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Sistemas de defensa en los Opistobranquios.
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El estudio de los opistobranquios del litoral
ibérico (Ros, 1971, 1973; PROGRAMA DE BEN-
T0S, 1974) me ha pcrmitido la publicacién
de distintos trabajos relativos a la faunis-
nistica (Ros, 1975, 1976; ALTiMIRA & Ros,
1977) y a la biologia y ecologia (Ros, 1977,
1978) de estos gasterépodos. En otro traba-
jo (Ros, 1974) ofrecia a la consideracidn
de los especialistas mi particular interpre-
tacion de distintos fenémenos (coloraciones
aposemdticas y mimetismo, entre otros) que
tienen lugar en estos interesantes animales;
este articulo intenta presentar, de una forma
que creo coherente, el conjunto de sistemas
defensivos de que los Opistobranquios y los
nudibranquios en particular se valen en sus
distintas estrategias de lucha por la super-
vivencia.

El esquema gencral que se va a seguir en
la exposicidn es basicamente el mismo adop-
tado en mi tesis doctoral (Ros, 1973) y en
la Gltima de las publicaciones citadas, con
las normales modificaciones y adiciones de
tres anos mas de observaciones propias y
de otros autores, entre las que destacan las
que recoge Edmunds en su libro sobre la
defensa en los animales (EpMUNDSs, 1974). El
resultado es un conjunto heterogéneo de
hechos comprobados y de suposiciones més
o menos fundamentadas que, como todos los
trabajos de este tipo, requieren ulteriores
estudios.

iINTRODUCCION

Distintos autores, entre los que deben ci-
tarse  WRIGHT (1859, 1863), BERGH (1860,

1862), GiarD (1873), HERDMAN (1890),
HEcHT (1892), CuénoT (1892, 1906, 1907,
1914, 1927), CookE (1895), GROSVENOR

(1903), GLASER (1903, 1910), SPENGEL (1904),
Evior (1910), CrossLAND (1911), CROZIER
(1916), LAsBE (1923, 1931), NAVILLE (1925,
1926), LAmy (1926), Rousseau (1927), Ris-

BeECc  (1928), TcHANG-s1 (1931), KoOMORI
(1932), GraHAM (1938), KEPNER (1943)
PruvoT-roL (1954), NicoL (1964), STASEK

(1967), HAEFELFINGER (1969c), RosIN (1970),
y, espccialmente, THOMPSON & SLINN (1959),
THompPson (1960a, 1960b, 1960c, 1969),
TiromprsoNn & BENNET (1969, 1970) y Eb-
MUNDS (1966a, 1966b, 1968a, 1968b, 1971,
1974), han reunido en sus trabajos pruebas
de la existencia de variados sistemas de
defensa en los Opistobranquios, que tienden
a hacerlos presas desagradables y evitadas
o ignoradas por los depredadores. Estos sis-
temas defensivos son de indole muy variada,
y se desconocen todavia muchos aspectos
de su funcionalismo y de su utilizacidn, tan-
o mds cuanto que algunos de los autores
citados se limitan a dar cuenta del fendme-
no observado por ellos o por otros anterio-
res sin intentar esclarecer su significado.
En las péaginas que siguen utilizo con fre-
cucncia las referencias a éstos y a otros tra-
bajos més recientes, pero las interpretacio-
nes de los fendmenos que se comentan, espe-
cialmente los mas hipotéticos, son exclusiva-
mente mias.

Con EpMUNDS (1966a) distingo las adap-
taciones protectoras (que protegen a un ani-
mal de los factores fisicos, quimicos y bio-
l6gicos hostiles del ambiente) de las adap-
taciones defensivas (que lo protegen del ata-
que de otros animales); en estas ultimas
consideraré solamente las derivadas de la
interaccién depredador-presa y, naturalmen-
te, las que utiliza el opistobranquio consi-
derado como presa en cuanto sirven para
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ahuyentar, evitar o repeler de un modo u
otro al depredador, o bien para contrarrestar
la defensa de una presa peligrosa.

Las defensas antidepredadores pueden di-
vidirse en primarias (indirectas) o secunda-
rias (directas), seglin que actien indepen-
dicntemente de la presencia de un depredador
cn las cercanias o bien se manifiesten sélo
cuando la presa sc encuentra con éste (Ep-
MUNDS, 1974). La distincién que aqui se
hard se basa no tanto en este binomio de-
fensas indircctas-defensas directas como en
la naturaleza de las mismas; es decir, que
independientemente de la utilizacion ulti-
ma quc la presa haga de ellas, distinguiré
entre  defensas estructurales, defensas qui-
micas y defensas dcrivadas del comporta-
micinto (esencialmente motoras y dispara-
doras dc las demds). Me ha parecido ade-
cuado introducir el término «cleptodefen-
sas» para calificar los sistemas defensivos
de cualquier indole que un opistobranquio
obtienc «prestados» de otro animal, de un
vegetal o, incluso, de materiales inertes del
ambiente. La tabla 1 lista los distintos me-
canismos defensivos que consideraré en este
trabajo.

No creo que el sistema defensivo de un
animal se integre en su biologia con la
misma categoria o importancia que sus sis-
temas digestivo, reproductor, etc. (EDMUNDS,
1974), puesto que considero a estos tltimos
primariamente morfoldgicos y funcionales,
mientras que los sistemas defensivos com-
portan casi siempre una «actitud», con fre-
cuencia estercotipada, frente a situaciones
quc afectan no sélo al individuo como unidad
funcional, sino a la especie como un todo.
La multiplicacion de sistemas defensivos
(de «actitudes» o estrategias defensivas) in-
dica por otra parte una gran diversidad de
soluciones evolutivas a un solo problema:
cvitar ser comido por un depredador. (Esta
diversidad se presenta asimismo en otros
muchos caracteres, morfolégicos y funciona-
les, de los Opistobranquios; véase por ejem-
plo MorToN, 1960, 1963.) Las soluciones a
este problema son mdltiples, como lo demues-
tra cualquier revision, incluso somera, de las
mismas (véanse, por ejemplo, el libro ya
citado de Edmunds, y MARGALEF, 1974, péa-
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TasLA 1.— Mecanismos defensivos en los Opis-
tobranquios. Defensive mechanisms in Opistho-
branchs.

A)  Defensas cstructurales

1. Concha, pseudoconcha, tegumento resis-
tente.

2. Espiculas.

3. Glandulas exocrinas, sacos cniddgenos y va-
cuolas epidérmicas.

4.  Autotomia.

5. Cripsis: homocromia (pigmentos propios).

6. Cripsis: homotipia.

7. Cripsis: coloracion disruptiva.

8. Cripsis: contrasombreado.

9. Cripsis: eliminacion de la sombra lateral

(?) y de la silueta.
Aposematismo.
11, Mimetismo.

B) Dcfensus quimicas

12. Secreciones venenosas.

13. Secreciones acidas.

14. Secreciones repelentes.

15. Mal sabor generalizado (?).

16. Secrecioncs de inmunidad o anestésicas.
17. Sccreciones de enmascaramiento.

C) Defensus de comportamiento

18. Anacoresis.

19. Anacoresis trofica.

20. Reacciones de huida y/o de evitacion.
21. Exhibicidén individual y tanatosis.

22. Exhibicién de grupo.

23. Comportamiento deimatico.

24. Defensa agresiva.

D) Cleptodcfensas

25. Cleptocnidos.

26. Cripsis: homocromia (pigmentos
dos).

27. Cripsis: epibiontes.

28. Espiculas (?).

29. Secreciones defensivas y mal sabor (?).

adquiri-

ginas 549-571), pero pueden agruparse en
las siguientes estrategias:

a) Pasar inadvertido al depredador (ocul-
tamiento, anacoresis, cripsis, etc.).

b) Huir del depredador o dejarlo descon-
certado (huida, retirada a refugio, com-
portamientos deimaticos, tanatosis, des-
vio de ataque, etc.).

¢) Contraatacar al depredador
agresiva).

d) Resultar «no apetecible» para el de-
predador (repelentes quimicos, mal sa-

(defensa
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bor, defensas estructurales,
tismo, mimetismo, etc.).

aposema-

e) Contrarrestar los efectos de la depre-
dacion mediante sistemas primaria-
mente no defensivos (descendencia
abundante, regeneracién etc.).

ROBINSON (1969) establece una clasifica
cién de los sistemas defensivos en los ani-
males, especificamente dirigidos a los depre
dadores que cazan mediante la vista; aunque
su clasificacidén es valida, no tiene en cuenta
mecanismos defensivos tales como las exhi-
biciones deimdticas, la huida, etc., que son
consideradas «otras lineas de defensa» dis-
tintas a la cripsis y al aposematismo y arrin-
conadas sin ulterior consideracién en un ca-
jon de sastre. Todos estos sistemas defensi:
vos, y algunos otros, son tratados con més
detenimiento por EpmMunps (1974), pero deli
trabajo de Robinson es util considerar las
dos categorias basicas en los sistemas de-
fensivos visuales (basados en parte en KET-
TLEWELL, 1959), es decir:

1) Aquellos mecanismos que contribuyen a
la posibilidad de que un depredador no
inicie un intento de captura de la presa;
hacen, pues, que el animal sea ignorado.

2) Los que funcionan después de haberse
iniciado un intento de captura de la pre-
sa y por tanto contribuyen a la posibili-
dad de que el animal escape a la depre-
dacién (ROBINSON, 1969).

En el lenguaje de Epmunps (1974), esta
claro que los mecanismos de la primera cate-
goria se integran en la defensa denominada
indirecta, y los de la segunda en la directa.
En mi clasificacidn, la categoria 1 de Robin-
son corresponde a las categorias a) y d), y la
categoria 2 a las b) y ¢). Los mecanismos de
la categoria ¢) no pueden calificarse propia-
mente de defensivos, por lo que no se
comentardn aqui (véase sin embargo Ros,
1973, 1978).

En la tabla 2 se disponen los mecanis-
mos defensivos de los Opistobranquios se-
giun la estrategia de defensa en la que se
hallan integrados. En realidad, estos meca-
nismos, que he separado y etiquetado para
mayor claridad, en la naturaleza no suelen
presentarse por separado, y con frecuencia

dos o méds de ellos forman parte del com-
portamiento protector de una especie de-
terminada, tanto mas cuanto que algunos
son consecuencia de otros (las coloraciones
aposemadticas, por ejemplo, se presentan siem-
pre en especies bien defendidas —por uno
o mas de los sistemas considerados— o en
especies que las imitan, etc.).

Para terminar con esta introduccion, vy
antes de pasar al estudio detallado de cada
uno de los sistemas defensivos en los Opis-
tobranquios, serd bueno hacer referencia a
los libros de Co1T (1940), de WICKLER (1968)
y de Epmunps (1974), para evitar la repe-
ticion de definiciones y aclarar en lo posi-
ble las interpretaciones dispares que se han
hecho (y se contintan haciendo) de térmi-
nos tan claros como cripsis, homocromia,
homotipia, coloraciones disruptivas, apose-
matismo (coloraciones advertidoras) y mime-
tismo. Algunos caracteres y datos que con-
siderar¢ han sido ya enumerados en otro
fugar (Ros, 1974, 1975), y en la Discusion
al final del articulo se hace asimismo refe-
rencia a conceptos comentados en Ros (1973)
y que seran tratados con mds detalle en
Ros (1978). Las principales objeciones que
creo pueden hacerse al tratamiento en ge-
neral del tema o a alguna de sus interpreta-
cicnes parciales se analizan asimismo en esta
Discusion.

SISTEMAS DE DEFENSA
EN LOS OPISTOBRANQUIOS

A. Defensas estructurales

Se interpretan como defensas estructurales
aquellas que implican la utilizaciéon de un
clemento anatémico propio del animal pro-
tegido.

1. CONCHA, PSEUDOCONCHA; TEGUMENTO RE-
SISTENTE.

La concha de los Opistobranquios, cuan-
do existe, suele estar muy reducida, y sélo en
algunos casos el animal puede retraerse com-
pletamente en su interior (nivel 1 de MoRr-
TON, 1963): tipicamente cefalaspideos, pero
también tecosomas y piramidelaceos, ademads
de unos pocos sacoglosos (entre los cuales
destacan los «bivalvos»). Unas pocas espe-



Estructurales

DEFENSIVOS

Quimicos

tamiento

MECANISMOS

De compor-

Clepto-
defensas

Tasi.A 2. — Mecanismos defensivos y estrategias defensivas en los Opistobranquios.
Defensive mechanisms and strategies in Opisthobranchs.

it

ESTRATEGIAS DEFENSIVAS

DEFENSAS PRIMARIAS O INDIRECTAS DEFENSAS SECUNDARIAS O DIRECTAS
a) Pasar inadvertido al depre- = d) Resultar «no apetecible» al b) Huir y/o desconcertar al ) o _ ,
dador ‘ ke depredador ¢) Contraatacar al depredador
5. Cripsis: homocromia (pig- 1. Concha, pseudoconcha, 3. Glandulas exocrinas, sacos 3. Glandulas exocrinas, sacos
mentos propios) tegumento resistente cniddgenos y vacuolas epi- cnidégenos y vacuolas cpi-
6. Cripsis: homotipia Espiculas dérmicas dérmicas

7. Cripsis: coloracién disrup-
tiva

8. Cripsis: contrasombreado

9. Cripsis: eliminacion de la .
sombra lateral (?) y de la  10. Aposematismo

4. Autotomia

[UYRN S )

Glandulas exocrinas, sa-
cos cnidégenos y vacuo-
las epidérmicas

silueta 1. Mimetismo
16. Secrcciones de inmunidad | 12. Secreciones venenosas 16. Secreciones de inmunidad | 12. Sccreciones venenosas
0 anestesicas 13. Secreciones dcidas 0 anestesicas 15. Secreciones acidas
14. Secreciones repelentes 17. Secreciones de enmasca- 4. Secreciones repelentes

15. Mal sabor generalizado (?) UELIENES | 15

15. Mal sabor generalizado (?)

16. Secreciones de inmunidad 16. Secreciones de inmunidad
o anestésicas 0 anestésicas
| 18. Anacoresis 21. Exhibicion individual y | 20. Reacciones de huida y/o | 24. Defensa agresiva
19. Anacoresis tréfica tanatosis de evitacion
22. Exhibicién de grupo 21. Exhibicion individual vy
tanatosis
| | 23. Comportamiento deima-
| tico
26. Cripsis: homocromia (pig- = 25. Cleptocnidos 29. Secreciones defensivas y = 25. Cleptocnidos
mentos adquiridos) 28. Espiculas (?) mal sabor (?) 29. Secreciones defensivas vy
27. Cripsis: epibiontes 29. Secreciones defensivas 'y mal sabor (?)

mal sabor (?)

SOuY JINIWOANVOr
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cies testdceas presentan opérculo, que com-
pleta la proteccién que proporciona la con-
cha; las conchas y opérculos larvarios deben
proteger a las delicadas veligeras de algunos
depredadores poco epecializados, pero cier-
tamente no de los mas dotados. Las formas
testdceas presentan generalmente, sin em-
bargo, conchas débiles, en muchos casos
internas (Pleurobrancaceos, Aplisidceos) y de
consistencia claramente insuficiente para re-
sistir los ataques de los depredadores espe-
cializados, y lo mismo puede decirse de la
pseudoconcha de algunos tecosomas (Cim-
buliidos). En general, pues, los tectibran-
quios (niveles I, Il y 111 de MorToN, 1963)
estdn poco protegidos o bien utilizan otros
métodos de proteccion mads eficaces.

Los Opistobranquios suelen carecer, sin
embargo, de concha, y el tegumento es en-
tonces blando e incapaz de ofrecer la menor
resistencia a una accién mecdanica o quimica,
digestiva o de captura. No cbstante, algunas
especies presentan un tegumento resistenie,
como Alderia modesta, un sacogloso, del que
EvANns (1953) ha descrito la piel como dura
y ligada a las visceras subyacentes como la
de una sanguijuela; esta adaptacién a la de-
secacion contribuye asimismo a proteger al
animal frente a determinados depredadores.
La piel del manto de algunos doridaceos es
asimismo resistente, ya se deba a la presen-
cia de espiculas (véase 2) o a caracteristi-
cas del propio tegumento (Peltodoris atro-
maculata, Platydoris argo, etc.).

2. EspicuLas.

En los grupos de opistobranquios que se
adscriben al nivel 1V de MorToN (1963),
sobre todo en Doriddceos, Pleurobrancaceos
y Acoclididceos, suelen presentarse espicu-
las calcéareas, distribuidas a veces ordenada-
mente por el tegumento (Lamellidoris) 'y
en ocasiones agrupadas desempenando el pa-
pel de conchas secundarias (algunos acocli-
diaceos), pero por lo comun dispersas de
manera irregular en la matriz del manto y,
mdés raramente, en el pie, las branquias, los
rinéforos e incluso en las membranas con-
juntivas internas (Franc, 1968). Estas espi-
culas representan seguramente vestigios de
la concha ancestral, o bien se producen de
manera independiente y como respuesta a

la falta de estructuras esqueléticas duras en
los opistobranquios desnudos.

Sea como fuere, parece que una de sus
funciones principales es defensiva —Rostan-
ga pulchra, un doridiceo protegido por es-
piculas, es rechazado como alimento por
Aglaja (= Navanax) inermis, un cefalaspi-
pideo depredador de opistobranquios (PAINE,
1963, 1965), que preda sobre otros cefalas-
pideos y sobre eolidiaceos defendidos por
nematccistos—. Las espiculas deben hacer
al animal que las posee bastante incomesti-
ble, o por lo menos, desagradable (THOMP-
SON, 1960c), en especial las larvas. El tnico
ejemplar que he obtenido de Rostanga ru-
bra en nuestras costas estaba parcialmente
mutilado (Ros, 1975), de manera muy similar
a los individuos de Doriopsilla albolineata y
Discodoris tema que habian sufrido experi-
mentalmente en acuario el ataque (seguido de
posterior abandono) de ejemplares jévenes
de Balistes (EDMUNDS, POTTS, SWINFEN &
WATERS, en EDMUNDS, 1974). Estas dos espe-
cies de doridaceos presentan glandulas, de
dcido sulftarico (D. tema) o de secrecidn
desconocida (D. albolineata; EDMUNDS, 1968a,
1974; véase 13 y 14), pero Doriopsilla, al
igual que Rostanga y otros muchos géneros
de doridaceos, presenta espiculas paleales
(Fig. 4).

3. GLANDULAS EXOCRINAS, SACOS CNIDOGE-
NOS Y VACUOLAS EPIDERMICAS.

En los Opistobranquios (como por otra
parte en algunos grupos de Prosobranquios)
existen glandulas exocrinas de morfologia
diversa, algunas de las cuales son de fun-
cion claramente defensiva (véase la revisidn
de Franc, 1968, y, en especial, las de THomPp-
SON & SLINN, 1959, THOMPSON, 1960a, 1960b,
1969, y EpMUNDS, 1966a, 1966b, 1968a). La
mayoria de ellas derivan de gldndulas mu-
cosas que en su origen pudieron tener fun-
ciones distintas, por ejemplo lubricantes, pero
no se sabe con seguridad. Las glandulas
defensivas de los Opistobranquios, de secre-
ciones diversas (véase apartado B. Defensas
quimicas), suelen hallarse concentradas en
la parte del cuerpo que es mds probable que
un depredador contacte primero, y en algu-
nos sacoglosos, doridaceos y eolididceos se
hallan situadas en papilas autotomizables
(véase 4 y Fig. 4).



46

Se ha aplicado el nombre de sacos cnidé-
foros a ciertas estructuras sacciformes que
poseen algunos armindccos bajo el borde del
manto, y que elaboran unos filamentos hia-
linos que son expulsados como consecuencia
de una excitacion. Parece mds correcto uti-
lizar ¢l término de sacos cnidégenos para
diferenciar estas estructuras de los cnido-
sacos (cnidocistos o sacos cniddforos; vease
25) de los Eolidiaceos y otios grupos, que
no parecen fabricar sus propios cnidos. La
funcion de los sacos cnidégenos de los Armi-
ndceos serfa defensiva (CUENOT, 1914).

La presencia de vacuolas epidérmicas en
el ectodermo y en las paredes del tubo diges-
tivo de los dendronotéceos y eolidiaceos que
se alimentan de cnidarios ha hecho pensar
que estas estructuras vacuolares protegen de
alguna manera a las especies de estos grupos
que se desplazan sobre su presa o que ingie-
ren nematocistos de la misma (GRAHAM,
1938; EbmMunps, 1966a). En otro lugar se
comenta con mayor detalle este aspecto de
la defensa (véase 16).

4. AUTOTOMIA.

Practicamente todos los Eolididceos, y al-
gunos sacoglosos (Stiliger, ctc.), doridéceos
(Polycera, etc.) y dendronotédceos (Fimbria,
ctcétera), autotomizan sus papilas dorsales
(cerata en los Eolididaceos) cuando son ata-
cados o se les somete experimentalmente a
una irritacion ftuerte. Los apéndices autoto-
mizados contindan moviéndose durante un
cierto tiempo, con lo que presentan enton-
ces la apariencia de un gusano bien visible
(estas estructuras suelen ser muy coloreadas
en los Eolididceos; véase 5 y 10), y presumi-
blemente pueden mantener ocupado a un de-
predador mientras el molusco mutilado se
aleja. Este es pues un sistema defensivo
comparable a la amputacion caudal de cier-
tos saurios, por ejemplo, realizada para des-
viar momentdneamente la atencién del de-
predador hacia una presa ficticia y facilmente
regenerable (véase 20). La regeneracidn se
da también en los Eolididceos y en otros
opistobranquios que se desprenden de par-
tes de su cuerpo (estrategia de tipo e; véase
pag. 43). Asi ocurre con los fenicuros (papi-
lus dorsales) de Fimbria fimbria y otros den-
dronotaceos, con los apéndices dorsales de
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los doridéceos, y con las excrecencias del
manto de algunos sacoglosos, cuya funcion,
desconocida, se habia relacionado tedrica-
mente con la natacidn; éste es el caso de
Lobiger philippi (TcHANG-s1, 1930, 1931),
L. serradifalci (16bulos parapodiales y de la
cola: GONOR, 1961; StaMM, 1968), L. souver-
biei (Kay, 1964), Oxynoe olivacea (cola:
Stamm, 1968), O. antillarum (WARMKE &
ALMODOVAR, 1972), Placida dendritica (Cu-
CAGNA & NussBaUM, 1915), etc. (Otros ejem-
plos de autotomia en moluscos pueden en-
contrarse en STASEK, 1967; véase la fig. 4).

En los Sacoglosos, por lo menos, puede
observarse una clara linea de dehiscencia o
de autotomia en la base de los apéndices
sacrificables, y en los doridaceos que pier-
den fragmentos del manto (otro método de
autotomia, limitado a especies sin apéndices
dorsales) la zona favorable a la dehiscencia
parece situarse entre masas scparadas de
espiculas. Entre las especies que presentan
esta autotomia de los bordes del manto me-
recen citarse: Discodoris fragilis (ALDER &
HANcock, 1864; Epmunps, 1971), Centrodo-
ris inframaculata, Trippa ornata, Discodoris
boholiensis y otros (RisBec, 1928), Peltodo-
ris atromaculata (HAEFELFINGER, 1961, Ros,
1973), Discodoris concinna (GOHAR & SoLl-
MAN, 1967), etc.

Tanto las papilas de los Eolidiaceos vy
otros opistobranquios del nivel V de Mor-
TON (1963) como el manto de los Dorida-
ceos contienen nematocistos (en los Eoli-
didceos) y/o glandulas defensivas, de manera
que es la parte mas desagradable del animal
la que se sacrifica, y el proceso va acompa-
nada de la descarga de los nematocistos o
de tales glandulas; éste es pues un buen
ejemplo de la reunidén de distintos mecanis-
mos defensivos en una estrategia tGnica (véa-
se ademds 20 y 24).

5. CRIPSIS: HOMOCROMIA (PIGMENTOS PRO-

P10S).

En los Opistobranquios, y en los nudi-
branquios en particular, se da una alta espe-
cificidad depredador-presa (véase Ros, 1974,
1978), y se comprende que desde los inicios
de esta estrecha asociacion hayan existido
presiones selectivas tendentes a unificar la
coloracién del depredador y de la presa,
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cuando no su parecido general (véase 6).
Aunque no se conoce todavia el alimento de
muchas especies de opistobranquios, existe
mas informacién acerca de su sustrato habi-
tual (véanse por ejemplo las recopilaciones
de la literatura en THompsoN, 1964, y Ros,
1973, 1975). En los grupos que se alimentan
de algas o de invertebrados sésiles (cnidarios,
esponjas, briozoos, ascidias, etc.), y teniendo
en cuenta el cardcter sedentario y tréfice
(ramoneador o suctor) de la mayoria de es-
pecies (sobre todo entre los nudibranquios),
el sustrato puede considerarse a priori como
el alimento probable.

En muchos casos la cripsis se consigue por
homocromia alimentaria (véase 26), pero en
algunas especies los pigmentos que hacen
que el opistobranquio se parezca a su presa
son propios e independientes de las ingestas.
Tal es el caso de Archidoris tuberculata,
cuya coloracién lo enmascara perfectamente
cuando se halla sobre la esponja Halichon-
dria panicea, su alimento habitual; mas inte-
resante todavia es el hecho de que la sub-
especie roja de este doridaceo, A. t. flammea,
se alimenta exclusivamente de la esponja
roja Hymeniacidon sanguinea, y rechaza cual-
quier otra, incluso H. panicza (en aguas
atlanticas; THOMPSON, 1964). Este es quizds
un camino que explica la especiacidén en este
grupo de animales (Ros, 1974). Ejemplos
parecidos se han citado varias veces en la
literatura, como son los de Rostanga pulchra-
Ophlitaspongia pennata, ambos rojos, y Ar-
chidoris montereyensis-Halichondria panicea,
ambos pardoamarillentos y moteados (Cook,
1962), aunque abundan maés las referencias
a homocromia alimentaria (véase 26). Mu-
chos casos, sin embargo, no estdan confirma-
dos (alimento habitual y pigmentos de Den-
drodoris limbata, D. grandiflora, Platydoris
argo, Aldisa banyulensis, por ejemplo; Ros,
1973, 1978).

En otros casos, la homocromia se consi-
gue a la vez por los pigmentos propios y por
los procedentes de las ingestas: las manchas
blancas del manto de Bosellia mimetica,
por ejemplo, proceden de pigmentos propios,
mientras que la coloracién verde del animal
se debe a los pigmentos de la ingesta; sobre
Halimeda tuna, Bosellia es perfectamente ho-
mdcroma (y homotipica en reposo; véase 6),
y las manchas blancas tienden a aumentar

la similitud al imitar las manchas de este
color que Halimeda presenta en sus frondes
(serpulidos, hidrarios, briozoos y algas in-
crustantes). Esta doble utilizacion de pigmen-
tos propios y ajenos para obtener un modelo
de color similar al del sustrato es general
cn los Sacoglosos, y siendo todos ellos fitd-
fagos suelen parecerse tanto por el color ge-
neral (ingesta) como por los detalles de colo-
racién (pigmentos propios) a las algas de que
se alimentan.

Serigea (= Aecgires) sublaevis vive a ex-
pensas de la esponja Clathrina coriacea (en
Canarias; ALTIMIRA & Ros, 1977). El pig-
mento de la ingesta (amarillo) enmascara a
este doriddceo entre su sustrato habitual,
pero esta especie de Clathrina es tubulosa,
con filamentos anastomosados, y el juego
de sombras que presenta su morfologia seria
dificil de imitar por Serigea (que no presen-
ta excrecencias paleales) si no poscyera en
el dorso unas manchas ocrédceas, de distri-
bucién un tanto irregular (ODHNER, 1932),
producidas por pigmentos propios (Fig. 1 B).
El parecido viene resaltado por la rigidez
del cuerpo del doridaceo (notable en un gru-
po que suele presentar una elevada metabo-
lia) y por sus desplazamientos lentisimos
(véase 21).

Otros ejemplos de coloracién criptica de-
bida a pigmentos propios deberian incluir a
Catriona aurantia, eolididceo rojo que se
alimenta de hidroideos, en especial de Tubu-
laria indivisa, también rojo, al que prefiere
a otros hidroideos (BRaaMS & GEELEN, 1953;
SWENNEN, 1961; MiILLER, 1961; EDMUNDS,
1966a), y a otros eolididceos, pero en este
grupo parecen mds comunes las coloraciones
procedentes de pigmentos ajenos y las apo-
semadticas (véase 10). El hecho de que los
Opistobranquios parecen encontrar su ali-
mento por métodos quimicos y no por méto-
dos visuales serd comentado en la Discusion
final.

6. CRIPSIS: HOMOTIPIA.

Si la imitacién de los colores del sustrato
sobre el que un animal suele encontrarse es
considerada por algunos autores como un
fenémeno altamente improbable, sino com-
pletamente casual, resulta 16gico preguntarse
si no cabria decir lo mismo, por lo menos,
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de la imitacién de la forma (homotipia. ho-
momorfia). Y, sin embargo, se encuentran ci-
ados cn la literatura mds casos de homoti-
pia (considerados casi siempre como ejem-
plos de «mimetismo», lo que es erréneo)
que de homocromia no alimentaria. Ademds
de los opistobranquios que se parecen por
su forma vy textura a las actinias (eolidid-
ceos), a las esponjas (dorididceos), a las gor-
gonias y alcionarios (dendronoticeos) que
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consumen, a los sargazos sobre los que vi-
ven (Scylluea pelagica), se han encontrado
incluso (como en casi todos los grupos de
animales) nudibranquios parecidos a... hojas
mucrtas (Asteronotus boholiensis se confun-
de con las hojas muertas que acarrea la
marca baja en la zona de arrecife donde
vive; RISBEC, 1953).

Dejando aparte estos parccidos extremos,
los casos de semejanza con la especies que

Fi16. 1. — Algunos ejemplos de cripsis en los Opistobranquios. A, coloracién disruptiva en Peltodoris atro-
maculata, que se ha representado sobre un fondo oscuro y sobre uno claro (Petrosia ficiformis; véase ex-
plicacion en el texto). B, homocromia en Serigea sublaevis; detalle del animal (abajo) y aspecto de éste
cen su habitat, entre la esponja Clathrina coriacea. C, Umbrazulum mediterraneum con epibiontes sobre la
concha. D, anacoresis tréfica en Tylodina perversa, que ademas es homdocroma con la esponja en la que
cxcava, Verongia acrophoba. Todos los dibujos realizados a partir de transparencias del autor. — Some
examples of crypsis in Opisthobranchs. A, disruptive coloration in Peltodoris atromaculata. shown on a
dark and on a light substrate (Petrosia ficiformis; for explanation see text). B, homochromy in Serigea sub-
laevis; particular of the animal (below) and aspect of the same in its habitat, among the sponge Clathrina
coriacea. C, Umbraculum mediterraneum with epibionts on the shell. D, trophic anachoresis in Tylodina
perversa, which in addition is homochromous with the sponge it burrows, Verongia acrophoba. All the
drawings from transparencies of the author.
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sirven de alimento son comunes y no ofre-
cen duda alguna; en la mayor parte de los
casos el color del opistobranquio procede de
una homocromia alimentaria (véase 26) o
estructural (5), y se comprende que enton-
ces cualquier pequeno parecido morfoldgico
resulte eficaz. Las semejanzas més facilmen-
te conseguidas son las de eolididceo-actinia
(no en vano se presenta ya una cierta simi-
litud morfolégica entre los tentdculos de las
actinias y las papilas dorsales de estos nudi-
branquios) y las de doridaceo-esponja (tu-
bérculos y espiculas contribuyen a ello, asi
como la forma tipicamente aplanada de los
bordes del manto de la mayor parte de dori-
déceos sedentarios y cripticos; véase tam-
bién 9).

Las actitudes cripticas que acompanan a
la homotipia se comentan en otro lugar (véa-
se 21), pero puede decirse ya aqui que los
nudibranquios homotipicos las ponen en evi-
dencia sobre todo cuando se les molesta (en
las especies activas), o bien las adoptan de
manera habitual (especies sedentarias). En
el primer caso y en nuestras costas, asi ocu-
rre en Spurilla neapolitana, que adopta un
parecido notable con la actinia Aiptasia
mutabilis, de que se alimenta, y en otras
especies depredadoras de actiniarios (Aeoli-
dia papillosa y Sagartia troglodytes, GIARD,
1888; Precuthona peachii e Hydractinia echi-
nata, BEAUMONT, 1900; etc.). En el segundo
caso se hallan los doridédceos cripticos, que
retraen rindéforos y branquias al tiempo que
se inmovilizan (véase 21). Bosellia mimetica,
un sacogloso, copia perfectamente la forma
de los frondes del alga Halimeda tuna cuan-
do se halla en reposo sobre los mismos
(PORTMANN, 1958a, 1958b). Duvaucelia odh-
neri es también homomorfica con Eunicella
verrucosa (TARDY, 1963, y observaciones per-
sonales), de la que se alimenta, y quizd lo
mismo ocurre con otros tritoniidos, pues la
morfologia general de los animales es muy
similar a la de la especie presa (caso de
Tritonia 'y Alcyonium: las ramificaciones
del manto del nudibranquio imitan perfec-
tamente los pdlipos abiertos del alcionario,
y la coloracién debe contribuir a la cripsis).
EvrioTt (1910) cita otro ejemplo que es genera-
lizable a varias especies de opistobranquios
de tejidos transparentes: sélo las visceras
coloreadas imitan entonces la forma (y el
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color) del sustrato (caso de Hermaea bifida
sobre Griffithsia). Los ejemplos podrian mul-
tiplicarse en los Dendronotdceos y en los
Eolidiaceos; en este ultimo grupo, sin em-
bargo, otros mecanismos de proteccién favo-
recen la presencia de libreas aposematicas
(véase 10).

7. CRIPSIS: COLORACION DISRUPTIVA.

La coloracién disruptiva, mediante la que
se «rompe» la situeta del animal y éste se
confunde con el medio en que vive, no habia
sido citada previamente para los nudibran-
quios. Me ha parecido, sin embargo, que por
lo menos una de las especies de nuestras
costas utiliza este sistema de enmascara-
miento (Ros, 1973). Se trata de Peltodoris
atromaculata, doridaceo sedentario que pasa
gran parte de su vida instalado sobre la
esponja Petrosia ficiformis, que parece ser
su alimento exclusivo (véanse referencias en
Ros, 1975). El modelo de coloracién de este
molusco consiste en manchas redondeadas
oscuras, generalmente pardorrojizas a pardo-
negruzcas, dispuestas irregularmente sobre
el color blanco puro del manto. El tamano
dc las distintas manchas es variable en un
mismo animal, y el tamano y la forma de
la misma mancha se modifica a lo largo de
la vida del individuo (HAEFELFINGER, 1961),
pero la intensidad del color es la misma en
todas las manchas en un momento dado,
pudiendo variar de un animal a otro.

El color de las manchas suele coincidir
completamente con el de la esponja (sobre
todo a partir de una decena de metros de
profundidad, cuando el rojizo de la esponja
y el pardo del doridaceo se confunden), hasta
el punto de que algunos autores habian
aventurado una identidad de pigmentos (ho-
mocromia alimentaria; FOGDEN & FOGDEN,
1974), lo que se ha demostrado erréneo,
pues el color de la esponja es el que le con-
fieren ciertas algas simbiontes: zoocianelas.
El resultado es que, cuando el animal se halla
inmévil sobre la esponja, ramoneando lenta-
mente, el aspecto que se ofrece al depredador
potencial es el de una esponja oscura con
manchas irregulares blancas (fig. 1A, izquier-
da; véase también lamina |11 en RIEDL, 1966,
por ejemplo). En ocasiones, sin embargo, P. fi-
ciformis se halla instalada en cuevas o desplo-
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mes oscuros, y carcce entonces del color
tipico de las algas, que no pueden vivir en
la oscuridad; el porte de la esponja varia
asimismo. El efecto disruptivo se mantiene
todavia, pues el aspecto del conjunto espon-
ja-doridaceo es el de una csponja blanca con
manchas pardas distribuidas irregularmente
por su superficie (el nimero de Peltodoris
sobre una misma esponja puede ser superior
a uno —véase 22—, y ello sin duda acre-
cienta el efecto criptico; fig. 1A, derecha;
véase también fig. en pdg. 63 en THEODOR,
1964). Naturalmente, la inmovilidad y el ca-
réacter sedentario (véase Ros, 1973, 1978 y
21), junto a la anacoresis tréfica (véase 19),
en especial de los jovenes, coadyuvan a au-
mentar el efecto criptico.

Algunos otros doriddceos presentan dibu-
jos «tipicamente» disruptivos (Trapania ma-
culata, T. lineata, Thecacera pennigera, Glos-
sodoris luteorosea, por ejemplo), pero no he
podido comprobar que se utilicen como tales,
y lo mismo podria decirse de representantes
de algunos otros grupos (Duvaucelia striata,
etcétera). Este es un campo totalmente abier-
to a la investigacion y para el que, como en
muchos otros aspectos, se necesita conocer
perfectamente el entorno ecoldgico del ani-
mal estudiado; Peltodoris atromaculata es
una especie abundantisima en ciertos fondos
coraligenos (Ros, 1975), pero las otras que
se han citado resultan més bien raras, y se
desconoce para la mayoria de ellas su espe-
cic alimento o su sustrato habitual.

8. CRIPSIS: CONTRASOMBREADO.

Muchos animales cripticos estan contra-
sombreados, y ello es particularmente evi-
dente en los pelagicos, en especial en los
peces (CotT, 1940; EpDMUNDS, 1974); estc
sombreado obliterativo suele estar invertido
en los animales que normalmente se despla-
zan o descansan en posiciéon también inver-
tida (en particular animales del neuston).
Este es el caso de los eolididceos Glaucus y
Glaucilla, depredadores de sifonéforos (Phy-
salia) y de condréforos (Velella y Porpita)
(B1ERI, 1966; THOMPSON & MCFARLANE,
1967; THOMPSON & BENNETT, 1969, 1970),
que presentan el dorso claro y el vientre
oscuro (azul, homécromo con el color de la
presa). Fiona, otro eolididceo peldgico que
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sc¢ alimenta de los mismos condréforos y de
Lepas, presenta la coloracién tipica dc las
especies bentdnicas (dorso y papilas colorea-
das segtin la ingesta, pie blanquecino), como
corresponde a su posicion dec natacidén nor-
mal, no invertida (BAYER, 1963; BIERI, 1966;
Ros, 1975).

Aunque existen otras especies de opis-
tobranquios que ocasionalmente nadan
(THOMPSON & SLINN, 1959; MARTIN, 1966;
HAEFELFINGER & KRESS, 1967; FARMER.
1970, etc.), la natacién en este grupo es una
adaptacién secundaria no muy bien lograda:
los movimientos son bruscos e, incluso en
Aplysia, el cuerpo oscila de manera bastante
irregular al desplazarse; no tiene pues sen-
tido el contrasombreado en un animal que
cambia continuamente de posicién en el es-
pacio (Notarchus punctatus y Gasteropteron
meckeli, por ejemplo), o que utiliza apéndi-
ces coloreados para la misma (eolidiaceos
que nadan mediante ondulaciones del cuer-
po y batimiento de los apéndices dorsales).
En ninglin caso, pues, la presién de scleccion
para la adopcion de un sombreado oblitera-
tivo ha sido tan acusada como en los Glau-
cidos, que resultan asi el ejemplo tipico.

Es notable, sin embargo, la adopcion c¢n
la mayoria de especies pelagicas o nadadoras
de modelos de color en los que intervienen
bandas, manchas, etc., irisadas, que recuerda
asi la coloracion del dorso (ventral) de los
Glaucidos y de algunos gimnosomas y teco-
somas, y de animales (sobre todo inverte-
brados) peldgicos en general. De alguna
manera, pues, los motivos irisados suplirian
el efecto criptico del contrasombreado. Es-
tos dos ultimos grupos de opistobranquios,
peldgicos y nadadores por excelencia, no
suelen ser coloreados (son translticidos en su
mayoria, como los eolididceos pelédgicos y pa-
résitos de la familia Filiroidos) y, en todo
caso, no presentan contrasombreado, inne-
cesario en animales que basan su cardcter
criptico en la falta de color.

9. CRIPSIS: ELIMINACION DE LA SOMBRA
LATERAL Y DE LA SILUETA.

Para los depredadores que cazan visual-
mente, la sombra que proyecta sobre el sus-
trato el cuerpo de una presa puede ser la
clave para la identificacion de la misma, de
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manera que muchos animales cripticos tien-
den a eliminar esta sombra delatora median-
te la posesion de un cuerpo aplanado. Los
ejemplos mas conocidos (EpMUNDs, 1974)
corresponden a animales terrestres, y aqui
sélo se ha incluido como posibilidad, aun-
que de entrada las caractericticas de ilumi-
nacion en el mar no propicien respuestas
evolutivas de este tipo. En efecto, la luz que
llega a una cierta profundidad es sobre todo
luz difusa, y sélo en los primeros pocos me-
tros la luz directa produce sombras en el
ambiente marino, de manera que no parece
adecuada una defensa «pensada» para am-
bientcs con fuerte luz incidente.

Sin embargo, existe la posibilidad (que
aqui solo se apunta hipotéticamente, como
indica el interrogante de la tabla 1) de que,
en un mismo taxon, los animales de aguas
someras o del nivel mareal presenten, en ge-
neral, el cuerpo més aplanado que los ani-
males del mismo grupo que habitan a pro-
fundidades mayores (y ello haciendo abstrac-
cién de otros factores que podrian desem-
penar su papel si se diera este caso). Se me
ocurre que esto podria pasar en los Dorida-
ceos, algunos de cuyos representantes son
de cuerpo tipicamente aplanado (Dorididos,
Arquidorididos, Discodorididos, etc., por
ejemplo), mientras que otros presentan una
seccion decl mismo claramente rectangular
(Glosodorididos, por ejemplo). Dentro de
estos ultimos, algunas de las especies lito
rales, como Glossodoris tricolor y G. gracilis,
tienen el cuerpo mas «aplastado» que las
especies de profundidad, como G. valencien-
nesi y G. fontandraui, aunque ello no sc
cumple para las demas especies mediterrd-
neas del grupo. No se ha intentado hacer
una estima de la proporcidon de especies de
aguas someras y de aguas profundas, que
podria constituir una primera etapa para la
clarificaciéon del mecanismo defensivo que
nos ocupa, pero se apunta aqui como una
posibilidad.

Otro método de camuflaje o enmascara-
miento consiste en disimular de algin modc
la silueta caracteristica de una presa tipica,
sobre todo mediante la presercia de proyec-
ciones, apéndices, excrecencias, etc., que
crecen precisamente en los bordes de esta
silueta, independientemente de apéndices
mas extendidos de los que ya se ha comen-

tado su papel defensivo al hablar de la ho-
motipia (véase 6). Existen varios ejemplos
de apéndices de este tipo en el borde del
manto de los Doridédceos, por ejemplo, en
los que de este modo se destruye la tipica
silueta eliptica del cuerpo.

10. APOSEMATISMO.

Los animales bien defendidos por sus pro-
pias armas o por un sabor desagradable,
evolucionan en el seitido de hacerse apa-
rentes, con coloridos vistosos y movimientos
cstentosos y menos rapidos. Sus depredado-
rcs potenciales, a través de un aprendizaje
pievio o de manera innata, los dejan en paz,
y su aspecto llamativo y caracteristico hace
que estos ensayos de captura causen menos
victimas que si tuvieran que atacarlos repe-
tidamente (MARGALEF, 1974). La coloracién
advertidora, semdtica o aposemadtica es un
mecanismo defensivo adecuadisimo para es-
tos gasterépodos, de los que estamos sena-
lando que se hallan bien defendidos, que
son lentos por naturaleza (véase ademds 21),
y a los que la falta de concha ha permitido
la evolucién de una amplia gama de colora-
ciones y modelos de color; el aposematismo
es ademds eficaz en su caso, pues hay muy
pocos depredadores confirmados de opisto-
branquios (véase Discusion).

Las coloraciones advertidoras fueran ya
reconocidas en los Opistobranquios a prin-
cipios de siglo (CrossLaND, 1911; CROZIER,
1916), aunque autores anteriores ya habian
scnalado la relacidon entre coloracién vistosa
y sistemas de defensa eficaces en estos anima-
les (HERDMAN, 1890 CugiNoT, 1892; COOKE,
1895; HECHT, 1895, etc.). Sin embargo, y a
pesar del enorme interés que tiene la pre-
sencia de tales coloraciones en estos molus-
cos, ningun autor reciente parece haber in-
sistidlo adecuadamente sobre este aspecto
{con excepcion quizd de EpMunps: 1966a,
1974), cuando no ha sido rechazado expli-
citamente (THOMPSON, 1960c¢), siendo asi que
las coloraciones aposemadticas estan en la
base dc mecanismos defensivos méds comple-
jos, como los mimetismos (véase 11).

Muchos nudibranquios y algunos tecti-
branquios presentan coloraciones advertido-
ras, y ello estd en principio en relacién
directa con la eficacia de los mecanismos de
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defensa que poseen estos animales, princi-
palmente defensas quimicas y cnidocistos
(véase); conviene senalar de entrada, sin
embargo, que para la mayoria de especies
el caracter defensivo que justifica la adop-
cién de una librea aposematica se desconoce
por completo, de modo que el aposematismo
es una posibilidad no probada en la mayor
parte de los casos (Epmunps, 1966a; Ros,
1973, 1974; véase también 12, 13, 14 y 25).

En algunas especies, la coloracién apose-
matica se restringe a una parte del cuerpo,
presumiblemente la que se halla implicada
en la defensa (bordes del manto en Doridium
carnosum 'y Thuridilla hopei, por ejemplo;
papilas dorsales en los Eolididceos y Fim-
bria fimbriua, apéndices dorsales de algunos
doridéceos), pero con mas frecuencia afec-
ta a toda la parte visible del cuerpo (do-
riddceos, principalmente), y ello ha dado
pie a creer en la existencia de un «mal sa-
bor generalizado» (véase 15). Los ejemplos
que podrian citarse para nuestras aguas
comprenden muchos doriddceos y eolidia-
ceos (préacticamente todos los no cripticos,
aunque una misma coloracién pudiera ac-
tuar como criptica o aposematica segin los
casos, véase mas abajo), algunos dendro-
notdceos y especies aisladas de los demads
grupos (Aplysia dactylomela, arminaceos,
pleurobrancédceos). Naturalmente, no todos
los colores vivos de los nudibranquios son
colores de enmascaramiento sobre sustratos
de color igualmente vivo (véase 5, 6, 7 y
26), pero no se descarta una ulterior posi-
bilidad, y es que un mismo color o mo-
delo de color pueda servir indistintamen-
te a dos fines, es decir: cripsis (por ejem-
plo: doridaceo rojo sobre esponja roja) y
aposematismo (por ejemplo: doriddceo rojo
fuera de su sustrato habitual). Quizas ello
paliaria, en parte o totalmente, la anoma-
lia, senalada por THoMPSON (1960c), con
respecto a que no es en absoluto clara la
divisidn entre especies de colores brillantes y
desagradables y especies de colores cripticos
y comestibles.

11. MIMETISMO.

La existencia de mimetismo en los Opisto-
branquios no habia sido mencionada hasta
hace relativamente poco tiempo (Ros, 1973,
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1974) (las repetidas referencias a «mimetis-
mos» en la literatura especializada se inte-
gran dentro del fendmeno aqui llamado
homotipia; véase 6), y, sin embargo, parece
tratarse de una consecuencia légica en ani-
males que ostentan coloraciones advertido-
ras, pues la seleccién natural tiende al aho-
rro de las variaciones de los modelos de
color y por tanto a la uniformizacién de
las libreas aposematicas. Si una coloracién
advertidora es particularmente eficaz, se com-
prende que exista cierta presién de selec-
cion que conduzca a la adopcion comun,
por parte de varias especies emparentadas,
o de morfos o subespecies de la misma espe-
cie, de la misma muestra de color o de la
misma coloracion. Se forman asi los llama-
dos circulos aposematicos o sinaposemati-
cos, constituidos por especies, vecinas o no,
que comparten un mismo motivo de color
o de dibujo (pattern). A menudo se habla
también de circulos miméticos, haciendo re-
ferencia al mimetismo de Miiller (distintas
especies bien defendidas que comparten un
mismo motivo semdtico) o, mds raramente,
al de Bates (conjunto de especies formado
por las defendidas, con coloracién semaética,
y las indefensas, que las imitan para su
provecho) (véase WICKLER, 1968, y EDMUNDS,
1974).

En los glosodorididos de nuestras costas
he creido adivinar la existencia de circulos
aposematicos; en teoria estas agrupaciones
deberian darse en otros grupos de nudibran-
quios (véase 10), aunque ningln caso con-
creto se halla citado en la literatura consul-
tada, ni tampoco ninguna referencia indirecta
a la posibilidad de la existencia de circulos
miméticos en estos animales. El caracter
repulsivo o desagradable de algunas especies
de Glossodoris del Mediterrdneo no estd con-
firmado (véase 13, 14 y 15), pero parece l6-
gico suponer que tales circulos corresponden
a un mimetismo de Miiller: el mimetismo
dentro de un mismo taxon es considerado
generalmente miilleriano, mientras que el
mimetismo entre taxones distintos (que con
frecuencia también lo es) puede asimismo
ser batesiano (BROWER & BROWER, 1972),
Nétese ademds que, por pertenecer casi to-
dos los animales implicados al mismo gé-
nero, es probable que compartan el mismo
caracter defensivo.
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G. valenciennesi
G. bilineata

E blanco

Fi16. 2. — Posible circulo aposematico entre las especies mediterraneas ‘“‘azules” del género Glossodoris (gru-
po 1). Los anillos de las figuras corresponden a rindforos y branquias, que no se han dibujado. El trazo
representa 1 cm. Véase explicacion en el texto. Modificado de Ros (1974). — Possible aposematic circle
among the “blue” mediterranean species of Glossodoris (group ). Rings in figures correspond to rhinophores
and branchiae, not shown. The scale line represents 1 cm. For explanation see text. From Ros (1974),

with modifications.

En las figs. 2 y 3, que difieren ligeramente
de las representadas en trabajos anteriores
(Ros, 1973, 1974), he agrupado las espe-
cies de Glossodoris de nuestras costas que
parecen compartir un mismo motivo apose-
matico (véase también fig. 16-14 en MARGA-
LEF, 1974, y ldminas | y Il en Ros, 1975).
El resultado prueba a mi entender la existen-
cia de distintos grupos muy claros, que pue-
den constituir circulos miméticos, en especial
uno de ellos (I). Como se advierte de la ob-
servaciéon del cuadro 2 en Ros (1974), las
distintas especies de un mismo grupo se han
reunido en sentido horizontal, y algunos
grupos (IV y V) se amplian con la inclusién
de otras especies de doridaceos, afines (Cad-
lina laevis) o no a los Glosodorididos, que
se asemejan por el modelo de color. El gru-
po V (fig. 3), en el que se han represen-
tado solamente algunas de las especies que
se parecen cromdticamente a Glossodoris
elegantula, puede ampliarse hasta el punto
de incluir eolididceos de cuerpo blanco y
papilas coloreadas (hacia los que converge
evidentemente Diaphorodoris papillata), con
lo que intervendrian entonces diversas espe-
cies de proteccidon probada (nematocistos).
Sea como sea, y cinéndome estrictamente
a las especies representadas en Ros (1974),
los cinco grupos pueden caracterizarse como
sigue:

1) Coloracién de fondo azul, con borde
del manto blanco, amarillo o amarillo
anaranjado, y estrias longitudinales

1)

1)

1V)

més o menos enteras de los mismos
colores generales bdsicos. Las especies
que cumplen estos requisitos en nues-
tras costas son adultos y juveniles de:
Glossodoris gracilis, G. tricolor, G. mes-
sinensis 'y G. valenciennesi (inicamente
el juvenil y la forma «azul», principal-
mente atlantica); a ellas se ha anadido
G. bilineata, especie que comparte con
alguna de las anteriores su habitat en
aguas atlanticas del NW africano (Pru-
VOT-FOL, 1953; BoucHET, 1975) (Fig.2).

Coloracién de fondo roja con manchas
y puntos contrastantes, principalmente
amarillos, y

Coloracién de fondo rosada con man-
chas, puntos o lineas rotas amarillas.
En nuestras costas forman estos dos
grupos, que se han reunido por el pa-
recido general de la muestra de color:
G. luteorosea (con tres variantes en
el adulto, una de las cuales es neta-
mente azulada, y dos variantes en el
juvenil) y G. krohni, a las que se ana-
de G. luteopunctata, de las costas del
NW africano (GANTEs, 1962), y G.
punctilucens (forma «tipica», con co-
loracion general del manto gris con
puntos amarillos), de aguas canarias
(ODHNER, 1932; ALTIMIRA & Ros,
1977).

Coloracion de fondo blanca, o azul o
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Glossodoris elegantula

Fic.

Diaphorodosis papillata

3. — Algunas especies de doridaceos ‘“moteadas”

JOANDOMENEC ROS

Crimora papillata
Limacia clavigera

de rojo y anaranjado; este modelo de coloracion

puede explicarse como una imitacion de un eolidiaceo tipico (como Calmella cavolinii, a la derecha), e im-
plica quiza la existencia de uno o varios circulos aposematicos (grupo V) con algunas de las especies re-
presentadas u otras de modelo de color parecido. El color negro del esquema corresponde a rojo (Glosso-
doris, Diarhorodoris, Calinella), rojo anaranjado (Crimora, Limacia, Polycera, Ancula) y anaranjado (Tra-
pania) en el animal vivo. Esquemas procedentes de transparencias del autor y de ilustraziones en la lite-
ratura; modificado de Ros (1974). El trazo representa 5 mm.

V)

rosa muy pdélidos, normalmente con
manchas y lineas amarillas, mas o me-
nos rotas, que se restringen en algunos
casos al borde del manto. En nuestras
costas forman esta agrupacién: G. va-
lenciennesi (forma «amarilla» adulta,
principalmente mediterranea), G. fon-
tandraui, G. purpurea y, por la gran
similitud cromaética, Cadlina laevis y
Diaphorodoris luteocincta var. alba.
A estas dos especies podrian anadirse
seguramente otros doridédceos, pero no
he podido comprobar personalmente el
parecido de la coloracién general.

Coloracién de fondo blanca con man-
chas o papilas contrastantes rojas; a
veces borde del manto amarillo. En el
Mediterrdneo una sola especie, que no
hemos encontrado en nuestros mues-
treos (G. elegantula), y varias espe-
cies de otras familias de doridaceos,
de las que aparentemente, y como se
indicaba antes, Diaphorodoris papilla-
ta podria representar el puente de
unién con determinadas especies de
eolidiaceos, a los que este tipo de co-
loracion parece imitar (en el cuadro
se ha dibujado una sola de ellas, para
comparar). Se han incluido asimismo
Limacia clavigera, Polycera quadrili-

neata, Ancula gibbosa, Crimora papi-
llata 'y Trapania maculata, pero segu-
ramente la participacién de otros do-
riddceos «moteados» o con papilas co-
loreadas puede hacerse més extensa
(véase al respecto, entre otros, BARLET-
TA (1974a, 1974b) sobre Phyllidia pulit-
zeri, y Evior (1910), a propdsito del
parecido de L. clavigera con Eubran-
chus farrani) (Fig. 3).

Los esquemas de las especies representa-
das en las figs. 2 y 3 y en el cuadro 2 en
Ros (1974) proceden de observaciones del
natural, de fotografias de animales vivos y, en
unos pocos casos, se basan en dibujos de au-
tores fidedignos (PruvoTt-FoL, 1951a, 1953a;
Epmunps, 1968c) o en fotografias (RIEDL,
1963; Sorpi, 1970). Las reproducciones se
han hecho procurando respetar al méximo
los colores y/o el modelo de coloracién natu-
rales. En algunos casos se han reproducido
las muestras de color correspondientes al
juvenil y al adulto, y cuando para una mis-
ma especie se representa mds de un adulto
se trata de diferencias intraespecificas extre-
mas que caen dentro de la variabilidad pro-
pia de cada especie.

Naturalmente, estos circulos aposematicos
dejan de serlo si las especies que los forman
no coexisten en, por lo menos, un bidtopo
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Polycera quadrilineata

Ancula gibbosa

Trapania maculata
Calmella cayolinii

Some species of doridacea “speckled” in red and orange; this colour pattern can be explained as an imitation
of a typical aeolidacean (like the one at far right), and perhaps implies the existence of one or more
aposematic circles (group V) with some of the shown species or others of similar colour pattern. Black in
the diagram corresponds to red (Glossodoris, Diaphorodoris, Calmella), orange red (Crimora, Limacia, Poly-
cera, Ancula) and orange (1rapania) in the living animal. Diagrams from transparencies of the author and
illustrations in the literature; modified from Ros (1974). The scale line represents 5 mm.

determinado. En nuestras costas son fre-
cuentes las agrupaciones de G. tricolor, G.
messinensis 'y G. gracilis (Mediterraneo),
G. valenciennesi y G. fontandraui (Medite-
rraneo), G. valenciennesi, G. tricolor y G.
gracilis (Cantébrico), G. luteorosea y G.
krohni (Cantabrico), G. valenciennesi y G.
punctilucens (Canarias) (Ros, 1973, 1974,
1975; ALTIMIRA & Ros, 1977, y otros auto-
res), y G. luteopunctata y G. krohni (Atlan-
tico marroqui; GANTES, 1962b). Precisamente
para resaltar el parecido de algunos de los
pares de especies que se comentan se ha
hecho referencia a las ilustraciones en Ros
(1974, 1975) y MARGALEF (1974). A lo largo
del estudio de las distintas poblaciones de
glosodorididos de los fondos litorales del
Mediterréneo, todas las especies representa-
das han sido encontradas compartiendo su
habitat, por lo menos, con otra de las espe-
cies, congéneres o no, que se incluyen en
el mismo grupo cromético.

Estas agrupaciones serian mds numerosas
si se ampliaran para la fauna de mares
calidos; existe ciertamente un nimero muy
clevado de glosodorididos (= Cromodoridi-
dos) «azules», por ejemplo, y otro tanto cabe
decir de especies «amarillas», «moteadas»,
etcétera, en aguas del mar Rojo, del Caribe,
del Atléantico, Pacifico e Indico tropicales.
Por ello sorprende un poco que a ningln

investigador de la malacofauna de estas re-
giones se le haya ocurrido la posibilidad de
la existencia de circulos aposemadticos que,
I6gicamente, han de estar mejor represen-
tados y seguramente son mas amplios en los
mares tropicales. Desde estas pdginas me
atrevo por tanto a animar a los estudiosos
de los opistobranquios de estas regiones
para que intenten establecer agrupaciones
similares a las que aqui se indican, que, a
no dudarlo, deben existir.

Los motivos que se repiten en las distin-
tas especies de un circulo aposemaético son
tan parecidos que distintos investigadores
han resultado tan enganados como los de-
predadores a quienes se supone van diri-
gidas las semejanzas de coloracién; en este
aspecto los nudibranquios no son una excep-
cion. Durante mucho tiempo se han confun-
dido los juveniles de G. gracilis con los
adultos de G. tricolor y G. messinensis, y
estas dos ultimas especies entre si (HAEFEL-
FINGER, 1969a, 1969b). G. elegantula ha
sido considerada hasta muy recientemente
como simple sinonimia de Diaphorodoris
papillata, hasta que SorpI (1970) probd su
identidad. Los errores cometidos en este
aspecto son sélo comparables a los que pro-
vienen de la descripcidén de pretendidas nue-
vas especies que, de hecho, no son sino
formas distintas de una misma especie (¢ po-
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limorfa?) o bien los juveniles (o los adultos,
como en el caso de G. valencieanesi); en
otro lugar he discutido el caso de G. fontan-
draui (Ros, 1975).

En la Discusién al final del articulo se
comentan e intentan solventarse algunas de
las objeciones que se hacen a la existencia
de circulos miméticos y de coloraciones apo-
sematicas en general en los Opistobranquios.

B. DEFENSAS QUIMICAS

Se entienden como defensas quimicas
aquellas secreciones glandulares que de un
modo u otro intervienen en la defensa fren-
te a los depredadores; las glandulas impli-
cadas en la produccién de estas secreciones
han sido estudiadas por distintos autores
(véase 3).

12. SECRECIONES VENENOSAS.

Las secreciones glandulares de Acteon y
Haminaea son tdxicas para ciertos animales
del zooplancton (FRETTER & GRAHAM, 1962),
pero no se ha probado que afecten a posi-
bles depredadores de estos tectibranquios.
Sin embargo, se han descrito (JOHANNES,
1963) secreciones toxicas, venenosas, para
una especie de nudibranquio, Phyllidia vari-
cosa (la unica especie de opistobranquio que
EpMuUNDS (1974) reconoce como aposemati-
ca), pero parece posible la existencia de
este tipo de secreciones en otros represen-
tantes de la familia Filidiidos, y el mismo
autor aventura la posibilidad de que un ve-
neno sea el arma defensiva de aquellos opis-
tobranquios protegidos que no poseen cnido-
cistos ni secreciones dcidas. SpPHON &
BERTSCH (1974) citan asimismo una secre-
cion venenosa en Oxynoe, que puede matar
en cuestiéon de minutos a un pequeno pez,
incluso a concentraciones muy bajas.

13. SECRECIONES ACIDAS.

Secreciones muy acidas, de pH 1, se han
descrito para varios tectibranquios (en es-
pecial pleurobrancédceos), y quizd menos
fuertes (pH 2) para algunos doridaceos (véa-
se tabla 3), que estos animales emiten cuan-
do son molestados. THoOMPSON (1960a,
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1960b, 1969) y Epmunps (1968) han hecho
las principales aportaciones al tema (véanse
otras referencias en la tabla 3) y citan tra-
bajos previos, al tiempo que discuten la uti-
lidad de estas secreciones en la defensa de
los opistobranquios que las emiten e identi-
fican los distintos tipos de células secreto-
ras y de acidos implicados (sobre todo sul
farico).

He podido comprobar tal secrecidon cn
Pleurobranchaea meckeli y Oscanius mem-
branaceus (pH 1), pero no en otras espccies
que se citan en la tabla 3 (Philine quadri-
partita, Anisodoris stellifera), ni tampoco en
otras especies de nuestras costas no investi-
gadas previamente (Glossodoris valencien:
nesi, Dendrodoris limbata, Peltodoris atro-
maculata), que pasan pues a engrosar la
lista de doriddceos no secretores de dacido
que da Epmunps (1968) (de las especies de
esta lista hemos comprobado asimismo la no
secrecion de Archidoris tuberculata y de
Glossodoris gracilis). En todas las pruebas
realizadas se utilizé el simple método de
colocar al molusco, en posicién invertida y
en seco, sobre tiras de papel indicador uni-
versal (Acilit y Spezialindikator MERCK),
e inmediatamente pellizcar el pie o el man-
to con unas pinzas. La secrecion procede
de células del manto, y en algunos animales
se producia por el solo hecho de sacar al
molusco del agua y colocarlo en posicién in-
vertida, sin necesidad de molestarlo.

La aplicacion del papel indicador sobre el
animal mientras éste se hallaba en el agua
producia resultados similares, pero el pH
alcanzado no era tan bajo, debido scgura-
mente a la neutralizacién por el agua de
mar. Ello parece indicar que la actuacion
de una defensa de este tipo, aunque eficaz
(BATESON, 1890; THomPsoN, 1960b; Eb-
MUNDS, 1968, 1974), debe hallarse muy res-
tringida y en modo alguno debe ser ttil como
defensa «a distancia»; en la boca del depre-
dador el efecto debe ser mas importante.

14. SECRECIONES REPELENTES.

En este apartado se incluyen aquellas se-
creciones, en su mayor parte de naturalcza
indeterminada, que ciertas especies segregan
y que, de alguna mancra, hacen que resul-
ten desagradables para el depredador.
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THoOMPSON (1960c), que revisa parte de la
literatura existente y es autor, con el citado,
de otros trabajos sobre defensa en los Opis-
tobranquios, senala la presencia de glandu-
las cutdneas no mucosas, epidérmicas o sub-
epidérmicas y de funcidon desconocida en
varias especies pertenecientes a distintos gé-
neros de opistobranquios; son éstos (inclu-
yendo los que relaciona EpmunDps, 1966a):
Cefalaspideos (Scaphander, Philine), Saco-
glosos (Hermaea, Placida, Elysia, Stiliger),
Aplisidceos (Aplysia), Pleurobrancéceos (Ber-

Eolidiaceos (Eubranchus, Thinchesia, Ca-
triona).

Estas glandulas suelen hallarse localiza-
das en las papilas dorsales y en otras estruc-
turas que se autotomizan con facilidad y que
se presentan al depredador en caso de ata-
que (véase 4, 21 y 23), o bien distribuidas
uniformemente por todo el tegumento dor-
sal; sus secreciones incluyen sobre todo ma-
teriales blancos, seguramente proteindceos,
y mucopolisacaridos, y sélo son exudadas

cuando el animal es molestado. La secrecidon

thella, Oscanius), Doridaceos (Archidoris, de mucus, que se produce con mayor abun-
Jorunna, Acanthodoris, Lamellidoris, Ada- dancia en estos casos, caeria también dentro
laria, Goniodoris, Polycera, Ancula), Dendro- de este tipo de secreciones mal conocidas
notdceos (Tritonia, Dendronotus, Doto), (la mayoria de estas glandulas defensivas,
TaBLA 3.— Especies de opistobranquios que secretan acido. Opisthobranch species which
secrete acid.
Zeldzells pH REFERENCIA

(* indica su presencia en aguas ibéricas)

Acteon punctocaelatus (CARPENTER)
* Philine quadripartita ASCANIUS
Berthellina citrina (RUPPELL & LEUCKART)

* Berthella plumula (MoNTAGU)
Berthella pellucida PEASE

* Oscanius (= Pleurobranchus)
(MONTAGU)

membranaceus

Pleurobranchus peroni CuviIER

Pleurobranchus ovalis PEASE
Pleurobranchus forskali RUPPELL & LEUCKART

Pleurobranchus californicus DALL

Pleurobranchus areolatus MoORCH

Pleurobranchus semperi (VAYSSIERE)

Pleurobranchus sp.

Pleurobranchaea maculata (Quoy & GAIMARD)
* Pleurobranchaea meckeli LEUE

Pleurobranchaea sp.

Lamellidoris bilamellata
doris fusca (MULLER)]

Doris verrucosa (LINNE) CUVIER

Discodoris palma ALLAN

Discodoris heathi MACFARLAND

Disccdoris pusae MARCUS

Discodoris tema EpmuNnDs

= Anisodoris stellifera [(IHERING) VAYSSIERE]

(LinNE) [ = Onchi-

1-2 PAINE, 1963
1 THomPsoN, 1960a, 1960b

1-2,5 THoMPSON, 1969; EpMunDs & THOMP-
SON, 1972; MARBACH & TSURNAMAL,
1973

1 THOMPSON, 1960a, 1960b

1 THoOMPSON, 1969

1 THOMPSON & SLINN, 1959; THOMPSON,
1960b; Ros, 1973

1-2,5 THoMPSON, 1969; EbMunps & THOMP-
SON, 1972

1 THoMPSON, 1969

1 THoMPSON, 1969; MARBACH & TSURNA-
MAL, 1973

1-2 THoMPSON, 1969
2 EpbmunDps, 1968

1-2,5 Ebpmunps & THOMPSON, 1972
1 MARBACH & TSURNAMAL, 1973
1 THoMPSON, 1969

1-2 Ros, 1973
1-2 PAINE, 1963
1 EpMunDs, 1968

2 EpMUNDS, 1968

1 THomPSON, 1969, 1975
2 THomPsoN, 1969

2 EpbmunDs, 1968

2 EpbMuNDSs, 1968

1 EpbmMunNDs, 1968
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incluidas las productoras de acido —véase
13— derivan probablemente de glandulas
mucosas que originalmente pudieron tener
una funcién lubricante).

15. MAL SABOR GENERALIZADO.

Bajo este epigrafe de contenido vago se
incluirian aquellas caracteristicas de desagra-
dabilidad, normalmente de origen descono-
cido, que hacen que muchas especies de
opistobranquios sean desechadas por los de-
predadores. Seguramente esta descripcion
resume la ignorancia de los investigadores
acerca de los mecanismos quimicos (o fisi-
cos) implicados en este cardcter desagrada-
ble, pero son muchas las especies que no
parecen poseer secreciones dcidas, tdxicas ¢
repelentes, que carecen asimismo de espicu-
las y de cnidocistos, y que, por una razén
desconocida, son evitadas por los depreda-
dores. En algunos casos se cree que es el
mucus, segregado de manera continua (o
discontinua, en situaciones de peligro) el
portador del «mal sabor» (véase 14).

16. SECRECIONES DE INMUNIDAD O ANESTE-

SICAS.

Los Eolidiaceos parecen ser inmunes a los
nematocistos de los cnidarios de que se ali-
mentan (véase 25), y aunque se desconoce
la naturaleza de esta inmunidad se han
aventurado dos posibles mecanismos que evi-
tarian el disparo de los nematocistos, o que
de alguna forma inutilizarian los que se dis-
parasen. El primero, que explicaria el paso
inocuo de los cnidos por el tubo digestivo
del nudibranquio (y en parte también la no
actuacion de los cnidos contra un eolididceo
que se desplaza sobre el cnidario), se relacio-
na con la presencia de vesiculas caracteris-
ticas en el epitelio del tubo digestivo y del
ectodermo de los Eolidiaceos (véase 3). El
segundo, que actuaria en la fase previa a la
ingestion, hace intervenir las secreciones
mucosas con las que el eolididceo recubre
la presa antes de morderla (BouTaN, 1898;
GrAHAM, 1938; Rosin, 1970).

No estd claro, sin embargo, de qué ma-
nera el epitelio vacuolizado interviene en la
inocuidad de los cnidos, ni tampoco si el
mucus con que se recubre la presa inmovi-
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liza las cédpsulas urticantes simplemente en-
globandolas dentro de una «barrera» a los
cambios de presidon osmdtica, o bien si actia
como un «anestésico», evitando directamen-
te el disparo de las cédpsulas urticantes. Este
parece ser el caso de Amphiprion y otros
peces comensales de anémonas, que se im-
pregnan del mucus de sus patrones antes de
aventurarse entre sus tentdculos (EDMUNDS,
1974) (lo cual podria significar la adop-
cion de un disfraz criptico quimico, al que
las anémonas no reaccionarian por tratarse
de su propia secrecion), pero no se ha dc-
mostrado para los Eolididceos.

17. SECRECIONES DE ENMASCARAMIENTO.

Corresponderian a esta descripcién las
secreciones purptreas o blanquecinas que
emiten las distintas especies de Aplysia (y
otros aplisidceos) cuando son molestadas.
A. depilans secreta tnicamente un liquido
incoloro, lechoso y toxico (?), pero A. punc-
tata secreta ademas de éste otro purpureo
formado por bilinas vegetales de color vio-
leta y rojo (véase 29); A. fasciata exuda
sélo las bilinas, que no son téxicas pero pro-
porcionan el tipo de defensa de «cortina de
humo» (RUDIGER, 1970). Los exudados de
color purpura son comunes en practicamente
todas las especies de Aplysia salvo en las del
subgénero Aplysia (A. cedrosensis, A. depi-
lans, A. dura, A. juliana, A. vaccaria, A. ni-
gra), en las que la secrecion es blanca (blan-
ca y negra en la ultima especie citada), y no
proviene de la glandula de la purpura, sino
de la glandula opalina, y estda acompanada
de un olor penetrante (EALES, 1960).

No se ha comprobado que tales exudados
se utilicen del mismo modo que la excre-
cion de tinta en los Cefalépodos, pero en
los Aplisiaceos la emision de estas sustan-
cias en una nube, no siempre compacta,
suele ir acompanada de la huida relativa-
mente rapida del animal, que repta o nada
(véase 20). Estas secreciones, que se inter-
pretan como de enmascaramiento visual,
quiza actien también como desorientadores
olfativos (olor penetrante), y en este caso
pueden hallarse mds extendidas (por ser
incoloras, por ejemplo). Archidoris tubercu-
lata produce una secrecién no acida cuando
se le molesta (pardo blancuzca o crema;



SISTEMAS DE DEFENSA EN LOS OPISTOBRANQUIOS 59

Epmunps, 1968), y se han citado asimismo
otras especies de opistobranquios que excre-
tan sustancias incoloras de olor muy pe-
netrante (Fimbria fimbria) o coloreadas que
enturbian el agua de su entorno (Bulla
striata) (TCHANG-S1, 1931).

Aunque no estd probado, la existencia dc
dos tipos de secreciones en Aplysia parece
sugerir dos sistemas de enmascaramiento,
que actuarian por separado (caso de A. fas-
ciata 'y A. depilans) o conjuntamente (caso
de A. punctata). Parece claro que la pre-
sencia de los dos tipos de enmascaramiento
en una unica especie es mas eficaz, pues
desconcertaria a la vez a los depredadores
que cazan mediante la vista y a los quc
utilizan preferentemente el olfato.

C. DEFENSAS DE COMPORTAMIENTO

El comportamiento de los animales suele
tener rasgos especificos, y en el caso de las
especies protegidas por algin mecanismo
determinado es natural que el comporta-
miento contribuya a realzar o a hacer mas
efectiva esta proteccién; en algunos casos
la defensa se basa en el simple comporta-
miento.

18. ANACORESIS.

Muchos opistobranquios viven escondidos
bajo piedras, enterrados en el sedimento o
en cualquier otro tipo de guarida, lo que
les confiere la categoria de anacoretas se-
gin la define EpMUNDs (1974). Los que se
entlerran mds o menos en el sedimento son
sobre todo cefalaspideos y arminéceos,
mientras que los que mas comunmente se
encuentran bajo piedras son doridaceos.
Como en otros casos de localizacién prefe-
rente, en los Opistobranquios la anacoresis
es casi siempre una estrategia secundaria,
siendo la primaria la obtencién de alimento
(organismos del sedimento para los Cefalas-
pideos, esponjas y briozoos para los Doridé-
ceos). Rostanga rubra y algunos otros dori-
déceos que se alimentan de esponjas incrus-
tantes se encuentran en ocasiones dentro de
las valvas cerradas de individuos muertos
de Pinna sp. pl. y de Spondylus gaederopus,
lo cual es evidentemente una variacién de la
anacoresis tipica y entronca con el meca-

nismo que se comentard en el apartado si-
guiente. Todos estos animales deben aban-
donar sus refugios temporales para repro-
ducirse y buscar otras fuentes de alimento,
de manera que suelen utilizar otros sistemas
de defensa.

19. ANACORESIS TROFICA.

Una de las limitaciones de los anacoretas
estrictos es que se ven obligados a abando-
nar su escondrijo para llevar a término acti-
vidades esenciales, entre las que destaca la
bisqueda y obtencién de alimento; si esta
necesidad se obvia, el sistema de defensa
aumenta en eficiencia. Evidentemente, el
anacoreta mas eficaz es aquel que excava
su refugio en el interior de su propio ali-
mento. Este es el caso, en aguas ibéricas, de
Tylodina perversa, que acostumbra a vivir
en el interior de cavidades someras excava-
das («a mordiscos») en la matriz de la es-
ponja Verongia aerophoba. Su forma de lapa
hace dificil en extremo su desalojamiento,
incluso para el recolector provisto de pinzas,
al actuar su concha de opérculo para la gale-
ria excavada; su color, homdécromo con el
de la esponja, dificulta todavia més su loca-
lizacién. He encontrado ejemplares de todos
las tamanos en distintos estados de «hundi-
miento» dentro de la esponja, tanto en aguas
mediterraneas ibéricas (Ros, 1975) como en
cl litoral canario (ALTIMIRA & Ros, 1977),
y en algunos casos la clave para deducir la
presencia del opistobranquio escondido den-
tro de sus galerias es Unicamente la existen-
cia de agujeros en las paredes del cuerpo
de la esponja (Fig. 1 D).

Algo similar ocurre con Peltodoris atro-
maculata, cuyos juveniles pueden encontrar-
se con facilidad en los dsculos o pseudodscu-
los de Petrosia ficiformis, ligeramente hun-
didos con relacién a la superficie de la es-
ponja pero no tan escondidos (ni tan bien
camuflados por el color) como Tylodina. Los
adultos no utilizan ya este método de pro-
teccion, y aunque ramonean los tegumentos
de la esponja y pueden dejar huellas consi-
derables de su accion, la depresidon excavada
no sobrepasa los 2 mm de profundidad vy
no es suficiente para cubrirlos. Platydoris
argo se guarece de manera parecida entre
los encajes de Sertella (= Retepora) cellu-
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losa, de donde en ocasiones no es posible
desalojarlo sin romper el briozoo. GoHAR &
ABOUL-ELA (1957) describen otro caso de
anacoresis tréfica, la  de Phyllodesmium
xeniae (eolidiaceo), que excava su habitacu-
lo en dos especies de alcionarios de la fami-
lia Xeniidos (Heteroxenia fuscescens 'y Xenia
umbellata), de los que se alimenta; sdlo
los cerata sobresalen de la excavacidén y
éstos son homdcromos y homotipicos de los
pdlipos y tentaculos de los alcionarios, de
manera que su identificacién resulta muy
dificil. Este ultimo ejemplo indica también
la reuniéon de distintos mecanismos defen-
sivos en una sola especie, a la vez que
muestra la elevada correlacién entre cripsis
(en especial homocromia) y anacoresis tro-
fica.

20. REACCIONES DE HUIDA Y/O DE EVITA-
CION.

En muchas ocasiones la respuesta frente
al ataque o a la simple presencia de un de-
predador consiste en la huida, que puede
ser inmediata o realizarse después de la uti-
lizacion de cualquiera de los mecanismos
siguientes: autotomia (véase 4), secreciones
repelentes (14), secreciones de enmascara-
miento (17), comportamiento deimético (23),
entre otros. Siendo los Gasterépodos gene-
ralmente animales lentos, las reacciones de
huida suelen hallarse limitadas a aquellos
animales que pueden nadar (véase Ros,
1977). Este es el caso de Aplysia y Notarchus
y de Gasteropteron meckeli entre otros opis-
tobranquios de nuestras aguas, aunque se
han descrito reacciones de huida en nata-
cién por lo menos en otras cincuenta espe-
cies de distintos d6rdenes (FARMER, 1970),
sin tener en cuenta las completamente pe-
lagicas.

En otros casos la huida se hace mediante
violentos movimientos del cuerpo que no
consiguen la natacion pero que alejan al
animal del depredador: respuesta de Tritonia,
Dendronotus 'y otros frente a estrellas de
mar, por ejemplo (WiLLows, 1971; RosiL-
LIARD, 1972). Como ocurre en otros inver-
tebrados, la huida maés tipica de los Opisto-
branquios es sin embargo la que proviene
de un simple cambio de direccion cen cl
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sentido de la marcha del animal cuando
éste se topa con un objcto «no previsto» en
su hébitat (como el dedo o las pinzas del
observador), precedido casi siempre por una
retraccion de las partes vitales (rinéforos en
todos los grupos, branquias en los Dorida-
ceos, el cuerpo entero en los opistobranquios
testaceos con concha suficientemente amplia
o parte del mismo en los de concha reducida,
ovillamiento del cuerpo en especies desnu-
das, etc.), y/o por comportamientos deima-
ticos (véase 23). Finalmente, el enterramien-
to en la arena o el fango al ser molestados
puede considerarse también como una reac-
cién de evitacion.

21. EXHIBICION INDIVIDUAL Y TANATOSIS.

Los animales protegidos por una colora-
cién advertidora (y también los miméticos)
deben hacerla aparente para que cumpla la
funcién requerida; tienden a moverse len-
tamente y, en caso de ataque, ofrecen al de-
predador las partes mds coloreadas (y mas
defendidas) del cuerpo (véase 4, 10, 12, 13,
14, 23, 25). Los animales cripticos, por su
parte, basan su estrategia en la dificultad
por parte del depredador en asociar una
parte del entorno (que es la que imita el
animal) con algo comestible; de ahi que en
ellos sean asimismo ventajosos los movimien-
tos lentos o el sedentarismo acusado, cuan-
do no una inmovilidad notable, por lo menos
durante buena parte de su actividad (véase
5.6, 7, 8 9, 26, 27).

Los Opistobranquios suelen ser animales
lentos, y ello es especialmente cierto en los
Doridéaceos, algunos de los cuales han sido
vistos de manera continuada en el mismo
sustrato natural (esponja) durante varios dias
consecutivos (Peltodoris atromaculata: 42
dias; Glossodoris tricolor: 7 dias; Ros, 1973,
1975), sin tener en cuenta el comportamiento
en acuario; sirva también lo dicho a propé-
sito de Tylodina perversa (véase 19), Bosel-
lia mimetica (véase 0), y Serigea sublaevis
(véase 5), entre otros. Otros factores (dispo-
nibilidad de alimento, por ejemplo), influ-
yen a no dudar sobre este comportamiento,
que se halla por tanto ligado no sélo a la
protecciéon y al aposematismo o a la crip-
sis, sino también a las pcculiaridades trofi-
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cas de cada especie, de manera que, por
ejemplo, es incompatible con el caracter de
macréfago cazador (véase Ros, 1978), aun-
que en otros grupos animales se han descri-
to «mimetismos» (homotipias) agresivos que
emplean movimientos lentos o inmovilidad.

Una reaccion de defensa que parece re-
lativamente extendida es la tanatosis, mal
llamada catalepsia, por la que un opisto-
branquio inquietado se contrae y permanece
inmdvil durante bastante tiempo, a diferen-
cia de las reacciones de evitacién citadas
anteriormente (20), que terminan tan pron-
to como el animal deja de recibir el estimu-
lo que las causd. RisBec (1928) parece ha-
ber sido el dnico autor que senala este sis-
tema defensivo (en doridaceos: [Polycera
picta, Aegires dolosa, Joubiniopsis bourdaili,
Goniodoris violacea, G. joubini), del que
senala su relacion con la cripsis (homocro-
mia, homotipia; véase 5 y 6). En cualquicr
caso, el resultado debe ser desconcertar al
depredador.

22. ExHIBICION DE GRUPO.

Las especies aposematicas tienden a agru-
parse mas que las cripticas o indiferentes,
de manera que la exhibicion de los colores
advertidores sea asi mas aparente y permi-
ta a la vez un aprendizaje mds rapido por
parte del depredador; la agrupacion de es-
pecies aposemadticas de motivos de colora-
cién parecidos ha sido evidentemente un fac-
tor en favor de la seleccién de circulos mi-
méticos.

Muchas especies de doridaceos y de eoli-
didceos cumplen este requisito en nuestras
aguas, y aunque pueden invocarse motivacio-
nes de tipo trofico (grupos de eolididceos
mono- o pluriespecificos que ramonean en-
tre las matas de hidroideos: Coryphella pe-
data, Flabellina affinis, Hervia costai, Don-
dice banyulensis, Trinchesia coerulea) o re-
productor (cohortes de doridaceos: Glosso-
doris gracilis, G. tricolor, G. valenciennesi,
G. messinensis, Trapania maculata, Crimora
parillata, Limacia clavigera), es evidente que
los grupos resultantes cumplen también un
efecto advertidor. Por otra parte, la exhibi-
cion de grupo o la simpatria de especies mi-
méticas es una condicién necesaria para la
efectividad defensiva de su librea.

23. COMPORTAMIENTO DEIMATICO.

Cuando la respuesta frente a la presencia
de un depredador consiste en una postura
caracteristica por parte de la presa que pa-
rece destinada a asustar al atacante, se habla
de comportamiento deimatico, dimantico o
de amedrentamiento, y puede tratarse de
una amenaza real o de un bluff. En todo
caso, el depredador puede abandonar el ata-
que o retrasarlo unos instantes, los suficien-
tes para que la presa huya o utilice cualquie-
ra de sus mecanismos defensivos, en especial
los agresivos (véase 24).

El comportamiento deimdtico mds aparen-
te en los opistobranquios es el de Hexa-
branchus marginatus, que ha sido bien estu-
diado por Epmunps (1968d). Este doridaceo
reposa o se mueve con el borde del manto
arrollado, postura que lo hace criptico sobre
las piedras o corales del fondo, pero cuando
se le molesta extiende el borde del manto
a cada lado del cuerpo y exhibe colores ro-
jos y blancos que destacan de los pardos y
rosados del cuerpo (esta exhibicién remeda
la del animal al nadar; véase VICENTE, 1963,
y GoHAR & SorLimaN, 1963 —H. sangui-
neus—). No se conoce, sin embargo, como
reaccionan a esta exhibicion los depredado-
res potenciales, ni si esta especie estd defen-
dida por secreciones disuasorias.

Ya se ha citado el comportamiento de
Spurilla neapolitana (6; véase también HAE-
FELFINGER, 1969c), pero este tipo de exhi-
bicién en el que se presentan al depredador
las partes defendidas del cuerpo se da préc-
ticamente en todos los eolididceos, siendo
particularmente llamativo en los mayores
(Dondice banyulensis, Hervia costai, Flabel-
lina affinis), que acompanan el despliegue
defensivo de los cerata con bruscos movi-
mientos de vaivén y un subito cambio del
aspecto general del cuerpo, que se contrae
y se esconde bajo el haz de papilas exten-
didas. Una analogia que me parece adecua-
da, aunque deberia probarse, es que el com-
portamiento deimético de Hexabranchus es
similar a la exhibicién de ocelos en algunas
mariposas (se trataria pues de un bluff),
mientras que el de los eolidiaceos correspon-
deria a la exhibicién de los puercoespines
(amenaza justificada). Se ha especulado asi-
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mismo acerca del cardcter de comportamien-
to deimético de la «nube» de bilinas que ex-
pulsa Aplysia cuando es molestada, aunque
aqui se considera que tiene otro significado
(véase 17).

24. DEFENSA AGRESIVA.

Cuando la defensa frente a un depredador
implica la utilizacién de un mecanismo que
puede danar a éste, se habla de defensa
agresiva; estos mecanismos pueden tener una
finalidad primera distinta de la agresién
defensiva (agresidon ofensiva, captura de ali-
mento, etc.), o bien haber evolucionado con
¢l fin exclusivo de actuar de elemento di-
suasor frente a un enemigo potencial. Este
ultimo parece ser el caso de los Opisto-
branquios, que utilizan, como hemos visto,
scereciones quimicas (véase 12, 13, 14) y
cnidocistos  (25) para repeler activamente
un ataque. Esta defensa agresiva puede te-
ner lugar consecutivamente a una exhibi-
cién deimética previa, o bien funcionar di-
rectamente, sin mediar la misma.

D. CLEPTODEFENSAS

He agrupado bajo esta denominacién
aquellos sistemas defensivos que, de un modo
u otro, los Opistobranquios obtienen de ele-
mentos externos a su propio cuerpo y utili-
zan posteriormente como propios en mayor
o menor medida. Se trata por lo general de
otros organismos o de parte de los mismos
(la anacoresis tréfica se ha comentado en
otro lugar; véase 19).

25. CLEPTOCNIDOS.

Los eolididceos que se nutren de cnida-
rios, y algunos dendronotdceos con el mismo
régimen alimentario, acumulan los cnidos
0 cépsulas urticantes de sus presas en unos
cnidosacos de las papilas dorsales, donde
reciben el nombre de cleptocnidos (Fig. 4).
Los cnidosacos se abren debido a la pre-
sion mecdanica ejercida por la contraccién
de los musculos circulares que los rodean
o por la accidén de un depredador, y descar-
gan las cépsulas urticantes, que se disparan
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entonces y actian con igual eficacia que
cuando son expulsadas por los celentéreos.
Se trata, pues, de elementos de defensa, di-
suasores y altamente eficaces, que en oca-
siones pueden producir transtornos conside-
rables en el atacante, cuando no la muerte:
los cnidos de Glaucus y Glaucilla, proce-
dentes del sifondforo Physalia, pueden afec-
tar al hombre (THomPsoN & BENNETT, 1969,
1970), quizé fatalmente (los cnidos de Phy-
salia son muy efectivos; véase también
THOMPSON & MCFARLANE, 1967).

Aunque distintos autores han creido cn
épocas sucesivas que los cnidos de los eoli-
didceos podrian ser producidos por el pro-
pio animal (véanse, por ejemplo, las revi-
siones de CuiNoT, 1907 y GRAHAM, 1938, en-
tre otros), WRIGHT (1858), GLASER (1903),
GROSVENOR (1903) y otros autores posterio-
res demostraron que el origen de tales es-
tructuras ha de buscarse en los celentéreos
que consumen los nudibranquios. Cuando el
eolididceo come, algunos cnidos de la presa
pasan a la glandula digestiva de éste sin
cxplotar, y siguen después hacia las ramas
de la glandula digestiva hasta los sacos
(cnidosacos) situados en el extremo de los
cerata; alli son captados por células (cnido-
blastos) y almacenados (cnidocistos). Cuan-
do cl animal es estimulado adecuadamentc
(por ejemplo apretandolo con unas pinzas),
el musculo de la pared del cnidosaco se
contrae, expulsando al hacerlo los nemato-
cistos por el poro del extremo del ceras.

Teorias mds recientes abogan por un ori-
gen mas remoto de los cnidos, que cabria
asimilar a cnidosporidios simbiontes de los
cnidaiios y/o de los nudibranquios (ROSIN,
1970). Aunque no hay pruebas definitivas de
tal simbiosis, existen otros casos de actimu-
los sucesivos de organulos por parte de dis-
tintas especies a lo largo de una determinada
cadena tréfica (véase 26).

Establecido finalmente el origen de los
cnidos, sigue la discusién sobre su utiliza-
cion; los mecanismos fisioldgicos que desen-
cadenan la descarga de los cnidosacos fue-
ron revisados por GRrRAHAM (1938) y Eb-
MUNDS (1966a), y se explican por una varia-
cién de la presion osmdtica del medio que
rodea la capsula urticante (WELL, 1934) o,
alternativamente, por la accién mecénica de
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los musculos que rodean el cnidosaco (tal
como se ha indicado anteriormente), ya sea
por intervencién activa del molusco, ya pasi-
vamente (actuacién del depredador). Este
parece ser el primer indicio en la literatura
de que los cnidosacos no se descargan «a
voluntad».

Se ha sugerido asimismo la posibilidad
de que los cnidosacos no sean, de hecho,
mas que depdsitos de acumulacion de pro-
ductos de desecho (HAEFELFINGER, 1969c),
que por alguna razén (quiza su «peligrosi-
dad» potencial) acortarian el camino ldgico
de expulsion tomando el «atajo» de los
cerata; esta teoria hace intervenir asimismo
una accién mecanica o tactil (manipulacidn
por un depredador, etc.) para explicar el
disparo de los cnidos. A pesar de que estc
argumento tiene la ventaja de ofrecer una
explicacidon no determinista para el acimulo
de tales estructuras, es evidente que no re-
suelve la cuestion que sigue debatiéndose:
hasta qué punto el animal puede provocar
la descarga de los cnidosacos o debe limi-
tarse a aprovechar estas excitaciones tacti-
les, es decir, si la liberacidn de los cleptocni-
dos es «deliberada», integrada en un meca-
nismo activo de defensa, o es ocasional y
obedece primariamente a la actuacidén de un
sistema excretor.

Los eolididceos de las especies Flabellina
affinis, Coryphella pedata, Hervia costai y
Dondice banyulensis que he mantenido en
acuario con alimento abundante y renovado
(Eudendrium ramosum), conservan siempre
los cnidosacos cerrados y aparentemente lle-
nos de cnidos (si no se les manipula), mien-
tras que los que han estado sometidos a
ayuno los presentan abiertos y vacios a los
pocos dias, aunque no se les haya moles-
tado. Una explicacidn satisfactoria no puede
avanzarse todavia, pues cabe la posibilidad
de que el vaciado de los cnidosacos sea el
resultado del stress fisioldgico causado por
la ausencia de alimento y la rarefaccién del
medio, pero no se descarta la posibilidad de
que exista un proceso continuo de llenado-
vaciado de los cnidosacos, independiente de
los estimulos externos, y de que los animales
observados, habiendo efectuado el vaciado
de los productos de desecho de los cnido-
sacos (los cleptocnidos), no pudieran repo-

ner su dotacién debido a la falta de alimento.

Sea cual sea el mecanismo de esta des-
carga, es obvio que se utiliza como sistema
de defensa (por lo menos en las especies
que acumulan los cnidos de tipo mas vul-
nerante; véase EDMUNDs, 1966a), y la colo-
racion advertidora de la mayoria de eolidia-
ceos lo prueba, asi como el hecho de que
las especies no aposemadticas suelen ser suc-
toras de huevos de otros animales, o se ali-
mentan de presas de las que acumulan el
pigmento, estando entonces coloreadas de
una manera homdcroma con aquéllas (véa-
se 26). Ya se ha comentado en otro lugar
la ubicacidn, tipicamente defensiva (en los
cerata), de los cnidosacos, asi como el hecho
de que son estas partes del cuerpo las que
suelen ostentar las coloraciones defensivas,
sean del tipo que sean (véase 5, 10, 26), y
que estan caracterizadas por otros mecanis-
mos (véase 3, 4, 14, 21, 23).

26. CRiIpsis:
QUIRIDOS.

HOMOCROM{A (PIGMENTOS AD-

Seguramente la facilidad con que ciertos
autores aceptaron la posibilidad de acumula-
cién de espiculas (véase 28) en el tegumento
de los Doridaceos se debidé al hecho, sena-
lado desde antiguo y repetidamente compro-
bado (CuénoT, 1925, 1927; NAVILLE, 1926;
LaBBE, 1931; HAEFELFINGER, 1962, 1969d,
etcétera), de la acumulacién que ciertos opis-
tobranquios hacen de los pigmentos de sus
presas. Evidentemente, la coloracion homo-
croma que se consigue asi tiene un valor pro-
tector elevado, que se aumenta a veces por
el parecido con la prcsa que el depredador
puede adoptar (véase 6). En la mayor parte
de los casos el pigmento se acumula como
tal, pero en los Sacoglosos lo hace en forma
de cloroplastos (zooxantelas), que pueden
resultar utiles para el opistobranquio por
otros motivos (véase 29 y Ros, 1978).

La homocromia puede llegar al extremo
de que incluso la puesta conscrve la colora-
cion del alimento (Flabellina «ffinis, por
cjemplo), de modo que el progenitor la de-
fiende en cierta manera. Entre los opisto-
branquios que se sirven de este método adi-
cional de defensa (recordemos que todos
ellos suelen estar bien protegidos por uno u
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otro de los mecanismos indicados), se cuen-
tan sobre todo sacoglosos, aplisidceos, pleu-
robrancaceos, dendronotdceos y eolidiaceos,
y, de manera menos frecuente, algunos re-
presentantes de los demas grupos.

Al comentar los pigmentos homdcromos
propios (5) se ha hecho referencia a algunas
especies de nuestras costas que presentan
también homocromia alimentaria, y en Eb-
MUNDS (1966a) pueden consultarse otros ca-
sos conocidos, que implican casi siempre a
eolidiaceos (Eubranchus exiguus, E. cingu-
latus, Tergipes despectus, Catriona foliata,
C. aurantia, Facelina drummondi, F. coro-
nata, etc.) e hidrarios (Laomedea, Obelia,
Tubularia, Coryne, etc.), a eolididceos y
actinias (Aeolidia parillosa/Sagartia troglo-
dytes: GIArRD, 1888; Spurilla neapolitana/
Anemonia sulcata: TCHANG-SI, 1931; Precu-
thona peachi/Hydructinia echinata: BEAU-
MONT, 1900; etc.), a eolididceos y huevos
de peces (Calma glaucoides: HECHT, 1896);
se ha comentado también la homocromia
alimentaria de Giaucus, Glaucilla y Fiona
(véase 8), y en la literatura abundan los
ejemplos de este tipo. Algo similar puede de-
cirse para los Sacoglosos, que obtienen su
color de las algas de que se alimentan, y
con las que parecen presentar una asociacion
tan estricta como la que existe entre Eoli-
didceos y Cnidarios (MACNAE, 1954).

Seria quizé superfluo establecer para nues-
tras costas una lista de las especies de opis-
tobranquios que obtienen parte o todo su
color a partir de su alimento, pero conviene
recordar a Tylodina perversa (de Verongia
aerophoba), Elysia viridis (Codium tomen-
tosum), Placida dendritica (Bryopsis mus-
cosa), Aplysia punctata, juvenil (rodoficea
no determinada), Serigea sublaevis (Clathri-
na coriacea), Flabellina affinis, Hervia cos-
tai, Coryphella pedata (Eudendrium ramo-
sum), Spurilla neapolitarna (Aiptasia muta-
bilis) .

Los eolididceos eurifagos (y especies de
los demds grupos, como juveniles de Aply-
sia punctata), adoptan distintos colores de
acuerdo con los de las distintas presas con-
sumidas, lo que ha llevado a describir en
ocasiones falsas especies o subespecies. Este
es el caso de Favorinus branchialis (huevos
de peces de distintos colores), Spurilla nea-
politana  (Aiptasia mutabilis/Actinia equi-
na), Aeolidia papillosa (Sagartia troglody-
tes/Actinia equina/Anemonia sulcata), etc.
(HAEFELFINGER, 1969c; EbpMUNDS, 1974;
Ros, 1978). Este es un claro ejemplo de
adaptacién del color del animal al del sus-
trato (cambiante en este caso) sobre el que
vive. En Ros (1974) puede consultarse el
«espectro alimentario» de varias especies de
eolidiaceos (de los géneros Coryphella, Eu-
branchus y Trinchesia) y de dendronotéceos
(del género Doto), segin datos de varios

autores (HAEFELFINGER, 1960; SWENNEN,
1961; MILLER, 1961; VICENTE, 1967, y
SCHMEKEL, 1968); la variedad de presas

consumidas por algunas de estas especies
indica su gran «polimorfismo» cromaético.

27. CRIPSIS: EPIBIONTES.

La presencia de epibiontes es comtn en
muchas especies animales, sobre todo acué-
ticas, que suelen ganar proteccién visual
{rente a los posibles depredadores, sin tener
en cuenta otros beneficios (o danos) que los
epibiontes pueden ocasionar en la especie
sobre la que viven (aqui califico de epibion-
tes Unicamente a los organismos que utilizan
a otro como sustrato, sin consideracién de
relaciones mds profundas). En los Opisto-
branquios se comprende que la presencia
de epibiontes debe estar restringida a las
formas testaceas, y entre ellas sélo he podi-
do comprobarla en Umbraculum mediterra-
neum, especie que parece poco defendida en
otros aspectos. Sobre la concha de tres de

Fic. 4. — Esquema que muestra algunos de los mecanismos defensivos en los Opistobranquios. En los cor-
tes transversales a la derecha se indica la presencia de los atributos defensivos (glandulas, espiculas, cni-
dosacos, autotoinia, etc.) en unos pocos géneros representativos de sacoglosos, doridaceos, dendronotaceos y
eolidiaceos. Tomado en parte de THomPsoN (1960 ¢) y EpMunbps (1974), modificado. — Diagram illustrating
some of the defensive mechanisms in Opisthobranchia. In the transverse sections at right the presence is
indicated of the defensive attributes (glands, spicules, cnidosacs, autotomy, etc.) in a few representative genera
of Sacoglossa, Doridacea, Dendronotacea and Aeolidacea. Partially from THompsoN (1960 c¢) and EDMUNDS

(1974), modified.
ta)
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los ejemplares obtenidos en mis muestreos
se hallaban instalados bivalvos, gasterdpo-
dos, ascidias, hidrarios y cloroficeas; uno
de los ejemplares, capturado en inmersién
sobre una pared vertical, se hallaba perfec-
tamente oculto por este «disfraz», confun-
diéndose el poblamiento instalado sobre su
concha con cl de la roca circundante (Figu-
ra 1 Q).

28. EspicuLas.

Ya se ha comentado anteriormente la pre-
sencia de espiculas en el tegumento de di-
versos grupos de opistobranquios (véase 2),
pero algunos autores han creido ver en
cllas acimulos de tipo digestivo (en los
doriddceos que se alimentan de esponjas,
especialmente; VICENTE, 1967; FOGDEN &
FOGDEN, 1974, entre otros). Sin embargo, la
mayoria de esponjas que se encuentran en
nuestras aguas tienen espiculas siliceas (o
carecen de espiculas), mientras que las del
tegumento de los doridaceos (y de los demas
grupos) son calcdreas, vestigios de la concha
ancestral. Repetidos intentos de encontrar es-
piculas siliceas en el tegumento de Peltodoris
atromaculata (que se alimenta de Petrosia fi-
ciformis), mediante destruccién de los tejidos
y de las espiculas calcdreas de este dorida-
ceo con NO:H, no nos han dado ningin
resultado positivo, mientras que en las heces
aparecen con regularidad espiculas proce-
dentes de la ingesta. Hasta que no se posean
pruebas concluyentes debe descartarse pues
esta posibilidad, tanto mas cuanto que las
espiculas ingeridas y presentes en el tubo
digestivo del molusco no deben representar
ningun tipo de mecanismo defensivo para un
depredador potencial, ya que no son perju-
diciales para el propio doridéaceo.

29. SECRECIONES DEFENSIVAS Y MAL SABOR.

Anteriormente (véase B. Defensas quimi-
cas) se ha considerado que los Opistobran-
quios producian sus propias secreciones de-
fensivas, ya fueran éstas dacidas, venenosas,
desagradables o de cualquier otro tipo que
pueda establecerse. Sin embargo, por un lado
existe cierta evidencia de que una parte im-
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portante del cardcter desagradable de una
determinada especie de opistobranquio pro-
viene de las secreciones mucosas que el ani-
mal exuda continuamente y, con mdés fre-
cuencia, en caso de peligro; por otro, hay
pruebas de que un elevado tanto por ciento
de los glicidos que intervienen en la sinte-
sis del mucus de algunos sacoglosos procede
de los productos fotosintetizados en los clo-
roplastos simbiontes en sus tejidos (GREENE,
1970; TRENCH & MUSCATINE, 1970; véase
también Ros, 1978). Se trataria pues de una
relacion simbidntica en la que, ademas de
obtener otros productos de la sintesis de las
algas, los opistobranquios se verian favore-
cidos con el aporte de sustancias que ten-
derian a integrarse al vehiculo organico (mu-
cus) en el que deben encontrarse los pro-
ductos quimicos defensivos.

Sin duda el origen primero de cualquier
secrecion debe buscarse en el alimento del
animal que la produce, que a través de los
procesos metabdlicos correspondientes pasa
a formar parte de la propia materia orgé-
nica del mismo; pero en algunos casos los
productos que se aprovechan sufren un mi-
nimo de modificaciones metabdlicas, y en-
tran por tanto dentro del concepto de clep-
todefensas. Este es el caso de las «nubes
de humo» que produce Aplysia (véase 17);
este opistobranquio obtiene distintas bilinas
(ficocianina y ficoeritrina) de su alimento
algal (RUDIGER, 1970), y las utiliza, conju-
gadas con proteinas, para formar los tres
cromos de su tinta (NEEDHAM, 1974). Se ha
sugerido asimismo que el veneno que puede
secretar Oxynoe (véase 12) procede de las
algas de que se alimenta, aunque ello no
se ha probado (SpHON & BERTSCH, 1974).

DISCUS!ON

En las pédginas que anteceden se ha inten-
tado sistematizar los métodos defensivos de
los Opistobranquios, y algunos de ellos se
han senalado por primera vez (coloracion
disruptiva, mimetismos, anacoresis alimenta-
ria, etc.); estos métodos son una manifesta-
cién mas del elevado grado de especiali-
zacion y adaptacion de que hacen gala la
mayoria de opistobranquios, en especial los
desnudos, y que se reflejan asimismo en sus
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adaptaciones alimentarias, entre otros aspec-
tos ecoldgicos (véase Ros, 1973).

Como sea que, forzosamente, gran parte
de lo que va dicho es subjetivo, en especial
la interpretacion de muchos aspectos de la
biologia de estos animales, es obligado pa-
car a una breve discusién de aquellos pun-
tos que pudieran parecer mds especulativos,
al tiempo que se elabora un pequefo resu-
men de conclusiones.

)

Los fendmenos cripticos parecen fuera de
toda duda en los Opistobranquios, aunque
algunas de las estrategias que se han apun-
tado aqui pueden parecer demasiado rebus-
cadas (eliminacion de la sombra lateral, por
ejemplo. Ya a principios de siglo Evrior
(1910) advertia acerca del posible antropo-
morfismo en la designacién de cripsis a de-
terminadas semejanzas entre pares de anima-
les, en especial depredador y presa. Por un
lado, senalaba la semejanza previa entre
estos pares de animales (eolididceo-actinia,
doridaceo-esponja), y por otro daba la vuelta
a la interpretacion més generalizada indi-
cando que, de hecho, la imitacién es doble:
también la esponja se asemeja al doridaceo
y no parece que €sta obtenga ninguna ven-
taja de ello. No resulta extrano, anadia, que
ambos animales se parezcan, pues su asocia-
cién alimentaria es muy antigua y sobre am-
bos deben haber actuado factores ambien-
tales semejantes y, en definitiva, presiones
de selecciéon similares.

Entiendo que este razonamiento no inva-
lida en absoluto la eficacia de los fendmenos
cripticos, ni pone en tela de juicio su exis-
tencia; sobre todo si se entiende que la
cripsis es semejanza con el sustrato mds
comun y no con otra especie, animal o ve-
getal (que sin embargo puede resultar ser
el sustrato, como en el grupo que nos ocupa).
Entonces no tiene sentido especular sobre
las ventajas que obtiene una superficie de
arena cuando sobre ella se enmascara un
pez plano, o una corteza de arbol sobre la
que se instala una polilla criptica, ponga-
mos por caso. Aunque la cripsis (en este
caso homocromia y homotipia) tiende a ha-
cer que se acenttiien determinadas semejan-
zas entre animal y sustrato, o entre animal
y otro que acttiia de sustrato, estd claro que

la ventaja es para el imitador, no para el
imitado.

La existencia de coloraciones advertido-
ras, reconocida en diversos grupos de insec-
tos y en otros animales, es aceptada con una
cierta reticencia en los Opistobranquios
(THomPsON, 1960c; Epmunps, 1974), segu-
ramente porque distintos aspectos de la bio-
logia de estos animales y de sus depredado-
res no ayudan precisamente a comprender
cémo puede ser eficaz en ellos la adopcién
de un uniforme aposematico. En primer lu-
gar, para muchas especies de librea de vivos
colores no se ha probado un caricter «desa-
gradable» o defensivo frente a los depreda-
dores; también pesa el hecho de que muchas
especies suelen vivir bajo piedras, enterra-
das en el sedimento del fondo u ocultas de
alguna otra manera. Y, finalmente, se aduce
el sistema de visién de los depredadores, la
mayoria de los cuales no podrian distinguir
las brillantes coloraciones de los opisto-
branquios mds que como un modelo de
blancos, grises y negros. Creo que son estas
tres las objeciones principales desde las que
se ataca la existencia de coloraciones apo-
semdticas y de mimetismos en los Opisto-
branquios. Intentaré dar a continuacién al-
gunas razones que quizd demuestren que nc
son tan serias como se pretende.

Frente a la primera de las objeciones
planteadas puedo senalar que muy pocas
especies han sido investigadas a fondo acer-
ca dc sus poderes de defensa (las mismas
paginas que anteceden lo prueban), pero en
la mayoria de ellas se ha encontrado la pre-
sencia de uno o més caracteres «desagrada-
bles» o «disuasores», en muchos casos mas
de uno (como corresponde a la reunidén de
dos o mas caracteres defensivos, comin en
estos animales), lo que demuestra la elevada
versatilidad del grupo como un todo y aboga
por la existencia de tales caracteres en espe-
cies todavia no investigadas o en las que
han sido objeto de una labor experimental
parcial. (Se ha comentado también la posible
doble utilidad de ciertas libreas de vivos
colores; véase 5y 10.) EbMuUNDs (1974) pasa
revista con cierto detalle a las respuestas
de los depredadores a presas aposemdticas,
en especial al comportamiento de peces, en
acuario y en la naturaleza, frente a opisto-
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branquios que el investigador deja caer cn
el agua. Algunas especies son probadas por
los peces y luego soltadas, otras, muy pocas,
son comidas, y algunas no despiertan el
menor interés entre los depredadores. Estc
autor apunta, por un lado, el hecho de que
un opistobranquio cayendo a través de la
columna de agua no forma parte de la expe-
riencia de los peces en libertad, y en cambio
es una vision a la que los peces de acuario
se hallan muy acostumbrados; los resultados
variaran pues de acuerdo con los sujetos
experimentales. Por otro lado, sugiere que
las papilas pueden ser una de las claves vi-
suales por las que los peces aprenden, pri-
mero a reconocer y después a evitar, a nudi-
branquios y anémonas.

Dos tipos de experiencias, realizadas por
¢l que esto escribe, vienen a sumarse a las
que recoge este autor y no incurren en los
defectos de método que el mismo senala con
respecto a soltar los opistobranquios en el
agua, ya sea en acuario o en la naturaleza.
El primero, efectuado en los acuarios de
exhibicién del Acuario de Blanes, consitid
en mantener durante periodos diversos (de
hasta tres meses) varios ejemplares de Archi-
doris tuberculata 'y Umbraculum mediterra-
neum en los tanques junto con especies, pre-
sumiblemente depredadoras, de peces (Mu-
raena helena, Diplodus sp. pl., Epinephelus
guaza, Paracentropristis cabrilla, P. hepatus,
Labrus sp. pl., etc), crustaceos (Homarus
gammarus, Palinurus elephas, P. mauritani-
cus, Scyllarus arctus) y cefalépodos (Octopus
vulgaris). Ningin ejemplar de las especies
de opistobranquios citadas fue comido, ni
aparentemente mordido ni molestado mien-
tras durd la experiencia (todos ellos fueron
instalados sobre el fondo o pegados a las pa-
redes del acuario, de manera que no se solta-
ron en el agua desde arriba).

La segunda experiencia, repetida varias
veces en distintos lugares, a profundidades
variadas y en distintas épocas del ano, utiliza
un método de «atraccién de peces» que es
muy conocido por los buceadores de todo el
mundo: consiste en destrozar uno o varios
erizos de mar a golpes de cuchillo; los frag-
mentos desprendidos son pronto comidos por
las distintas especies de peces de las cerca-
nias, que se acercan atraidas seguramente por
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el olor del alimento. La experiencia consistia
en soltar, entre los fragmentos de erizo (Ar-
bacia lixula, Paracentrotus lividus, Echinus
melo, segin los casos), diversos ejemplares
de eolididaceos (Flabellina affinis, Hervia
costai, Coryphella pedata) 'y doridaceos
(Glossodoris gracilis, G. tricolor). Lébridos
(Labrus sp., Coris julis, Thalassoma pavo),
serranidos (Paracentropristis hepatus, P. ca-
brilla), esparidos (Diplodus sp.) y poma-
céntridos (Chromis chromis), reunidos a
veces en gran numero, mordisqueaban en la
nube de restos de erizo, pero en ninguna
ocasién «confundieron» a los ejemplares de
nudibranquios con aquéllos, a pesar de que
el olor del erizo debe ser muy fuerte (atrae
a los peces desde gran distancia) y debe
«embadurnar» también a los nudibranquios.
Una vez disipada la «nube» de fragmentos
comestibles, cuando sobre el fondo quedan
sOlo los restos de los caparazones de los
erizos y los nudibranquios contorsiondndose,
algunos peces curiosos se acercan a averiguar
si todavia queda algo comestible: olisquean
los fragmentos de caparazon y hozan en la
arena del fondo, pero ignoran por completo
a los opistobranquios, cuyas formas mdviles
y colores vivos destacan sin embargo del
sustrato.

El segundo tipo de objecidn, que es cierta
en conjunto, no tiene en cuenta, sin embar-
go, el hecho de que las especies que suelen
esconderse de algiin modo (véase 18) no son
precisamente las de colores mds vivos (a
excepcion de las cripticas sobre sus sustra-
tos coloreados); dicho de otra manera, las
especies de opistobranquios que poseen li-
breas aposemadticas, o presuntamente adver-
tidoras, suelen exhibirlas de manera pasiva
(mediante unos habitos que no acostumbran
a incluir el ocultamiento) o activa (exhibi-
ciones individuales o de grupo).

La tercera objecidon es seguramente la que
mas pesa en el dnimo de los autores que no
aceptan la existencia de los colores aposemad-
ticos en estos animales y, por tanto, de los
circulos miméticos derivados de ellos. Se
basa en la vision acromaética de los depre-
dadores potenciales de los Opistobranquios,
o bien en la poca luz que llega a los fondos
donde viven estos animales, que disminuye
répidamente en cantidad y en calidad; am-
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bos aspectos invalidarian pues la utilidad de
libreas de colores vivos. Creo que no es asi.

En primer lugar, se ha comprobado la
vision de los colores en varios peces de dis-
tintos grupos sistemdticos, en crustdceos su-
periores y en cefalépodos (véase por ejem-
plo HINDE, 1966), todos ellos animales que
muestran  preferencias  por determinadas
muestras de color en su alimento o en su
pareja sexual . En segundo lugar, resulta evi-
dente que la vision de los colores no es abso-
lutamente necesaria en el mar, donde a rela-
tivamente pocos metros de profundidad la
luz resulta absorbida en gran manera y su
espectro modificado por sucesivos filtrados.
Distintas experiencias, como las que recoge
LYTHGOE (1971), nos hacen pensar que a
cierta profundidad o en determinados fon-
dos particularmente poco iluminados, los
modelos visuales a los que responden los
animales no son tanto los motivos de color
como los de contraste entre tonalidades de
un mismo color general, sea éste azul o
verdoso, que bana todo el fondo.

Si se acepta que los circulos miméticos
que se han establecido en base a la colora-
cion o al modelo de color general funcionan
también a una cierta profundidad (por ejem-
plo, por debajo de los 25 m; muchos gloso-
dorididos y nudibranquios en general de
nuestras muestras proceden de esta cota y
otras inferiores) o en cuevas y lugares oscu-
ros, hay que aceptar que entonces lo que ac-
tla como «advertidor» frente al enemigo
potencial no es el color en si, tal como se
ha dibujado en el cuadro 2 en Ros (1974),
sino el color tal como se ve a estas profun-
didades. En aguas claras mediterrdneas, a
30 m de profundidad, el color blanco y el
amarillo practicamente no se distinguen en-
tre si, viéndose los dos como matices muy
claros de azul blanquecino. El anaranjado
y el rojo siguen la gradacion que lleva a los

! Esto se aplica también a otro tipo de objecidon:
algunos animales que ostentan coloraciones adapta-
tivas carecen de la vision de los colores (este es el
caso para los Opistobranquios, que ademas encucn-
tran su alimento por medios olfativos y no visuales).
Pero tal objecién no tiene en cucnta que estas aso-
ciaciones (cripsis, mimetismos, etc.) son fruto de un
proceso de selecciéon natural, en el que los organis-
mos implicados desempefian un papel puramente
pasivo.

verdes y azules, y todos ellos se ven como
matices cada vez mds oscuros de un azul
basico que, a partir de los 40 m, tine préc-
ticamente todos los colores del fondo (con
menor intensidad los blancos y amarillos).

Resulta evidente pues, que, a estas pro-
fundidades, o en el interior de cuevas oscu-
ras, o en paredes verticales y desplomes al
abrigo de la luz directa (en el coraligeno
en sentido amplio, por tanto, que de hecho
es el bidtopo més frecuentado por los nudi-
branquios «coloreados»), o durante la noche,
un depredador potencial con visién croma-
tica no «ve» muchas mas cosas que un de-
predador que sdlo distingue tonalidades de
gris. (Incidentalmente, las especies que cita
STARMUHLNER, 1955, de las cuevas y fondos
umbrios del cabo de Sorrento son en su ma-
yoria vivamente coloreadas, y Discodoris
cavernae tiene un modelo de color —puntos
pardos sobre fondo blanco y amarillo— «tipi-
camente» advertidor.) Si, una vez sentado lo
que antecede, se observa de nuevo el cuadro
2 en Ros (1974), parece claro que los gru-
pos representados en él pueden reducirse a
tres: animales de fondo oscuro (azul) con
franjas longitudinales claras contrastantes;
animales de fondo claro u oscuro con man-
chas contrastantes respectivamente oscuras
o claras; y animales de fondo claro unifor-
me, que deben contrastar sobre el sustrato
oscuro. (En las figs. 2 y 3 se aprecia per-
fectamente lo que antecede si se hace abs-
traccion del significado de las tramas en los
dibujos y éstas se interpretan como tonos de
un mismo color general.)

Aunque puede aducirse que los fendmenos
aposematicos se dan en comunidades general-
mente bien iluminadas y suelen estar diri-
gidos a depredadores con visién cromatica,
basta recordar que dos de las comunidades
mas ricas en ejemplos de coloracidon adverti-
dora y mimetismo son la serva tropical y
el arrecife de coral. La selva ombroéfila es
tipicamente sombria, y lo mismo cabe decir
del arrecife coralino a partir de una cierta
profundidad vy, siempre. en las anfractuosi-
dades del coral al nivel que sea. Quiza, con
este enfoque, no resulte tan sorprendente el
hecho (que tantas veces se ha esgrimido
como argumento en contra de las coloracio-
nes adaptativas, lo que resulta paraddjico)
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de que las fotografias en blanco y negro
resaltan més los fendmenos de cripsis o de
aposematismo que las fotografias en color,
aumentando el efecto de enmascaramiento o
de advertencia, respectivamente. Ello no
hace mas que indicarnos que la evolucién
utiliza con frecuencia distintos elementos
(colores diferentes, en este caso) para conse-
guir un mismo fin (modelos de colores con-
trastantes). Y, para terminar, baste recordar
que los casos mas claros de aposematismo
se dan con coloraciones en las que intervie-
nen basicamente pares de colores contras-
tantes, dispuestos en manchas, bandas, lis-
tas, etc. Evidentemente, estos modelos de
coloracidon estdn dirigidos tanto a depreda-
dores con visién cromédtica como a aquellos
que no ven los colores.

Como se ha indicado en varias ocasiones
cn las paginas que anteceden, la distincion
entre los diferentes tipos de mecanismos de-
fensivos no es tan neta y tajante como la
division que de ellos he efectuado haria
guponer, tanto mds cuanto que ciertos tipos
de defensa vienen acompanados de un com-
portamiento y una coloracién determinados.
Suele ocurrir que dos o mas mecanismos de
los descritos se den en una sola especie;
asi, por ejemplo, en la mayoria de eolidia-
ceos la posesién de cnidocistos suele ir
acompanada de homocromia alimentaria, co-
loraciéon advertidora, autotomia (restringida
normalmente a las papilas) comportamiento
defensivo adecuado (exhibicién y/o huida)
y seguramente secreciones desagradables y
de inmunidad. En los Doridaceos la colora-
cién homdcroma o advertidora suele ir acom-
panada de la presencia de espiculas, secre-
ciones 4acidas u otras, autotomia, comporta-
miento aposematico y, en algunos casos, mi-
metismos. Aunque, al parecer, igualmente
eficaces, estos dos complejos de sistemas
defensivos, como podria calificérseles, resul-
tan bastante distintos en cuanto se refiere
a la integracién de las especies que los
poseen en el ecosistema en que viven. Las
defensas que ostentan los Eolididceos, por
ejemplo, suelen depender de la posesion de
cnidocistos que, en definitiva, son estructu-
ras ajenas. Los Doridaceos, por su parte,
realzan con sus coloraciones advertidoras
estructuras defensivas propias (espiculas,

JOANDOMENEC ROS

secreciones defensivas) y pueden llegar més
alld en la integracidén de los sistemas defen-
sivos al formar circulos miméticos que repre-
sentan, en cualquier grupo animal, un alto
grado de especializacién y eficacia. En otro
lugar (Ros, 1978) se habla de ello, y se
comparan estos caracteres con otros que
se han mencionado muy brevemente (ali-
mentacion, reproduccidn, etc.).

THOMPSON (1960 ¢) distingue, a efectos
defensivos, dos grupos de opistobranquios:
aquelios que se comportan de una manera
que indica un deseo aparente de oculta-
miento (conseguido mediante coloracidn, ac-
titud, textura, seleccion de hébitat, etc.), y
aquellos cuya conducta se caracteriza por
una aparente despreocupacion por el oculta-
micnto: suelen poseer papilas dorsales bien
desarvolladas y el comportamiento defensivo
se vale de la proteccién que éstas prestan.
En el primer grupo el autor distingue entre
las especies que contraen todo el cuerpo
cuando se las molesta (las gldndulas defen-
sivas estan repartidas por todo el cuerpo),
y las que contraen la parte del cuerpo no
protegida mientras ofrecen al depredador
las partes dotadas de mecanismos defen-
sivos.

Es evidente que, segin hemos definido
hasta aqui los mecanismos defensivos de los
Opistobranquios, estas distinciones no son
completas, ni se restringen a los grupos o
cspecies que el autor cita. Propongo por ello
una nueva distribucidn en cinco grupos di-
ferentes, caracterizados no sélo por los mé-
todos de defensa o de comportamiento dis-
tintos, sino por la eficacia de los mismos:

a) Animales aparentemente no protegidos
y que no suelen ocultarse; son consu-
midos en cantidad por diversos depre-
dadores: Tecosomas, Gimnosomas, mu-
chos cefalaspideos.

b) Animales protegidos (o no) que utilizan
el ocultamiento en sus formas més sim-
ples (normalmente especies excavadoras
y de coloracién inconspicua): tectibran-
quios bentdnicos en general.

¢) Animales protegidos o no que utilizan
métodos de ocultamiento més refinados
(cripsis, en todas sus variantes; anaco-



SISTEMAS DE DEFENSA EN LOS OPISTOBRANQUIOS 7

resis trofica): sobre todo sacoglosos y
nudibranquios, pero también pleuro-
brancédceos y aplisidceos.

d) Animales protegidos que no se ocultan
(coloraciones y actitudes aposematicas);
la proteccién suele ser més elaborada y
mas eficaz que en los otros niveles: nu-

dibranquios en general, y algunos saco-
glosos, pleurobrancéceos, aplisidceos y
cefalaspideos.

¢) Animales protegidos y no protegidos
que comparten la coloracién aposema-
tica (mimetismos): algunos doridaceos,
quiza representantes de otros grupos.
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SUMMARY

DEFENCE SYSTEMS IN OPISTHOBRANCHS

This paper enumcrates and discusses the dif-
ferent defence systems and methods found in
opisthobranch molluscs, as described by many
authors and with some original contributions.
The author distinguishes as many as 29 (sec
table 1) different defensive mechanisms (some
of them indicated only as possibilities), grouped
according to four categories: structural, chemi-
cal, behavioural and clepto- defences. These
mechanisms integrate into four defensive stra-
tegies (see table 2): a) to pass unnoticed to the
predator; b) to escape from or to confound
the gredator; c¢) to countier-attack the predator,
and d) to result unpalatable to the predator.
Two or more of these mechanisms often com-

bine to form the defensive strategy of an
individual species, but here they are treated
separately.

A) Structural defences:

1) Shell, pseuconch, tough tegument. The
shell, only present in the tectibranchs, provide
a fecble protection in these molluscs, but no
doubt serves its purpose of defence, as well
as the pseudoconch in some thecosomes and
the larval shell in veligers. The leathery skin
described in some naked sgecies acts similariy.

2) Spicules. The spicules of the mantle, some-
times arranged in a «pseudoconch», provide
defence in the species that posses them.

3) Exocrine glands, cnidogenic sacs and
epidermic vacuoles. There are in Opisthobranchs
various types of exocrine glands, which secrete
different materials (see below). The cnidogenic

sacs of the Arminacea expulse hyaline filaments
described as defensive, and in the Dendronotacea
and Aeolidacea the presence of epidermic vacuo-
les is correlated with a cnidarian-based diet.

4)  Autotomy. The shedding out of the dorsal
appendages or excrescences and of the mantle
margins is a common practice in these animals
whenever attacked or disturbed; the structures
shed are generally the more protected oncs
(colour, defensive glands, cnidosacs, etc.) and
can be regenerated.

5) Crypsis: homochromy (own pigments).
Many species ressemble their substrates (food)
in colour, but normally through ingested pig-
merts; a few, howewer, posses their own
pigments to match the colour of the substrate.

6) Crypsis: homotipy. Some species not only
resscmble in colour to their substrates, but in
form as well, and they merge perfectly to pass
undetected. In the literature homotipy is often
called mimicry, which is inexact (see below).

7)  Crypsis: disruptive coloration. Peltodoris
atromaculata  (and perhaps other nudibranch
species) has a peculiar colour pattern which
breaks off the animal contour and avoids
its recognition by predators.

8) Crypsis: countershading. Pelagic opistho-
branchs are countershaded, some of them upside-
down (Glauciidae), according to their normal
position of swimming or floating.

9) Elimination of the lateral shadow and of

the silhouette. The narrowing of the body edges,
to eliminate shadow, is a possible way to become
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cryptic, and the presence of cxpansions around
the margin of the mantle difficults the identifica-
tion of the animal outline.

10) Aposematism. Warning coloration occurs
in many well defended species, in all the body
or precisely in its defended parts (cerata, etc.).
Doridacea and Aecolidacea, principally, fournish
the best examples.

11)  Mimicry. The aposematic species tend
to ressemble each other in colour pattern, as
occurs in the Glossodorididae; no dubt here it
is an aposematic (or mimetic) circle from which
all species, models and mimics, bencfit. The
author distinguishes as many as five «colour
groups», of which at least one is clearly mimetic
(the «blue» species of Glossodoris).

B) Chemical defences:

12)  Venomous secrctions. Toxic seccretions
have been reported from some species of opistho-
branchs, which the animals use when disturbed.

15) Acid secretions. Acid secretions (pH 1
o 2,5) appear in a number of spccies (see
table 3), which they secrete against a source of
irritation.

14) Repulsive secretions. Undetermined se-
cretions made a number of species of opistho-
branchs unpalatable to predators; these come
from glands in the mantle, the cerata or other
structures, normally autotomizable and bright-
coloured.

15) Generalized bad taste. Some
without either defensive secretions nor other
defensive mechanisms are nevertheless «un-
palatable» and refused as food by predators.

species

16) Immunity or anaesthesic sccretions. In
addition to epidermic vacuoles, aeolidaceans and
other cnidarian-eaters seem to posses some im-
munity or anacsthesic factor in their mucous
secretion, with which the prey is smeared before
attempting to eat it.

17) Camouflage secretions. These are the
purple, white or black secrctions of the different
species of Aplysia and perhaps other opistho-
branchs, which use them in the manner the
cephalopods use their ink, to form a visual
(and perhaps olfactive) smoke curtain.

C) Behavioural defences:

18) Anachoresis. A great number of opistho-
branchs have a secretive life, hiding under rocks,
in crevices, in sand, etc.

19) Trophic anachoresis. Soime species «bur-
row» in the soft tissues of their prey, obtaining
at the same time food and hiding.

20) Escape and avoiding reactions. The escape
from the predator (possible only in swimming
opisthobranchs) and the retreat of the more
delicate parts of the body (rhinophores, etc.),
or of all the body within a shell, are another
category of defence.
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21) Individual display and thanatosis. Most
species of opisthobranchs are slow-moving; this
increascs the value of aposematic patterns and
2lso tends to made cryptic species morc unap-
parcnt; the exhibition of the more defended
(or sacrificiable) parts of the body enters also
into this category of defence. Thanatosis (reflex
immobilisation) is a common practice in many
species of opisthobranchs when threatencd.

22) Group exhibitiocn. Aposematic spccics
obtain more protection if grouped than if scat-
tered, and groupings of warning coloured opis-
thobranchs, sometimes of different species, are
very common. Also, mimetic species basc their
dcfensive efficiency in gathering.

23)  Dcimatic behcviour. If disturbed, some
species of opisthobranchs exhibit a posture, a
previously hided coloration or their defended
body parts (cerata, for example) as if threatening
the predator.

24)  Agressive dcefence. If deimatic behaviour
is not a bluff, this is the following defensive
step, although in occasions the agressive defence
(acid or other secretions, nematocysts, etc.) acts
without previous warning.

D) Cleptodefences:

25) Cleptocnidae. Present tipically in the
cnidarian-eating nudibranchs, specially in Aeoli-
dacea, the nematocysts are alien structures in-
corporated to the animal cerata in order to:
a) defend from predators, or b) to bypass the
normal way (all the digestive tract) to exterior;
in any case they are used in defence.

26) Crypsis:  homochromy (acquired  pig-
ments). Most cryptically coloured specics of
opisthobranchs utilise the pigments of the algac,
sponges, cnidaria, etc., of their food, somctimes
in combination with their own pigments.

27) Crypsis: epibionts. At least in one
species, Umbraculum mediterrancum, the shell
is often covered with epibionts (algae, hydraria,
ascidiacea, etc.), which conceal the animal.

28) Spicules. According to some authors,
sponge-cating doridacca store in some form the
spicules of their food, with which they defend
just as other nudibranchs are defended by their
own spicules. I have not found any proof of
that, however.

29) Defensive secretions and bad taste. In
some cases the unpalatability of some species
of opisthobranchs comes from their mucus, and
there is evidence that a high percentage of the
carbohydrates in the mucus of some sacoglos-
sans comes from the synthetized products in
the symbiotic chloroplasts in these animals.

All the defensive mechanisms and strategies
discussed here are more or less objectable, but
the author thinks that some comments can be
made on the more controversial cases, i. e. the
cryptic, aposematic and mimctic colorations. The
warning made by Evrior (1910) about the pos-
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sible anthropomorphism in considering cryptic
some ressemblances between predator and prey
(namely, that if a dorid is cryptic on a sponge,
also the sponge is cryptic) is unconsistent. The
crypsis is always camouflage against a substrate,
either living or inanimated, and obviously only
the living being on this substrate is cryptic.
Waerning coloration is considered by some
authors non existing, or reduced to a very few
cases, in the Opisthobranchs. The principal
arguments aduced are: a) for many bright-
ccloured species an «unpalatable» character has
not been proved; b) a great number of specics
live concealed in sediment or under rocks; c¢)
most of the predators have not colour vision.
The counter-evidences can be the following: a)
Very few species have been toroughly investi-
gated about their defence powers (in fact, this
article proves it), but in most of them at least
one «distasteful» or «defensive» character has
been found. Epmunps (1974) reviews the res-
ronse of predator to aposematic prey, specially
the behaviour of fishes v. nudibranchs, in the
aquarium and in the sea. He emphasizes the
fact that a prey (a nudibranch) falling in free
water is an unfamiliar vision to fishes in the
sea, but a very common one for captive animals.
Two sets of experiences can override this: 1)
the opisthobranchs are put in the bottom of the
aquarium and remain here for some time; 2)
the opisthobranchs are mixed with fragments of
food (sea urchin flesh) which fishes in the sea
are habituated to eat. The two types of expe-
riences have proved that neither in the aquarium
nor in the sea the opisthobranch species used
(mainly doridacea and aeolidacca) were eaten
by fishes, decapod crustaceans or octopuses. b)
The species that normally conceal themselves
are frequently the less bright-coloured; or, con-
versely, the more coloured normally do not hide.
¢) This is, perhaps, the morc serious objection.

The predators cannot see the colours of the
cryptic, aposematic or mimetic nudibranchs be-
cause: 1) they lack chromatic vision; 2) the sea
bottom is dark and the light which penetrates
the water is rapidly absorbed and modified by
it: all colours turn bluec or green at a few
meters deep, or in caves. With respect to 1),
many fishes and crustaceans do have colour
vision; and to 2), the predator rcacts not to the
colour, but to the pattern of it, which subsists
even if colours vanish due to water filtering of
light. This increases the possibility of mimetic
ressemblances, by giving the same warning value
to different colours which in deep water look
alike (white and yellow, blue and red, etc.).
Incidentally, this explains why black and white
pictures of cryptic animals, or of aposematic
ones, enhance concealment or conspicuousness,
respectively.

According with all that has been said, the
author distinguishes five stages or categories of
protection among Opisthobranchs:

a) Apparently unprotected animals which do
not conceal themselves. They are greatly
preyed upon.

b) Protected or unprotected animals which usc
the simpler methods of concealment:

inconspicuous coloration, hiding or bur-
rowing.

c) Protected or unprotected animals which
conceal more refinately: crypsis, trophic

anachoresis, etc.

d) Protected animals which do not hide: apose-
matic colours and attitudes.

e) Protected and unprotected animals which
share aposematic colours and patterns: mi-
micry.
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