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El riesgo de depredacion puede ser considerado como una de las fuerzas selectivas mas influyentes. La necesida
de evitar ser depredado mientras se atiende a otras actividades ha favorecido la evolucién de una variedad de
estrategias antidepredatorias. Existe ademas una gran flexibilidad de comportamientos antidepredatorios dentro de
las mismas poblaciones que, ademas de con la habilidad de cada individuo, puede estar relacionado con la capacida
de estimar los niveles de riesgo de depredacion. Escapar corriendo de un depredador es una tactica antidepredatori
comun entre muchos animales. La decision de cuando y como escapar es crucial, y es de esperar que haya sid
optimizada por la seleccion natural, teniendo en cuenta que el huir tiene, aparte de los beneficios obvios de escapar,
una serie de costes, por lo que existiria una distancia 6ptima de huida entre el depredador y la presa. Las observacio
nes y experimentos realizados en reptiles se ajustan a las predicciones: si se incrementan los costes de huida, I
distancia de huida disminuye, mientras que si se incrementa el riesgo de ser capturado la distancia de huida aumenta
Ademas, una serie de estudios apoyan la idea de que algunos reptiles son capaces de sefialar a los depredadores g
han sido detectados e indicar su habilidad para escapar y su condicion fisica. Por otra parte, numerosos saurios sor
capaces de desprenderse voluntariamente de su cola cuando son atrapados por un depredador. Sin embargo, Ic
costes asociados al periodo de regeneracion pueden reducir la eficacia bioldgica de un individuo. El estudio de la
ecologia y comportamiento de los individuos que han perdido la cola proporciona una oportunidad de analizar si son
capaces de modificar su comportamiento con flexibilidad para compensar los costes asociados al periodo de regene-
racion de la cola.

El riesgo de depredacion como fuerza selectiva Estrategias antidepredatorias en reptiles

La depredacion en sentido amplio afecta a todos los La depredacion ha sido reconocida como una de las
organismos vivos. Estos requieren energia para su mante-causas de mayor mortalidad para muchos reptiles (Martin
nimiento, crecimiento y reproduccién, y esta energia la Y LOpez 1990, 1996a, Wilson 1991), pero el impacto de
obtienen mediante la degradacién de los componentes |0s depredadores ha sido ignorado en la mayoria de los
quimicos de los cuerpos de otros organismos que por tan-estudios sobre ecologia y comportamiento de estos
to se encuentran bajo el riesgo de ser depredados. Este/ertebrados. Sin embargo, el riesgo de depredacion es un
flujo de energia es una caracteristica comun de todos losfactor esencial para una comprension completa de la
ecosistemas y el escenario donde actda el riesgo de de£c0logia, comportamiento y evolucion de los reptiles. Los
predacion. Es decir, todos los organismos se enfrentan gSaurios en partlculglr utilizan una variedad dg ta}ctlcas para
limitaciones y oportunidades que se encuentran relacio- evitar la depredacion que van desde la cripsis, pasando

nadas con la depredacién. En este contexto, el riesgo dePor elaboradas estrategias de escape, y como Ultima me-

depredacién ha sido considerado desde hace tiempo comodlda la pérdida de la cola (Arnold 1988, Greene 1988). El

. i estudio de los mecanismos antidepredatorios de los repti-
la mayor fuerza selectiva para la evoluciéon de algunas

teristi folbai del tamiento de | les puede contribuir al avance de la biologia evolutiva
caracteristicas morlologicas y del comportamiento de 10s (Greene 1988). Los reptiles, ademés, comprenden un gru-
animales (Sih 1987). Muchos organismos viven en un

_ X ' po de organismos lo suficientemente grande y diverso
conflicto permanente entre diferentes demandas ecolégi- ¢ome para que su estudio permita establecer teorias gene-

cas, y deben optimizar la busqueda del alimento y la re- rajes y comprender los limites de la generalidad.
produccion, al mismo tiempo que evitan ser atacados por

un depredador. Por lo tanto, la depredacion debe de serpecisiones sobre cuando iniciar la huida

una fuerza selectiva muy fuerte para que evolucionen

adaptaciones que minimicen el riesgo de ser depredado  Escapar corriendo de un depredador es una tactica
mientras se atiende a otras actividades (Ydenberg y Dill antidepredatoria comdn entre muchos organismos, pero
1986, Lima y Dill 1990, Lima 1998). la decisién de cudndo y cdmo escapar es crucial para los
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animales. Larazén de esta importancia radica en que cual-termorregular eficazmente, y ademas si se esconde en un
quier fallo en esta decision resulta en la muerte del indivi- refugio situado en la sombra (una grieta en una roca, por
duo, lo que anula sus posibilidades de reproduccién futu- ejemplo), su temperatura corporal empezara a disminuir
ra. Por eso hay una fuerte presion selectiva a favor de lospor debajo de niveles favorables. Esto es importante ya
individuos que son capaces de escapar con éxito de unque un incremento en el uso de refugios con condiciones
depredador. Sin embargo, la seleccién natural favorece a desfavorables puede afectar negativamente a la condicion
los individuos que ademéas de minimizar su riesgo de corporal de las lagartijas (Martin y Lépez 1999a). Por lo
mortalidad, son capaces de atender simultdneamente y detanto, la decision sobre el tiempo pasado dentro de un
forma satisfactoria otras demandas (Sih 1987, Limay Dill refugio depende del nivel de riesgo de depredacién y del
1990, Endler 1991, Lima 1998). estado térmico del individuo y del refugio (Martin y L6-

Para huir, un animal tiene que interrumpir lo que estd pez 1999b, 2001a).
haciendo, por ejemplo tiene que dejar de alimentarse, La pérdida de oportunidades para termorregular y los
termorregular, o defender un territorio. Ademas, los costes fisiol6gicos previsibles de uso de refugios pueden
depredadores no tienen por qué atacar siempre a todasser considerados uno de los costes de la huida mas impor-
las presas que encuentran. Asi que una huida precipitadatantes para un reptil. En este contexto y de acuerdo con la
podria ser innecesaria y costosa, incluso podria llamar la prediccion del modelo, la decisiéon de huir y esconderse
atencién del depredador y provocar el ataque. Es decir, el de la lagartija serranddcertamonticolg esta también
huir tiene, aparte de los beneficios obvios de escapar, determinada por el estado térmico interno del individuo,
una serie de costes. Por tanto, seria de esperar que la por la temperatura del posible refugio (Martin y Lopez
seleccion natural haya tendido a que se optimice la deci- 2000a). Los individuos huyen mas tarde (distancia de
sion de en qué momento escapar cuando se aproxima urhuida menor) cuando la tasa de calentamiento en el exte-
depredador. Ydenberg y Dill (1986) han modelizado rior es més alta (se calientan més deprisa y por tanto tie-
cdmo deberian los individuos evaluar los costes y bene- nen més que perder por huir), y también cuando la tasa de
ficios de la huida para decidir cudndo escapar. Frente a enfriamiento en el refugio es més alta (la temperatura cor-
un depredador que se aproxima gradualmente, la presaporal disminuira mas rdpidamente) y por tanto el coste de
deberia elegir huir cuando el coste de huida es menor uso del refugio es mayor. Una tasa de calentamiento mas
que el de permanecer sin huir. De modo que, en cadaalta podria indicar que el individuo tiene una temperatura
situacién, existiria una distancia 6ptima de huida entre el corporal mayor y por tanto una velocidad de carrera aso-
depredador y la presa. Si se incrementan los costes deciada mayor. Sin embargo, en este caso la temperatura
huida, la distancia disminuye (la presa deberia huir mas corporalper seno influye en la decisién de escape, que
tarde). Mientras que si se incrementa el riesgo de ser mas bien depende de la posibilidad de alcanzar rapida-
capturado la distancia aumenta (la presa deberia huir an-mente, y por tanto mantener con bajo coste, esta tempera-
tes). Este modelo asume, pues, que los animales son catura. Esto seria similar a lo que le ocurriria a un animal
paces de estimar el nivel de riesgo de depredacion en elque tuviera que interrumpir su tasa de ingestion de ali-
ambiente en cada momento. mento por huir a un refugio.

La respuesta de escape se mide generalmente como la  Otro coste de la huida tiene que ver con la pérdida de
distancia a la que un observador humano puede aproxi- oportunidades para la reproduccion. Un macho reproduc-
marse a la presa antes de que inicie la huida (distancia detor que huya a esconderse puede ser incapaz de defender
huida o de aproximacion). Vamos a analizar si las obser- su territorio. La presencia de un intruso en su territorio en
vaciones y experimentos realizados en reptiles se ajustanel pasado reciente incrementa los costes de la huida por-
a las predicciones derivadas de este modelo, y por tantoque existe un incremento en la probabilidad de intrusio-
apoyan la hipotesis de una optimizacion de las decisiones nes futuras. Asi, los machos del iguanidapidurus his-
de escape. pidus huyeron més tarde cuando el depredador atacaba

inmediatamente después de un encuentro agonistico en-
La distancia de huida debe disminuir cuando los costes tre machos, que cuando el encuentro habia tenido lugar
aumentan. hace més tiempo (Diaz-Uriarte 1999). Por otra parte, el

huir puede suponer el abandono de una hembra a la que el

Los reptiles son animales ectotermos que regulan su macho estuviera cortejando o custodiando, lo que podria
temperatura corporal a través del intercambio térmico con permitir la cépula a otros machos. Por ejemplo, en la la-
el medio. El mantenimiento de una temperatura corporal gartija colilargaPsammodromualgirus), la distancia de
Optima es esencial para maximizar numerosos procesoshuida de los machos que estan guardando hembras es
fisiolégicos como la digestion o la maduracion de game- menor que la de los machos solitarios (Martin y Lopez
tos, asi como para maximizar comportamientos tan im- 1999c). En un experimento similar con el escinéide
portantes como la velocidad de carrera o la eficacia en la meces laticepsos machos que custodiaban hembras tam-
busqueda del alimento (Huey 1982). El tiempo pasado a bién iniciaron la huida mas tarde que los machos solita-
temperaturas favorables se maximiza a través de una cui-rios. Sin embargo, después de la introduccién experimen-
dadosa seleccién de pautas de comportamiento termorre-tal de una nueva hembra en su territorio, los machos que
gulador. Sin embargo, cuando una lagartija huye deja de antes estaban solitarios disminuyeron su distancia de hui-
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da (Cooper 1999). Estos trabajos sugieren que los ma- getacion (Martin y Lépez 2000b). Las decisiones de es-
chos aceptaron un incremento en el riesgo de depreda-cape de esta lagartija estan basadas en lo conspicuos que
cion (menores distancias de huida) cuando los beneficios sean los individuos y en la seguridad del tipo de refugio

esperados para la reproduccién aumentaban. utilizado, mas que en la distancia al refugé se Los

individuos empiezan a huir antes en microhabitats donde
La distancia de huida debe incrementarse cuando son mas visibles a un depredador potencial o cuando el
aumenta el riesgo de ser capturado refugio a ocupar es menos seguro.

En la lagartija colilarga, los machos dominantes exhi-

En muchos animales se ha encontrado que cuando laben en las cabezas una coloracion de celo anaranjada muy
distancia al refugio es mayor se incrementa la distancia conspicua que sirve para sefializar el estatus frente a los
de huida (Dill y Houtman 1989). Sin embargo, desde el machos mas jovenes que no presentan coloracion (Martin
punto de vista de la presa, el parametro critico seria real-y Forsman 1999, ver Capitulo 11). La seleccién sexual
mente el tiempo necesario para llegar al refugio mas que (ver Capitulo 13) favorece la existencia de esta colora-
la distancigoer se De modo que una presa que se mueva cion en los machos. Sin embargo, la depredacion podria
mas despacio deberia tener distancias de huida mayoresstar impidiendo la evoluciéon de ornamentos mas elabo-
gue los individuos més rapidos. Asi, la lagartija serrana rados, ya que a medida que la coloracién se hace mas cons-
modula su respuesta antidepredatoria en funcion de la tem-picua, los machos serian mas faciles de detectar y se en-
peratura, dado que ésta determina a su vez la velocidadfrentarian a un riesgo de depredacion mayor (Andersson
de carrera. La velocidad es méaxima con un valor éptimo 1994). Asi, existen presiones selectivas contrarias, unas
de temperatura corporal, disminuyendo a temperaturas favorecidas por la seleccién sexual, y otras por la selec-
mas bajas. Los individuos disminuyen el riesgo de depre- cién natural (ver Capitulo 28). La sefial favorece el éxito
dacién soleandose mas cerca del refugio cuando la tem-de emparejamiento pero afecta a las posibilidades de su-
peratura es menor (Carrasethl.1992). Esto les permi- pervivencia del individuo, por tanto podria ser seleccio-
te disminuir el tiempo necesario para alcanzar corriendo nada en contra si los individuos no fueran capaces de com-
un refugio, maximizando por otra parte la duracién de los pensar el aumento en el riesgo de depredacién (Zuk y
soleamientos. En otros casos, la temperatura corporal in- Kolluru 1998). De hecho, esta hipétesis ha sido empleada
fluye directamente en la decision de escape. Por ejemplo, para explicar la existencia de especies similares pero que
las lagartijas del génesnolistienen distancias de huida  no exhiben ningdn tipo de coloracién nupcial (Wiens
mayores cuando su temperatura corporal es mas baja, pard 999, Martin y Lopez 2001b). Sin embargo, en el caso de
compensar una velocidad de escape menor (Rand 1964).los machos de lagartija colilarga con coloracién de celo,
Aunque esta tendencia no es general, y en otras especieparece que son capaces de compensar este incremento en
de reptiles la disminucidn de la capacidad de correr, debi- el riesgo de depredacion con una modificacion de sus dis-
do a una temperatura corporal baja, puede hacer que hu-tancias de huida. Los machos con coloracién huyen antes
yan mas tarde debido a que adoptan estrategias alternati{distancia de huida mayor) de un depredador, que los
vas a la huida, como una defensa activa (Htidr 1982) machos que no tienen coloracién (Martin y Lopez 1999c).
o la cripsis (Layne y Ford 1984, para una serpiente). La posibilidad de realizar esta estrategia antidepredatoria

La estructura del habitat puede también influir sobre simple puede contribuir en parte al mantenimiento de la
la probabilidad de ser capturado (costes de permanecercoloracion nupcial en esta especie de lagartija.
sin huir) y por tanto en la decision de escapar. Este hecho
esta relacionado con el riesgo de depredacion percibido | g gistancia de huida cambia segtn la efectividad de otros
por los individuos en un microhabitat determinado. EN  gistemas de defensa alternativos
las poblaciones de la lagartija colilarg@sémmodromus
algirus) que ocupan matorrales caducifolios de roble
melojo Quercuspyrenaicg, la estructura del habitat cam-
bia estacionalmente debido a la presencia-ausencia de
hojas. Esta variacion influye sobre los patrones de selec-
cién de los microhabitats mas seguros frente a los

La cripsis es una estrategia alternativa de defensa en
la que el patrén de coloracidn de la presa se asemeja a una
muestra aleatoria de su hébitat, o la presa en si se parece a
un objeto del habitat que no es normalmente considerado

depredadores (Martin y Lopez 1998), pero también en las como una presa (Endler 1991). La crpsis puede ser lo-
decisiones de escape (Martin y Lopez 1995a). Durante el grada m§d|ante estructuras o coloraciones permanente§ 0
verano, cuando las hojas proporcionan una mayor cober- POr medio de cambios de color que hacen a la presa mas
tura y proteccién, disminuyendo el riesgo de depredacion, CrPtica cuando lo necesita. Mientras que muchas espe-
las lagartijas escapan mas tarde y huyen a refugios masCies de saurios huyen a la carrera cuando.detectan aun
cercanos que al comienzo de la primavera, cuando los depredador, otras confian mas en su capacidad de cripsis
arbustos no tienen hojas. Ademas, las lagartijas se encuenyY Permiten aproximaciones mayores. Esto podria ser in-
tran mas cerca de refugios potenciales en primavera, peroterpretado como un retraso intencionado en la decision
sin embargo huyen a refugios similares pero que se en- de cuando escapar.

cuentran mas lejos de los disponibles. El mismo efecto Asi, por ejemplo, las especies menos cripticas del gé-
ocurre dentro de una misma estaciéon cuando los indivi- neroAnolistienen distancias de huida mayores que otras
duos estan en microhabitats con mayor cobertura de ve-especies del mismo género cuyo color de piel les propor-
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llamar la atencion sélo por iniciar la huida,
0 cuando la cripsis ha dejado de ser efecti-
va. Por ejemplo, en la lagartija colilarga, la
Probabilidad Deteccion  Capacidad de | distancia de huida de los juveniles es mu-
decaptura escape cho menor que la de los adultos (Martin y
Presa A Si Alta Lopez 1995b, 1996b). Esto no se explica
I | || Unicamente por diferencias de tamafio cor-
poral o morfolégicas, ya que las diferencias
Presa B No Baia permanecen después de eliminar el efecto
—_— del tamafio. De modo, que los juveniles
parecen decidir huir cuando estiman que el
b) Serial al depredador esta lo suficientemente cerca
depredador para no poder pasar desapercibidos. La es-
trategia de escape de los juveniles de la la-
PresaA || Escape gartija colilarga consiste en correr una dis-

L N
tancia corta, Yy entonces parar de repente per-
Depredador . . .
maneciendo qwetos, pero sin esconderse.

EVOLUCION DEL SISTEMA DE SENALES

a)

\ Esto podria hacer que el depredador per-
Presa B diera de vista a la presa, y le permitiria vol-
o | ver a utilizar la cripsis como estrategia. Una

Ataque dirigido estrategia de escape similar es utilizada para

compensar una capacidad de escape dismi-
nuida temporalmente, por las hembras gra-
vidas, debido al aumento del peso que su-
pone el llevar la puesta (Brafia 1993), o en
los juveniles después de ingerir una gran
cantidad de alimento (Martin 1996). En esta
serie de circunstancias, los saurios son ca-
paces de modificar sus tacticas de escape y
ciona un mayor camuflaje (Heatwole 1968). En el caso adoptar una estrategia mas criptica, porque la iniciacion
de los camaleone€famaeleo chamaelepy a pesar de de la huida puede no ser efectiva y atraer la atencion del
su coloracion criptica, el tiempo (pero no la distancia) de depredador.

deteccidn por un depredador es mayor para individuos

Figura 1. Evolucién del sistema de senales entre depredadores y presas. a) La
probabilidad de captura de una determinada presa es menor cuando ésta ha
detectado al depredador o cuando su capacidad de escape es mas alta. b) Los
depredadores deberfan evitar a las presas alertadas o mas dificiles de capturar
por lo que estas presas se beneficiarian sefalando honestamente al depredador
que lo han detectado o su condicion fisica.

que utilizan como perchas arbustos densos (pbfyej- Sefiales dirigidas a los depredadores
porumsp.) frente a aquellos que utilizan arbustos menos
densos (por eRetama. Es decir que su coloracion crip- Cuando un animal encuentra a un depredador es muy

tica no es igual de efectiva en todos los microhabitats que frecuente que en vez de huir sin mas, emita algun tipo de
ocupa, y es por esto por lo que los camaleones situados ersefal dirigida al depredador. Estas sefales pueden inten-
sitios mas protegidos permiten aproximaciones mayores tar intimidar al depredador o indicar que la presa es vene-
y huyen mas tarde (Cuadraeipal. 2001). nosa, como en el caso de las presas aposemaéticas, pero en
La capacidad locomotora de la presa influye en la adop- 2/unos casos sirven aparentemente para demostrar al
cion de estrategias antidepredatorias alternativas y en ladepredador la buena condicion fisica de la presa y su ha-
decisién de escapar. La huida tendré éxito si la presa tiene?iidad para escapar. Este ultimo tipo de sefiales que son

mayor velocidad y capacidad de resistencia que el depre_costosas y honestas (Zahavi 1977, Grafen 1990), funcio-

. . nan n I r r i ntinuar ndonar
dador, o si es capaz de alcanzar un refugio donde el depre- an cuando €l depredador decide continuar o abandona

. . . el ataque como resultado Unicamente de la informacién
dador no pueda seguirle. En saurios, los cambios ontoge- o ~ -
" = ) trasmitida por la sefial emitida por la presa (Woodknd
néticos en el tamafo corporal afectan a la capacidad de

. o al. 1980, Caro 1995).
escapar corriendo y pueden influir en sus respuestas de En el caso de las sefiales a los depredadores el sistema

escape. Los ind,ividuos adultos son capaces de huir lo SU-habria evolucionado de la siguiente forma (Fig. 1). La
ficientemente rapido como para evitar a un depredador. ,ohapilidad de que un depredador consiga capturar a una
Sin embargo, los juveniles, debido a su pequefio tamafio, yresa decrece después de que el depredador ha sido de-
no son capaces de correr tan rapidoy lejos. Por eso, deberectado por la presa. Por lo tanto, una vez detectado, el
rian utilizar una estrategia alternativa que no dependa tantogepredador deberia incrementar su tendencia a buscar otra
de sus CapaCidades locomotoras. El huir antes llamaria |apresa en vez de perseguir a esa. De modo que la presa
atencion de un depredador que podria no haberlo percibi- tomaria ventaja de esta estrategia para informar al depre-
do, debido a su pequefio tamafio y, en algunos casos, codador que ha sido detectado. Otra estrategia del depreda-
loracion criptica. De modo que deberian huir cuando la dor seria evitar a las presas con mayor capacidad de esca-
probabilidad de ser detectados es mayor que el riesgo depe, y esto favoreceria que las presas indicaran su capaci-
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dad de escape relativa. Para que el depredador fuera senucion de la velocidad de carrera debido a restricciones
leccionado para responder a las sefiales de las presas, laBiomecénicas (Ballingestal. 1979, Punzo 1982, Martin
sefiales deben ser fiables, costosas y deben variar en relay Avery 1998). Esta disminucién de la capacidad loco-
cion a la informacion trasmitida. motora de los individuos sin cola les hace mas vulnera-
La mayoria de los estudios que demuestran la utiliza- bles a la depredacion. Sin embargo, los individuos sin cola
cion de este tipo de sefiales por parte de las presas se haparecen ser capaces de compensar las desventajas de la
realizado con mamiferos, y en especial con ungulados autotomia, por ejemplo, mediante la modificacion de su

(FitzGibbon y Fanshawe 1989, Caro 1995, Catral. comportamiento defensivo haciéndose mas cripticos
1996), aunque hay ejemplos en otros taxones muy diver- (Formanowicztal. 1990). La pérdida de la cola conlle-
sos y también en reptiles. Por ejemplo, el iguadde va una disminucién de las reservas de grasa alli almace-
phosaurus texanusef lagarto de cola de cebf2allisau- nadas, y esto puede conducir a una disminucién de la su-

rus draconoidesposeen una cola con un disefio de ban- pervivencia o de las posibilidades de reproducirse (Dial y
das negras y blancas que frecuentemente elevan y mue-Fitzpatrick 1981, Fox y McCoy 2000). Ademas, la rege-
ven ondulatoriamente en respuesta a la aproximacion deneracion de la cola es un proceso energéticamente costo-
un depredador (Dial 1986; Hassenal 1989). La hip6- so que puede requerir un incremento del alimento ingeri-
tesis de que este comportamiento sirve para sefialar sudo o un desvio de energia de otras funciones como el cre-
habilidad de huida relativa ha recibido un considerable cimiento soméatico o la reproduccion. La autotomia es pro-
apoyo. También eAnolis cristatellusla expansion del bablemente la condicién primitiva de los saurios (Arnold
pliegue gular situado bajo la garganta, aparte de su fun- 1984). Se supone que la seleccién natural habra favoreci-
cion en la comunicacion intraespecifica, parece que sirve do que se mantenga en las especies donde los beneficios
para indicar al depredador que lo ha detectado y esta aler-de perder la cola sean mayores que los costes, bien direc-
ta (Leal 1999; Leal y Rodriguez-Robles 1997). tamente o bien porque sean capaces de adoptar estrate-
En el caso de la lagartija colilarga durante las secuen- gias que compensen los costes asociados al periodo de
cias de escape de esta especie sobre la hojarasca (stegeneracion de la cola (Vét al. 1977, Arnold 1988).
microhabitat preferido), algunos individuos huyen en re- A través de una serie de experimentos en los que se
lativo silencio y durante poco tiempo, mientras que otros manipuld la condicién de la cola de individuos de la la-
huyen haciendo un gran ruido, corren durante mas tiem- gartija serranéLacertamonticolg en el campo y en cer-
po y se esconden mas lejos de lo que seria esperable pocados seminaturales, se estudiaron las consecuencias de
la disponibilidad de refugios potenciales en los alrededo- la autotomia, y por tanto, implicitamente los efectos de
res. (Martin y Lopez 2001c). La produccidn de ruido no un aumento del riesgo de depredacién, sobre la ecologia
es enteramente dependiente de factores ambientales comale esta especie. Era un objetivo principal examinar sobre
la temperatura o el microhabitat. Es posible que estas la- todo los cambios en la ecologia y el comportamiento que
gartijas estén sefialando al depredador su capacidad depodian tener lugar con el fin de compensar las desventa-
escape relativa, lo que estaria relacionado con la intensi- jas de haber perdido la cola y el aumento del riesgo de
dad del ruido durante el escape, con la velocidad y con la depredacion soportado, para asi poder atender a toda una
longitud de la carrera. Los depredadores podrian apren- serie de demandas conflictivas (Fig. 2).
der que los individuos que sefialan de este modo son mas Se observo que los individuos sin cola restringian el
dificiles de capturar y podrian desviar su ataque hacia otrosuso de microhabitats a las zonas con abundantes rocas
individuos que hacen poco ruido o corren durante menos grandes, que tienen una alta disponibilidad de refugios y
tiempo, beneficiandose de evitar los costes de perseguir ason mas seguros, pero ademas donde debido a sus carac-
un individuo que es mas dificil o imposible de capturar. teristicas morfolégicas podrian compensar mejor sus di-
ficultades para la locomocion (Martin y Salvador 1992).
Pérdida de la cola (Autotomia) Por otra parte, el estar activo es costoso, especialmente
para los reptiles, y se sabe que no todos los individuos de
Como ultimo recurso defensivo numerosos saurios son una poblacién estan activos incluso cuando las condicio-
capaces de desprenderse voluntariamente de su cola cuanres ambientales son favorables. Por eso, los individuos
do son atrapados por un depredador (ver revisiones ensin cola redujeron sus niveles de actividad con lo que
Bellairs y Bryant 1985, Arnold 1988). La autotomia pare- posiblemente ahorrarian energia que puede ser dedicada
ce ser claramente una adaptacion para incrementar lasa regenerar la cola, y ademas se expondrian menos a los
posibilidades de supervivencia en un encuentro con un depredadores (Martin y Salvador 1995). Sin embargo, la
depredador, después de que otras tacticas no han sido efecsolucién al problema de cuando estar activo es mas com-
tivas. La pérdida de la cola permite escapar de un depre-pleja, porque las hembras gestantes sin cola, en cambio,
dador que ha capturado a la lagartija por la cola, y ademdasestuvieron mas activas, probablemente para compensar
los movimientos de la cola autotomizada sirven para dis- la necesidad de obtener mas energia para simultaneamen-
traer la atencion del depredador mientras se escapa. Sinte desarrollar la puesta y poder regenerar la cola.
embargo, los costes asociados al periodo de regeneracién Estas restricciones en el uso del tiempo y el espacio,
pueden afectar al futuro éxito reproductor de un indivi- sin embargo, podrian entrar en conflicto con otros reque-
duo. Entre estos costes se han identificado dificultades rimientos ecolégicos, como por ejemplo, con la busqueda
locomotoras como la pérdida del equilibrio o una dismi- del alimento. Las lagartijas sin cola buscaron alimento
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. incluida la misma regeneracion de la cola (Huey 1982),

PRESIONES SELECTIVAS DE LA AUTOTOMIA asi que los individuos podrian tener este objetivo como

Riesgo de prioritario aunque para ello tuvieran que invertir mas tiem-

depredacion po en los soleamientos.

NO REPRODUCTIVAS REPRODUCTIVAS Por otra parte, la autotomia puede entrar en conflicto
/—L con demandas reproductivas. Asi, las hembras sin cola

7 Territorio . . -
Busqueda de Seleccion de fueron cortejadas en menor medida y recibieron menos

alimento habitat p O
Estatus social cédpulas que las hembras con cola, apoyando la hipotesis
de que los machos son posiblemente capaces de estimar
Actividad | Acceso a la pérdid | | A |
Termorregulaci()nl L J hembras que la pérdida de la cola supone una disminucién de las

grasas almacenadas vy, por lo tanto, del potencial repro-
ductivo de la hembra (Martin y Salvador 1993c). La pér-
dida de la cola también puede inducir una reduccién del
estatus social de los individuos (Fox y Rotsker 1982, Fox
etal. 1990). Los machos de la lagartija serrana que ha-
bian perdido la cola evitaron intervenir en enfrentamien-
tos con otros machos y cortejaron menos a las hembras.
Como consecuencia su estatus social en la jerarquia de
mas frecuentemente sobre las rocas donde podrian evitarmachos disminuyé y obtuvieron un éxito menor de apa-
mas facilmente la depredacién. Sin embargo, la disponi- reamiento. Sin embargo, aunque su éxito reproductor dis-
bilidad de alimento es mas baja en las rocas que en otrosminuy6 temporalmente, podria considerarse que en reali-
microhabitats mas peligrosos como la hierba, y por esto, dad estaban utilizando una estrategia reproductora alter-
la diversidad de presas en la dieta de los machos sin colanativa como respuesta a un incremento en el riesgo de
disminuyé (Martin y Salvador 1993a). En algunas espe- depredacion. Con esta estrategia “satélite” todavia consi-
cies se ha descrito un incremento del alimento ingerido guieron algunas copulas, normalmente por la fuerzay elu-
en individuos sin cola para poder regenerar la cola en el diendo al macho dominante que controlaba el territorio.
laboratorio. No se ha encontrado en el campo evidencia De este modo, aunque sus probabilidades de éxito de apa-
de este hecho en la lagartija serrana, lo cual podria serreamiento fueron menores, se ahorraron el esfuerzo y el
una limitacion efectiva en la naturaleza si realmente los riesgo de las actividades necesarias para mantener un te-
individuos sin cola necesitaran capturar mas presas pararritorio y guardar a las hembras (Martin y Salvador 1993c).
poder regenerar satisfactoriamente la cola. En otro traba- Probablemente como resultado de este cambio de estrate-
jo de laboratorio realizado con la lagartija colilarga se giay por la reduccion de los niveles generales de activi-
comprobd ademas que la decisién de cuando capturar unadad (Martin y Salvador 1995), los machos sin cola incre-
presa una vez localizada, esta determinada por la pose-mentaron su peso corporal a una tasa mayor que los ma-
sién o no de la cola. En los individuos sin cola se retrasa chos con cola, con estatus dominantes, y con la regenera-
la captura, probablemente al existir un conflicto con la cién de la cola algunos machos pudieron ascender de es-
necesidad de vigilar durante mas tiempo la presencia detatus social para, presumiblemente, incrementar su éxito
depredadores antes de iniciar el ataque (Martin y Avery reproductivo en la siguiente estacién. También en el cam-
1997). Ademas, la pérdida de la cola disminuye las capa- po, como la perdida de la cola altera los patrones de mo-
cidades locomotoras, y presumiblemente, también, la ca- yimiento, esto afect6 al comportamiento locomotor de los
pacidad de capturar una presa. Por tanto, silos individuos y,5chos a la hora de ir en busqueda de hembras, lo que
sin cola atacaran a cada presa potencial que encontraran, nigg 4 |as restricciones de microhabitat antes comenta-
podrian incurrir en un riesgo de depredacion mayory qui- 4, jiey6 a una disminucion del tamafio del 4rea de cam-
zas en un mayor gasto energético debido al incremento depeo y a una disminucién del nimero de hembras disponi-

Intentos fallld_os de capturg de presas. . bles de los machos sin cola (Martin y Salvador 1997).
Otro conflicto que podria ocurrir esta relacionado con . - .
En otro experimento similar realizado en el campo con

las necesidades de termorregulacion. Asi, las lagartijas la lagartiia colilaraa se encontré aue los machos sin cola
sin cola usaron mas las rocas como lugar de soleamiento garty 9 q

a primeras horas de la mafana con el fin de mantenerse gedujeron el tamafio de sus areas de campeo al restringir

distancias mas cortas de los refugios. Pero, dado que er°Y YSO de microhabitats, en este caso a las zonas con ma-

las rocas se calentaban mas despacio que en la hierba def0r cobertura de arbustos, posiblemente como medida
bido al efecto del distinto calentamiento de la capa de aire @ntidepredatoira, pero que esto conlleva el coste de una
que rodea a cada tipo de sustrato, tuvieron que aumentardisminucion en el nimero de hembras a las que pueden
la duracién maxima de los periodos de soleamiento (Mar- acceder (Salvadat al. 1995). En esta especie, la reduc-
tin y Salvador 1993b). Sin embargo, la pérdida de la cola cion del tamafio del territorio tiene efectos también a lar-
no afect6 a las temperaturas corporales ni a la precision go plazo, incluso después de que los individuos hayan
termorreguladora de los individuos, posiblemente debido regenerado la cola: los machos que tienen colas regenera-
a que en los reptiles el mantenimiento de una temperaturadas tienen territorios de menor tamafio que los que nunca
corporal 6ptima maximiza muchos procesos fisiolégicos, han perdido la cola (Salvader al. 1996).

Figura 2. Presiones selectivas de la autotomfa caudal. Los in-
dividuos sin cola responden a un incremento en el riesgo de
depredacién con modificaciones en el uso del tiempo vy el
espacio, pero estas modificaciones pueden entrar en conflic-
to con demandas reproductivas y no reproductivas.
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La pérdida de la cola en las lagartijas serrana y coli- ser capaces de compensar los costes de la pérdida de la
larga disminuye su capacidad de escape y supone una se€ola mediante las modificaciones de su comportamiento
rie de costes adicionales. En tales circunstancias, la selec-que se han observado, adoptando estrategias mas cripti-
cion natural deberia favorecer la retencion de la cola y cas o conservadoras que incrementen su supervivencia
promover el uso de estrategias de escape alternativas, yadurante el periodo de regeneracién. Por lo tanto, si estas
gue los costes asociados a la pérdida de la cola son apamodificaciones del comportamiento hacen que la eficacia
rentemente mayores que las ventajas de la autotomia (Vitt biol6gica disminuya menos de lo esperado, se favorecera
et al. 1977). Sin embargo, la autotomia es una estrategia la utilizaciéon de la autotomia como una estrategia de es-
de escape usada frecuentemente como lo indican el altocape evolutivamente estable.
namero de individuos dentro de las poblaciones naturales
que presentan colas regeneradas, lo que indica que hamgradecimientos
perdido al menos una vez la cola y han superado con éxi-
to el periodo de regeneraciéon. Se pueden considerar dos A Pilar Lépez por su contribucién a que nuestros es-
explicaciones diferentes. Primero, la presion de los de- tudios de las estrategias antidepredatorias de las lagarti-
predadores puede ser muy alta en estos habitats meditejas tuvieran éxito, y por sus comentarios criticos a este
rraneos (Martin y Lépez 1990), de modo que la pérdida capitulo. Mariano Cuadrado y Manolo Soler mejoraron
de la cola, puesto que le permite salvar la vida, seria ven- este trabajo con sus detalladas correcciones y sugeren-
tajosa para el individuo incluso si la eficacia biolégica cias. Este trabajo ha sido financiado con el proyecto
disminuye a largo plazo. Segundo, los individuos podrian DGESIC PB-98-0505.
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(1) GANS, C. y HUEY R.B. (eds.) 198Biology of the Reptiliavol. 16. Defense and Life History. Alan R. Liss, New York. Revision
general sobre algunos aspectos de las estrategias antidepredatorias asi como su distribucion taxondmica en todos los grupos de
reptiles. Capitulos dedicados a los mecanismos antidepredatorios en reptiles (por Greene H.W.), mimetismo y fenémenos relaciona
dos (por Pough, H.F.) y autotomia caudal como defensa (por Arnold, E.D.).

(2) YDENBERG, R.C. y DILL, L.M. 1986The economics of fleeing from predatokslv. Stud. Behav. 16: 229-249. Formulacion de
un modelo econdémico que predice cémo debe tomarse la decision de escapar en funcién de los costes y beneficios de la huida. Se
revisa también la evidencia empirica que existia entonces para apoyar las predicciones del modelo.

(3) LIMA, S.L. y DILL, L.M. 1990.Behavioral decisions made under the risk of predation: a review and prosp@atus]. Zool. 68:
619-640. Revision general de estudios de todos los grupos de animales que indican que los animales poseen la habilidad para
estimar el riesgo de depredacién en cada momento e incorporar esta informacién a su toma de decisiones.

(4) LIMA, S.L. 1998.Stress and decision making under the risk of predation: recent developments from behavioral, reproductive, and
ecological perspectiveédv. Stud. Behav. 27: 215-290. Revision de trabajos tedricos y experimentales recientes sobre la toma de
decisiones antidepredatorias bajo el “stress” del riesgo de depredacion. Esta revision complementa al articulo anterior.



