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Resumen: Se ha propuesto que la decision de escapar deberia ser optimizada, puesto que existen costes como
el gasto de energia y la pérdida de oportunidades, existiendo una distancia 6ptima de huida entre el depreda-
dor y la presa. Se examinan una serie de experimentos realizados con lacértidos que soportan las prediccio-
nes de un modelo que analiza cémo los individuos deberian evaluar los costes y beneficios de la huida para
decidir cuando escapar. Se analiza como cambios en el riesgo de depredacion percibido debidos a la estruc-
tura del habitat, la temperatura corporal o la coloracion de los individuos, pero también, costes como la pér-
dida de oportunidades para termorregular, reproducirse o defender un territorio modifican la distancia 6pti-
ma de huida. Por otra parte, la distancia de huida puede cambiar segtin lo efectivos que sean otros sistemas
de defensa alternativos como la cripsis. La optimizacion de estas estrategias comportamentales antidepreda-
torias podria ayudar a los reptiles a hacer frente a cambios en la presion de los depredadores sin caer en cos-
tes excesivos.
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Abstract: Behaviour under predation risk: optimisation of escape decisions in lacertid lizards.- It has been
hypothesised that the escape decision should be optimised, because fleeing can be costly (e.g. energetic expen-
diture and loss of opportunities), and that there should be an optimal flight distance between the predator and
the prey. I review several experiments with lacertid lizards that support the predictions of a model that analyse
how individuals should evaluate costs and benefits of fleeing in deciding when to escape. I analyse how chan-
ges in perceived predation risk levels due to habitat structure, body temperature, or body coloration of indivi-
duals, but also costs such as the loss of opportunities for thermoregulation, reproduction or territory holding,
can modify the optimal flight distance. On the other hand, the flight distance may change when other alternati-
ve defence tactics such as crypsis are more effective. Optimisation of these antipredatory behavioural strategies
might help lizards to cope with changes in predation risk without incurring excessive costs.
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INTRODUCCION cion natural favorece a los individuos que ade-

mas de minimizar su riesgo de mortalidad, son

Escapar corriendo de un depredador es una
tactica antidepredatoria comun entre muchos
organismos, pero la decision de cuando y
como escapar es crucial para los animales. La
razon de esta importancia radica simplemente
en que cualquier fallo en esta decision resulta
en una interrupcion total de las posibilidades
de contribuir al fitness en el futuro. Por eso
hay una fuerte presion selectiva a favor de los
individuos que son capaces de escapar con
éxito de un depredador. Sin embargo, la selec-

capaces de atender simultaneamente, y de for-
ma satisfactoria, a otras demandas (LIMA &
DILL, 1990; LiMA, 1998).

La decision de en qué momento escapar
cuando se aproxima un depredador deberia ser
optimizada, teniendo en cuenta que el huir tie-
ne, aparte de los beneficios obvios de escapar,
una serie de costes. Principalmente derivados
del hecho de que un animal tiene que inte-
rrumpir lo que estd haciendo para huir (por
ej., tiene que dejar de alimentarse, termorre-
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gular, o defender un territorio). Ademas, los
depredadores no tienen por qué atacar siem-
pre a todas las presas que encuentran. Asi que
una huida precipitada podria ser innecesaria y
costosa, incluso podria llamar la atencion del
depredador y provocar el ataque. YDENBERG
& DILL (1986) han modelizado como debe-
rian los individuos evaluar los costes y benefi-
cios de la huida para decidir cuando escapar.
Frente a un depredador que se aproxima gra-
dualmente, la presa deberia elegir huir cuando
el coste de huida es menor que el de permane-
cer sin huir. De modo que, en cada situacion,
existiria una distancia 6ptima de huida entre el
depredador y la presa. Si se incrementa el ries-
go de ser capturado la distancia 6ptima au-
menta (la presa deberia huir antes). Mientras
que si se incrementan los costes de huida, la
distancia 6ptima disminuye (la presa deberia
huir mas tarde). Este modelo asume, pues,
que los animales son capaces de estimar el ni-
vel de riesgo de depredacion en el ambiente
en cada momento, y de decidir qué hacer va-
lorando el balance entre los costes y benefi-
cios asociados a varios comportamientos al-
ternativos.

Los reptiles, y los saurios en particular, es-
tan sometidos a una gran presion por parte de
los depredadores (MARTIN & LOPEZ, 1990,
1996a). Por lo que constituyen un modelo ex-
celente para verificar las hipotesis de este mo-
delo. En este trabajo se va a analizar si las
observaciones y experimentos realizados en
lacértidos se ajustan a las predicciones deriva-
das de este modelo, y por tanto apoyan la hi-
poétesis de una optimizacion de las decisiones
de escape.

MATERIAL Y METODOS

El método usado en este tipo de estudios es
muy simple. Consiste en que el propio investi-
gador actiia como supuesto depredador y si-
mula un ataque hacia la presa. En muchos tra-
bajos se ha comprobado que las lagartijas
responden a un observador humano como si

fuera un depredador natural (MARTIN & LO-
PEZ, 1995a, 1996b). Normalmente, se trata de
recorrer el area de estudio al azar hasta locali-
zar una presa con prismaticos, y entonces se
inicia la aproximacion. Para estandarizar el
método de aproximacién del observador, la
misma persona, con la misma ropa y siempre
a la misma velocidad y con el mismo angulo
realiza los simulacros de ataque depredato-
rios. Esto es debido a que las lagartijas al igual
que otros muchos animales son capaces de re-
accionar de manera distinta ante un depreda-
dor en funcién de la forma de aproximarse
(BURGER & GOCHFELD, 1990, 1993; MARTIN
& LOPEZ, 1996b; COOPER, 1997). Alternativa-
mente, se puede variar experimentalmente al-
guna de estas caracteristicas para examinar su
efecto. Asi, por ejemplo, los saurios reaccio-
nan de manera distinta ante la aproximacion
de un depredador en funcion de la intensidad
de amenaza o del peligro del ataque (COOPER,
1997). Asi que se pueden usar las caracteristi-
cas de la forma de aproximarse del depreda-
dor (el investigador en este caso) para estimar
como los individuos consideran el nivel de
riesgo de depredacion (MARTIN & LOPEZ,
2000a). La aproximacion a las lagartijas pue-
de ser, por ejemplo, de dos formas: andando
despacio, cerca y tangencialmente, sin prestar
atencion al individuo (riesgo de depredacion
bajo), o simulando un ataque depredatorio di-
rectamente hacia el individuo (riesgo de de-
predacion alto).

La variable mas importante que caracteriza
la respuesta de escape es la distancia a la que
un observador (depredador) puede aproximar-
se a la presa antes de que inicie la huida (dis-
tancia de aproximacion) (Figura 1). En otros
trabajos, esta variable se ha llamado de otras
formas como distancia de huida, distancia de
iniciacion de la huida, etc. Se puede medir ade-
mas con un cronometro la duracion del escape
para calcular posteriormente la velocidad me-
dia de huida, y con una cinta métrica se miden
a posteriori las variables que caracterizan la
respuesta de escape: distancias de aproxima-
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Figura 1.- Variables medidas para caracterizar la respuesta de escape de una lagartija.

cién y huida, distancia al refugio mas cercano
y al refugio utilizado, distancia resultante (o
distancia de seguridad) entre el depredador y
la presa al final de la huida y el angulo de es-
cape, definido como el angulo entre la direc-
cion del experimentador y la direccion de
huida de la lagartija. Otras variables indepen-
dientes a considerar pueden ser la tempera-
tura, el tipo de microhabitat en la posicion
inicial de la lagartija, el tipo de refugio, el mi-
crohabitat a lo largo de la trayectoria de esca-
pe y el contexto social. También se anota el
sexo y clase de edad aproximada del individuo
cuando sea posible identificarlo a distancia.
A pesar de la sencillez de esta metodologia,
el método es muy potente experimentalmente,
ya que permite analizar como funcionan los
sistemas de tomas de decisiones en éste y otros
contextos, como valoran los animales y si son
capaces de estimar las variaciones en el nivel

del riesgo de depredacion en el ambiente, y
qué costes y beneficios, y cual es la importan-
cia relativa de éstos, consideran los animales a
la hora de tomar decisiones relacionadas con
el riesgo de depredacion.

RESULTADOS

Riesgo de captura

En muchos animales se ha encontrado que
cuando aumenta la distancia al refugio, se in-
crementa la distancia de aproximacion (DILL
& HOUTMAN, 1989). Sin embargo, desde el
punto de vista de la presa el parametro critico
seria realmente el tiempo necesario para llegar
al refugio mas que la distancia per se. De
modo que una presa mas lenta deberia tener
distancias de aproximacién mayores que los
individuos mas rapidos. Los reptiles son unos
organismos excelentes para comprobar esta
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hipdtesis ya que la velocidad de carrera es
dependiente de su temperatura corporal (HUEY,
1982). La velocidad se maximiza con un valor
de temperatura corporal 6ptima, y disminuye
cuando baja la temperatura. Por lo tanto un
mismo individuo esta sometido a lo largo del
dia a distintos niveles de riesgo de depreda-
cién, en funcion de su temperatura corporal y
por tanto de su capacidad de escapar corrien-
do. Asi, los individuos deberian ser capaces de
modular su respuesta antidepredatoria en fun-
cién de la temperatura. Por ejemplo, la lagar-
tija serrana (Lacerta monticola) controla el
riesgo de depredacion mediante la seleccion
de distancias al refugio mas cercano durante
los periodos de soleamiento (CARRASCAL ef
al., 1992). De modo que cuando la temperatu-
ra es baja, y por tanto la velocidad de carrera
es menor, se situan a distancias mas cortas del
refugio. Estos ajustes comportamentales les
permitirian mantener constante un margen de
seguridad en el tiempo necesario para alcan-
zar corriendo un refugio.

Las lagartijas que han perdido la cola su-
fren una disminucion de la velocidad de carre-
ra debidas a restricciones biomecanicas
(MARTIN & AVERY, 1998). Esta disminucion
de las capacidades locomotoras de los indivi-
duos sin cola les hace mas vulnerables a la de-
predacion. Sin embargo, en un experimento
en el que se manipuld la condicion de la cola
de lagartijas serranas en el campo, se encontro
que los individuos sin cola parecen ser capa-
ces de compensarlo. Las lagartijas sin cola
usaron mas las rocas como lugar de solea-
miento a primeras horas de la mafana con el
fin de mantenerse a distancias mas cortas de
los refugios (MARTIN & SALVADOR, 1993).

La estructura del habitat puede también in-
fluir sobre la probabilidad de ser capturado
(costes de permanecer sin huir) y por tanto en
la decision de escapar. Este hecho esta rela-
cionado con el riesgo de depredacion percibi-
do por los individuos en un microhabitat de-
terminado. En las poblaciones de la lagartija
colilarga (Psammodromus algirus) que ocu-

pan matorrales caducifolios de roble melojo
(Quercus pyrenaica), la estructura del habitat
cambia estacionalmente debido a la presen-
cia-ausencia de hojas. Esta variacion influye
sobre la variacién estacional en los patrones
de seleccion de los microhabitats mas seguros
frente a los depredadores (MARTIN & LOPEZ,
1998), pero también en las decisiones de esca-
pe (MARTIN & LOPEZ, 1995a). Al comienzo
de la primavera, cuando los arbustos todavia
no tienen hojas, las distancias de huida son
mayores. Mientras que durante el verano,
cuando las hojas proporcionan una mayor co-
bertura y proteccion, y por tanto el riesgo de
depredacion es menor, las lagartijas escapan
mas tarde y huyen a refugios mas cercanos.
Ademas, el mismo efecto ocurre dentro de
una misma estacion cuando los individuos es-
tan en microhabitats con mas cobertura efecti-
va de vegetacion. Las decisiones de escape de
esta lagartija parecen estar basadas en la cons-
picuidad de los individuos y en la seguridad
del tipo de refugio utilizado, mas que en la
distancia al refugio per se. Los individuos em-
piezan a huir antes en microhabitats donde se-
rian mas visibles a un depredador potencial o
cuando van a ocupar refugios menos seguros
(MARTIN & LOPEZ, 2000b).

Costes de la huida

Los reptiles son animales ectotermos que
regulan su temperatura corporal a través del
intercambio térmico con el medio. El mante-
nimiento de una temperatura corporal 6ptima
es esencial para maximizar numerosos proce-
sos fisiologicos como la digestion o la madu-
raciéon de gametos, asi como para maximizar
comportamientos tan importantes como la ve-
locidad de carrera o la eficacia en la busqueda
del alimento (HUEY, 1982). Por eso las lagar-
tijas exhiben una cuidadosa seleccion de pau-
tas de comportamiento termorregulador ten-
dentes a maximizar el tiempo pasado a
temperaturas Optimas. Sin embargo, el huir de
un depredador puede significar simplemente
el dejar de termorregular de una manera efec-
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tiva. Pero ademas, si la lagartija huye a escon-
derse a un refugio con condiciones desfavora-
bles de temperatura (por ejemplo, una grieta
de una roca en la sombra), su temperatura cor-
poral puede disminuir por debajo del 6ptimo en
poco tiempo. Esto es importante ya que un in-
cremento en el uso de refugios con condiciones
térmicas desfavorables puede afectar negativa-
mente a la condicion corporal de las lagartijas
(MARTIN & LOPEZ, 1999a). Por lo que la deci-
sion sobre el tiempo pasado dentro de un refu-
gio depende del nivel riesgo de depredacion y
del estado térmico del individuo y del refugio
(MARTIN & LOPEZ, 1999a, b). Por tanto, la pér-
dida de oportunidades para termorregular y los
costes fisioldgicos previsibles de uso de refu-
gios pueden ser considerados uno de los costes
de la huida mas importantes para un reptil. Te-
niendo en cuenta este coste de la huida, los in-
dividuos de la lagartija serrana (L. monticola)
huyen mas tarde (distancia de aproximacion
menor) cuando la tasa de calentamiento en el
exterior es mas alta (es decir cuando tienen mas
que perder por huir), y cuando la tasa de enfria-
miento en el refugio es mas alta (la temperatu-
ra corporal disminuird mas rapidamente) y por
tanto el coste de uso del refugio es mayor
(MARTIN & LOPEZ, 2000a).

Otro coste de la huida tiene que ver con la
pérdida de oportunidades para la reproduc-
cion. En muchas especies de lagartijas, los
machos guardan a las hembras antes y des-
pués de las copulas para intentar un acceso
exclusivo a la hembra y evitar oportunidades
de copulas de machos competidores. Por
eso, el huir a esconderse puede suponer el
abandono de un territorio o de una hembra,
lo que supondria un coste en términos repro-
ductores, sobre todo si el macho no fuera
luego capaz de volver a localizar a la hem-
bra. Asi, en la lagartija colilarga (P algirus)
la distancia de aproximacion de los machos
que estan guardando hembras, para los que
seria mas costosa la huida, es menor que la
de los machos solitarios (MARTIN & LOPEZ,
1999¢).

Estrategias alternativas

La cripsis es una estrategia alternativa de
defensa en la que el patrén de coloracion de la
presa se asemeja a una muestra aleatoria de su
habitat, o la presa en si se parece a un objeto
del habitat que no es normalmente considera-
do como una presa (ENDLER, 1991). La cripsis
puede ser lograda mediante estructuras o co-
loraciones permanentes o por medio de cam-
bios de color. Mientras que muchas especies
de saurios huyen a la carrera cuando detectan
a un depredador, otras confian mas en su capa-
cidad de cripsis y permiten aproximaciones
mayores. Esto podria ser interpretado como un
retraso intencionado en la decision de cuando
escapar. Asi por ejemplo, las especies menos
cripticas del género Anolis tienen distancias de
huida mayores que otras especies del mismo
género cuyo color de piel les proporciona un
mayor camuflaje (HEATWOLE, 1968). Por lo
tanto, el empleo de estrategias de defensa al-
ternativas a la huida, como la cripsis, puede
modificar las distancias de aproximacion es-
peradas.

Los machos dominantes de P, algirus exhi-
ben en las cabezas una coloracion de celo ana-
ranjada muy conspicua que sirve para sefiali-
zar su estatus social frente a los machos mas
jovenes que no presentan coloracion (MARTIN
& FORSMAN, 1999). La seleccion sexual favo-
rece la existencia de esta coloraciéon en los
machos. Sin embargo, a medida que la colora-
cion se hace mas conspicua, los machos serian
mas faciles de detectar y se enfrentarian a un
riesgo de depredacion mayor. Por lo que la se-
fial podria ser seleccionada en contra si no
existiera un beneficio mayor o los individuos
no fueran capaces de compensar el aumento
en el riesgo de depredacion (ZUK & KOLLU-
RU, 1998). Sin embargo, en el caso de los ma-
chos de lagartija colilarga con coloracion de
celo, parece que son capaces de compensar
este incremento en el riesgo de depredacion
con una modificacion de sus distancias de hui-
da. Los machos con coloracion huyen antes
(distancia de aproximacion mayor) de un de-
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predador, que los machos que no tienen colo-
racion (MARTIN & LOPEZ, 1999c¢). Esta estra-
tegia antidepredatoria simple puede contribuir
al mantenimiento de la coloracion nupcial en
esta especie de lagartija.

La capacidad locomotora de la presa influ-
ye en la adopcion de estrategias antidepreda-
torias alternativas y en la decision de escapar.
El escape tendra éxito si la presa tiene mayor
velocidad y capacidad de resistencia que el
depredador, o si es capaz de alcanzar un refu-
gio donde el depredador no pueda seguirle.
En reptiles varios factores pueden afectar a
las capacidades locomotoras. Por ejemplo,
los individuos juveniles de P algirus, debido
a su pequefio tamafio corporal, no pueden es-
capar lo suficientemente rapido y lejos de un
depredador. Por eso, deberian utilizar una es-
trategia alternativa, mas criptica, que no de-
penda tanto de sus capacidades locomotoras.
De modo que deberian huir solo cuando la
probabilidad de ser detectados, porque la
cripsis ha dejado de ser efectiva, es mayor
que el riesgo de llamar la atencidn por iniciar
la huida (MARTIN & LOPEZ, 1995a, 1996b).
Una estrategia de escape similar es utilizada
por las hembras gravidas de Lacerta vivipara
(BAUWENS & THOEN, 1981) y de Podarcis
muralis (BRANA, 1993), para compensar una
capacidad de escape disminuida temporal-
mente debido al aumento del peso que supo-
ne el llevar la puesta y a limitaciones fisiolo-
gicas de su estado, o en los juveniles de P
algirus después de ingerir una gran cantidad
de alimento (MARTIN, 1996). En esta serie de
circunstancias, los reptiles son capaces de
modificar sus tacticas de escape y adoptar
una estrategia mas criptica, porque la inicia-
cion de la huida pude no ser efectiva y atraer
la atencion del depredador.

CONCLUSIONES
Los trabajos realizados con lacértidos pa-

recen apoyar la existencia de una optimiza-
cion de la respuesta de escape. La distancia

de aproximacion se incrementa cuando au-
menta el riesgo de depredacion debido a
cambios en la capacidad de escapar corrien-
do, la cual depende en muchos casos de la
temperatura corporal, y a cambios en la es-
tructura del habitat. De forma similar, la dis-
tancia de huida disminuye cuando aumentan
los costes de la huida debidos a la pérdida de
oportunidades para termorregular o para re-
producirse. Por otro lado, la capacidad o la
necesidad de utilizar la cripsis como estrate-
gia defensiva alternativa cuando la huida a la
carrera puede ser inefectiva también puede
modificar las distancias de huida. La optimi-
zacion de estas estrategias comportamentales
antidepredatorias podria ayudar a los reptiles
a hacer frente a cambios en la presion de los
depredadores sin caer en costes excesivos
derivados.
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