subte-
rranea y la estabilidad ambiental han desenca-
denado la aparicion de fauna acuatica estricta-
mente cavernicola (estigofauna o estigobionte).
Para poder explicar la biogeografia de la esti-
gofauna necesitamos informacion tanto sobre
la historia geoldgica del agua subterranea co-
mo sobre la historia evolutiva de los ancestros
que colonizaron el subsuelo desde sus habitats
epigeos (Holsinger 1994). Ademas es importan-
te considerar que, aunque las cuevas actuan
por si mismas como enclaves que facilitan la
fragmentacion de las poblaciones y su posterior
especiacion, los ancestros epigeos pudieron ya
presentar distribuciones fragmentadas debido a
la aparicion de barreras geologicas (vicaria) o
por la dispersion espacial, activa o guiada por
corrientes de agua, de algunos individuos. Fi-
nalmente, situar la edad geoldgica de ancestros
s6lo a partir de comparaciones de estructuras
corporales entre especies contemporaneas se
ve dificultado por la convergencia morfologica
en respuesta a las condiciones homogéneas de
las cuevas en cualquier parte del mundo, y por
la dificultad de acceso y estudio de las aguas
subterrdneas donde, todavia hoy, no podemos
hacer estimaciones del numero de especies
que todavia restan por descubrir. Todo ello ha
provocado que la biogeografia de los animales
cavernicolas sea habitualmente una disciplina
controvertida que da cabida a hipotesis varia-
das.

Este trabajo describe la biologia y el
contexto biogeografico de tres especies estigo-
biontes de macrocrustaceos descritos en el
Ullal de la Rambla de Miravet (Castellon, Espa-
fAa) (Herrando-Pérez 2005), que incluyen el
camaron Typhlatya miraventensis Sanz y Plat-
voet 1996, y los is6podos Typhocirolana troglo-
bia de Grave y Herrando-Pérez 2003 y Kens-
leylana briani Bruce y Herrando-Pérez 2005. El
Ullal aflora en el cauce del rio Chinchilla, dentro
del valle del Barranco de Miravet, en el limite
norte del Paraje Natural del Desierto de Las

Palmas. Esta region representa la estribacion
mas oriental del Sistema Ibérico donde impor-
tantes afloramientos de areniscas (rodeno) y
pizarras paleozoicas, sus materiales mas anti-
guos, alternan con estratos calizos que se
originaron a lo largo del triasico, jurasico y
cretacico, como resultado de varias transgre-
siones y regresiones marinas. El Ullal es en
realidad una surgencia que alivia el exceso de
agua que no puede ser asimilada por el siste-
ma karstico local, de dimensiones desconoci-
das, durante fuertes tormentas invernales. La
topografia de esta surgencia ha sido descrita
por Arends (1997), y basicamente tiene una
forma de “T” invertida, con una entrada verti-
cal de alrededor de 30 metros, tortuosa y es-
trecha hasta los 30 cm en algunos pasajes, y
una galeria horizontal con unos 250 metros
aéreos explorables sélo en verano hasta los
dos sifones terminales presentes todo el afo.
En ese tramo, la mayor profundidad de agua
puede ser de 6.5 m en la sala principal donde
la galeria vertical se bifurca en la galeria hori-
zontal. El fondo de toda la cavidad alterna
roca desnuda con importantes depositos de
arena fangosa y gravas, donde de manera
irregular se acumula materia organica particu-
lada, fundamentalmente vegetal, en distintos
estados de descomposicion. Como correspon-
de a un sistema tréfico semicerrado, la entra-
da de materia organica en el Ullal depende
completamente de aportes desde el exterior, y
esos restos vegetales unidos a las biopelicu-
las que cubren las rocas constituyen las fuen-
tes originales de alimento para toda la cadena
trofica cavernicola (Simon y col. 2003)

MACROCRUSTACEOS DEL ULLAL

Género Typhlatya: Este género se
incluye, junto a mas de 30 géneros distintos,
dentro la familia de camarones atidos
(Atyidae) y comprende 15 especies, todas
ellas de vida cavernicola (cuevas, cenotes y
cursos anchihalinos en karst y tubos de lava).
La taxonomia del género esta pendiente de
revision (Damia y Brehiér 2005). Su distribu-
cién geografica se extiende a lo largo de va-
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Figura 1.- Typhlatya miravetensis (Sanz y Platvoet 1995). Camaron atido s6lo conocido para el Ullal de Miravet, cuyo gé-
nero tiene distribucién anfiatlantica. Salvador Herrando Pérez y Carlos Gonzélez Pérez, Febrero 2004.

rias islas del Caribe (Barbudas, Bermudas, Cai-
co, Cuba, Mona, Puerto Rico, Republica Domi-
nicana), Atlantico Central (Ascension) y Pacifi-
co Central Oriental (Galapagos), y en zonas
continentales de la Peninsula del Yucatan
(México), Espana y Francia (Figura 1).

Los individuos de T. miravetensis son
blancos, poseen ojos sin pigmento, su forma
esta aplanada lateralmente, y ostentan un ta-
mano entorno a los 2 cm. Se los observa con
frecuencia sobre el sedimento, donde se ali-
mentan. Posados, los animales generan co-
rrientes de agua con los pledpodos y escrutan
la arena con las brochas de pelos en las que
terminan sus primeros pereiépodos y con los
largos pelos que recubren sus piezas bucales.
También son nadadores activos, elegantes y
diestros para cambiar rapidamente de direccién
en la columna de agua. Se propulsan mediante
el movimiento vigoroso de los pleépodos como
una bateria de remos coordinados. Las antenas
del animal, mas largas que el cuerpo completo,
durante la natacién estan flexionadas hacia
atras como un tupé, de manera que parecen
funcionar como una estructura estabilizadora.
La cola presenta urépodos aplanados que tam-
bién pueden funcionar como alerones estabili-
zadores durante el desplazamiento. Es curioso
que los animales parecen acercarse a los focos
de luz de las linternas, pues la fotofobia esta
ampliamente reportada entre la estigofauna.

Género Typhlocirolana: la especiosa
familia Cirolanidae engloba 21 géneros y mas
de 350 especies de isdpodos, de las cuales
1/5 son estigobiontes. El trabajo pionero de
Wagele (1990) ya detecta la presencia de un
linaje genético homogéneo bautizado como
grupo Typhlocirolana. En este grupo todas las
especies son estigobiontes de agua dulce
(karst, pozos y acuiferos) y con distribucion
anfiatlantica representada por los géneros
Typhlocirolana, Marocolona y Turcolana en la
cuenca mediterranea y por el género Cirolani-
des en Norte América. En esa misma direc-
cion, también Botosaneanu y col. (1986) de-
tectaron similitudes entre especies cavernico-
las a ambos lados del Atlantico dentro del que
llamaron grupo Sphaeromides, con los géne-
ros europeos Sphaeromides, Turcolana y
Typhlocirolana, y los géneros americanos An-
trolana, Bahalana, Cirolanides, Mexilana, On-
cilorpheus y Speocirolana. Las 9 especies
descritas hasta la fecha dentro del género
Typhlocirolana propiamente abarcan Argelia,
Marruecos, ltalia y Espafia (Alicante, Caste-
ll6n y Menorca) (Figura 1). Quedan varias es-
pecies por describir recolectadas en Marrue-
cos y Tunez, y la taxonomia del grupo esta
pendiente de revisién (de Grave y Herrando-
Pérez 2005).

Los individuos de Typhocirolana tro-
globia son blancos, sin ojos, aplanados dorso-
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Figura 2.- Typhlocirolana troglobia (de Grave y Herrando-Pérez 2003). Isépodo cirolanido sélo conocido para el Ullal de
Miravet, cuyo género tiene distribucion mediterranea. Salvador Herrando Pérez y Carlos Gonzalez Pérez, Febrero 2004.

ventralemente (tipico de la mayoria de is6po-
dos), y un tamano alrededor de 1 cm. Sus pa-
tas toracicas son bastante largas, terminadas
en ufas robustas, y actuan en la locomocion,
mientras que los gnatépodos son prensiles, un
rasgo importante para un predador. Los indivi-
duos se detectan facilmente pues se mueven
continuamente tanto en el fondo como en las
paredes de las piscinas, en una estrategia de
busqueda tipica de un predador. En una oca-
sion se muestre6 un camarén T. miravetensis 'y
uno de estos isépodos en un pequeio tubo de
ensayo, y el isépodo decapité al camarén de
manera precisa y rapida, por lo tanto se sospe-
cha que entre ellos puede existir una relacién
predador-presa. Los animales eluden la luz de
las linternas, sin embargo no dudan en subirse
a la mano, una reaccion conocida como tigmo-
tagtismo frecuente en fauna cavernicola.

Género Kensleylana: La especie del
Ullal de la Rambla de Miravet ha servido de
hecho para la creacion de este nuevo género,
muy préximo a Faucheria, otro género monoti-
pico descrito en aguas subterraneas francesas
cercanas a Nimes (Dollfus y Viré 1900). Contar
con solo dos especies con un parentesco evi-
dente impide hacer valoraciones biogeogréficas
consistentes. Sin embargo, se reconoce la exis-
tencia de un grupo Faucheria (Botosaneanu

1986; Wagele 1990) que comprenderia Fau-
cheria y, ahora, Kensleylana en Europa, Sko-
tobaena en Africa y Sphaerolana en América.
Una especie de Faucheria esta por describir
en la localidad tipo de Typhlatya arfeae
(Damia y Bréhier 2005, ver mas abajo).

Los individuos de Kensleylana briani
también son blancos, sin ojos, aplanados dor-
soventralmente y con un tamafo que oscila
alrededor de los 3 mm. En su cuerpo desta-
can dos grandes urépodos cilindricos (Figura
1) que parecen ayudar al desplazamiento so-
bre los fondos blandos de las piscinas, de
hecho los animales se mueven como un bull-
dozer dejando un tenue rastro sobre la arena.
También es caracteristica del género la fusién
de segmentos (pleonitos) en la parte final del
cuerpo. Estos isdépodos se han observado
principalmente en pendientes de arena proxi-
mas a las orillas de los charcos que se forman
durante la bajada estival del nivel del agua a
lo largo de la galeria horizontal, aunque esto
puede denotar la dificultad de observarlos a
mas profundidad por su pequefio tamafio.
Cuando son molestados son capaces de enro-
llarse en una bolita como mecanismo de pro-
teccion. Se han podido capturar individuos en
trampas de fondo con carne sugiriendo habi-
tos carrofieros.
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DISCUSION

En una revision de la biogeografia de los
crustaceos amfipodos estigobiontes a escala
mundial, Holsinger (1994) traza 3 vias evoluti-
vas de invasion y adaptacién de especies acua-
ticas a rios subterraneos: 1/ taxones que inva-
den desde cursos de agua dulce superficiales
inconexos con agua marina; 2/ taxones que
invaden desde cursos de agua dulce superficia-
les originados por precipitacion de las sales en
cuerpos de agua marina atrapados por acci-
dentes geograficos tras una regresion del mar;
y 3/ taxones que invaden directamente desde
cuerpos de agua marina someros o incluso,
como sugieren Wilkens y col. (1986), abisales
para estigobiontes crustaceos de islas oceani-
cas. Estas tres vias podrian bien generalizarse
a todos los crustaceos estigobiontes. En parti-
cular, la transicion de animales desde un habi-
tat marino a un habitat dulceacuicola ha desen-
cadenado radiacién y especiacion de muchos
taxones, algunos de los cuales adoptaron vida
cavernicola con posterioridad (Lee y Bell 1999).
Para determinar el tiempo de las invasiones,
junto a la informacién sobre la historia geoldgi-
ca de los cuerpos
de agua, es indis-
pensable aportar
datos sobre rela-
ciones filogenéti-
cas entre las es-
pecies contempo-
rdneas y entre
éstas y los posi-
bles ancestros.
Asi, por ejemplo,
las distribuciones
actuales de varias
especies de crus-
taceos tradicional-
mente explicadas
como reliquias de
ancestros marinos
de las glaciacio-
nes ocurridas a
finales del Tercia-
rio y durante bue-
na parte del Cua-
ternario (~1-3
Millones de Afios,
[M.A]), después
de aportar datos
filogenéticos  se
identific6  mayor
proximidad con
ancestros dulcea-
cuicolas datados

de varios millones antes de esas glaciaciones
(Vaindla 1990). También el trabajo de ZakSek
y col. (2007) sobre varios géneros de camaro-
nes estigobiontes europeos (Troglocaris, Spe-
laeocaris, Dugastella 'y Typhlatya), T. mirave-
tensis inclusive, cuestiona la hipétesis de las
reliquias marinas para Dugastella y Trogloca-
ris en Europa, dado que filogenéticamente
parecen tener ancestros de agua dulce de
posible ocurrencia durante buena parte del
Terciario.

El hecho de que todas las especies
actuales dentro de los tres géneros compren-
didos en el Ullal de la Rambla de Miravet
(Typhlatya, Typhlocirolana, Kensleylana, Figu-
ra 4 ) son cavernicolas dificulta la identifica-
cion de posibles ancestros epigeos y de su
contexto geoldgico de especiacién. También
los habitats potenciales no presentan grandes
variaciones entre especies en cada género,
de modo que la mayoria de ellas son dulcea-
cuicolas con gran tolerancia a la salinidad.
Finalmente, las diferencias morfoldgicas inter-
especificas son relativamente pequefias y los
estudios genéticos estan todavia en su infan-

Figura 3.- Kensleylana briani (Bruce y Herrando-Pérez 2005). Isépodo cirolanido sélo cono-
cido para el Ullal de Miravet, nuevo género para la ciencia. Espécimen junto a punta de alfiler.
Salvador Herrando Pérez y Carlos Gonzélez Pérez, Febrero 2004.
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cia (Baratti y col. 2004; Zak3ek y col. 2007),
aun siendo imprescindibles pues para varias
especies de crustaceos se han constatado am-
plias divergencias genéticas a pesar de su pa-
recido morfologico (Sbordoni y col. 2000; Lave-
ry y col. 2004). De este modo, ZakSek y col.
(2007) reubican Spelaeocaris pretneri dentro
del género Troglocaris y asi corrigen a Sanz y
Platvoet (1995) que incluyeron esa especie
dentro del género Typhlatya en base sélo a
semejanzas morfologicas. Sin embargo, la eu-
rihalinidad dentro de los géneros Typhlatya,
Typhlocirolana y Kensleylana-Faucheria, y su
distribucion actual en islas y franjas costeras
parece soportar bien la hipétesis de un origen
marino (reliquias marinas o talasoides) y permi-
te considerar estas especies como indicadores
paleocosteros. La invasion del karst del Ullal a
partir de cuerpos de agua marina atrapados en
una regresion del mar seria posible desde la
orogénesis de los Alpes y el Sistema Ibérico en
el ultimo tercio del periodo Terciario (~20 M.A.).
Alternativamente se desconoce si desde enton-
ces existid 0 no una conexiéon marina que per-
mitiera a la fauna marina acceder gradualmente
al sistema karstico del Ullal de la Rambla de
Miravet desde el mar (Sanz y Platvoet 1995).

En un principio se planted un ancestro
marino atlantico para Typhlatya spp., propio de
aguas abiertas, que se dispersé por el Caribe y
llegé a Galapagos antes del cierre del istmo de
Panama (lliffe 1986), y que probablemente to-
davia no se habia extinguido durante buena
parte del periodo Cuaternario (~1 M.A) (Chace
y Manning 1972). Con la descripcion de la es-
pecie espanola T. miravetensis, se propuso un
ancestro marino costero, cuyo origen se retraso
hasta el mar de Tethys (Sanz y Platvoet 1995).
Este fue el primitivo Mediterraneo presente
desde principios del periodo Triasico hace ~200
M.A. (Blondel y Aronson 1999, p. 1), cuando
so6lo era una brecha entre Laurasia y Gondwa-
na, precedente a la masiva fractura y deriva
continental que iba a sufrir el supercontinente
Pangea hasta nuestros dias. Estudios genéti-
cos con otros crustdceos (Sturmbauer y col.
1996; Zaksek, com. pers.) situan el momento
de la fragmentacion poblacional de muchas
especies marinas ancestrales durante la Crisis
Mesiniana de salinidad en el ultimo tercio del
periodo Terciario (5 ~M.A.). En ese momento el
Mar Mediterraneo se seco casi completamente,
s6lo dejando reductos de fauna acuatica en
lagos alcalinos atrapados en depresiones del
relieve (Blondel y Aronson 1999, p. 5). Muy
recientemente Damia y Bréhier (2005) han des-
crito la segunda especie europea reconocida

para Typhlatya, esta vez en un sistema an-
chihalino asociado a una laguna litoral en Per-
pignan (Francia), bautizada como T. arfeae. El
hecho de que T. arfeae presenta un extraordi-
nario parecido morfolégico con T. miraventen-
sis, solo diferenciable por el tamafio del rostro
(prolongacion anterior de la cabeza) y de la
uia del quinto par de patas toracicas, plantea
un ancestro comun que ya era estigobionte
antes de especiar y que vivia en ambientes
costeros someros del Levante espafiol y el
Roussillon francés (Damia y Bréhier 2005).
Este ancestro desapareceria del mar Medite-
rraneo con el comienzo de la glaciacion del
Hemisferio Norte a finales del periodo Tercia-
ro (~3 M.A). La barrera de Pirineos
(originados hace ~20-30 M.A., alcanzando su
maxima altura actual hace ~6 M.A.) descarta-
ria la posibilidad de que una especie procedie-
ra de individuos de la otra que consiguieron
dispersarse. Hay acuerdo en que el ancestro
original del género Typhocirolana vivi6 en
franjas costeras someras del Mar de Tethys.
Usando diferencias morfolégicas entre espe-
cies y datos geoldgicos se estima que, al me-
nos para las especies marroquies, la pobla-
cion ancestral quedaria atrapada en aguas
estancadas durante las regresiones marinas
del periodo Cretacico (~90 M.A.) (Boutin y col.
2002). Sin embargo, estudios genéticos de
algunas especies descritas y por describir
dentro del género separan claramente las es-
pecies del norte de Marruecos de las de Ba-
leares y Sicilia con un periodo de divergencia
mas tardio, de mediados del Terciario (~30
M.A.) (Baratti y col. 2004). La proxima inclu-
sion de informacion genética de T. froglobia y
K. briani permitira refinar y actualizar esas
estimaciones.

Finalmente, las especies de camaro-
nes atidos del complejo de géneros Antecari-
dina-Typhlatya-Typhlopatsa-Stygiocaris  son
los restos contemporaneos de las especies
ancestrales que realizaron la transicion desde
el mar hasta aguas continentales (Sket 1996),
y al mismo tiempo desde la superficie a los
ambientes subterraneos. Este dato pone de
manifiesto que los tiempos citados para los
procesos de aislamiento y especiacién de los
ancestros de los crustaceos estigobiontes del
Ullal de la Rambla de Miravet probablemente
influyeron a ensamblajes de especies. Tales
procesos se producirian de manera indepen-
diente en distintas areas geograficas
(politopia) y conllevaria diferentes periodos de
adaptacién (policronia) que determinarian pa-
trones variables de supervivencia y especia-
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cion de taxones y poblaciones, como se ha re-
portado para otros crustaceos estigobiontes
como el isépodo dulceacuicola Asellus aquati-
cus Linne (Sket 1994).
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