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ABSTRACT. A method is proposed for calculating the values of the
rates of evolution which occurred in the species belonging to the genus
Lucifuga, employing mainly qualitative characters. The method afford
a reasonably objective representation of the process under study, given
a set of cladogenetic events and the time elapsed between them. It
is concluded that the Cuban species of Lucifuga evolved with a rate
which almost eight fold to that employed in the formation of the stem
species. It is concluded also, that the increased directional selection
pressure, leads to the progressive achievement of the process of tro-
globitization in these fishes, as well as their most apomorphous con-
dition, shared with the genetic drift as a secondary factor. Finally,
it is concluded that these fishes are K-sirategists. on the basis of the
interrelationships of their morpho-physiological qualities with thelr
conditions of life, which are discussed.

RESUMEN. Se presenta un método para calcular los valores de las
tasas de cambio evolutivo ocurridas en las especies del género Lucifuga,
con el empleo de caracteres prevalentemente cualitativos. El método
proporciona una representacidn razonablemente objetiva del proceso
creciente de troglobitizacion de estos peces. Se concluye que las espe-
cies cubanas evolucionaron con una tasa de cambio de casi ocho veces
de la requerida para la especic ancesiral del género. Se concluye, ade-
mas, que la seleccidén direccicnal y, en segundo término, la deriva ge-
nética son los factores causales determinados en la evolucidn de las
especies consideradas. Por tltimo, se consideran las interrelaciones
existentes entre los caracteres morfolégicos, fisioldgicos v ecolégicos v
se concluye que estos peces son representantes de la estrategia de la K.

INTRODUCCION

Los cambios resultantes del proceso creciente de troglobitizacién de las
especies del género Lucifuga, en especial, de las ancestrales, causados
por las nuevas presiones de seleccién que las mismas confrontaron estu-
vieron interrelacionadas con sus cualidades morfofisioldgicas,
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Esencialmente el proceso consiste en la interrelacion de: a) una adapta-
¢ién creciente al desempefio de las funciones vitales dentro de un am-
biente estabilizado y severo y b) de repetidos eventos cladogenéticos,
favorecidos por los movimientos alternados de expansion y contraccién
de las tierras emergidas a partir del Plioceno, que originaron el aisla-
miento de las especies consideradas durante su progresién espacio-tem-
poral. :

Esta tercera contribucidn tiene dos objetivos: obtener una representa-
cién, razonablemente objetiva, de las tasas de cambio evolutivo que tu-
vieron lugar en la formacién de estas especies, basada en caracteres
prevalentemente cualitativos; e interpretar adecuadamente el curso de
la evolucion de estos peces, a la luz de la ecologia evolutiva vy de la gené-
tica de poblaciones.

MATERIALES Y METODOS

Los resultados aqui presentados se fundamentan exclusivamente en el
analisis previamente realizado de los caracteres seleccionados para trazar
la filogenia de estas especies (Vergara, 1980).

Para medir las tasas de cambio evolutivo se procedié a una representa-
cién en dos dimensiones, de la manera siguiente: sobre ¢l eje de las absci-
sas se situaron los momentos estimados en que tuvieron lugar los even-
tos cladogenéticos, de acuerdo con la duracién temporal establecida por
la escala geolégica y con lo indicado en la parte 11 (Vergara, 1981}, mien-
tras que sobre el eje de las ordenadas se situaron, a intervalos iguales,
los puntos representativos de los citados eventos cladogenéticos.

Por los puntos del plano asi determinados, se procedio a trazar una curva
de interpolacién, en este caso una parabola, que muestra graficamente
los cambios en las tasas de evolucién de estos peces y de su especie an-
cestral (Protolucifuga).

Las citadas tasas pueden identificarse matematicamente, por las pen-
dientes (derivadas) de la curva de interpolacién en cada punto. Para
determinar las unidades de medida que proporcionen una pendiente
precisa en los diferentes puntos de la curva, los intervalos tomados sobre
el eje de las ordenadas, se consideran iguales a la unidad.

RESULTADOS Y DISCUSION

La observacion de la curva representada en la Fig. 1, permite apreciar
un aumento sostenido en las tasas de cambio evolutivo de los grupos
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monofiléticos involucrados, de acuerdo con las argumentaciones estable-
cidas en las dos contribuciones anteriores. La explicacién que puede
extraerse de estos resultados es que, con el incremento de las presiones
de seleccion direccional se obtiene una adaptacién méas acentuada a las
condiciones de vida de las cavernas subterrianeas y un aumento en el
indice de apomorfia y en la tasa de especiacién (cladogénesis).
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Fig. 1. Curva de interpelacién representativa del proceso evolutivo (troglobitiza-

cién) bajo estudio. Es una pardbola, resultante de la interrelacién entre Jos tres

cventos cladogenéticos implicados considerados iguales a la unidad (eje de las

ordenadas) y los tiempos de diferenciacién con que tuvieron lugar los mismos,
expresados en millones de afios (eje de las abscisas).

Ademas, si se parte de la base de que las frecuencias génicas estan inti-
mamente correlacionadas con los agentes selectivos ambientales, es licito
concluir que las causas determinadas de la diferenciacién existente (v
apocoria asociada) entre el grupo monofilético, presente en las Bahamas
(con un fondo genético poco diferente del de la especie ancestral) y el
apomdrfico, presente en Cuba occidental (cuyo fondo genético difiere
mas) se deben a que dichos agentes, aunque relacionados, no son seme-
jantes. '

El mayor valor encontrado en los resultantes de los calculos corresponde
a la tasa de cambio evolutivo del grupo hermano apomérfico (Tabla I,
debido a la mayor adecuacién genética de sus especies, logrado en un
tiempo de diferenciacién menor (2 millones de afios; Pleistoceno Supe-
rior-Reciente). Esto representa casi 1,4 (1,372) veces de la velocidad al-
canzada por el grupo hermano plesiomérfico, formado en un tiempo de
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diferenciacion mayor (7 millones de afios; Plioceno Superior-Pleistoceno
Inferior); la evolucién de este grupo monofilético, aunque menos rapida
que la del anterior transcurrié con una velocidad de casi 6 veces (5,75) a
la que requirié en formarse y evolucionar la especie ancestral (Protolu-
cifuga), que dio origen al proceso de troglobitizacién a partir de su ante-
cesor marino. Este primer evento cladogenético tuvo lugar en un tiempo
apreciablemente mayor (17,5 millones de afios; Mioceno Superior-Plio-
ceno Inferior), en asociacién con una adecuacién genética disminuida.
Estos resultados indican que el proceso fue mas intenso y rapido en el
territorio cubano: 7,607 veces de la que se requirié para la formacién
del género.

TABLA I

Valores de las tasas de cam-

Tabla de la funcidén bio evolutivo obtenidos en
x y cada evento cladogenético
—16,5 1 dy/dx[ = = 0,028
—165
— 7 2 dy/dx| — 7 = 0161
-2 3 dy/dx| —2 = 0221

Se observa el aumento creciente de los valores de las tasas de cambio evolutivo.
El evento cladogenético 3 correspondiente a la formacién de las especies cubanas,
ocurrié con una velocidad extremadamente rapida casi 8 veces con relacién al
de la especie ancestral v casi 1,4 veces con relacién al de su grupo hermano ple-
siomérfico ((las derivadas corresponden a las pendientes de los interceotos a
la curva de la Fig. 1).

Puesto que este ultimo puede considerarse como degenerativo, se puede
argumentar que la pérdida del ajuste previo ecolégico y fisiolégico, de
‘las condiciones de un medio variable a otro constante, conduce a una
variabilidad genética cada vez menor; vy las fasas de mutacién seran
mucho mas rapidas en el desarrollo de estructuras en vias de degenera-
cién, bajo la influencia de la seleccién estabilizadora, a la que debe
afiadirse también la deriva genética como un factor secundario.

Si no existen conexiones, la amplitud del espacio que separa dos o mas
cavernas, al actuar como una barrera, impedira el flujo genético entre
las poblazicnes. De acuerdo con Dobzhansky (1947), la restriccion de la
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variabilidad genética, conduce al riesgo de la disminucion de la adapta-
bilidad de las poblaciones a los cambios ambientales, debido al alto nivel
de adecuacidn genética alcanzado por las mismas.

Ademas de los dos factores anteriormente expuestos —aislamiento y alta
adecuacién genética— deben considerarse otros cinco que contribuyen
sustancialmente en el proceso evolutivo del género Lucifuga:

®
El tamariio: son los troglobios acuaticos mayores de las cavernas subterra-
neas donde habitan (Silva, 1974).

La circunstancia de ser depredadores —como sus antecesores brosmofi-
cino— y de ocupar el nivel tréfico mas alto en su medio.

Estos dos factores acttian conjuntamente en favor de la estabilidad del
habitat en que se encuentran los peces ciegos, pues contribuyen a su he-
terogeneidad, desde el punto de vista ecologico. Por otra parte, como
establece Culver (1970) no debe dejar de ser considerado el hecho de que
las cavernas con cuerpos de agua son, generalmente, de gran extensién
y profundidad, lo que redunda en la heterogeneidad especial del hébitat.

La ausencia de depredadores y las condiciones ecolégicas estables coope-
ran a que estos peces tengan una gran longevidad. Esta, en el nivel indi-
vidual es ontogenética, v ante todo es funcién del fondo genético de la
especie, que al actuar en el metabolismo celular y fijarse en el mismo,
redunda en la longevidad, en el nivel ontogenético y por tanto, en su
filogenia, posteriormente.

Adem3ds, como es caracteristico del grupo a que pertenecen, (Brosmo-
phycinae) se debe afiadir la viviparidad, como otro factor de importancia
capital, pues ejerce un equilibrio entre la densidad de las poblaciones
y el alimento disponible y por ultimo el fendmeno de la oofagia (Lane,
1903): el embrién, al alcanzar su méximo desarrollo se nuire a expensas
de los huevos no eclosionados.

Gracias a estos factores, estos peces logran regular sus poblaciones den-
tro de su habitat restringido y moderadamente pobre en recursos; donde
son eficientes en el logro de su viabilidad. Son, pues, exponentes de la
estrategia de la K, porque explotan plenamente los recursos de su am-
biente estabilizado por su alta eficiencia en la regulacién de su repro-
duccidn.

No obstante, la importancia de la seleccion natural en todo proceso evo-
Iutivo, en el caso de Lucifuga, por la poca densidad de sus poblaciones



268 R. VERGARA

y por lo restringido de su habitat, se puede presumir que en sus especies
la deriva genética ejerce una accién de importancia. Asi, la variabilidad
observada en los individuos de L. dentatus (por ejemplo, las diferencias
en la pigmentacién, los indices meristicos, etc.) debe atribuirse a las
diferencias en las tasas de mutacién recurrente. Aquellos que presentan
los ojos rudimentarios, han sufrido una combinacién genética apropiada.
Por otra parte, es conveniente sefialar que si la energia empleada en el
metabolismo de la visién se emplea en el desempefio de otra funcién,
el valor selectivo que conlleva el no funcionamiento de los ojos es sufi-
cientemente grande y la seleccién natural puede imponerse a la deriva
genética.

El bajo potencial reproductivo de estos peces parece estar condicionado
por la relacién existente entre su tamafio y por las limitaciones en re-
cursos y dimensiones de su ambiente. Los factores que intervienen en
aquel, estdn impuestos por sus mismas condiciones de vida, y es hacia
ellos donde se revierten principalmente su energia metabolica. Ellos son:
lo relativamente disperso de su alimento en su hébitat v la frecuencia
con que se encueniran los individuos de ambos sexos.

El primero de estos factores explica el gran desarrollo de la boca (rela-
cién premaxilar/cabeza) (Vergara, 1980) en ambas especies, v de la den-
tadura de L. dentatus; y el segundo, la persistencia del érgano intromi-
tente en los machos, y la viviparidad y el hecho de que la ovulacién
precede a la fecundacién en las hembras.

Ademas, por adecuacién a los requerimientos de los dos factores com-
binados, el gran desarrollo de los sistemas laterosensorial y de neuroge-
mos. La especie ancestral (“Protolucifuga} probablemente dispuso de un
sistema de neuromastos bien avanzado, de manera similar a la que pre-
senta en la actualidad el género Chologaster (Amblyopsidae), como con-
dicién adquirida durante el periodo de preadaptacién.

Como un factor causal cuya verificacion pudiera ser considerada, se plan-
tea la hipétesis siguiente:

Dadas las condiciones imperantes en su habitat, es probable que los dos
sexos se encuentren mediante el empleo de sustancias quimotacticas ex-
pulsadas al exterior por las hembras, durante el perfodo de reproduc-
cién y mientras tienen lugar la ovulacion, que faciliten su localizacion
por los machos, -
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Como consecuencia de la viviparidad y del gran tamaifio que alcanzan
los embriones, los juveniles nacen con un tamaiio apropiado, que les
permite obtener el alimento disponible y evitar, acaso, el canibalismo.
Esto constituye otra manifestacién de la plenitud con que estas especies
explotan los recursos del ambiente estabilizado y riguroso donde se
encuentran, en el que es mas viable un retardo en la tasa de multipli-
cacién y reafirma su condicién de estrategas de la K. Como apuntan
Poulson y White (1969}, la persistencia de troglobios de gran tamafio en
las cavernas, tiende a depender de la disponibilidad del alimento.

La apomorfia que presentan las especies cubanas, sobre todo en L. sub-
terraneus, se refleja en su creciente adaptabilidad y especializacién a
sus condiciones de vida. Aunque ambas especies son sintdpicas en solo
cuatro localidades (Silva, 1974); la diferencia de tamaiio (intraspecifica)
que existe entre los sexos y en los ¢rganos intromitentes, puede ser un
mecanismo de aislamiento, de tipo mecanico, que impida la hibridacién
por imposibilidad de que se efecttie la cépula.

CONCLUSIONES

La seleccién direccional es el factor que condujo al proceso progresivo
de troglobitizacién y a la especiacién (cladogénesis) de las especies del
género Lucifuga.

La presencia de especies de Lucifuga en dos areas geograficas diferentes
se atribuye a la accién de agentes selectivos relacionados, pero no seme-
jantes.

Los tres eventos cladogenéticos involucrados han tenido lugar con un
incremento progresivo en el valor de las tasas de cambio evolutivo, co-
rrelacionado con la intensidad de la presién de seleccién direccional.

El mayor valor calcuiado para las tasas de cambio evolutivo corresponde
al de la formacién de las especies cubanas de Lucifuga, que equivale a
una velocidad 7,60 veces superior a la requerida para la formacién del
género.

La mayor velocidad en la tasa de evolucién de las especies cubanas estuvo
condicionada por la secleccién estabilizadora, en las estructuras en vias
de degeneracién, con la adquisicién de una mayor adecuacién genética.

Estas especies son consideradas como estrategas de la K, debido a su
gran longevidad, la eficiente regulacién de su potencial reproductor y
a la plena explotacion de los limitados recursos de su ambiente,
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La deriva genética actiia conjuntamente con la seleccién direccional en
especial sobre L. dentatus, que es la especie comparativamente més ple-
siomérfica y la que presenta mayor variabilidad morfolégica.

La diferencia de tamafio intraspecifica que existe entre los sexos v los
organos copuladores presentadas por las especies cubanas, constituye
un mecanismo de aislamiento que impide la hibridacion.
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