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El  estudio de los opi stobranquios del l i toral 
ibérico ( Ros, 1 9 7 1 ,  1 9 7 3 ;  PROG RA M A  DE BE -
TOS , 1 9 74) me ha permi tido l a  publ icación 
de dist intos trabajos relat ivos a la faunÍs­
nÍst ica ( Ros, 1 97 5 ,  1 9 76 ;  ALT I M I RA & Ros , 
1 9 77 )  y a la biología y ecología ( Ros , 1 9 77 ,  
1 978 )  de  estos gasterópodos . En  otro traba­
jo ( Ros,  1 974) ofrecía a l a  consideración 
de los espec ia l i stas mi  part icular i nterpre­
tación de dist i n tos fenómenos ( coloraciones 
nposemáticas y mimetismo , entre otros) que 
tienen lugar en estos in teresantes animales ; 
este artículo in tenta presentar, de una forma 
que creo coherente,  el conjunto de s istemas 
defensivos de que los Opistobranquios y los 
nudibranquios en particu lar  se valen en sus 
dis t intas estrategias de lucha por l a  super­
v ivenci a .  

El esquema general que s e  va a segu ir  en 
la exposición es básicamente el mismo adop­
tado en mi tesi s  doctoral ( Ros , 1 9 73 )  y en 
la ú l t ima de las publ icaciones ci tadas , con 
las normales modificaciones y adiciones de 
tres años más de observaciones propias y 
de otros autores ,  entre l as que destacan l as 
que recoge Edmunds en su l i b ro sobre la 
defensa en los animales ( EoMu  os , 1 974) .  El 
resul tado es un conjunto heterogéneo de 
hechos comprobados y de suposiciones más 
o menos fundamentadas que , como todos los 
trabajos de este t ipo ,  requieren ul teriores 
estudios . 

I NTROD U C C I Ó N  

Dist intos autores, entre los  que deben c i ­
tarse WRIGHT ( 1 859 ,  1 863 ) ,  BERG H ( 1 860, 
1 862 ) ,  G I ARO  ( 1 87 3 ) ,  H ERDMA ( 1 890) ,  
H EC H T  ( 1 892) ,  CUÉNOT ( 1 892 ,  1 906, 1 907,  
1 9 1 4 , 1 927 ) ,  COOKE  ( 1 89 5 ) ,  G ROSVENOR 

( 1 903 ) ,  G LASER ( 1 903 , 1 9 1 0 ) ,  SP ENGEL  ( 1 904) ,  
E L IOT ( 1 9 1 0 ) ,  C ROSSLA o ( 1 9 1 1 ) , CROZ I ER 
( 1 9 1 6 ) ,  LAI3BÉ ( 1 923 ,  1 93 1 ) , NAV I LLE ( 1 92 5 ,  
1 926) ,  LA M Y  ( 1 926) ,  Rou ssEAu ( 1 927 ) ,  R l s­
llEC ( 1 928) ,  TCH ANG-S l  ( 1 93 1 ) , KOMOR I 
( 1 932 ) ,  GRAHAM ( 1 938 ) ,  KEPNER ( 1 943 ) 
PRUVOT- FO L ( 1 954) ,  N ICOL ( 1 964) ,  STASEK 
( 1 967 ) ,  H AEFELF INGER  ( 1 969c ) ,  Ros lN  ( 1 970 ) ,  
y, especialmente , T H OM PSON & S L l NN ( 1 959) ,  
T HOM PSON ( 1 960a , 1 960b , 1 960c , 1 969 ) ,  
THOM PSON & BENNET ( 1 969 , 1 9 70) Y Eo, 
M UNDS ( 1 966a , ] 966b , 1 968a,  1 968b , 1 97 1 ,  
1 974 ) ,  han reun ido en sus trabajos pruebas 
de la existencia de vari ados si stemas de 
defensé1 en los Opistobranquios, que t ienden 
n hacerlos presas desagradé1bles y evi tadas 
o ignoradas por los depredadores .  Estos s is­
temas defensi vos son de índole muy variada, 
y se desconocen todavía muchos aspectos 
de su funcional i smo y de su ut i l ización, tan­
lo más cuanto que algunos de los autores 
ci tados se l imitan a dar cuenta del fenóme­
no observado por el los o por otros anterio­
res s in intentar esclarecer su sign i fi cado. 
En las páginas que siguen ut i l izo con fre­
cuencia las referencias a éstos y a otros tra­
bajos más recientes , pero las in terpretacio­
nes de los fenómenos que se comentan,  espe­
c ia lmente los mns h ipotéticos , son exclusiva­
mente mías . 

Con EOMU  os ( 1 966a ) disti ngo las adap­
taciones protectoras (que protegen a un ani ­
mal de los factores físicos , químicos y bio­
lógicos host i les del ambiente) de las adap­
taciones defensi vas (que lo protegen del ata­
que de otros animales ) ;  en estas úl t imas 
consideraré solamente las deri vadas de la 
interacción depredador-presa y ,  naturalmen­
te, las que ut i l iza el opistobranquio consi­
derado como presa en cuanto si rven para 
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ahuyen tar ,  evitar o repeler de un modo u 
otro al depredador, o bien para contrarrestar 
In defensa de una presa pel igrosa .  

Las defensas ant idepredadores pueden di ­
vidirse en primarias ( indirectas ) o secunda­
r i8s  (d i rectas ) ,  según que actúen indepen­
dientemente de la  presencia de un depredador 
en las cercanías o bien se mani fiesten sólo 
cuando la presa se encuentra con éste ( ED­
M UNOS ,  ] 974) .  La d ist inción que aquÍ se 
hará se basa no tanto en este binomio de­
fensas indi rec tas-defensas directas como en 
la na turaleza de las mismas ;  es decir ,  que 
i ndependientemente de la  ut i l i zación últ i ­
ma  que l a  presa haga de e l las ,  d isti nguiré 
entre defemas estructu rales , defensas quí­
mi cas y defensas derivadas del comporta­
mie il to (esencialmente motoras y di spara­
doras de las demás) .  Me ha parecido ade­
cuado introduc ir  el térm ino «cleptodefen­
sas» para cal if icar los sistemas defensivos 
de cualquier Índole que un opistobranquio 
obtie!le «prestados» de otro animal , de un 
vegetal o ,  incl uso , de materia les inertes del 
ambiente .  La tabla 1 l i sta los dis t intos me­
canismos defensi vos que consideraré en este 
trabajo .  

No  creo que el s istema defensivo de un 
animal se in tegre en su biología con la 
misma categoría o importancia que sus s is­
temas digest ivo,  reproductor, etc . ( EOMUNOS, 
1 9 74) ,  puesto que considero a estos úl t imos 
primariamente morfológicos y funcionales, 
mientras que los sistemas defensi vos com­
portan casi siempre una «act i tud » ,  con fre­
cuencia estereot ipada, frente a s i tuaciones 
que afectan no sólo al i nd iv iduo como unidad 
funcional , s ino a l a  especie como un todo . 
La mul t ip l i cación de sistemas defensi vos 
( de «act i tudes» o estrategias  defensivas)  in­
dica por otra parte una gran diversidad de 
soluciones evolut ivas a un solo prob lema :  
evi tar ser comido por un depredador. ( Esta 
d iversidad se presenta asim i smo en otros 
muchos carac teres ,  morfológicos y funciona­
les, de los Opistobranquios ; véase por ejem­
plo MORTON , 1 960 , ] 963 . )  Las soluciones a 
este problema son múlt iples , como 10 demues­
tra cualquier revisión , inc luso somera , de l as 
mismas ( véanse , por ejemplo ,  el l ib ro ya 
c i tado de Edmunds , y MARGA LEF ,  1 974,  pá-
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TABLA 1 .  - Mecani smos defensi vos en los Opis­
tobranqu ios. Defensive 171echanis'ms in Opistho­
branchs. 

A )  Defensas est ruct urales 

l .  Concha, pseudoconcha, tegumento resis­
tente. 

2 .  Espículas .  3 .  Glándulas exocri nas , sacos cn idógenos y va-
cuol as epidérmicas. 

4. Autotomía.  5 .  Cripsi s :  homocromía (p igmentos propios) .  
6 .  Cripsis :  homot ip i a .  
7 .  Cripsi s :  coloración d i srupt iva .  8.  Cripsis : con trasombreado. 9. Crips is :  e l im i nación de la sombra lateral ( 7 ) y de la  s i l ueta.  

1 0 . Aposemat ismo. 
1 1 . M i metismo. 

B )  Defensas químicas 

1 2 . Secreciones venenosas . 
1 3 . Secreciones ácidas. 
1 4 . Secreciones repe lentes. 1 5 . Mal sabor genera l izado ( 7 ) .  
1 6 . Secreciones de i nmunidad o anestésicas.  
1 7 . Secrec iones de enmascaram iento. 

C) Defensas de comportamiento 

1 8 . Anacores is .  
1 9 . Anacoresis trófica .  
2 0 .  Reacciones d e  h u i d a  y / o  de ev i tación . 
2 1 .  Exhibic ión indiv i dual  y tanatosi s .  
22. Exh ib ic ión de grupo. 
23. Comportamiento dei mático. 
24. Defensa agresiva. 

D )  Cleptodefensas 

2 5 .  Cleptocnidos. 
26. Crips i s :  homocromía ( pigmentos adqu iri-

dos). 
27. Crips i s :  epibiont s .  
28 .  Espícu las ( 7) .  
29 . Secreciones defensi vas y ma l  sabor ( 7 ) . 

ginas 549-5 7 1 ) ,  pero pueden agruparse en 
l as siguientes estrategias : 

a )  Pasar inadvert i do al depredador (ocul ­
tamiento, anacores i s ,  cripsis , etc . ) .  

b )  Hui r  de l  depredador o dej arlo descon­
certado (huida , reti rada a refugio ,  com­
portamientos deimáti cos ,  tanatosis ,  des­
v ío de a taque, etc . ) .  

c )  Contraatacar al depredador (defensa 
agres iva ) .  

d )  Resul tar «no apetecib le»  para e l  de­
predador ( repelentes químicos, mal sa-
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bor, defensas estructurales , aposema· 
t ismo, mimetismo, etc . ) .  

e )  Contrarrestar los efectos de la depre· 
dación mediante si stemas primaria· 
mente no defensivos (descendencia 
abundante , regeneración etc . ) .  

ROB I NSON ( 1 969) establece una  c lasifica· 
ción de los si stemas defensivos en los ani ·  
males , específicamente dirigidos a los depre 
dadores que cazan mediante la  vis ta ;  aunqué 
su clasificación es vál ida, no tiene en cuenta 
mecanismos defensivos tales como las exhi­
biciones deimáticas , la huída ,  etc . ,  que son 
consideradas «otras l íneas de defensa» dis· 
t intas a l a  cripsis y al aposematismo y arrin· 
conadas sin ul terior consideración en un ca­
jón de sastre. Todos estos sistemas defensi­
vos, y algunos otros, son tratados con más 
detenimiento por EDMuNDs ( 1 974) ,  pero del 
trabajo de Robinson es útil considerar l as 
dos categorías básicas en los si stemas de· 
fensi vos vi suales ( basados en parte en KET' 
TLEWELL ,  1 959) ,  es deci r :  

1 )  Aquellos mecanismos que contribuyen a 
la posib i l idad de que un depredador no 
inicie un intento de captura de l a  presa ;  
hacen , pues, que e l  animal sea ignorado. 

2 )  Los que funcionan después de haberse 
in iciado un intento de captura de la  pre­
sa y por tanto contribuyen a l a  posib i l i ­
dad de que e l  animal  escape a la  depre­
dación ( ROBINSON, 1 969) .  

En el l enguaje de EDM uNDs ( 1 974) ,  está 
claro que los mecani smos de la primera cate­
goría se i ntegran en la defensa denominada 
i ndirecta, y los de la  segunda en l a  di recta .  
En mi clasi ficación , l a  categoría 1 de Robin­
son corresponde a l as categorías a) y d), Y l a  
categoría 2 a l as b )  y c ) .  Los mecanismos d e  
l a  categoría e)  n o  pueden cal ificarse propia­
mente de defensivos , por lo que no se 
comentarán aquí ( véase s in embargo Ros , 
1 97 3 ,  1 9 78 ) .  

E n  la  tabla 2 se  d isponen los  mecani s­
mos defensivos de los Opistobranquios se­
gún la estrategia de defensa en la que se 
hal l an integrados . En rea l idad, estos meca­
n ismos , que he separado y etiquetado para 
mayor clari dad , en l a  naturaleza no suelen 
presentarse por separado, y con frecuencia 

dos o más de e llos forman parte del com­
portamiento protector de una especie de­
termi nada , tanto más cuanto que algunos 
son consecuencia de otros ( las coloraciones 
aposemáticas , por ejemplo,  se presentan siem­
pre en especies b ien defendidas -por uno 
o más de los s istemas considerados- o en 
especies que las imi tan , etc . ) .  

Para terminar con esta introducción , y 
antes de pasar al estudio detal lado de cada 
uno de los sistemas defensi vos en los Opis­
tobranquios , será bueno hacer referencia a 
los l ibros de Corr ( 1 940 ) ,  de W I CK LER ( 1 968)  
y de EDMuNDs ( 1 974) ,  para evi tar la  repe­
ti ción de definiciones y aclarar en lo posi­
ble las interpretaciones dispares que se han 
hecho (y se cont inúan haciendo) de térmi­
nos tan c laros como cripsi s ,  homocromía , 
homot ip ia ,  coloraciones di sruptivas, apose­
mat ismo ( co loraciones advertidoras) y mime­
t i smo.  Algunos caracteres y datos que con­
sideraré han s ido ya enumerados en otro 
lugar ( Ros ,  1 9 74 ,  1 9 7 5 ) ,  Y en la Di scusión 
al final del artículo se hace asimismo refe­
rencia a conceptos comentados en Ros ( 1 97 3 )  
y que serán tratados con más detalle en 
Ros ( 1 978 ) .  Las principales objeciones que 
creo pueden hacerse al tratamiento en ge­
neral del tema o a alguna de sus interpreta­
ciones parci ales se anal izan asimismo en esta 
Discusión . 

SISTE MAS DE D E F E NSA 

EN LOS OPISTOBRANQUIOS 

A. Defensas estructurales 

Se in terpretan como defensas estructurales 
aquel las que impl ican l a  ut i l ización de un 
elemento anatómico propio del  animal pro· 
tegido. 

1 .  CONCHA,  PSEUDOCONCH A ;  TEGUM ENTO RE­
S I STENTE. 

La concha de los Opi stobranquios , cuan­
do existe, suele estar muy reducida,  y sólo en 
algunos casos el animal puede retraerse como 
pletamente en su i nterior ( n ivel 1 de MOR­
TON , 1 963 ) :  típicamente cefalaspídeos , pero 
también tecosomas y piramideláceos , además 
de unos pocos sacoglosos (entre los cuales 
destacan los «b ivalvos » ) .  Unas pocas espe-



TABLA 2. - Mecan i smos defensi vos y estrategias defens ivas en los Opislobranquios .  
Delensive mechanisms ancl strategies in Opisthobranchs. 

E S T R A T E G I A S D E F E  S I V A S  
D E F E  S A S  P R I M A R I A S O I D I R EC T A S  DEFE SAS S E C U  D A R l A S O D I R E C T A S  

a )  P a s a r  i nadvert i do al  depre- I d )  Resu l tar « n o  apetec ib le»  al  I dador I depredador --------'---

C/) O 

5 .  C r i ps i s :  homocromía ( p ig­mentos propios) 6 .  C r i ps i s :  homo t i p i a  7 .  C r i p  i s :  coloración di srup­t i v a  8 .  C r i ps i s :  contrasombreado 9 .  Cri ps is : e l i m i nación de l a  sombra l a teral ( 7 ) y de l a  s i l ueta  
> 1 - --
C/) Z w..¡ u.. W O 
VJ 

1 6 . Secreciones de i n m u n idad o anestésicas 

1 .  Concha, pseudoconcha,  tegumento resi stente 
2 .  Espículas 
3 .  G l ándulas  exocrinas ,  sa­cos c n i dógenos y vacuo­l as ep idérmica 

1 0 . A posemat ismo 
] l .  M i met ismo 

1 2 . Secrec iones venenosas 
1 3 . Sec reciones ácidas 
1 4 . Secreciones repelentes 
1 5 . Mal sabor general izado ( 7 )  
1 6 . Sec reciones d e  i n m uni dad o anestésicas 

b) Huir y/o desconcertar a l  depredador 
3 .  G l ándulas  exocrinas ,  sacos cni dógenos y vacuolas epi­dérmicas 
4 .  A u totomía 

-------------- -
1 6 . Secreciones de i n m u n i dad o anestésicas 
1 7 . Secreciones de enm asca­ramiento 

c )  Contraatacar al depredador 
3. G l ándulas  exocr inas ,  sacos cni dógenos y vacuola epi­dérm i cas 

1 2 . Secreciones venenosas 
1 3 . Secrec iones ácidas 
1 4 . Secreciones re pel entes 
1 5 . Mal sabor general izado ( 7 )  
1 6 . Secreciones de i n m u nidad o anestésicas O 

� C/) 
z 
« 
U w 

1 8 . A nacores is  1 9 . A n acoresis  t rófica 2 1 .  E xh i bic ión i ���V-i-d-u-a-1 -y-
-

20.  Reacci ones de h u i da y I o I 24. D e fensa agresi:a tanatosis  de ev i tación 

::E 

26.  C rips i s :  homocromía ( p ig­men tos adqui r idos)  
27.  Crips is :  epibionte 

22.  E x h i bic ión de grupo 2 1 .  E x hi b ic ión i nd i v i du a l  y tanatosis  
23.  Comportamiento deimá­t ico 

-------- -
2 5 .  C l eptocnido 
28. Espículas ( 7 ) 29.  Secrec iones d e fensi vas y m a l  sabor ( 7 )  

2 9 .  Sec rec iones defe n s i vas y mal sabor ( 7 )  
2 5 .  C l e¡Jtocni dos 

I 29.  Secrec iones defens ivas  y mal  sabor ( 7 )  

'-O l> z O O S m' Z m 
O :JJ O (j) 



S I ST E M AS DE DEFENSA EN LOS O P I STO B R A N O U I OS 45 

cíes testáceas presentan opérculo ,  que com· 
p leta la protección que proporciona la  con­
cha ; las conchas y opérculo:; l arvarios deben 
p roteger a las del icadas velígeras de algunos 
depredadores poco epecia l izados, pero cier­
tamente no de los más dotados. Las formas 
testáceas presentan generalmente , s in  em­
bargo, conchas débiles, en muchos casos 
i nternas ( Pleurobrancáceos, Apl i s iáceos ) y de 
consistencia c laramente insuficiente para re­
s is t ir  los ataques de los depredadores espe­
cial izados , y lo mismo puede decirse de l a  
pseudoconcha de algunos tecosomas (C i lTl­
bulíidos ) .  En general , pues, los tect ibran· 
quios ( n iveles 1 ,  I I  Y 1 1 1  de MORTON, 1 963 ) 
están poco protegidos o b ien ut i l i zan otros 
métodos de protección más eficaces . 

Los Opistobranquios suelen carecer, s in 
embargo , de concha, y el tegumento es en­
tonces blando e i ncapaz de ofrecer la  menor 
res istencia a una acción mecánica o química,  
digest iva o de captura . No obstante , algunas 
especies presentan un tegumento res istente , 
como A lderia modesta, un sacogloso , del que 
EVANS ( 1 95 3 )  ha descrito la piel como dura 
y l igada a l as vísceras subyacentes como la 
de una sanguijuela ;  esta adaptac ión a la de­
secación contribuye asimismo a proteger al 
animal frente a determinados depredadores . 
La piel del manto de algunos doridáceos es 
asimismo resistente , ya se deba a l a  presen­
cia de espículas ( véase 2)  o a característi· 
cas del propio tegumento ( Peltodoris atro­
maculata, Platydoris argo, etc . ) .  

2 .  ESP ÍCULAS. 

En  los grupos de opi s tobranquios que se 
adscriben al n ivel I V  de MORTON ( 1 963 ) ,  
sobre todo en Doridáceos, Pleurobrancáceos 
y Acocl id iáceos , suelen presentarse espícu­
las calcáreas , di str ibuidas a veces ordenada­
mente por el tegumento ( Lamellidoris) y 
en ocasiones agrupadas desempeñando el pa­
pel de conchas secundarias ( algunos acocl i ­
di áceos ) ,  pero por lo común dispersas de 
manera i rregul ar en la  matriz del manto y ,  
más raramente , en el p ie ,  las branquias , los 
ri nóforos e inc l uso en las membranas con­
juntivas i nternas ( F RANC, 1 968 ) .  Estas espí­
eulas representan seguramente vestigios de 
la concha ancestral , o b ien se producen de 
manera i ndependiente y como respuesta él 

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 doridáceo protegido por es· 
pículas ,  es rechazado como a l imento por 
A glaja ( = Navanax) inermis, un cefalaspí­
pídeo depredador de opistobranquios ( PA INE ,  
1 963 ,  1 965 ) ,  que preda sobre otros cefalas­
pídeos y sobre eol idi áceos defendidos por 
nematocistos-. Las espículas deben hacer 
al animal que l as posee bastante incomesti­
ble ,  o por lo menos, desagradable ( T H O M P­
SON , 1 960c ) ,  en especial  las larvas. El único 
ejemplar que he obtenido de Rostanga ru­
bra en nuestras costas estaba parcialmente 
mut i lado ( Ro s ,  1 975 ) ,  de manera muy s imi lar 
a los indiv iduos de Doriopsilla albolineata y 
Discodoris tema que habían sufrido experi­
mentalmente en acuario el ataque ( seguido de 
posterior abandono) de ejemplares jóvenes 
de Balistes ( ED M uNDs , POTTS ,  S W I N FEN & 
\VATERS ,  en EDM uNDs,  1 974) . Estas dos espe­
cies de doridáceos presentan glándulas,  de 
ácido sulfúrico (D. tema) o de secreción 
desconocida (D.  albolineata ; EDM uNDs, 1 968a, 
1 974;  véase 1 3  y 1 4 ) ,  pero Doriopsilla, al 
i gual que R ostanga y otros muchos géneros 
de doridáceos, presenta espículas paleales 
( Fig .  4 ) .  

3 .  G LÁNDU LAS EXOC R I NAS ,  SACOS CN I DÓGE­
NOS y VACUO LAS E P I DÉR M I CAS. 

En los Opistobranquios ( como por otra 
parte en algunos grupos de Prosobranquios) 
exi sten glándulas exocrinas de morfología 
diversa,  algunas de las cuales son de fun· 
ción claramente defensiva ( véase la rev isión 
de FRANC , 1 968,  y ,  en especi a l ,  las de THOM P­
SON & S L I NN ,  1 959 ,  THOM PSON , 1 960a, 1 960b , 
1 969, Y EDM uNDs,  1 9668 , 1 966b , 1 968a ) .  La 
mayoría de e l las derivan de glándulas mu­
cosas que en su origen pudieron tener fun­
ciones dist intas ,  por ejemplo l ubricantes, pero 
no se sabe con seguridad . Las glándulas 
defensivas de los Opis tobranquios ,  de secre­
ciones d iversas ( véase apartado B. Defensas 
químicas) ,  suelen hal larse concentradas en 
la  parte del cuerpo que es más probable que 
un depredador contacte primero, y en algu­
nos sacoglosos ,  doridáceos y eol id iáceos se 
hal lan s i tuadas en papi l as autotomizables 
(véase 4 y Fig. 4 ) .  
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Se ha ap l icado e l  nombre de sacos cnidó­
foros a c iertas estructuras sacci formes que 
poseen a lgunos armináceos bajo el borde del 
manto, y que el aboran unos fi l amentos h ia­
l inos que son expulsados como consecuencia 
de una exci tac ión. Parece más correcto uti­
l i zar el térm ino de sacos cnidógenos para 
d i ferenciar estas estructuras de los en ido­
sacos (cn idocistos o sacos cniclóforos ; vease 
2 5 )  de los Eol id iáceos y otros grupos,  que 
no parecen fabricar sus prop ios cnidos . La 
función de los sacos cnidógenos de los Armi­
náceos sería defensiva ( CUÉNOT , 1 9 1 4 ). 

La presenc ia  de vacuolas epidérmicas en 
el ectodermo y en las paredes del tubo diges­
t ivo de los dendronotáceos y eol id iáceos que 
se a l imentan de cnidarios ha hecho pensar 
que estas estructuras vacuolares protegen de 
a lguna manera a las especies de estos grupos 
que se desplazan sobre su presa o que i ngie­
ren nematocistos de la misma ( G RAHAM ,  
1 9 38 ; EDM UNDS,  1 966a ). En otro lugar se 
comenta con mayor deta l le  este aspecto de 
]a defensa (véase 1 6 ). 

4 .  AUTOTO M ÍA .  

Prácticamente todos los Eol id iáceos , y al ­
gunos sacoglosos (Stilig:::r, etc . ) , doridáceos 
( Polycera, etc . )  y dendronotáceos ( Fimbria, 
etcétera ) ,  autotomizan sus papi l as dorsales 
(cerata en los Eol id iáceos) cuando son ata­
cados o se les somete experimentalmente a 
una i rritación fuerte . Los apéndices autoto­
mizados continúan mov iéndose durante un 
cierto t iempo , con lo que presentan enton­
ces la  apa rienci a  de un gusano b ien vis ible 
(estas estructuras suelen ser muy coloreadas 
en los Eol idiáceos;  véase 5 y 1 0 ) ,  Y presumi­
blemente pueden mantener ocupado a un de­
predador mientras el molusco mut i lado se 
alej a .  Éste es pues un si stema defensivo 
comparable a la amputación caudal de cier­
tos saurios, por ejemplo, rea l izada para des­
viar momentáneamente la atención del de­
predador hacia una presa f ict ic ia y fáci l mente 
regenerable ( véase 20) .  La regeneración se 
da también en los Eol idiáceos y en otros 
opistobranquios que se desprenden de par­
tes de su cuerpo (estrategia de ti po e ;  véase 
pág. 4 3 ) .  Así ocurre con los fenicuros ( papi­
las dorsales) de Fimbria fim bria y otros den­
dronotáceos , con los apénd ices dorsales de 
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los doridáceos, y con las excrecencias del 
manto de algunos sacoglosos,  cuya función , 
desconocida ,  se había relacionado teórica­
mente con ]a natación ; éste es el caso de 
Lobiger philippi (TCH ANG-S I , 1 9 30 ,  1 93 1 ) , 
L. serradifalci ( lóbulos parapodia les y de la  
co la : GONOR,  1 96 1 ;  STA M M ,  1 968) ,  L. souver­
biei ( KAY ,  1 964 ) ,  Oxynoe olivacea ( col a :  
STAM M ,  1 968 ) ,  O .  ant illarum ( WAR M KE & 
A LMODÓVAR ,  1 972) ,  Placida dendritica (Cu­
CAGNA & N USSBAU M ,  1 9 1 5 ) ,  etc . (Otros ejem� 
plos de autotomía en moluscos pueden en­
contrarse en STASEK ,  1 967 ; véase la fig. 4 ) .  

En l o s  Sacoglosos , por lo menos , puede 
observarse una c lara l ínea de deh iscenc ia  o 
de autotomía en la base de los apéndices 
sacrif icables, y en los doridáceos que pier­
den fragmentos del manto (otro método de 
autotomía , l imi tado a especies s in apéndices 
dorsales ) la zona favorable a la  deh iscenc ia  
parece si tuarse entre masas separadas de 
espículas .  Entre l as especies que presentan 
esta autotomÍa de los bordes del manto me­
recen citarse : Discodoris fragilis ( A LDER & 
HANCOCK , 1 864 ; EDMUNDS ,  1 97 1 ) , Centrodo­
ris inframaculata, Trippa ornata, Discodoris 
boholiensis y otros ( R I SBEC ,  1 928 ) ,  Peltodo­
ris atromaculata ( HAEF E L F I NGER , 1 96 1 , Ros , 
1 97 3 ) , Discodoris concinna (GOHAR & Sou­
MAN ,  1 967 ) ,  etc . 

Tanto las pap i l as de los Eol id iáceos y 
otros opi stobranquios del n ivel V de MOR­
TON ( 1 96 3 )  como el manto de los Doridá­
ceos con tienen nematoci stos ( en los Eoli­
d i áceos ) y/o glándulas defensivas , de manera 
que es la parte más desagradable del animal 
] a  que se sacri fica ,  y el proceso va acompa­
fíada de la descarga de los nematoci stos o 
de tales glándulas ;  é te es pues un buen 
ejemplo de la reunión de dis t intos mecanis­
mos defensi vos en una estrategia única ( véa­
se además 20 y 24) .  

5 .  C R I PS I S :  HOMOCROM ÍA ( P IG M E  TOS PRO­
P I OS ) .  

En  los Opistobranquios, y en los nudi� 
branquios en part icu lar ,  se da una a l ta espe­
c i fic idad depredador-presa ( véase Ros , 1 974 ,  
1 978) ,  Y se comprende que desde los in icios 
de esta estrecha asoci ación hayan exist ido 
presiones se lect ivas tendentes a unif icar la  
coloración de l  depredador y de la presa , 
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cuando no su parecido general ( véase 6 ) .  
Aunque no se conoce todavía el a l imento de 
muchas especies de opistobranquios ,  existe 
más información acerca de su sustrato habi­
tual ( véanse por ejemplo l as recopi l aciones 
de la l i teratura en THOM Pso , 1 964, Y Ros , 
1 97 3 ,  1 975 ) .  En los grupos que se al imentan 
de algas o de invertebrados sési les (cnidarios, 
esponjas ,  briozoos , ascidias ,  etc . ) ,  y teniendo 
en cuenta e l  carácter sedentario y trófico 
( ramoneador o suctor) de la mayoría de es­
pecies ( sobre todo entre los nudibranquios ) ,  
el sustrato puede considerarse a priori como 
el a l imento probable .  

En muchos casos la cripsis se consigue por 
homocromía al imentaria ( 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 A rchidoris tubercuLata, 
cuya coloración lo enmascara perfectamente 
cuando se hal la sobre la esponja Ha/ichon­
dria panicea, su a l imento habitual ; más inte­
resante todav ía es el hecho de que la sub­
especie roj a de este doridáceo, A. t. fLammea, 
se a l imenta exclus ivamente de la esponja 
roja Hymeniacidon sanguinea, y rechaza cual­
quier otra , incl uso H. panicea (en aguas 
a t lánticas ; T HOM PSON , 1 964 ) .  Éste es quizás 
un camino que explica la  especiación en este 
grupo de animales ( Ros ,  1 9 74) .  Ejemplos 
parecidos se han c i tado varias veces en la 
l i teratura, como son los de Rostanga puLchra­
O phLitaspongia pennata, ambos rojos , y Ar­
chidoris montereyensis-HaLichondria panicea, 
ambos pardoamari l lentos y moteados ( COOK ) 
1 962 ) ,  aunque abundan más las referencias 
a homocromía a l imentaria ( véase 26 ) .  Mu­
chos casos , sin embargo, no están confi rma­
dos (a l imento habitual y pigmen tos de Den­
drodoris limbata, D. grandiflora, Platydoris 
argo, A Ldisa banyulensis, por ejemplo;  Ros ,  
1 97 3 ,  1 978) .  

En otros casos , la homocromía 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 coloración verde del animal 
se debe a los pigmentos de la ingesta ; sobre 
Halimeda tuna, Bosellia es perfectamente ho­
mócroma (y homotípica en reposo ; véase 6 ) ,  
y l a s  manchas blancas tienden a aumentar 

la  s imi l itud a l  imitar las manchas de este 
color que Halimeda presenta en sus frondes 
( serpúl idos , h idrarios, briozoos y algas in­
c rustantes ) .  Esta doble ut i l ización de pigmen­
tos propios y ajenos para obtener un modelo 
de color s im i lar al del sustrato es general 
en los Sacoglosos, y siendo todos el los fi tó­
fagos suelen parecerse tanto por el color ge­
neral ( ingesta) como por los detal les de colo­
ración (pigmentos propios ) a l as algas de que 
se a l imentan . 

Serigea ( =  Aegires) subLaevis vive a ex­
pensas de la esponja CLathrina coriacea (en 
Canarias ; ALT I M I RA & Ros , 1 977 ) .  El pig­
mento de la ingesta (amari l lo )  enmascara a 
este doridáceo entre su sustrato habitual , 
pero esta especie de CLathrina es tubulosa, 
con f i l amentos anastomosados, y el juego 
de sombras que presen ta su morfología sería 
d i fíci l de imi tar por Serigea ( que no presen­
ta excrecencias paleales) si no poseyera en 
el dorso unas manchas ocráceas, de di stri­
bución un tanto irregu lar (ODHNER ,  1 932 ) ,  
producidas por  pigmentos propios ( Fig. 1 B ) .  
E l  parec ido viene resal tado por la rigidez 
del cuerpo del doridáceo (notable en un gru­
po que suele presentar una e levada metabo­
l ía )  y por sus despl azam ientos lentísimos 
(véase 2 1 ) . 

Otros ejemplos de coloración crípt ica de­
bida a pigmentos propios deberían inc lu ir  a 
Catriona aurantia, eol id iáceo rojo que se 
a l imenta de hidro ideos , en especia l  de Tubu­
Laria indivisa, también rojo, al que prefiere 
a otros h idro ideos ( BRAAMS  & G EELE  , 1 9 5 3 ;  
SW ENNEN ,  1 96 1 ;  M T LLER , 1 96 1 ; EOMuNos ,  
1 966a ) ,  y a otros eol i diáceos,  pero en este 
grupo parecen más comunes las coloraciones 
procedentes de pigmentos ajenos y las apo­
semáticas ( véase 1 0 ) .  El hecho de que los 
Opistobranquios parecen encontrar su a l i ­
mento por métodos químicos y no por méto­
dos v isuales será comentado en la Discusión 
final . 

6 .  CR I PS I S :  HOMOT l P I A . 

Si la imi tación de los colores del sustra to 
sobre el que un animal suele encontrarse es 
considerada por algunos autores como un 
fenómeno a l tamente improbable ,  s ino com­
pletamente casual , resulta lógico preguntarse 
si no cabría deci r lo mismo, por lo menos , 
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de la imi tación de la forma ( bomot ip ia ,  ho­
momorfia ) .  Y, sin embargo, se encuen tran ci ­
t edas en la  l i teratura más casos de hamo ti­
pia ( considerados casi siempre como ejem­
plos de «mimetismo» ,  lo que es erróneo ) 
que de homocromÍa no al imentari a .  Además 
de los opistobranquios que se parecen por 
su forma y textura a las act i nias ( eol id iá­
ceas ), a las esponjas ( dori dáceos ) ,  a l as gor­
gonias y alcionarios ( dendronotáceos) que 
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consumen , a los smgazos sobre los que vi­
ven (Scyllaea pelagica ) ,  se han encontrado 
incl uso ( como en cas i todos l os grupos de 
animales) nudibranqu ios parecidos a . . .  hojas 
muertas ( A sterol1otus boholierzsis se confun­
de con las hoj as muertas que acarrea la 
marea baj a en la zona de arr ecife donde 
vive; R I SBEC , 1 95 3 ) .  

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

A 

B 

FIG .  1 .  - Algunos ejemplos de cripsis en los Opistobranquios. A, colo ración disru ptiva en PeLtodoris atro­
maculata, que se ha representado sobre un fondo oscuro y sob re uno claro (Petrosia licilormis; véase ex­
pl icación en el  texto). B, homocromía en Serigea sublaevis; detal le del animal (abajo) y aspecto de éste 
en su hábitat, en t re la esponj3 Clath rina coriacea. C, Ul7/braculum lIIedilerraneum con ep ibiontes sobre la 
concha. D, anaco resis t rótica en Tylodina perversa, que además es homóc roma con la esponja en la  que 
excava, Verongia aerophoba. Todos los d ibujos real izados a part i r  de t ransparencias del autor. - SO llle 
(,xCI/l/pIes 01 crypsis in Opis/hobranchs. A ,  disruptive colora/ion in Peltodoris at romaculata, shown on a 
dar/.; al ld 011 a light subsu'ate (Petrosia ficiformis; lar explanation see texl ). B, homochromy in Se rigea sub­
laev;s;  particular 01 lhe anilllal (below) and aspect 01 {he sa llle in irs habitat, among the sponge Clath rina 
coriacea. C, Umbraculum mediterraneum with epibionts on the shell. D, trophic anachoresis in Tylodina 
perversa, which il/ ade/ition is hOlllochro/1/ol/S with the spol/ge it bl /rrows, Verongi a aerophoba. A l! fhe 
dra ll'ings Irolll tmnsparencies 01 the al/fhor. 
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si rven de al imento son comunes y no ofre­
cen duda alguna ;  en la mayor parte de los 
casos el color del opistobranquio procede de 
una homocromía a l imentari a ( véase 26) o 
estructural ( 5 ) ,  y se comprende que enton­
ces cualquier pequeño parecido morfológico 
resulte eficaz. Las semejanzas más fácilmen­
te conseguidas son las de eol id iáceo-act in ia 
( no en vano se presenta ya una cierta s imi­
l i tud morfológica entre los tentáculos de las 
actinias y las papi las dorsales de estos nudi­
branquias) y l as de doridáceo-esponja ( tu­
bérculos y espículas contribuyen a e l lo ,  así 
como la  forma típicamente apl anada de los 
bordes del manto de la mayor parte de dori­
dáceos sedentarios y crípticos ; véase tam­
bién 9 ) .  

Las actitudes crípticas que  acompañan a 
la homot ip ia  se comentan en otro lugar ( véa­
se 2 1 ) , pero puede deci rse ya aquí que los 
nudibranquios hamo típicos l as ponen en evi­
dencia sobre todo cuando se les molesta ( en 
las especies act ivas ) ,  o bien l as adoptan de 
manera habitual (especies sedentar ias ) .  En 
el primer caso y en nuestras costas, así ocu­
rre en Spurilla neapolitana, que adopta un 
parecido notable con la  act in ia  A iptasia 
mutabilis, de que se al imenta ,  y en otras 
especies depredadoras de act in iarios (Aeoli­
dia papillosa y Sagartia troglodytes, G IARD,  
1 888 ; Precuthona peachii e Hydractinia echi­
nata, BEAU MONT, 1 900 ; etc . ) .  E n  el segundo 
caso se hal lan los doridáceos crípticos , que 
retraen r inóforos y b ranquias al t iempo que 
se inmovil izan ( véase 2 1 ) . Bosellia mimetica, 
un sacogloso , copia perfectamente l a  forma 
de los frondes del alga Halimeda tuna cuan­
do se ha l la  en reposo sobre los mismos 
(PORTMANN , 1 958a,  1 958b) .  Duvaucelía odh­
neri es también homomórfica con Eunicella 
verrucosa (TARDY, 1 963 , Y observaciones per­
sonales ) ,  de la que se a limenta ,  y quizá lo 
m i smo ocurre con otros tri toníidos, pues la 
morfología general de los animales es muy 
s imi lar a l a  de l a  especie p resa ( caso de 
Tritonia y A lcyonium: las ramificaciones 
del manto del nudibranquio imi tan perfec­
tamente los póli pos abiertos del alcionario , 
y la coloración debe contribuir a la crips is) .  
EUOT ( 1 9 1 0) ci ta otro ejemplo que es genera­
l izable  a varias especies de opistobranquios 
de tej idos transparentes : sólo las vísceras 
coloreadas imitan entonces la  forma (y  el 

color) del sustrato ( caso de Hennaea bífida 
sobre Griffithsia) .  Los ejemplos podrían mul­
t ip l i carse en los Dendronotáceos y en los 
Eol id iáceos ; en este ú l timo grupo, s in  em­
bargo, otros mecanismos de protección favo­
recen la presencia de l i breas aposemáticas 
(véase 1 0 ) .  

7 .  C R I PS I S :  COLORAC IÓN D I SRUPT IVA. 

La coloración disrupt iva ,  median te la  que 
se « rompe» la  s i lUeta del animal y éste se 
confunde con el medio en que v ive ,  no había 
s ido ci tada previamente para los nudibran­
quios. Me ha parecido, sin embargo, que por 
lo menos una de las especies de nuestras 
costas ut i l iza este sistema de enmascara­
m iento ( Ros , 1 973 ) .  Se trata de Peltodoris 
atromaculata, doridáceo sedentario que pasa 
gran parte de su vida instalado sobre la 
esponja Petrosia ficiformis, que parece ser 
su a l imento exclusivo ( véanse referencias en 
Ros , 1 975 ) .  E l  modelo de coloración de este 
molusco consiste en manchas redondeadas 
oscuras ,  generalmente pardorroj i zas a pardo­
negruzcas, di spuestas i rregularmente sobre 
el color b lanco puro del manto . E l  tamaño 
de l as d istintas manchas es variable en un 
mismo animal , y el tamaño y la forma de 
la misma mancha se modifica a lo largo de 
l a  v ida del individuo ( H AEFELF I NGER ,  1 96 1 ) , 
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 roj izo de la esponja 
y el pardo del doridáceo se confunden) ,  hasta 
el pun to de que algunos autores habían 
aventurado una identidad de pigmentos ( ho­
mocromía a l imentaria ;  FOGDEN & FOGDEN, 
1 974) ,  lo que se ha  demostrado erróneo, 
pues el color de l a  esponja es el que le con­
fieren ciertas a lgas s imbiontes : zoocianelas. 
E l  resultado es que,  cuando e l  animal se ha l la  
i nmóv i l  sobre l a  esponja ,  ramoneando lenta­
mente, el aspecto que se ofrece a l  depredador 
potencial es el de una esponja oscura con 
manchas i rregu lares b lancas ( fig .  l A , izquier­
da ;  véase también l ámina I I I  en RIEDL,  1 966 , 
por ejemplo) .  En  ocasiones ,  s in embargo, P. ji­
cijormis se hal la  instalada en cuevas o desplo-
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mes oscuros, y carece entonces del color 
t ípico de las algas , que no pueden vivir en 
la oscuridad ; el porte de la esponja varía 
asimismo . El efecto disruptivo se mantiene 
todavía, pues el aspecto del conjunto espon­
ja-doridáceo es el de una esponja blanca con 
manchas pardas distribuidas i rregularmente 
por su superficie (el número de Peltodoris 
sobre una misma esponja puede ser superior 
a uno -véase 22-, y ello sin duda acre­
c ienta el efecto críptico ;  fig. l A , derecha ; 
véase también fig. en pág. 63 en THÉOOOR , 
1 964) .  Naturalmente , la inmovil idad y el ca­
rácter sedentario ( véase Ros, 1 97 3 ,  1 978 Y 
2 1 ) , junto a la anacoresis t rófica ( véase 1 9 ) ,  
e n  especial d e  los jóvenes, coadyuvan a au­
mentar el efecto críptico. 

Algunos otros doridáceos presentan dibu­
jos « típicamente» disruptivos ( Trapania ma­
culata, T. lineata, Theeaeera pennigera, Glos­
sodoris luteorosea, por ejemplo) ,  pero no he 
podido comprobar que se ut i l icen como tales, 
y lo mismo podría deci rse de representantes 
de algunos otros grupos ( Duvaueelia siriata, 
etcétera) .  J:.ste es un campo totalmente abier­
to a la investigación y para el que, como en 
muchos otros aspectos , se necesita conocer 
perfectamente el entorno ecológico del ani­
mal estudiado ; Peltodoris atromaeulata es 
una especie abundantísima en ciertos fondos 
coral ígenos ( Ros, 1 97 5 ) , pero las otras que 
se han citado resul tan más bien raras , y se 
desconoce para la mayoría de ellas su espe­
cie alimento o su sustrato habitual . 

8 .  C R I PS I S : CONTRASOM BREAOO. 

Muchos animales crípticos están contra­
sombreados , y ello es particularmente evi­
dente en los pelágicos, en especial  en los 
peces (COTT , 1 940 ; EOMu os, 1 9 74) ;  este 
sombreado obl i terativo suele estar invertido 
en los animales que normalmente se despla­
zan o descansan en posición también inver­
tida (en particu lar animales del neuston ) .  
Éste e s  e l  caso de  los eol idiáceos Glaueus y 
Glaueilla, depredadores de si fonóforos ( Phy­
salia) y de condróforos ( Ve/ella y Porpita) 
( B I ER I ,  1 966 ;  THOM PSON & McFARLANE , 
1 967 ; THOM PSON & BEl NETT , 1 969, 1 970) ,  
que presentan el dorso c l nro y el vientre 
oscuro ( azul , homócromo con el color de l a  
presa) .  Fiona, otro eol idi áceo pelágico que 
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se a l imenta de los mismos condróforos y de 
Lepas, presenta la colorac ión típica de las 
especies bentónicas (dorso y papilas colorea­
das según la ingesta, pie b lanquecino), como 
corresponde a su posición de natación nor­
mal , no invertida ( BAY ER , 1 96 3 ;  B I ER I ,  1 966 ; 
Ros, 1 97 5 ) .  

Aunque existen otras especies de  opis­
tobranquios que ocasiona lmente nadan 
(THOM PSO & SU N ,  1 959 ;  MART I  , 1 966 ; 
HAEFELF I  GER & KRESS, 1 967 ;  FARMER .  
1 970, etc . ) ,  la natación en este grupo e s  una 
adaptación secundaria no muy bien lograda : 
los movimientos son bruscos e, incluso en 
A plysia, el cuerpo osci la de manera bastante 
irregular al desplazarse ; no tiene pues sen­
tido el contrasombreado en un animal que 
cambia continuamente de posición en el es­
pacio ( Notarehus puneia/us y Gasteropteron 
meekeli, por ejemplo) ,  o que uti l iza apéndi­
ces coloreados para la misma (eolid iáceos 
que nadan mediante ondulaciones del cuer­
po y batimiento de los apénd ices dorsales ) .  
En ningún caso,  pues , l a  presión de selección 
para la adopción de un sombreado obli tera­
t ivo ha sido tan acusada como en los Gláu·· 
cidos ,  que resultan así el ejemplo típico. 

Es notable,  sin embargo, la adopción en 
la  mayoría de especies pelágicas o nadadoras 
de modelos de color en los que intervienen 
bandas, manchas, etc . ,  ir isadas, que recuerda 
así la coloración del dorso ( ventra l )  de los 
G láucidos y de algunos gimnosomas y teco­
somas , y de animales ( sobre todo inverte­
brados) pelágicos en genera l .  De a lguna 
manera , pues, los moti vos i risados supl irían 
el efecto críptico del contrasombreaclo. Es­
tos dos úl t imos grupos de opistobranquios, 
pelágicos y nadadores por excelenc ia , no 
suelen ser coloreados ( son translúcidos en su 
mayoría, como los eol idiáceos pel ágicos y pa­
rásitos de la fami l ia Fi l i roidos) y, en todo 
caso, no presentan contrasombreado , inne­
cesario en animales que basan su carácter 
críptico en la fa lta de color. 

9 .  CR I PS I S : EL I M INAC IÓ DE LA SOM BRA 
LATERAL Y DE LA S I LUETA. 

Para los depredadores que cazan visual­
mente, la sombra que proyecta sobre el sus­
trato el cuerpo de una presa puede ser la 
c lave para la identificación de la misma, de 
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manera que muchos animales crípt icos t ien­
den a e l iminar esta sombra delatora medi an­
te la posesión de un cuerpo ap lanado. Los 
ejemplos más conocidos ( EDMuNDs , 1 974) 
corresponden a animales terrestres, y aquí 
sólo �e ha incluido como pos ib i l idad ,  aun­
que de entrada las caracteríct icas de i lumi­
nación en el mar no propicien respuestas 
evolut ivas de este t ipo .  En efecto, la  luz que 
l lega a una cierta profundidad es sobre todo 
luz d ifusa, y sólo en los primeros pocos me­
tros la  luz d irecta produce sombras en el 
ambiente marino, de manera que no parece 
adecuada una defensa « pensada»  para am­
bientes con fuerte luz incidente. 

S in embargo , exi ste la  pos ib i l idad (que 
aqu! sólo se apunta h ipotét icamente , como 
indica el i nterrogan te de la tabla 1 )  de que, 
en un mismo taxon , los an imales de aguas 
someras o del n ivel mareal presenten,  en ge­
neral , el cuerpo más apl anado que los ani­
males del mismo grupo que habi tan a pro­
fundidades mayores ( y  e l lo haciendo abstrac­
ción de otros factores que podrían desem­
peñar su papel si se diera este caso) .  Se me 
ocurre que esto podría pasar en los Doridá­
ceos , algunos de cuyos representantes son 
de cuerpo típicamente aplanado ( Doríd idos, 
Arquidoríd idos ,  Di scodoríd idos , etc., por 
ejemplo) ,  mientras que otros p resentan un<l 
sección del mismo claramente rectangular 
(G losodorídidos , por ejemplo ) .  Dentro de 
estos úl t imos , algunas de l as especies l i to­
rales , como Glossodoris tricolor y G. gracilis, 
t ienen el cuerpo más « aplastado» que laD 
espec ies de profundidad , como G. valen cien­
nesi y G. fontandraui, aunque e l lo no se 
cumple para l as demás especies medi terrá­
neas del grupo. No se ha intentado hacer 
una est ima de la proporción de especies de 
aguas someras y de aguas profundas, que 
podría const i tu ir una primera etapa para la 
cl arificación del mecan ismo defensivo que 
nos ocupa, pero se apunta aquí como una 
pos ib i l idad . 

Otro método ele camuflaje o enmascara· 
miento consiste en dis imular de algún modo 
la s i lueta característica de una presa típica,  
sobre todo medi ante la presencia de proyec­
ciones, apéndices, excrecencias , etc . ,  que 
crecen precisamente en los bordes de esta 
s i lueta ,  i ndependientemente de apéndices 
más extendidos de los que ya se ha comen· 

tado su papel defensivo al hab l ar de la  ho, 
mot ip ia ( véase 6 ) .  Existen varios ejemplos 
de apéndices de este t ipo en e l  borde del 
manto de los Doridáceos , por ejemplo ,  en 
los  que de es te  modo se  destruye l a  típica 
s i lueta elíptica del cuerpo. 

1 0 . ApOSEMATl SMO. 

Los animales b i en defendidos por sus pro­
p ias armas o por un sabor desagradable ,  
evolucionan en e l  sentido de hacerse apa­
rentes, con coloridos vistosos y movimientos 
ostentosos y menos rápidos. Sus depredado­
res potenciales ,  a través de un aprendizaje 
Pí'evio o de manera innata ,  los dejan en paz , 
y su aspecto l l amativo y característico hace 
que estos ensayos de captura causen menos 
víct imas que si tuvieran que atacarlos repe­
t idamente ( MARGALEF,  1 9 74) .  La coloración 
advertidora , semática o aposemática es un 
mecan ismo defensivo adecuadísimo para es­
tos gasterópodos , de los que estamos seña­
lando que se ha l lan bien defendidos , que 
son lentos por naturaleza ( véase además 2 1 ) , 
y a los que l a  fal ta de concha ha  permit ido 
l a  evolución de una ampl i a  gama de colora­
c iones y modelos de color;  e l  aposematismo 
es además eficaz en su caso , pues hay muy 
pocos depredadores confirmados de opisto­
branquios ( véase Discusión) .  

Las  colorac iones advertidoras fueran ya 
reconocidas en los Opistobranquios a pr in­
c ipios de siglo ( C ROSSLA D , 1 9 1 1 ;  CROZ IER, 
1 9 1 6 ) ,  aunque autores anteriores ya habían 
señalado l a  rel ación entre coloración v istosa 
y s i stemas de defensa eficaces en estos anima­
l es ( HERDMAN,  1 890 CUÉNOT, 1 892 ; COOKE ,  
1 895 ; H ECHT,  1 895 ,  etc . ) .  S in  embargo, y a 
pesar del enorme i nterés que tiene l a  pre­
sencia de tales coloraciones en estos molus­
cos , n ingún autor reciente parece haber in­
s ist ido adecuadamente sobre este aspecto 
(con excepción quizá de EDMUNDs : 1 966a, 
1 974) ,  cuando no ha s ido rechazado expl í­
c i tamente (THOM PSON, 1 960c ) ,  s iendo así que 
l as coloraciones aposemáticas están en la 
b ase de mecanismos defensivos más comple­
jos, como los m imetismos (véase 1 1 ) . 

M uchos nudibranquios y algunos tecti­
branquios presentan coloraciones advertido­
ras, y e l lo está en principio en rel ación 
d i recta con l a  eficacia de los mecanismos de 



52 

defensa que poseen estos animales, pri nci­
palmente defensas químicas y cn idoci stos 
( véase ) ;  conviene señalar de entrada, s in 
embargo , que para la mayoría de especies 
el carácter defensivo que justifica la  adop­
c ión de una l ibrea aposemática se desconoce 
por completo ,  de modo que el aposematismo 
es una pos ib i l idad no probada en la mayor 
parte de los casos ( EDMUNDS,  1 966a; Ros , 
1 97 3 ,  1 974;  véase también 1 2 , 13 ,  1 4  Y 25 ) .  

E n  a lgunas especies, la coloración apose­
mática se restringe a una parte del cuerpo, 
presum iblemente la que se hal la  impl icada 
en la  defensa (bordes del manto en Doridium 
carnosum y Thuridilla hopei, por ejemplo ;  
papilas dorsales e n  los Eol idiáceos y Fim­
bria fimbria, apéndices dorsales de algunos 
doridáceos) ,  pero con más frecuencia afec­
ta a toda la parte vis i ble del cuerpo (do­
ridáceos , pr incipalmente) ,  y e l lo ha dado 
pie a creer en la existencia de un «mal sao 
bor general izado» (véase 1 5 ) .  Los ejemplos 
que podrían ci tarse para nuestras aguas 
comprenden muchos doridáceos y eol id iá· 
ceos ( práct icamente todos los no crípticos , 
aunque una misma coloración pudiera ac­
tuar como críptica o aposemática según los 
casos , véase más abajo) ,  algunos dendro­
notáceos y especies a is ladas de los demás 
grupos ( Aplysia dactylomela, armmaceos , 
pleurobrancáceos) .  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 ul terior posi­
b i l idad , y es que un mismo color o mo­
delo de color pueda serv ir  indist intamen­
te a dos f ines, es dec i r :  cripsis ( por ejem­
plo: doridáceo rojo sobre esponja roja )  y 
aposematismo (por ejemplo : doridáceo rojo 
fuera de su sustrato habitua l ) .  Quizás e l lo 
pal iaría , en  parte o totalmente, la  anoma­
lía, señalada por THOM PSON ( 1 960c ) ,  con 
respecto a que no es en absoluto clara l a  
div is ión entre especies de  colores bri l lantes y 
desagradables y especies de colores crípticos 
y comest ibles .  

1 1 . M I M ET I SMO. 

La existencia de mimetismo en los Opisto­
branquios no había sido mencionada hasta 
hace re lat ivamente poco t iempo ( Ros,  1 97 3 ,  
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1 974) ( las repet idas referencias a «mimetis­
mos» en la l i teratura especia l izada se inte­
gran dentro del fenómeno aquí l l amado 
homotip ia ;  véase 6 ) ,  y, s in embargo , parece 
tratarse de una consecuenci a lógica en ani­
males que ostentan coloraciones advert ido­
ras, pues la selección natural tiende al aho­
rro de las vari aciones de los modelos de 
color y por tanto a la uniformización de 
las l ibreas aposemáticas. Si una coloración 
advertidora es part icu larmente eficaz, se com­
prende que exista cierta presión de selec­
ción que conduzca a la adopc ión común. 
por parte de varias especies emparentadas. 
o de morfos o sub especies de la  misma espe­
cie ,  de la misma muestra de color o de la 
m isma coloración . Se forman así los l l ama· 
dos círculos aposemáticos o si naposemáti· 
cos , const i tu idos por especies, vecinas o no, 
que comparten un mismo motivo de color 
o de dibujo (pattern ) . A menudo se habla 
también de círculos mimét icos , haciendo re· 
ferencia al mimeti smo de Mül ler ( di st in tas 
especies bien defendidas que comparten un 
m ismo motivo semático) o, más raramente , 
al de Bates ( conj unto de especies formado 
por las defendidas , con coloración semática, 
y las i ndefensas, que las imitan para su 
provecho) (véase WICKLER ,  1 968,  y EDMUNDS , 
1 9 74) .  

En los glosodorídidos de nuestras costas 
he creído adivinar la  existencia de círculos 
aposemáticos ; en teoría estas agrupaciones 
deberían darse en otros grupos de nudibran· 
quios ( véase 1 0 ) ,  aunque n ingún caso con· 
creto se hal la c i tado en la l i teratura consul­
tada , n i  tampoco n inguna referencia i ndirecta 
a la  pos ib i l idad de la existencia de círculos 
miméticos en estos animales. El carácter 
repuls ivo o desagradable de algunas especies 
de Glossodoris del Mediterráneo no está con­
fi rmado ( véase 1 3 , 14 Y 1 5 ) ,  pero parece ló' 
gico suponer que ta les círculos corresponden 
a un mimetismo de Mü l 1er : e l  mimeti smo 
dentro de un mismo taxon es considerado 
generalmente mülleriano, mientras que el 
m imetismo entre taxones di sti ntos (que con 
frecuenc ia  también lo es) puede asimismo 
ser batesiano ( BRowER & BRow ER,  1 972) .  
Nótese además que ,  por pertenecer cas i  to­
dos los animales imp l icados al mismo gé­
nero, es probable  que compartan el mismo 
carácter defensivo. 
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FlG.  2. - Posible cí rculo aposemático entre las especies mediterráneas "azules" del género Glossodoris (gru­
po 1 ). Los ani l los de las figu ras corresponden a rinóforos y branqui as, que no se han dibuj ado. El trazo 
representa 1 cm. Véase explicación en e l  texto. M odi ficado de Ros ( 1 9 74). - Possible aposematic circle 
among the "blue" mediterranean species 01 Glossodor i s  (group 1). Rings in ligures correspond to rhinophores 
and branchiae. not shown. The scale fine represenfs J cm. For explanalion see texto From Ros (1974), 
with modilications. 

En las figs . 2 y 3 ,  que dif ieren l igeramente 
de las representadas en trabajos anteriores 
( Ros , 1 97 3 ,  1 974) ,  he agrupado las espe­
cies de Glossodoris de nuestras costas que 
parecen compart i r  un mismo motivo apose­
mático ( véase también fig. 1 6- 1 4  en MARGA­
LEF ,  1 974, Y láminas 1 y I I  en Ros , 1 975 ) .  
El resultado prueba a mi entender l a  exi sten­
cia de dist intos grupos muy claros , que pue­
den const i tu i r  círculos miméticos , en espec ial 
uno de el los ( I ) .  Como se advierte de la  ob­
servación del cuadro 2 en Ros ( 1 974) ,  las 
dist intas especies de un  mismo grupo se han 
reunido en sent ido horizontal , y algunos 
grupos ( IV y V) se amplían con la  inclusión 
de otras especies de doridáceos , afines (Cad­
lina laevis) o no a los G losodorídidos , que 
se asemejan por el modelo de color. El gru­
po V (fig .  3 ) ,  en el que se han represen­
tado solamente algunas de l as especies que 
se parecen cromáticamente a Glossodoris 
elegantula, puede ampliarse hasta el punto 
de incluir eol id iáceos de cuerpo blanco y 
papi las coloreadas ( haci a los que converge 
evidentemente Diaphorodoris papillata) ,  con 
lo que in tervendrían entonces diversas espe­
cies de protección probada (nematocistos ) .  
Sea como sea, y ciñéndome estrictamente 
a las especies representadas en Ros ( 1 974) ,  
los ci nco grupos pueden caracterizarse como 
sigue : 

1 )  Coloración de fondo azul ,  con borde 
del manto blanco, amari l lo o amari l lo 
anaranjado , y estrías longitudinales 

más o menos enteras de los mismos 
colores generales básicos . Las especies 
que cumplen estos requis i tos en nues­
tras costas son adultos y juveniles de : 
Glossodoris gracilis, G .  tricolor, G .  mes­
sinensis y G. valenciennesi (únicamente 
el juveni l  y la forma « azul » ,  principal­
mente at lánt ica ) ;  a el las se ha añadido 
G .  bilineata, especie que comparte con 
alguna de las anteriores su hábitat en 
aguas at lánt icas del NW africano ( PRU­
VOT-FOL ,  1 95 3 ;  BOUCHET ,  1 97 5 )  ( Fig .2 ) .  

I 1 )  Coloración de fondo roja con manchas 
y puntos contrastantes, principalmente 
amari l los, y 

I I  1 )  Coloración de fondo rosada con man­
chas, puntos o l íneas rotas amari l las .  
En nuestras costas forman estos dos 
grupos, que se han reun ido 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 
j uveni l )  y G. krohni, a las que se aña­
de G .  luteopunctata, de las costas del 
NW africano (GANTÉS , 1 962 ) ,  y G. 
punctilucens ( forma « típica » ,  con co­
loración general del manto gris con 
puntos amari l los) ,  de aguas canarias 
( ODHNER,  1 93 2 ;  ALT I M I RA & Ros , 
1 977 ) .  

I V) Coloración de fondo b lanca , o azul o 
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F IG. 3. - Algunas especies de doridáceos "moteadas" de rojo y anaranjado ; esle modelo de coloración 
puede expl icarse como u na i mitación de un eol id iáceo típi co (como Ca/mella ca volinii, a la derecha), e i m­
pl ica qu izá la ex:stenci a de uno o varios círculos apo semát icos (grupo V) con algunas de las especies re­
p resentadas u ot ras de modelo de color parecido. El color negro del esquema correspo nde a rojo (G losso­
doris, Diaphorodoris, Calrnella), rojo anaranjado (Cri l/lOra, Lirnacia, Polycera, A ncula) y anaranjado ( Tra­
pan.:a) en el ani mal v ivo. Esquemas procedentes de transparenc ias del autor y de i lustra:::i ones en la l i te­
ralu ra; modificado de Ros ( 1 974). El trazo representa 5 mm. 

rosa muy pál idos , normalmente con 
manchas y l íneas amari l las ,  más o me­
nos rotas ,  que se restringen en algunos 
casos a l  borde del manto . En nuestras 
costas forman esta agrupación : G.  va­
lenciennesi ( forma «amari l l a»  adul ta ,  
p rincipa lmente medi terr ánea) ,  G .  fon­
tandraui, G. purpurea y, por la gran 
simi l i tud  cromática, Cadlina laevis y 
Diaphorodoris luteocincta varo alba. 
A estas dos especies podrían añadi rse 
seguramente otros doridáceos , pero no 
he podido comprobar personalmente el 
parecido de la coloración general .  

V )  Coloración de  fondo blanca con man­
chas o papi las contrastantes rojas ;  a 
veces borde del manto amari l lo. En el 
Mediterráneo una sola especie ,  que no 
hemos encontrado en nuestros mues­
t reos ( G .  elegantula) , y varias espe­
cies de otras fami l ias de doridáceos , 
de l as que aparentemente,  y como se 
indicaba antes , Diaphorodoris papilla­
ta podría representar el puente de 
unión con determinadas especies de 
eol idiáceos, a los que este tipo de co­
loración parece imi tar (en el cuadro 
se ha dibujado una sol a de e l las ,  para 
comparar) .  Se han inc lu ido as imismo 
Limacia clavigera, Polycera quadrili-

neata, A ncula gibbosa, Crimora papi­
lIata y T rapania maculata, pero segu­
ramente la partici pación de otros do­
ridáceos « moteados» o con papi las co­
loreadas puede hacerse más extensa 
( véase al respecto, entre otros , BAR LET­
TA ( 1 974a,  1 9 74b) sobre Phyllidia pulit­
zeri, y EuoT ( 1 9 1 0 ) ,  a propósito 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 ( 1 974) proceden de observaciones del 
natura l ,  de fotografías de animales v ivos y ,  en 
unos pocos casos , se basan en dibujos de au­
tores fi dedignos ( PRUVOT- FOL , 1 9 5 1 a , 1 953a ;  
EOMuNos,  1 968c) o en fotografías ( R I EOL ,  
1 963 ; SOROI ,  1 970) .  Las  reproducciones se 
han hecho procurando respetar al máximo 
los colores y/o el modelo de coloración natu­
rales . En algunos casos se han reproducido 
las muestras de color correspondientes al 
juven i l  y al adulto, y cuando para una mis­
ma especie se representa más de un adulto 
se trata de di ferencias i ntraespecíficas extre­
mas que caen dentro de la variabi l idad pro­
p ia  de cada especie .  

Naturalmente , estos círculos aposemáticos 
dejan de serlo si l as especies que los forman 
no coex isten en, por lo menos, un biótopo 
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Some species 01 doridacea "speck/ed" in red and orange; this c% ur pattem can be exp/ained as an imi/alíon 
01 a lypica/ aeolidacean (like the one at lar right), and perhaps implies lhe exislence 01 one or more 
aposematic circles (group V) wi/h some 01 the shown species 01' others 01 similar c% ur pattern. B/ack in 
Ihe diagram corresponds lo red (Glossodoris, Diaphor ::>doris, Calmella), orange red (C rimora, Limacia, Poly­
cera, Ancula) and orange (Trapania) in the living animal. Diagrams Ir011l transparencies 01 the autllor and 
illustrations in the literature; modilied Irom Ros (l974j. The sea/e Une represenls 5 mm. 

determinado. En nuestras costas son fre­
cuentes las agrupaciones de G. tricolor, G.  
messinensis y G. gracilis ( Mediterráneo) ,  
G. valenciennesi y G. fontandraui ( Medite­
rráneo ) ,  G. valenciennesi, G.  tricolor y G. 
gracilis ( Cantábrico) ,  G. luteorosea y G. 
krohni (Cantábrico) ,  G. valenciennesi y G.  
punctilucens (Canarias) ( Ros , 1 973 ,  1 9 74, 
1 97 5 ;  ALT I M I RA & Ros, 1 97 7 ,  y otros auto­
res ) ,  y G. luteopunctata y G. krohni (A tlán­
t ico marroquí ;  GA TÉS , 1 962b) .  Preci samente 
para resaltar el parecido de a lgunos de los 
pares de especies que se comentan se ha 
hecho referencia a las i lustraciones en Ros 
( 1 974,  1 97 5 )  Y MARGALEF ( 1 974) .  A lo l argo 
del estudio de las dist intas poblaciones de 
glosodorídidos de los fondos l i torales del 
Mediterráneo , todas las especies representa­
das han sido encontradas compartiendo su 
hábitat ,  por lo menos , con otra de l as espe­
cies , congéneres o no, que se incluyen en 
el m ismo grupo cromático. 

Estas agrupaciones serían más numerosas 
si se ampli aran para la  fauna de mares 
cál idos ; existe c iertamente un número muy 
elevado de glosodorídidos ( = Cromodorídi­
dos ) «azules » ,  por ejemplo, y otro tanto cabe 
deci r  de especies « amari l l as » ,  «moteadas» ,  
etcétera , e n  aguas del mar Rojo, del Caribe, 
del At lánt ico, Pacífico e Índico tropica les . 
Por ello sorprende un poco que a n ingún 

invest igador de la malacofauna  de estas re­
giones se le haya ocurrido l a  pos ib i l idad de 
la existencia de círculos aposemáticos que, 
lógicamente, han de estar mejor represen­
tados y seguramente son más amplios en los 
mares tropicales .  Desde estas páginas me 
atrevo por tanto a animar a los estud iosos 
de los opistobranquios de estas regiones 
para que i ntenten estab lecer agrupaciones 
s imi lares a las que aquí se indican , que, a 
no dudarlo ,  deben exis t ir .  

Los motivos que se repi ten en las dist in­
tas especies de un círculo aposemático son 
tan parecidos que dist in tos investigadores 
han resultado tan engañados como los de­
predadores a quienes se supone van dir i ­
gidas las semejanzas de coloración ; en este 
aspecto los nudibranquios no son una excep­
ción. Durante mucho t iempo se han confun­
dido los juveniles de G. gracilis con los 
adultos de G .  tricolor y G. messinensis, y 
estas dos ú l t imas especies entre sí ( HAEFEL­
F I  GER ,  1 969a, 1 969b) .  G. elegantula ha 
sido considerada hasta muy recientemente 
como s imple s inonimia de Diaphorodoris 
papillata, hasta que SORDI  ( 1 970)  probó su 
identidad . Los errores cometidos en este 
aspecto son sólo comparables a los que pro­
v ienen de la descripción de pretendidas nue­
vas especies que, de hecho,  no son s ino 
formas dist in tas de una misma especie ( ¿po-
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l imorfa?) O bien los juveniles ( o  los adu l tos , 
como en el caso de G. valenciennesi ) ;  en 
otro lugar he d i scutido el caso de G. Ion tan­
clraui ( Ros, 1 97 5 ) .  

En l a  Discusión a l  f inal del artículo se 
comentan e in tentan solventarse algunas de 
las objeciones que se hacen a la exi stencia 
de círcu los miméticos y de coloraciones apo­
semáticas en general en los Opis tobranquios. 

B .  D E FENSAS Q U í M I CAS 

Se entienden como defensas químicas 
aquel las secreciones glandul ares que de un 
modo u otro in tervienen en la defensa fren­
te a los depredadores ; las glándulas impl i ­
cadas en l a  producc ión de estas secrec iones 
han sido estudi adas por dist i ntos autores 
( véase 3 ) . 

1 2 . SECREC IONES VENENOSAS. 

Las secreciones glandulares de Acteon y 
Ham inaea son tóxicas para ciertos animales 
del zooplancton ( FRETTER & G RAHA M ,  1 962 ) ,  
pero no se ha probado que afecten a posi­
bles depredadores de estos tect ibranquios. 
S in embargo , se han descrito ( J OH AN ES,  
1 963 )  secreciones tóxicas ,  venenosas, para 
una especie de nudibranquio, Phylliclia vari­
cosa ( la única especie de opistobranquio que 
EOMUNOS ( 1 9 74)  reconoce como aposemáti­
ca), pero parece posible la exi stencia de 
este t ipo de secreciones en otros represen­
tantes de la  fami l i a  Fi l idí idos , y el mismo 
autor aventura la pos ib i l i dad de que un ve­
neno sea el arma defensiva de aquel los opis­
tobranquios protegidos que no poseen cnido­
c istos ni secreciones ácidas . SPHO & 
BERTSC H ( 1 974) citan asimismo una secre­
ción venenosa en Oxynoe, que puede matar 
en cuest ión de minutos a un pequeño pez , 
incluso a concentraciones muy bajas .  

1 3 . SECREC IO ES ÁC I DAS. 

Secreciones muy ácidas, de pH 1 ,  se han 
descr i to para varios tect ibranquios ( en es­
pecial pleurobrancáceos ) ,  y quizá menos 
fuertes ( p H  2) para algunos doridáceos (véa­
se tabla 3 ) ,  que estos animales emiten cuan­
do son molestados. THOM PSO ( 1 960a, 
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1 960b , 1 969) y EDMUNDS ( 1 968)  han hecho 
las principales aportaciones al tema ( véanse 
otras referencias en la tabla 3) y c i tan tra­
bajos previos, al t iempo que di scuten la ut i ­
l idad de estas secreciones en la  defensa de 
los opistobranquios que las emi ten e identi ­
f ican los dist i ntos ti pos de célu las secreto­
ras y de ácidos impl icados ( sobre todo sul­
fúrico ) .  

He  podido comprobar tal secrec ión en 
Pleurobranchaea meckeli y Oscanius mem­
branaceus ( pH 1 ) , pero no en otras especies 
que se citan en la tabla 3 ( Philine quadri­
partita, A nisocloris stellifera) ,  ni tampoco en 
otras espec ies de nuestras costas no investi­
gadas prev iamente ( Glossocloris valen cien­
nesi, Denclrocloris timba/a, Peltocloris atro­
maculata) ,  que pasan pues a engrosar la 
l i sta de doridáceos no secretores de ácido 
que da EOM UNOS ( 1 968 ) ( de las especies de 
esta l i sta hemos comprobado asim i smo la  no 
secreción de A rchicloris tuberculata y de 
Glossocloris gracilis ) .  En todas las pruebas 
rea l izadas se ut i l izó el s imple método de 
colocar al molusco, en posición invert ida y 
en seco , sobre t i ras de papel i ndicador uni­
versal ( Aci l i t  y Spezial indikator M ERCK) ,  
e inmediatamente pel l i zcar el p ie  o el man­
to con unas pi nzas . La secreción procede 
de célu las del manto, y en algunos animales 
se producía por el so lo hecho de sacar al 
molusco del agua y colocarlo en posición in­
vert ida, s in necesidad de molestarlo. 

La apl icación del papel indicador sobre el 
animal mientras éste e hal laba en el agua 
producía resultados s imi l ares, pero el pH 
alcanzado no era tan bajo, debido segura­
mente a la neutral ización por el agua de 
mar. E l lo parece i ndicar que l a  actuación 
de una defensa de este t ipo, aunque eficaz 
( BATESO , 1 890 ; THOM PSON , 1 960b ; Eo­
MUNOS ,  1 968 , 1 9 74) ,  debe hal larse muy res­
tr ingida y en modo alguno debe ser út i l  como 
defensa «a distanci a» ; en la boca del depre­
dador el efecto debe ser más importante. 

1 4 .  SECREC IONES REPELE TES. 

En  este apartado se inc luyen aquel las se­
creciones, en su mayor parte de naturaleza 
indeterminada, que ciertas especies segregan 
y que, de alguna manera, hacen que resul­
ten desagradables para el depredador. 
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T HOM PSON ( 1 960c ) ,  que rev isa parte de la 
l i teratura existente y es autor, con e l  c i tado, 
de otros trabajos sobre defensa en los Opis­
tobranqtiios, señala la presencia de glándu­
las cutáneas no mucosas, epidérmicas o sub­
epidérmicas y de función desconocida en 
varias especies pertenecientes a dist intos gé­
neros de opi stobranquios ; son éstos ( i nc lu­
yendo los que relaciona EDMuNDs , 1 966a ) :  
Cefal aspídeos (Scaphander, PhiLine) ,  Saco­
glosos ( Hennaea, Placida, Elysia, Stiliger) , 
Apl is iáceos (Aplysia) , Pleurobrancáceos (Ber­
thella, Oscanius) , Doridáceos ( A rchidoris , 
lorunna, A canthodoris, Lamellidoris, A da, 
Zaria, Goniodoris, Polycera, A ncula) , Dendro­
notáceos ( Tritonia, Dendronotus, Doto) , 

Eol idiáceos (Eubranchus, Thinchesia, Ca­
triona)  . 

Estas glándulas suelen hal larse local iza­
das en las papi las dorsales y en otras estruc­
turas que se autotomizan con fac i l idad y que 
se presentan al depredador en caso de a ta­
que ( véase 4 ,  21 Y 23 ) ,  o bien di stribuidas 
uniformemente por todo el tegumento dor­
sal ; sus secreciones incluyen sobre todo ma­
teriales b lancos , seguramente proteináceos , 
y mucopol i sacáridos, y sólo son exudadas 
cuando el an imal es molestado. La secreción 
de mucus, que se produce con mayor abun­
dancia en estos casos, caería también dentro 
de este t ipo de secreciones mal conocidas 
( l a  mayoría de estas glándulas defensivas ,  

TABLA 3 .  - Especies de opi stobranquios que secretan ác ido .  Opisthobranch species which 
secrete acid. 

E S P EC I E  
( "  indica su presencia en aguas ibéricas) 

A cteon punctocaelatus (CAR PE TER )  

+ Phi l ine quadripartita ASCAN I US 

Berthe l l ina  c i tri na ( RüPPELL & LEUCKART) 

+ Berthel la plumula ( MONTAGU)  

Berthel la pel lucida PEASE 

+ Oscanius ( = Pleurobranchus) membranaceus 
( MONTAGU)  

Pleurobranchus peron i  C U V I E R  

Pleurobranchus ovali s  PEASE 

P leurobranchus forskali RÜ PPELL & LEUCKART 

P leurobran chus cal i forn icus DALL 

P leurobranchus areol atus MORCH 

P leurobranchus semperi ( VAYSS I ERE) 
P leurobranchus sp.  

P leurobranchaea maculata ( QUOY & GAI M ARD) 

+ Pleurobranchaea meckel i  LEUE 
P leurobranchaea sp. 

Lamel l idoris b i lamel lata ( L I NNÉ) [ =  Onchi­
doris fusca ( MÜLLER ) ]  

-1 Doris verrucosa ( L I N  É )  C UV I ER 
Di scodoris palma A LLAN 
D iscodori s heathi M Ac FARLAND 

Di scodoris pusae MARCUS 
Di scodoris tema EDMuNDs 

T Anisodoris stel l i fera [ ( l H ER I NG) VAYSS IERE]  

p H  R E F E R EN C I A  

1 -2 PA I  E, 1 963 

1 T H O M PSO , 1 960a, 1 960b 

1 -2 ,5 T HOM PSON, 1 969 ; EDM U N DS & T HOM P­
so , 1 972 ; M ARBAC H & TSUR AM AL,  
1 973  

T HOM PSON , 1 960a, 1 960b 

T HOM PSO , 1 969 

T H OM PSON & SL INN ,  1 959;  T H OM PSON , 
1 960b ; Ros,  1 973 

1 -2 ,5 THOM PSON, 1 969 ; EDM UNDS & T HOM P­
SON , 1 972 

1 -2 

2 

1 -2 ,5 

1 

1 -2 
1 -2 

1 

2 
1 
2 

2 

2 

THOM PSON , 1 969 

T HOM PSO. , 1 969 ; MARBAC H & TSURNA­
M AL ,  1 973  

T H O M PSO , 1 969 

EDM u DS,  1 968 

EDM uNDs & T H OM PSON , 1 972 

MARUAC H & TSURNA M AL ,  1 973 

T HOM PSON, 1 969 

Ros , 1 973  

PAI E ,  1 963 

EDM UNDS, 1 968 

EDM uNDs,  1 968 
T HO M PSON , 1 969, 1 975 
T H OM PSO , 1 969 

EDM U DS,  1 968 

E D M U N DS ,  1 968 

EDM U DS, 1 968 
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inc lu idas las productoras de ácido -véase 
1 3- derivan probablemente de glándulas 
mucosas que originalmente pudieron tener 
una función lubricante ) .  

1 5 . MAL  SABOR GENERA L lZADO.  

Bajo este epígrafe de contenido vago se 
inclu irían aquellas características de desagra­
clabi l idad, normalmente de origen descono­
cido, que hacen que muchas especies de 
opistobranquios sean desechadas por los de­
predadores . Seguramente esta descr ipción 
resume la ignorancia de los i nvest igadores 
acerca de los mecani smos químicos (o físi­
cos) impl icados en este carácter desagrada­
ble, pero son muchas las especies que no 
parecen poseer secreciones ác idas,  tóxicas o 
repelentes, que carecen asimismo de espícu­
las y de cnidocistos, y que, por una razón 
desconocida,  son evi tadas por los depreda­
dores .  En algunos casos se cree que es el 
mucus, segregado de manera cont inua (o 
d iscont inua,  en s i tuaciones de pel igro) el 
portador del «mal sabor» ( véase 1 4 ) .  

1 6 . SECREC IONES DE  I NMUN I DAD o ANESTÉ­
S ICAS. 

Los Eol id iáceos parecen ser i nmunes a los 
nematocistos de los cn idarios de que se ali­
mentan (véase 25 ) ,  y aunque se desconoce 
la naturaleza de esta inmunidad se han 
aventurado dos pos ibles mecani smos que evi­
tarían el disparo de los nematoci stos, o que 
de alguna forma inut i l izarían los que se d is­
parasen . El primero, que expl icaría el paso 
inocuo de los cnidos por el tubo digestivo 
del nudi branquio ( y en parte también la no 
actuación de los cnidos contra un eol id iáceo 
que se desplaza sobre el cnidario) ,  se relac io­
na con la presencia de vesículas caracterís­
t icas en el epitel io del tubo digest ivo y del 
ectodermo de los Eol idiáceos ( véase 3 ) . El 
segundo, que actuaría en la fase previa a la  
i ngestión , hace in tervenir las secrec iones 
mucosas con las que el eol id iáceo recubre 
la presa antes de morderla ( BOUTAN , 1 898 ; 
GRAHAM , 1 938 ;  Ros ! , 1 970) .  

No está cl aro , s in embargo , de qué ma­
nera el epi tel io vacuolizado interviene en la 
i nocuidad de los cnidos , n i  tam poco si el 
mucus con que se recubre la presa inmovi-
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l iza las cápsulas urt icantes s implemente en­
globándolas dentro de una «barrera » a los 
cambios de presión osmótica, o bien s i  actúa 
como un « anestésico» ,  evi tando directamen­
te el disparo de las cápsu las urt icantes .  Este 
parece ser el caso de A mplúprion y otros 
peces comensales de anémonas , que se im­
pregnan del mucus de sus patrones antes de 
aventurarse entre sus tentáculos ( EDMUNDS, 
1 974) ( lo cual podría signif icar la adop­
ción de un disfraz críptico químico, al que 
las anémonas no reaccionarían por tratarse 
de su propia secrec ión ) ,  pero no se ha de­
mostrado para los Eol idi áceos . 

1 7 . SECREC IONES DE ENM ASCARAM I ENTO . 

Corresponderían a esta descr ipción las 
secreciones purpúreas o blanquecinas que 
emiten las dist intas espec ies de A plysia ( y  
otros apl is i áceos) cuando son molestadas . 
A .  depilans secreta únicamente un l íquido 
incoloro , lechoso y tóxico ( 7 ) ,  pero A .  pune­
tata secreta además de éste otro purpúreo 
formado por bi l inas vegetales de color vio­
leta y rojo ( véase 29 ) ;  A .  faseiata exuda 
sólo las b i l i nas ,  que no son tóxicas pero pro­
porcionan el t ipo de defensa de «cort ina de 
humo» ( RÜDIGER , 1 970) .  Los exudados de 
color púrpura son comunes en prácticamente 
todas las especies de A plysia salvo en las del 
subgénero A plysia ( A .  eedrosensis, A. depi­
lans, A .  dura, A .  juliana, A. vaeearia , A .  ni­
gra) , en las que la secreción es blanca ( blan­
ca y negra en la úl t ima especie c i tada ) ,  y no 
proviene de la glándula de la púrpura, s ino 
de la glándula opal i na , y está acompañada 
de un olor penetrante ( EA LES, 1 960) .  

No se  ha comprobado que  tales exudados 
se ut i l i cen del mismo modo que la excre­
c ión de t in ta en los Cefalópodos ,  pero en 
los Apl is iáceos la emisión de estas sustan­
c ias en una nube, no siempre compacta , 
suele i r  acompañada de la huida relat iva­
mente rápida del animal , que repta o nada 
( véase 20). Estas secreciones, que se in ter­
p retan corno de enmascaramiento v isua l , 
quizá actúen también corno desorientadores 
olfativos (olor penetrante ) ,  y en este caso 
pueden hal larse más extendidas ( por ser 
incoloras ,  por ejemplo ) . A rehidoris tubereu­
lata produce una secreción no ácida cuando 
se le molesta ( parclo bl ancuzca o crema ;  
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EOMU os , 1 968 ) ,  y se  han ci tado as imismo 
otras especies de opistobranquios que excre­
tan sustanc ias incoloras de olor muy pe­
netrante (Fimbria fimbria) o coloreadas que 
enturbian el agua de su entorno ( Bulla 
striata) (TC H ANG-S l , 1 93 1 ) . 

Aunque no está probado, la exi stencia de 
dos t ipos de secreciones en ApLysia parece 
sugeri r dos si stemas de enmascaramiento, 
que actuarían por separado ( caso de A. fas· 
ciata y A .  cLepiLans) o conjuntamente (caso 
de A. punctata ) .  Parece cl aro que la pre­
sencia  de los dos tipos de enmascaramiento 
en una única especie es más eficaz, pues 
desconcertaría a l a  vez a ]os depredadores 
que cazan mediante la v ista y a los que 
ut i l izan preferentemente el olfato. 

C .  DEFENSAS D E  COMPORTAMI ENTO 

El comportam iento de los animales suele 
tener rasgos específicos , y en el caso de las 
especies protegidas por algún mecanismo 
determinado es natural que el comporta­
m iento contri buya a realzar o a hacer más 
efectiva esta protección ; en algunos casos 
]a defensa se basa en el s imple comporta­
miento. 

1 8 . A ACORES I S . 

M uchos opistobranqu ios v i ven escondidos 
bajo piedras , enterrados en el sed imento o 
en cualquier otro t ipo de guarida, lo que 
les confiere la  categoría de anacoretas se­
gún la define EOMU os ( 1 974) .  Los que se 
entierran más o menos en el sedimento son 
sobre todo cefal aspídeos y armmaceos , 
mientras que los que más comúnmente se 
encuentran bajo piedras son doridáceos . 
Corno en otros casos de local ización prefe­
rente, en los Opi stobranquios la anacoresi s 
es casi s iempre una estrategia secundar ia ,  
s iendo l a  primaria la obtención de al imento 
(organismos del sedimento para los Cefalas­
pídeos , esponjas y briozoos para los Doridá­
ceas) .  Rostanga rubra y algunos otros dori­
dáceos que se a l imentan de esponjas incrus­
tantes se encuentran en ocasiones dentro de 
las valvas cerradas de individuos muertos 
de Pirma sp. pL. y de Spondylus gaecLeropus, 
lo cual es ev identemente una variación de l a  
anacoresi s  t ípica y entronca con e l  meca-

n i smo que se comen tará en el apartado si­
guiente .  Todos estos animales deben aban­
donar sus refug ios temporales para repro­
ducirse y buscar otras fuentes de a l imento, 
de manera que suelen ut i l izar otros sistemas 
de defensa . 

1 9 . A ACOR ES l S  TRÓF I CA .  

Una de las l imi taciones de los anacoretas 
estrictos es que se ven obligados a abando­
nar su escondrijo para l levar a término acti­
vi dades esenciales, entre las que destaca la 
búsqueda y obtención de al imento ; si esta 
necesidad se obvi a ,  el sistema de defensa 
aumenta en eficienci a .  Evidentemente , el 
anacoreta más eficaz es aquel que excava 
su refugio en el in terior de su propio al i ­
mento. Éste es el caso , en aguas i béricas, de 
TyLodina perversa, que acostumbra a v iv ir  
en e l  interior de cavidades someras excava­
das ( <<a mordiscos » )  en la  matriz de la es­
ponja Verongia aerophoba. Su forma de lapa 
hace di fíc i l  en extremo su desalojamiento, 
incluso para el recolector prov is to de pinzas , 
al actuar su concha de opérculo para la gale­
ría excavada ; su color, homócromo con el 
de la  esponja ,  dificulta todavía más su loca­
l ización.  He encontrado ejemplares de todos 
las tamaños en dist intos estados de «hundi­
miento» dentro de l a  esponja ,  tanto en aguas 
medi terráneas ibéricas ( Ros, 1 97 5 )  como en 
e l  l i toral canario (ALT I J\1 I RA & Ros , 1 977 ) ,  
y en  algunos casos la c lave para deducir  l a  
presencia de l  opistobranquio escondido den­
tro de sus galerías es únicamente la exi sten­
cia de agujeros en las paredes del cuerpo 
de la esponja ( Fig .  1 D) .  

Algo s imi lar  ocurre con PeLtodoris at ro­
maculata, cuyos juveniles pueden encontrar­
se con fac i l idad en los ósculos o pseudoóscu­
los de Petrosia ficiformis, l igeramente hun­
didos con rel ación a la superfic ie de l a  es­
ponja pero no tan escondidos ( n i  tan bien 
camuflados por el color) como TylocLina. Los 
adul tos no ut i l izan ya este método de pro­
tección,  y aunque ramonean los tegumen tos 
de la esponja y pueden dejar  huellas consi­
derables de su acción , la depresión excavada 
no sobrepasa los 2 mm de profundidad y 
no es sufic iente para cubri rl os .  PLatycLoris 
argo se guarece de manera parecida entre 
los encaje de SertelLa ( = Retepora ) celLu-
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losa, de donde en ocasiones no es posible 
desalojado s in romper el briozoo . GOHAR & 
ABOU L- ELA ( 1 957 )  describen otro caso de 
anacoresis trófica,  la de Phyllodesmiwn 
xeniae ( eol idiáceo) ,  que excava su habitácu­
lo  en dos especies de alcionarios de la fami­
l ia  Xeníidos ( Heteroxenia fuscescens y Xenia 
ulnbellata) ,  de los que se a l imenta ; sólo 
los cerata sobresalen de la  excavación y 
éstos son homócromos y homotípicos de los 
pó li pos y tentácu los de los a lc ionarios, de 
manera que su identif icación resulta muy 
d i fíci l .  Este úl t imo ejemplo i ndica también 
la reunión de dist intos mecanismos defen­
s ivos en una sola especie, a la vez que 
muestra la e levada correlación entre cripsis 
( en especial homocromía ) y anacoresis tró­
fica . 

20. REACC I O  ES DE H U ID A  y/o DE EV I TA­
C iÓN. 

En muchas ocasiones la respuesta frente 
a l  ataque o a l a  s imple presencia de un de­
predador consiste en la huida,  que puede 
ser inmediata o real i zarse después de la uti­
l i zación de cualquiera de los mecanismos 
siguientes : autotomía ( véase 4), secreciones 
repelen tes ( ]  4 ) ,  secrec iones de enmascara­
miento ( 1 7 ), comportamiento deimático ( 2 3 ) , 
entre otros . S iendo los Gasterópodos gene­
ralmente animales lentos, las reacciones de 
huida suelen hal l arse l im i tadas a aquel los 
animales que pueden nadar ( véase Ros , 
1 977 ) .  Este es el caso de A plysia y Notarchus 
y de Gasteropteron meckeLi entre otros opis­
tobranquios de nuestras aguas, aunque se 
han descrito reacc iones de huida en nata­
ción por lo menos en otras c i ncuenta espe­
cies de dist in tos órdenes ( FARM ER, 1 9 70) ,  
s in tener en cuenta las completamente pe­
lágicas. 

En otros casos l a  huida se hace mediante 
violentos movimientos del cuerpo que no 
consiguen la natación pero que alejan al 
animal del depredador : respuesta de Tritonia, 
Dendronotus y otros frente a estrel l as de 
mar, por ejemplo ( W I LLOWS,  1 97 ] ;  ROB I L­
L l ARD, 1 9 72 ) .  Como ocurre  en otros inver­
tebrados , la hu ida más típica de los Opi sto­
branquios es s in embargo la que proviene 
de un s imple cambio de di rección en el 

JOAN D O M E N EC ROS 

sent ido de la marcha del an imal cuando 
éste se topa con un objeto «no previsto» en 
su hábitat (como el dedo o las pi nzas del 
observador) ,  precedido casi s iempre por una 
retracción de las partes vi ta les ( rinóforos en 
todos los grupos, branqui as en los Doridá­
ceos , el cuerpo entero en los opi stobranquios 
tes táceos con concha suficientemente ampl ia 
o parte del mismo en los de concha reduc ida, 
ov i l l amiento del cuerpo en especies desnu­
das ,  etc . ) ,  y/o por comportamientos deimá­
ticos (véase 2 3 ) .  F ina lmente, el enterram ien­
to en la arena o el fango al ser molestados 
puede considerarse también como una reac­
ción de evitación.  

2 1 .  EX H I B I C IÓ  1 D I V I DUAL y TANATOS I S . 

Los animales protegidos por una colora­
ción advertidora (y también los miméticos ) 
deben hacerla  aparente para que cumpla la 
[unción requeri da ; t i enden a moverse len­
tamente y, en caso de ataque, ofrecen al de­
predador las partes más coloreadas (y más 
defendidas)  del cuerpo ( véase 4, 1 0 , 1 2 , 1 3 , 
1 4 , 2 3 ,  2 5 ) .  Los animales crípt icos , por su 
parte, basan su estrategia en la di ficul tad 
por parte del depredador en asociar una 
parte del entorno (que es la que imi ta el 
an ima l )  con a lgo comest ib le ; de ahí que en 
el los sean asimismo ven tajosos los movimien­
tos lentos o e l  sedentarismo acusado, cuan­
do no una inmovi l idad notable, por lo menos 
durante buena parte de su act iv idad ( véase 
5, 6, 7, 8 ,  9 ,  26 ,  27 ) .  

Los Opi stobranquios suelen ser  animales 
lentos, y e l lo  es especia lmente ci erto en los 
Doridáceos , a lgunos de los cuales han sido 
vistos de manera conti nuada en el mismo 
sustrato natural ( esponja)  durante varios días 
consecutivos ( Peltodoris atromaculata: 42 
días ; Glossodoris tricolor: 7 días ;  Ros , 1 97 3 ,  
] 97 5 ) ,  s i n  tener e n  cuenta e l  comportam iento 
en acuario ;  s i rva también 10 dicho a propó­
sito de Tylodina perversa ( véase 1 9 ) ,  Bosel­
lia mimetica ( véase 6) , y Serigea sublaevis 
( véase 5 ) ,  entre otros . Otros factores (d ispo­
n ib i l idad de a l imento, por ejemplo) ,  influ­
yen a no dudar sobre este comportam iento , 
que se hal l a  por tanto l igado no sólo a la 
protección y al aposematismo o a la cr ip­
s is ,  s ino también a las pecu l i aridades trófi-
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cas  de cada especie ,  de manera que , por 
ejemplo, es i ncompatible con el carácter de 
macrófago cazador ( véase Ros , 1 978 ) ,  aun­
que en otros grupos animales se han descri­
to «mimetismos» ( homotip ias)  agresivos que 
emplean movimientos lentos o i nmovi l idad.  

Una reacción de defensa que parece re­
lat ivamente extendida es la tanatos is ,  mal 
l l amada cataleps ia ,  por l a  que un opisto­
branquio inquietado se contrae y permanece 
inmóvil durante bastante t iempo, a diferen­
cia de las reacciones de evi tación c i tadas 
anteriormente (20) ,  que terminan tan pron­
to corno el  animal  deja de rec ib i r  el estímu­
lo  que l as causó. R r sBEc ( 1 928) parece ha ·  
ber  s ido el único autor que señala este s i s­
tema defensivo (en doridáceos : Polycera 
picta, Aegires dolosa, joubin iopsis bouraili, 
Goniodoris violacea, G .  joubini) ,  del que 
señala su relación con la cr ips is (homocro­
mía , homot ip ia ;  véase 5 y 6 ) .  En cualquier 
caso , e l  resul tado debe ser desconcertnr al 
depredador. 

22. EXH I B IC IÓN DE GRU PO. 

Las espec ies aposemáticas t ienden a agru­
parse más que l as crípt icas o i ndiferentes , 
de manera que l a  exhibición de los colores 
advertido res sea así más aparente y permi­
ta a la  vez un  aprendizaje más rápido por 
parte del depredador; la agrupación de es­
pecies aposemáticas de motivos de colora­
ción parecidos ha sido evidentemente un fac­
tor en favor de la  selección de círculos mi­
méticos. 

M uchas especies de doridáceos y de eol i­
diáceos cumplen este requis i to en nuestras 
aguas,  y aunque pueden i nvocarse moti vacio­
nes de t ipo t rófico (grupos de eol idiáceos 
mono- o p luriespecíficos que ramonean en­
tre las matas de h idroideos : Coryphella pe­
data, Flabellina affinis, H ervia costai, Don­
dice banyulensis, Trinchesia coerulea) o re­
productor ( cohortes de doridáceos : Glosso­
doris gracilis, G. tricolor, G. valenciennesi, 
G. messinensis, Trapania maculata, Crimora 
papillata, Limacia clavigera) ,  es evidente que 
los grupos resul tantes cumplen también un 
efecto advertidor. Por otra parte ,  la exhibi ­
c ión de grupo o l a  s impa t ría de especies mi­
méticas es una condic ión necesaria para la 
efect ividad defensiva de su l i b rea . 

2 3 .  COM PORTAM I ENTO DE I M ÁT I CO. 

Cuando la  respuesta frente a la  presencia 
de un depredador cons iste en una postura 
característica por parte de la presa que pa­
rece dest inada a asustar al atacante, se habla 
de comportamiento deimático, dimántico o 
de amedrentam iento, y puede tratarse de 
una amenaza real o de un bluff. En todo 
caso , el depredador puede abandonar e l  ata­
que o retrasarlo unos instantes , los suficien­
tes para que la presa huya o ut i l i ce cualquie­
ra de sus mecanismos defensivos, en espec ia l  
los  agresivos (véase 24) .  

El comportamiento deimático más aparen­
te en los opistobranquios es el de Hexa­
branchus marginatus, que ha sido b ien estu­
diado por EDM UNDS ( 1 968d ) .  Es te doridáceo 
reposa o se mueve con el borde del manto 
arrol lado , postura que lo hace crípt ico sobre 
l as p iedras 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 exh ib ición remeda 
la  del animal al nadar;  véase V I CENTE,  1 96 3 ,  
Y GOH AR & SOL I MAN , 1 963 -H . sangui­
neus-).  No se conoce , sin embargo , como 
reaccionan a esta exh ibición los depredado­
res potenciales ,  ni s i  esta especie está defen­
dida por secreciones di suasori as .  

Ya se ha citado el comportamiento de 
Spurilla neapolitana (6 ;  véase también HAE­
FELF INGER ,  1 969c) ,  pero este t ipo de exhi­
bición en el que se presentan al depredador 
las partes defendidas del cuerpo se da prác­
t icamente en todos los eol id iáceos , s iendo 
particularmente l lamativo en los mayores 
(Dondice banyulensis, Hervia costai, Flabel­
tina affinis) , que acompañan el despl iegue 
defensivo de los cerata con bruscos movi­
mientos de va ivén y un súbi to cambio del 
aspecto general del cuerpo , que se contrae 
y se esconde bajo el haz de papi las exten­
didas. Una analogía que me parece adecua­
da,  aunque debería probarse, es que el com­
portamiento deimático de Hexabranchus es 
s imi lar  a la exhibición de ocelos en a lgunas 
mariposas (se trataría pues de un bluf/ ) ,  
mientras que  e l  de  los  eol idiáceos correspon­
dería a la  exhib ición de los puercoesp ines 
(amenaza just ifi cada ) .  Se ha especul ado asi-
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mismo acerca del carácter de comportamien­
to deimático de la «nube» de b i l inas que ex­
pulsa A plysia cuando es mo lestada, aunque 
aquí se considera que t iene otro signif icado 
( véase 1 7 ) .  

24 .  DEFENSA AGRES I VA. 

Cuando la defensa frente a un depredador 
impl ica In  u t i l ización de un mecanismo que 
puede dañar a éste, se habla de defensa 
ngresiva ; estos mecanismos pueden tener una 
f inn1 idad primera dist inta de la ngresión 
defensiva ( agresión ofensiva,  captura de a l i­
mento , etc . ) ,  o bien haber evolucionado con 
el fin exclus ivo de actuar de elemento di­
sunsor frente a un enemigo potencia l . Este 
ú l t imo parece ser el caso de los Opisto­
branquios , que ut i l i zan,  como hemos visto, 
secrec iones químicas ( véase 1 2 , 1 3 , 1 4 ) Y 
cnidocistos ( 2 5 )  para repeler activamente 
un ataque . Esta defensa agresiva puede te­
ner lugar consecut iv8lnente a una exhibi­
ción deimática previa ,  o bien funcionar di­
rectnmente, s in mediar la misma.  

D .  CLEPTO D E FENSAS 

He agrupado bajo esta denominación 
aquel los s i stemas defensivos que, de un modo 
u otro ,  los Opistobranquios obt ienen de ele­
mentos externos a su propio cuerpo y ut i l i ­
znn posteriormente como propios en mnyor 
o menor medida.  Se trata por lo general de 
otros organ ismos o de parte de los mismos 
( In anacoresis trófica se ha comentado en 
otro lugar ;  véase 1 9 ) .  

2 5 .  CLEPTOCN I DOS. 

Los eo l id iáceos que se nutren de cnida­
rios, y algunos dendronotáceos con el mismo 
r¿gimen a l imentario,  acumulan los cnidos 
o cápsu las urticantes de sus presas en unos 
cnidosacos de las pnpilas dorsales , donde 
rec iben el nombre de c leptocn idos ( Fig .  4 ) .  
Los cnidosacos se  abren debido a la  pre­
s ión mecánica ejercida por la contracción 
de los músculos c irculares que los rodean 
o por la acc ión de un depredador, y descar­
gan las cápsulas urt ican tes , que se di sparan 
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entonces y actúan con igual eficacia que 
cuando son expulsndas por los celen téreos. 
Se trata , pues , de elementos de defensa , di­
suasores y a l tamente eficaces , que en oca­
siones pueden produc ir  transtornos conside­
rnbles en el atacante, cuando no la muerte : 
los cnidos de Glaucus y Glaucilla, proce­
dentes del s i fonóforo Physalia, pueden afec­
tnr al hombre ( THOM PSON & BENNETT, 1 969, 
1 970) ,  quizá fatalmente ( los cnidos de Phy­
salia son muy efect ivos ; véase también 
T HOM PSON & McFARLANE , 1 967 ) .  

Aunque dist intos autores han  creído en  
épocas suces ivas que lo s  cnidos de  lo s  eol i­
d iáceos podrían ser producidos por e l  pro­
pio animal ( véanse , por ejemplo,  las revi­
s iones de CUÉNOT , 1 907 Y GRAHA M ,  1 9 38 ,  en­
tre otros) ,  WR IGHT  ( 1 858 ) ,  G LASER ( 1 903 ) ,  
GROSVENOR ( 1 903 )  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 
eol idiáceo come , algunos cnidos de la presa 
pasan a la  glándula digestiva de éste sin 
explotar, y s iguen después hacia las ramas 
de la glándula digestiva hasta los sacos 
( cn idosacos) s i tuados en el extremo de los 
cerata; a l l í  son captados por células ( cnido­
bl astos ) y a lmacenados ( cnidoci stos ) .  Cuan­
do el an imal es est imulado adecuadamente 
( por ejemplo apretándolo con unas pi nzas ) ,  
e l  músculo de la  pared del  cnidosaco se 
contrae, expulsando al hacerlo los nemato­
ci stos por el poro del extremo del ceras. 

Teorías más rec ien tes abognn por un ori­
een más remoto de los cnidos , que cabría 
ns imi lar a cnidosporidios s imbiontes de los 
cnidarios y/o de los nudibranquios ( ROSI N ,  
1 970) .  Aunque no  hay pruebas defin i t ivns de 
tal s imbiosis ,  existen otros casos de acúmu­
los sucesi vos de orgánu los por parte de dis­
ti ntas especies a lo largo de una determinada 
cadena trófica ( véase 26) .  

Estab lecido fina lmente e l  origen de los 
cnidos, sigue la  di scusión sobre su ut i l iza­
ción ; los mecan ismos fisiológicos que desen­
cadenan la  descarga de los cnidosacos fue­
ron revisados por G RAHAM ( 1 938 )  Y Eo­
M UNOS ( 1 966a ) ,  y se expl ican por una varia­
c ión de la presión osmótica del medio que 
rodea la  cápsula urticante (WELL ,  1 934) o, 
2 l ternati vamente,  por la acción mecánica de 
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los músculos que rodean el  cnidosaco ( tal 
como se ha indicado anteriormente) ,  ya sea 
por in tervención activa del molusco, ya pasi, 
vamente ( actuación del depredador) . Éste 
parece ser el primer indicio en la  l i teratura 
de que los cnidosacos no se descargan «a  
voluntad» .  

Se  ha sugerido asimismo la  pos ib i l idad 
de que los cnidosacos no sean , de hecho, 
más que depósitos de acumulación de pro­
ductos de desecho ( H AEFELF INGER , 1 969c) ,  
que por alguna razón ( quizá su « pel igrosi­
dad» potencial ) acortarían el  camino lógico 
de expulsión tomando el « atajo» de los 
cerata; esta teoría hace i ntervenir as imismo 
una acción mecánica o táctil (manipulación 
por un  depredador, etc . )  para explicar el 
d isparo de los cnidos . A pesar de que este 
argumento t iene la ventaja de ofrecer una 
explicación no determinista para el acúmulo 
de tales estructuras ,  es evidente que no re­
suelve la cuestión que sigue debatiéndose : 
hasta qué punto el animal puede provocar 
la descarga de los cn idosncos o debe l im i­
tarse a aprovechar estas exci taciones tácti­
les, es decir ,  s i  la l iberación de los cleptocni­
dos es «del iberada» ,  in tegrada en un meca­
nismo act ivo de defensa , o es ocasional y 
obedece primariamente a la actuación de un 
si stema excretor. 

Los eol id iáceos de las especies Flabellina 
affinis, Coryphella pedata, Hervia costai y 
Dondice banyulensis que he mantenido en 
acuario con al imento abundante y renovado 
(Eudendrium ramosum) ,  conservan siempre 
los cn idosacos cerrados y aparentemente l le­
nos de cnidos ( si no se les manipula) ,  mien­
tras que los que han estado sometidos a 
ayuno los p resentan abiertos y vacíos a los 
pocos días ,  aunque no se les haya moles­
tado. U na explicación sati sfactoria no puede 
avanzarse todavía, pues cabe la  pos ib i l idad 
de que el vaciado de los cnidosacos sea el 
resultado del stress fisiológico causado por 
la ausencia de a l imento y l a  rarefacción del 
medio,  pero no se descarta l a  pos ib i l idad de 
que exista un proceso cont inuo de l lenado­
vaciado de los cnidosacos, i ndependiente de 
los estímulos externos, y de que los animales 
observados , hab iendo efectuado el vaciado 
de los productos de desecho de los cnido­
sacos ( los cleptocnidos) ,  no pudieran repo-

ner su dotación debido a la falta de a l imento . 
Sea cual sea el mecanismo de esta des­

carga , es obvio que se ut i l iza como sistema 
de defensa ( por lo menos en las especies 
que acumulan los en idos de t ipo más vul­
nerante ; véase EDMuNDs ,  1 966a) ,  y la  colo­
ración advertidora de la  mayoría de eol id iá­
ceos lo prueba ,  así como el hecho de que 
las especies no aposemáticas suelen ser suc­
toras de huevos de otros animales,  o se al i ­
mentan de presas de las que acumulan el 
p igmento , estando entonces coloreadas de 
una manera homócroma con aquéllas ( véa­
se 26) .  Ya se ha comentado en otro l ugar 
la ubicación , t íp icamente defensiva (en los 
cerata),  de los cnidosacos , así como el hecho 
de que son estas partes del cuerpo las que 
suelen ostentar l as coloraciones defensivas ,  
sean del t ipo que sean ( véase 5 ,  10 ,  26) ,  Y 
que están caracterizadas por otros mecan i s­
mos (véase 3 ,  4, 1 4 , 2 1 , 23 ) .  

26.  C R I PS I S :  HOMOCROM ÍA ( P IGM ENTOS AD­
OU I R I DOS. 

Seguramente la  faci l idad con que ciertos 
autores aceptaron la pos ib i l idad de acumula­
ción de espículas (véase 28) en el tegumento 
de los Doridáceos se debió al hecho, seña­
lado desde antiguo y repetidamente compro­
bado (CUÉNOT, 1 925 ,  1 927 ;  NAV I LLE ,  1 926 ;  
LABBÉ ,  1 93 1 ;  HAEFELF INGER , 1 962 , 1 969d, 
etcétera ) ,  de la  acumulación que ciertos opis­
tobranquios hacen de los p igmentos de sus 
presas. Evidentemente, la coloración homó­
croma que se consigue así tiene un va lor pro­
tector elevado , que se aumenta a veces por 
el parec ido con la presa que el depredador 
puede adoptar ( véase 6). En la mayor parte 
de los casos el p igmento se acumula como 
tal , pero en los Sacoglosos lo hace en forma 
de cloroplastos ( zooxantelas) ,  que pueden 
resultar út i les para el opistobranquio por 
otros motivos ( véase 29 y Ros , 1 978) .  

La homocromía puede l legar al extremo 
de que i ncluso la  puesta conserve la colora­
c ión del a l imento (Flabellina affinis, por 
ejemplo) ,  de modo que el p rogenitor la de­
fiende en c ierta manera . Entre los opisto­
branquios que se s irven de este método adi­
cional de defensa ( recordemos que todos 
ellos suelen estar b ien protegidos por uno u 
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otro de los mecanismos i ndicados) ,  se cuen­
tan sobre todo sacoglosos, apl is iáceos, pleu­
robrancáceos , dendronotáceos y eol idiáceos , 
y, de manera menos frecuente, algunos re­
presentantes de los demás grupos . 

Al comentar los pigmentos homócromos 
propios ( 5 )  se ha hecho referencia a algunas 
especies de nuestras costas que presentan 
también homocromía a l imentaria ,  y en Eo­
M UNOS ( 1 966a) pueden consul tarse otros ca­
sos conocidos, que impl ican casi s iempre a 
eol id iáceos ( Eubranchus exiguus, E. cingu­
latus, Tergipes despectus, Catriona foliata, 
C. aurantia, Facelina drummondi, F. coro­
nata, etc . )  e hidrarios ( Laomedea, Obelia, 
TubuIaria, Coryne, etc . ) ,  a eol id iáceos y 
actin ias (A eolidia papillosa/ Sagartia troglo­
dytes: G IARD, 1 888 ;  Spurilla neapolitana/ 
A nemonia sulcata: TCH ANG-S I ,  1 93 1 ;  Precu­
thona peachi/ Hydractinia echinata: BEAU­
MONT, 1 900 ; etc . ) ,  a eol id iáceos y huevos 
de peces (Calma glaucoides: H ECHT ,  1 896 ) ;  
se  ha comentado también la  homocromía 
a l imentaria de Glaucus, GIaucilla y Fiona 
( véase 8 ) ,  y en la l i teratura abundan los 
ejemplos de este t ipo. Algo s imi lar puede de­
cirse para los Sacoglosos , que obtienen su 
color de las algas de que se al imentan , y 
con las que parecen presentar una asociación 
tan estricta como la  que existe entre Eoli­
di áceos y Cnidarios ( MACNAE ,  1 9 54) .  

Sería quizá superfl uo estab lecer para nues­
tras costas una l i sta de las especies de opis­
tobranquios que obtienen parte o todo su 
color a part ir  de su a l imento,  pero conv iene 
recordar a Tylodina perversa (de Verongia 
aerophoba ) ,  Elysia viridis (Codium tomen­
tosum ) ,  Placida dendritica (Bryopsis mus­
cosa) , A plysia punctata, j uveni l  ( rodofícea 
no determinada) ,  Serigea sublaevis (Clathri­
na coriacea) , Flabellina affinis, Hervia cos­
tai, Coryphella pedata (Eudendrium ramo­
sum ) , Spurilla neapolitana ( A iptasia muta­
bilis) . 

Los eol idiáceos eurífagos ( y  especies de 
los demás grupos , como juveni les de A ply­
sia punctata) ,  adoptan dis t intos colores de 
acuerdo con los de l as dist intas presas con­
sumidas,  lo  que ha l levado a describ ir  en 
ocasiones falsas especies o subespecies. E ste 
es el caso de Favorinus branchiaIis ( huevos 
de peces de dist intos colores ) ,  Spurilla nea­
politana (A iptasia mutabilis/ Actinia equi­
na) , A eolidia papillosa (Sagartia troglody­
tes/ A ctin ia equina/ A ne/1wnia sulcata) , etc . 
( H AEFELF I NGER ,  1 969c ; EOMUNDS, 1 974 ;  
Ros , 1 978) .  Éste e s  un  c laro ejemplo de  
adaptación de l  color de l  an ima l  a l  del sus­
trato (cambiante en este caso ) sobre el que 
v ive .  En Ros ( 1 974) puede consul tarse e l  
«espectro a l imentario»  de var ias especies de 
eol idi áceos (de los géneros Coryphella, Eu­
branchus y Trinchesia) y de dendronotáceos 
(del género Doto) ,  según datos de varios 
autores ( HAEFELF INGER , 1 960 ; SWENNEN ,  
1 96 1 ; M I LLER ,  1 96 1 ; V ICENTE,  1 967 ,  Y 
SCH M EKEL ,  1 968) ;  l a  variedad de presas 
consumidas por algunas de estas especies 
indica su gran « pol imorfismo» cromático. 

27. CR I PSI S :  E P I B IONTES. 

La presencia de epibiontes es común en 
muchas especies animales, sobre todo acuá­
ticas, que suelen ganar protección visual 
frente a los posibles depredadores , s in  tener 
en cuenta otros beneficios (o daños) que los 
epibiontes pueden ocasionar en l a  especie 
sobre la que v iven ( aquí  cal if ico de epibion­
tes únicamente a los organismos que ut i l izan 
a otro como sustrato, sin consideración de 
relaciones más profundas) .  En los Opisto­
branquias se comprende que l a  presencia 
de epibiontes debe estar restringida a las 
formas testáceas , y entre e l las sólo he podi­
do comprobarla en Umbraculum mediterra­
neum, espec ie  que parece poco defendida en 
otros aspectos . Sobre la concha de tres de 

F IG.  4.  - Esquema que muestra algu nos de los mecani smos defensivos en los Opistobranquios. En los COf­
tes transversales a la derecha se i ndica la prese ncia de los atributos defe nsivos (glándulas, espícul as, cni­
dosacos, autotomía, etc.) en  u nos pocos géneros representativos de sacoglosos, doridáceos, dendronotáceos y 
eol idiáceos. Tomado en parte de THOMPsON ( 1 960 c) y EDMuNDs ( 1 974) ,  modificado. - Diagram illustrating 
sOllle 01 the delensive rnechanisrns in Opisthobranchia. In the transverse sections at right the presence is 
indicated 01 (he dejensive atlributes (glands, spicules, cnidosacs, autotomy, etc.)  in a jew representative genera 

ol Sacoglossa, Doridacea, Dendronotacea and Aeolidacea. Partially jrom THOMPsON (1960 e) and EOMuNos 
( / 9 74), modijied. 
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los ejemplares obtenidos en mis muestreos 
se hal l aban in stalados b ivalvos , gasterópo­
dos, ascidias ,  h idrarios y clorofíceas ; uno 
de los ej emplares , capturado en inmersión 
sobre una pared vertical , se hal laba perfec­
tamente oculto por este «disfraz» ,  confun­
diéndose el poblamiento instalado sobre su 
concha con el de la  roca c ircundante ( Figu­
ra 1 C ) .  

28 . ESPÍCU LAS. 

Ya se ha comentado anteriormente l a  pre­
sencia de espículas en el tegumento de di­
versos grupos de op istobranqu ios ( véase 2 ) ,  
pero a lgunos autores han  creído ver en 
ellas acúmulos de t ipo digestivo ( en los 
c1oricláceos que se a l imentan de esponjas , 
especialmente ; V I CENTE ,  1 967 ;  FOGDEN & 
FOGDEN, 1 974,  entre otros ) .  Sin embargo , la  
mayoría de esponjas que se encuentran en 
nuestras aguas t ienen espículas s i l íceas (o  
carecen de  espículas) ,  m ientras que  la s  del 
tegumento de los doridáceos (y de los demás 
grupos) son calcáreas, vestigios de la concha 
ancestral . Repetidos intentos de encontrar es­
p ículas s i l íceas en el tegumento de Peltodoris 
atromaculata (que se a l imenta de Petrosia fi­
ciformis) ,  mediante destrucción de los tej idos 
y de l as espículas calcáreas de este doridá­
ceo con N03H , no nos han dado ningún 
resultado pos i t ivo, m ientras que en las heces 
aparecen con regularidad espículas proce­
dentes de la i ngesta .  Hasta que no se posean 
pruebas concluyentes debe descartarse pues 
esta pos ibi l idad, tanto más cuanto que las 
espículas ingeridas y presentes en el tubo 
digestivo del molusco no deben representar 
ningún t ipo de mecanismo defensivo para un 
depredador potencia l , ya que no son perju­
d ic iales para el propio doridáceo . 

29 . SECREC IONES DEFENSI VAS Y MAL  SABOR. 

Anteriormente ( véase B. Defensas quími­
cas) se ha considerado que los Opistobran­
quios producían sus propias secreciones de­
fensivas, ya fueran éstas ácidas ,  venenosas, 
desagradables o de cualquier otro t ipo que 
pueda establecerse. Sin embargo, por un lado 
existe c ierta evidencia de que una parte im-
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portante del carácter desagradable de una 
determinada especie de opistobranquio pro­
viene de las secreciones mucosas que el ani­
mal exuda continuamente y ,  con más fre­
cuencia ,  en caso de pel igro ; por otro, hay 
pruebas de que un elevado tanto por ciento 
de los glúcidos que intervienen en la sÍnte­
sis del mucus de a lgunos sacoglosos procede 
de los productos fotosintetizados en los clo­
roplastos s imbiontes en sus tej idos (GREENE ,  
1 970 ;  TRENCH & M USCAT I NE ,  1 970 ;  véase 
también Ros , 1 978) .  Se trataría pues de una 
relación s imbióntica en la que, además de 
obtener otros productos de l a  síntesis de las 
algas, los opistobranquios se verían favore­
cidos con el aporte de sustancias que ten­
derían a i ntegrarse al vehículo orgánico (m u­
cus) en el que deben encontrarse los pro­
ductos químicos defensivos. 

S in duda el origen primero de cua lqu ier 
secreción debe buscarse en el a l imento del 
animal que la produce , que a través de los 
procesos metaból icos correspondientes pasa 
a formar parte de la propia materia orgá­
n ica del mismo; pero en a lgunos casos los 
productos que se aprovechan sufren un mÍ­
nimo de modif icaciones metaból icas, y en­
tran por tanto dentro del concepto de clep­
todefensas . Éste es el caso de las «nubes 
de humo» que p rod ce Aplysia ( véase 1 7 ) ;  
este opistobranquio obtiene dist intas b i l inas 
( ficocianina y ficoeri tr ina) de su a l imento 
algal ( RüDIGER ,  1 9 70) ,  y las u t i l iza, conju­
gadas con proteínas, para formar los tres 
cromos de su t in ta (NEEDHAM , 1 974) .  Se ha 
sugerido asimismo que e l  veneno que puede 
secretar Oxynoe ( véase 1 2 ) procede de l as 
algas de que se a l imenta , aunque e l lo no 
se ha probado (SPHON & BERTSCH , 1 974) .  

DISCUSiÓN 

En l as páginas que anteceden se ha inten­
tado si stematizar los métodos defensivos de 
los Opistobranquios , y a lgunos de el los se 
han señalado por primera vez ( co loración 
disrupt iva, mimetismos, anacoresis a l imenta­
ria, etc . ) ;  estos métodos son una manifesta­
ción más del el evado grado de especia l i­
zación y adaptación de que hacen gala la 
mayoría de opistobranquios ,  en especia l  los 
desnudos , y que se reflejan as imismo en sus 
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adaptaciones a l imentarias ,  entre otros aspec­
tos ecológicos (véase Ros ,  1 978 ) .  

Como sea que ,  forzosamente , gran parte 
de lo que va dicho es subjetivo, en especia l  
la  in terpretación de muchos aspectos de la 
biología de estos animales , es obl igado pa­
sar a una breve discusión de aquel los pun­
tos que pudieran parecer más especulat ivos, 
al t iempo que se e labora un  pequeño resu­
men de conclusiones. 

Los fenómenos crípt icos parecen fuera de 
toda duda en los Opistobranquios, aunque 
a lgunas de las estrategias que se han apun­
tado aquí pueden parecer demasiado rebus­
cadas (e l iminac ión de la sombra l atera l ,  por 
ejemplo .  Ya a pr incip ios de siglo EuoT 
( 1 9 1 0 ) advertía acerca del posible antropo­
morfi smo en la designación de crips i s  a de­
terminadas semejanzas entre pares de anima­
les ,  en espec ia l  depredador y presa. Por un 
lado, señalaba l a  semejanza previ a  entre 
estos pares de animales (eo l id iáceo-act in ia ,  
doridáceo-esponja) ,  y por otro daba l a  vuelta 
a l a  interpretación más generalizada ind i­
cando que, de hecho, la im i tación es dob le :  
también l a  esponja se  asemeja a l  doridáceo 
y no parece que ésta obtenga n inguna ven­
taja de e l lo .  No resul ta  extraño, añadía, que 
ambos animales se parezcan, pues su asoci a­
ción a l imentaria es muy ant igua y sobre am­
bos deben haber actuado factores ambien­
tales semejantes y, en defin i t iva ,  presiones 
de selección s imi lares .  

Ent iendo que este razonamiento no inva­
l i da en absoluto l a  eficacia de los fenómenos 
crípticos, ni pone en tela de juicio su exis­
tenc ia ;  sobre todo si se entiende que l a  
cripsis e s  semejanza con e l  sustrato más 
común y no con otra especie ,  animal o ve­
getal (que s in  embargo puede resul tar ser 
el sustrato, como en el grupo que nos ocupa) .  
Entonces no t iene sent ido especular sobre 
las ventajas que obtiene una superficie de 
arena cuando sobre el l a  se enmascara un 
pez plano, o una corteza de árbol sobre l a  
que s e  i nstala una  pol i l l a  críptica ,  ponga­
mos por caso . Aunque la cr ipsis (en este 
caso homocromía y homotipia) t iende a ha­
cer que se acentúen determi nadas semejan­
zas entre animal y sustrato, o entre animal 
y otro que actúa de sustrato,  está c laro que 

la ventaja es para el im i tador, no para el 
imi tado. 

La existenc ia  de coloraciones advertido­
ras , reconoc ida en di versos grupos de insec­
tos y en otros animales,  es aceptada con una 
cierta re t icencia en los Opistobranquios 
(THOM PSO , 1 960c ; EDMU DS ,  1 9 74) ,  segu­
ramente porque dist intos aspectos de la bio­
logía de estos animales y de sus depredado­
res no ayudan p recisamente a comprender 
cómo puede ser eficaz en e l los la  adopción 
de un uniforme aposemático . En  primer lu­
gar,  para muchas especies de l ibrea de v ivos 
colores no se ha probado un carácter «desa­
gradable» o defensivo frente a los depreda­
dores ; también pesa e l  hecho de que muchas 
especies suelen vivir bajo p iedras , enterra­
das en el sedimento del fondo u ocultas de 
alguna otra manera. Y, f inalmen te ,  se aduce 
el s istema de v is ión de los depredadores, l a  
mayoría d e  los cuales n o  podrían dist inguir 
las br i l lantes coloraciones de los opisto­
branquios más que como un modelo de 
b lancos, grises y negros. Creo que son estas 
tres las objeciones principales desde las que 
se ataca l a  existencia de coloraciones apo­
semáticas y de m imeti smos en los Opisto­
branquios. I ntentaré dar a continuación al­
gunas razones que quizá demuestren que n(  
son tan serias como se pretende. 

Frente a l a  primera de las objeciones 
planteadas puedo señalar que muy pocas 
especies han s ido i nvestigadas a fondo acer­
ca de sus poderes de defensa ( l as mi smas 
páginas que anteceden lo prueban ) ,  pero en 
la  mayoría de el l as se ha encontrado l a  pre­
sencia de uno o más caracteres «desagrada­
bles» o «di suasores» ,  en muchos casos más 
de uno (como corresponde a la reun ión de 
dos o más caracteres defensivos, común en 
estos animales) ,  1 0  que demuestra l a  elevada 
versat i l idad del grupo como un todo y aboga 
por la  existenc ia  de tales caracteres en espe­
cies todavía no investigadas o en l as qüe 
han sido objeto de una l abor experimental 
parcia l .  ( Se ha comentado también la pos ib le 
doble  ut i l idad de c iertas l ib reas de v ivos 
colores ; véase 5 y 1 0 . )  EDMuNDs ( 1 974) pasa 
revista con cierto deta l le a las respuestas 
de los depredadores a presas aposemáticas, 
en especi al al comportamiento de peces , en 
acuario y en l a  naturaleza, frente a opisto-
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branquios que el investigador dej a caer en 
el agua.  Algunas especies son probadas por 
los peces y luego sol tadas , otras, muy pocas ,  
son comidas ,  y algunas no despiertan e l  
menor interés entre los depredadores . Este 
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 l ibertad, y en cambio 
es una visión a la  que los peces de acuario 
se ha l lan muy acostumbrados ; los resultados 
variarán pues de acuerdo con los sujetos 
experimentales . Por otro lado , sugiere que 
las papi las 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 ti pos de experi encias , real izadas por 
el que esto escribe, vienen a sumarse a las 
que recoge este autor y no incurren en los 
defectos de método que el mismo señala con 
respecto a soltar los opistobranquios en el 
agua,  ya sea en acuario o en la  naturaleza . 
El primero , efectuado en los acuarios de 
exhibición del Acuario de B lanes , consitió 
en mantener durante períodos di versos (de 
hasta t res meses) varios ejemp lares de A rchi­
doris tuberculata y Umbraculum mediterra­
neum en los tanques junto con especies , pre­
sumib lemente depredadoras, de peces ( Mu­
raen a helena, Diplodus sp. pI. , Epinephelus 
guaza, Paracentropristis cabrilla, P. hepatus, 
Labrus sp. pI., etc ) ,  crustáceos ( Homarus 
gammarus, Palinurus elephas, P. mauritani­
cus, Scyllarus arctus) y cefalópodos ( Octopus 
vulgaris) . Ningún ejemplar de las especies 
de opistobranquios ci tadas fue comido , ni 
aparentemente mordido ni  molestado mien­
t ras duró la experiencia ( todos el los fueron 
instalados sobre el fondo o pegados a las pa­
redes del acuario, de manera que no se sol ta­
ron en el agua desde arriba) . 

La segunda experiencia ,  repetida varias 
veces en dist intos lugares , a profundidades 
variadas y en dist intas épocas del año, ut i l iza 
un método de «atracción 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 cuchi l lo ; los frag­
mentos desprendidos son pronto comidos por 
l as dist intas especies de peces de las cerca­
n ías, que se acercan atraídas seguramente por 
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el olor del al imento. La experiencia consistía 
en soltar, entre los fragmentos de erizo ( A r­
bacia linda, Paracentrotus !iIJidus, Echinus 
melo, según los casos) , di versos ejemplares 
de eol idiáceos ( Flabellirza affirzis, HerIJia 
costai, Coryphella pedata ) y doridáceos 
( Glossodoris gracilis, G .  tricolor) .  Lábridos 
( Labrus sp. , Coris julis, Thalassoma paIJo ) , 
serránidos ( Paracentropristis hepatus, P. ca­
brilla) , espáridos ( Diplodus sp. ) y poma­
cén tridos (Chromis chromis) , reunidos a 
veces en gran número , mordisqueaban en la 
nube de restos de erizo, pero en ninguna 
ocasión «confundieron» a los ejemplares de 
lludibranquios con aquél los ,  a pesar de que 
el olor del erizo debe ser muy fuerte ( a trae 
a los peces desde gran distancia) y debe 
«embadurnar» también a los nudibranquios . 
U na vez disipada la «nube» de fragmentos 
comestibles, cuando sobre el fondo quedan 
sólo los restos de los caparazones de los 
erizos y los nudibranquios contorsionándose, 
algunos peces curiosos se acercan a averiguar 
si todavía queda algo comest ib le :  ol isquean 
los fragmentos de caparazón y hozan en la 
arena del fondo, pero ignoran por completo 
a los opistobranquios, cuyas formas móvi les 
y colores vivos destacan sin embargo del 
sustrato. 

El segundo t ipo de objec ión , que es cierta 
en conjunto, no t iene en cuenta,  s in embar­
go, el hecho de que las especies que suelen 
esconderse de a lgún modo ( véase 1 8 )  no son 
prec isamente las de colores más vi vos (a 
excepción de las crípticas sobre sus sustra­
tos coloreados ) ;  dicho de otra manera , las 
especies de op istobranquios que poseen l i ­
breas aposemáticas, o presuntamente adver­
t idoras, suelen exhibi rl as de manera pasiva 
( mediante unos hábitos que no acostumbran 
a inc lu ir  el ocultamiento) o activa (exhibi­
ciones individuales o de grupo) .  

La  tercera objeción e s  seguramente la que 
más pesa en el ánimo de los autores que no 
aceptan la existencia de los colores aposemá­
t icos en estos animales y, por tanto , de los 
círculos miméticos derivados de el los .  Se 
basa en la v isión acromática de los depre­
dadores potenciales de los Opistobranquios , 
o b ien en la poca luz que l lega a los fondos 
donde viven estos animales, que disminuye 
rápidamente en cant idad y en cal idad ; am-
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bos aspectos i nva l idarían pues la  u t i l idad de 
l ibreas de colores v ivos. Creo que no es así . 

En primer l ugar, se ha comprobado la 
vi s ión de l os colores en varios peces de d is­
t in tos grupos s istemáticos, en crustáceos su­
periores y en cefalópodos ( véase por ejem­
plo H I NDE ,  1 966) ,  todos el los animales que 
muestran preferencias por determinadas 
muestras de color en su al imento o en su 
parej a sexual l . En segundo l ugar, resul ta evi­
dente que la  v isión de los colores no es abso­
lu tamente necesaria en el mar, donde a rel a·· 
t ivamente pocos metros de profundidad la 
luz resul ta  absorbida en gran manera y su 
espectro modif icado por sucesi vos f i l trados . 
Dist intas experiencias, como l as que recoge 
LYTHGOE ( 1 97 1 ) , nos hacen pensar que a 
ci erta profundidad o en determi nados fon­
dos particu larmente poco i l umi nados, los 
modelos v isuales a los que responden los 
animales no son tanto los motivos de color 
como los de contraste entre tonal idades de 
un  mismo color genera l , sea éste azul o 
verdoso , que baña todo el fondo . 

Si se acepta que los círculos miméticos 
que se han establecido en base a la colora­
ción o al modelo de color general funcionan 
también a una cierta profundidad (por ejem­
plo ,  por debajo de los 25 m ;  muchos gloso­
dorídidos 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
túa como « advertidor» frente al enemigo 
potencia l  no es el color en sí , tal como se 
ha d ibujado en el cuadro 2 en Ros ( 1 974) ,  
s ino el co lor tal como se ve a estas profun­
didades . En aguas c laras mediterráneas, a 
30 m de profundidad , el color blanco y el 
amari l lo p rácticamente no se dist inguen en­
tre sí , v iéndose los dos como matices muy 
claros de azul b lanquecino.  El anaranjado 
y e l  rojo siguen la gradación que l leva a los 

J Esto se apl ica también a otro t ipo de objeción : 
algunos animales que ostentan coloraciones adapta­
ti vas care:::en de l a  visión de los colores (este es el 
caso para los Opistobranquios, que además encuen­
tran su al imento por medios olfativos y no visuales) . 
Pero tal objeción no t iene en cuen ta que estas aso­
ciaciones (cripsis, mimetismos, etc.) son fruto de un 
proceso de selección natural , en el que los organis­
mos impl icados desempeñan un papel puramente 
pasivo. 

verdes y azules, y todos ellos se ven como 
matices cada vez más oscuros de un  azul 
básico que, a part ir de los 40 m, t iñe prác­
t icamente todos los colores del fondo ( con 
menor i ntensidad los blancos y amari l los ) .  

Resulta evidente pues , que, a estas pro­
fundidades, o en el i nterior de cuevas oscu­
ras, o en paredes vert icales y desplomes al 
abrigo de la l uz d irecta (en el coral ígeno 
en sent ido ampl io ,  por tanto, que de hecho 
es el b iótopo más frecuentado por los nudi­
branquios « coloreados» ) ,  o durante la  noche, 
un depredador potencial con v isión cromá­
tica no « ve» muchas más cosas que un de­
predador que sólo dist ingue tonal idades de 
gri s .  ( I ncidentalmente, las especies que ci ta 
STARM Ü H LNER ,  1 95 5 ,  de las cuevas y fondos 
umbríos del cabo de Sorrento son en su ma­
yoría v i vamente coloreadas, y Discodoris 
cavernae t iene un modelo de color -puntos 
pardos sobre fondo b lanco y amari l lo- « típi­
camente» advert idor . )  Si, una vez sentado lo 
que antecede, se observa de nuevo e l  cuadro 
2 en Ros ( 1 974 ) ,  parece c laro que los gru­
pos representados en é l  pueden reduci rse a 
t res : animales de fondo oscuro (azul ) con 
franjas longitudina les c laras contrastantes ; 
animales de fondo claro u oscuro con man­
chas contrastantes respect ivamente oscuras 
o c laras ; y an imales de fondo c laro unifor­
me, que deben contrastar sobre el sustrato 
oscuro . (En  las figs. 2 y 3 se apreci a  per­
fectamente lo que antecede si se hace abs­
tracción del s ignif icado de las tramas en los 
d ibujos y éstas se i n terpretan como tonos de 
un mismo color genera l . )  

Aunque puede aducirse que los fenómenos 
aposemáticos se dan en comunidades general­
mente bien i luminadas y suelen estar diri ­
g idos a depredadores con vis ión cromática, 
basta recordar que dos de l as comunidades 
más ricas en ejemplos de coloración adverti­
dora y m imetismo son la serva tropical y 
el arrecife de cora l . La selva ombróf i la  es 
típicamente sombría, y lo mismo cabe deci r  
del arrecife cora l i no a part i r  d e  una  cierta 
profundidad y ,  s iempre, en las anfractuosi­
dades del coral a l  n i ve l  que sea . Quizá, con 
este enfoque, no resul te tan sorprendente el 
hecho (que tantas veces se h a  esgrimido 
como argumento en contra de l as coloracio­
nes adaptativas, lo que resulta paradój ico) 
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de que las fotografías en blanco y negro 
resal tan más los fenómenos de cripsis o de 
aposematismo que las fotografías en color , 
aumentando el efecto de enmascaramiento o 
de advertencia ,  respect ivamente. E l lo  no 
hace más que indicarnos que l a  evolución 
ut i l iza con frecuencia dis t intos e lementos 
( colores di ferentes, en este caso) para conse­
guir un mismo fin (modelos de colores con­
trastantes ) .  Y ,  para terminar ,  baste recordar 
que los casos más claros de aposematismo 
se dan con coloraciones en las que in tervie­
nen básicamente pares de colores contras­
tantes , dispuestos en manchas, bandas, l i s­
tas , etc .  Evidentemente, estos modelos de 
coloración est6n dirigi dos tanto a depreda­
dores con v is ión cromática como a aquellos 
que no ven los colores. 

Como se ha i ndicado en varias ocasiones 
en las pági nas que anteceden, la dist inc ión 
en tre los d i ferentes ti pos de mecanismos de­
fens ivos no es tan neta y tajante como l a  
d iv is ión que d e  e l los h e  efectuado haría 
suponer, tanto más cuanto que c iertos t ipos 
de defensa v ienen acompañados de un com­
portam iento y una coloración determinados . 
Suele ocurrir que dos o más mecanismos de 
los descritos se den en una sola especie ; 
así ,  por ejemplo ,  en la mayoría de eol id iá­
ceos ] a  posesión de cn idoci stos suele i r  
acompañada de homocromía a l imentaria ,  co-
10l'ación advertidora , autotomía ( restringida 
normalmente a las papi l as )  comportamiento 
defensivo adecuado ( exhibición y/o huida) 
y seguramente secreciones desagradables y 
de i nmunidad . En los Doridáceos la colora­
ción homócroma o advert idora suele ir acom­
pañada de la presencia de espícul as , secre­
ciones ácidas u otras , autotomía, comporta­
m iento aposemático y ,  en a lgunos casos , mi­
meti smos . Aunque , al parecer, igua lmente 
eficaces, estos dos complejos de si stemas 
defensi vos , como podría cal ifi cárseles , nisul­
tan bastante dist i ntos en cuanto se refiere 
a l a  integración de las especies que los 
poseen en el ecosistema en que v iven . Las 
defensas que ostentan los Eol idiáceos , por 
ejemplo, suelen depender de la  posesión de 
cnidocistos que , en defin i t iva ,  son estructu­
ras aj enas. Los Doridáceos , por su parte , 
realzan con sus coloraciones advertidoras 
estructuras defensivas propias (espículas ,  
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secreciones defens ivas) y pueden l legar más 
al l á  en l a  i n tegrac ión de los s is temas defen­
si vos al formar círculos m iméticos que repre­
sentan , en cualqu ier grupo animal , un alto 
grado de especial ización y eficac ia .  En otro 
lugar ( Ros , 1 978)  se habla de e l lo ,  y se 
comparan estos caracteres con otros que 
se han menc ionado muy brevemente ( al i ­
mentación,  reproducción , etc . ) .  

THOM PSON ( 1 960 c)  dist i ngue, a efectos 
defensivos, dos grupos de opistobranquios : 
aquel los que se comportan de una manera 
que i ndica un deseo aparente de oculta­
miento ( conseguido mediante coloración , ac­
t i tud, textura , selección de háb itat ,  etc . ) ,  y 
aquellos cuya conducta se caracteriza por 
una aparente despreocupación por el ocul ta­
miento :  suelen poseer papi las dorsales bien 
desarrol ladas y el comportamiento defensivo 
se vale de l a  protección que éstas prestan . 
En el primer grupo el autor dist i ngue entre 
l ns especies que con traen todo el cuerpo 
cuando se las molesta ( l as glándulas defen­
sivas están repartidas por todo el cuerpo), 
y l as que contraen la  parte del cuerpo no 
protegida mientras ofrecen al depredador 
las partes dotadas de mecanismos defen­
s ivos. 

Es  evidente que, según hemos defin ido 
hasta aquí los mecanismos defens ivos de los 
Opis tobranquios ,  estas dist i nciones no son 
completas , n i  se restringen a los grupos o 
especies que el autor c i ta .  P ropongo por el lo 
una nueva di str ibución en cinco grupos di­
ferentes, caracterizados no sólo por los mé­
todos de defensa o de comportamiento dis­
t in tos, s ino por l a  eficacia de los mismos : 

a) An imales aparentemente no protegidos 
y que no suelen ocu ltarse ; son consu­
midos en cant idad por diversos depre­
dadores : Tecosomas, G imnosomas,  mu­
chos cefal aspídeos . 

b)  Animales protegidos (o no) que ut i l izan 
el ocu l tamiento en sus formas más s im­
ples ( normalmente especies excavadoras 
y de coloración inconsp icua) :  tect ibran­
quios bentónicos en general . 

c) Animales protegidos o no que ut i l izan 
métodos de ocul tamiento más refi nados 
(cr ipsi s ,  en todas sus var iantes ; anaco-
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res i s  trófica ) :  sobre todo sacoglosos y 
nudibranquios, pero también pleuro­
brancáceos y apl is iáceos. 

d) Animales protegidos que no se ocul tan 
( coloraciones y act i tudes aposemáticas ) ;  
la protección suele ser más  elaborada y 
más eficaz que en los otros n iveles : nu-

dibranquios en general , y algunos saco­
glosos , pleurobrancáceos , apl i si áceos y 
cefalaspídeos. 

e) Animales p rotegidos y no protegidos 
que comparten la coloración aposemá­
tica (m imetismos ) :  algunos doridáceos , 
quizá representantes de otros grupos. 
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SUMMARY 

D EFENCE SYSTEM S 1 
This paper enumera tes and di scusses the dif­

ferent defence systems and methods found in  
opisthobranch rnolluscs, as described by rnany 
authors and w i th sorne original contributions. 
The author d is t i nguishes as many as 29 ( see 
table 1 )  d ifferent  defens ive mechanisrns (sorne 
of them i ndicated only as possibi l i t ies ) ,  grouped 
accord ing to fou r  categories :  structural , chemi­
cal ,  behavioural and c1epto- defences. These 
mechanisms i ntegrate in to four defensive stra­
tegies (see table 2 ) : a) to pass unnot iced to the 
predator ; b )  to escape from or to confound 
the ¡::redator ; c )  to counter-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 
indiv idual species, but here they are treated 
separately. 

A) Structural defences : 

1 )  ShelL, pseuconch, tough tegumento The 
shel l ,  only present in  the tect ibranchs, provide 
a feeble protect ion in these molluscs, but no 
doubt serves i ts purpose of defence , as well 
as the pseudoconch i n  sorne thecosomes and 
the larval shell i n  vel igers . The leathery skin 
described in sorne naked species acts s imi lariy. 

2) Spicules. The spicules of the mantle, some­
t imes arranged in a « pseudoconch» ,  provide 
defence i n  the species that posses them. 

3) Exocrine glands, cnidogenic sacs and 
epidermic vacuoles. There are in Opisthobranchs 
various types of exocrine glands, which secrete 
d ifferent materials ( see below) .  The c nidogenic 
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sacs o f  the Arminacea expulse hyal ine filaments 
described as defensive,  and in the Dendronotacea 
and Aeolidacea the presence of epidermic vacuo­
les is correlated with a cnidarian-based d iet .  

4) A utotomy. The shedding out of the dorsal 
appendages or excrescences and of the man tle 
margins  is a common practice in these animals 
whenever attacked or d isturbed ;  the structures 
shed are general ly the more p rotected ones 
( colour, defensive glands, cn idosacs , etc.) and 
can be regenerated . 

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

6) Crypsis: homotipy. Sorne species not only 
ressemble i n  colour to their substrates, but in  
form as wel l ,  and they merge perfectly to pass 
undetected . In the l i terature homotipy is  often 
called mimicry, which is  i nexact ( see below) .  

7 )  Crypsis: disruptive coloration. Peltodoris 
atromaculata (and perhaps other nudibranch 
species) has a peculi ar colour pattern which 
breaks off the animal con tour and avoids 
i ts  recogni t ion by predators. 

8) Crypsis: countershading. Pelagic opistho­
branchs are countershaded, sorne of them upsi de­
down ( Glauci idae ) ,  accord ing to their normal 
posi t ion of swirnrning or floating. 

9) Elimination 01 the lateral shadow and 01 
the siLhouette. The n arrowing of the body edges , 
to el im inate shadow, i s  a possible way to become 
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cry p t i c ,  a n d  t h e  presence of e xpansions around the marg i n  of the m a n t l e  d i ffi c u l t s  the  ident ifica­t ío n of tbe a n i m al outl i n e .  
10)  A posematism. Warn i ng colorat ion occurs i n  many wel l  defended spec ies ,  in all  the body 01' precise ly  in i ts defended parts ( cerata, etc . ) .  Doridacea a n d  Aeo l i dacea, pr i n c i pa J l y ,  fou rn ish the best  examples .  
1 1 )  M imicry. The aposemat ic  species tend to ressem b l e  each other i n  col ou r  pattern , as occurs i n  t he G l ossodoridi dae ; no dubt bere it  i s  an apose m a t i c  (01' m i me t i c )  c i rcle from which a l l  spec ies ,  models  and m i m i cs ,  benefi t .  The ml thor d i s t i ng u i shes as m a n y  as fi ve « col our gI'OU ps » ,  o f  which at  l east one is  c lear ly  m i met ic  ( t he « b lue» species of  Glossodoris ) .  

B )  Chemica l  defences : 
12) Venomous secretions. Toxi c  secret ions ha ve been reported from sorne species of opist ho­bran c h s ,  w h i c h  t he a n i m a l s  use when d i st u rbed. 
13) A cid secretions. Acid secret ions (pH 1 to 2 , 5 )  appear i n  a number of spec ies  ( see table  3 ) ,  w h i c h  t hey secrete agai n st a source of i rr i t a t i o n .  
14)  Repulsive secretions. Un determ i ned se­cret ions made a nu mber of species oE opistho­branchs unpalatable  to prcdators ; these come from glands in the m a n t l e ,  the cerata 01' other structures ,  n o rma l I y  au totomizable and bright­coloured. 
1 5) Generalized bad laste. Some spec i es w i thout e i ther  d e fens ive secret ions nor other defens ive mechanisms are nevert heless « u n­pa la tab le»  a n d  refused as food by predators . 
16)  Immunity or anaesthesic secretions. I n  éidd i t ion t o  e p i derm i c  vacuole s ,  aeol i daceans and other c n i dari a n-eaters seem to posses some im­m u n i ty or a naes thes ic  factor in the i r  m u cous secre t i o n ,  w i t h w h i c h  the prey i s  smeared before at tem p t i ng to eat i t .  
1 7) Ca/nouflage secret ions. These a r e  t he purple ,  w h i te 01' black secret ions  of the d i ffere n t  species o f  A plysia and perhaps o t h e r  opisth o­branchs,  w h i c h  use them i n  the manner the cephalopods use their  i n k, to  form a visual  (and perhaps ol fac t i ve )  smoke c u rta i n .  
C )  Behavi o u ra I  defences : 
18) A nachoresis. A great  n umber o f  opis t ho­branchs have a secre t i ve J i fe,  h i d i ng u n der rocks, in crevices,  in sand, etc.  
1 9) Trophic anachoreS'is. Sorne spec i es « b ur­row » i n  tbe soft t i ssues of the i r prey,  obta i n i ng at t h e  same t i me food and h i d i n g .  
20)  Escape and avoiding reactions. The escape f1'om the predator ( poss ib le  o n l y  i n  s w i m m i n g  opist hobranchs)  and t h e  retreat of the more de l i cate parts of the body ( rh i nophores, e tc . ) ,  01' of a l 1  t h e  body w i t h i n  a sheI l ,  are another ca tegory of defence.  
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2 1 )  Individual display and [hana/osÍs. M ost species of opis thob ranchs are s low-mov i n g ;  t h i  i !lcreases t h e  v a l u e  o f  aposem a t i c  patterns and <l I so tends to made crypt ic  spec ies more u n ap­paren t ;  the e x h i b i t ion of the more defended 
(01' sacri fi c i a b l e )  parts of the body enters a l so i n to t h i s  category of defence. Tha natos i s  ( reflex i m m ob i l i sat ion ) i s  a common p ract ice in many species o f  opis thobranchs when t h reatened . 

22) Group exhibi/ ion. A posema t i c  species obtain more protcct ion if  grouped than if  scat­tered, and groupings o f  warning coloured opis­thobranchs ,  someti mes of d i fferent species,  are very common . A l so ,  m i met i c species base t h c i r  defens ive effic i cl1l':y i n gather ing .  
23)  DCÍlnatic beha viour. l f  d i stlll'bed , some species  of opi s thob1'anchs e x h i b i t  a posture, a previously  h i ded colorat ion 01' the i r  defen ded body parts ( cerata , for example)  as if t h reate n i ng [he predator. 
24 ) Agressive defence. I f  de imat ic  behaviour i s  not a b l u ff ,  th is  i s  the fo l lo w i n g  defens ive step,  a l t hough i n  occas i ons the agl:ess ive defence ( ac i d  01'  other sec ret ions ,  nematocysts ,  etc.)  acts w i thout prev ious w a rn i n g .  
D) C l eptodefences : 
25 ) Cleptocnidae. Present t i p i c a l l y  in the cni dari an-ea t i n g  n u d i branchs,  specia l l y  i n  Aeo l i ­clacea, the nem atocys ts  are al i en struct ures i n ­corporated to the a n i m a l  cerata in order to : a )  clefend from predators, or b )  to by pass the normal  way ( a l l  the d i gest ive trac t )  to exter ior;  in  any case they  are used i n  clefence.  
26) Crypsis: homochromy (acquired pig­

ments) . M ost crypt i c a l l y  coloured spec ies of opi sthobranchs u t i l i se the p i gmen ts  of the a lgae , sponges, c n i da r i a ,  etc . , of the i r  food , somet im es in com b i nat ion w i t h  t h e i r  own p i gments .  
27) Crypsis: epíbionts. At least  i n  one spec ies ,  Um,braculwrl mediterraneul11, the she l l  i s  often covered w i t h  ep ib ionts ( a ! gae, hydrari a ,  asc id i acea, e tc . ) ,  w h i c h  concea! the a n i mal . 
28) Spicules. Accord i ng to sorne authol's, sponge-eat i n g  dori dacea s tore in some form the spi cules o f  thei r food , w i t h w h i c h  they defend j lls t  as other n u d i branchs a re defended by t h e i r  own s p i c u l e s .  1 h a v e  not fou n d  a n y  p roof o f  t h a t ,  however. 
29) Defensi ve secretions and bad taste. I n  some cases the unpalatab i l i ty o f  some species  oE opi sthobran chs comes from t he i r  mucus,  and t here i s  ev idence that  a h i gh percentage of the carbohydrates i n  the mucus o f  some sacoglos­san s comes from t he syn thet i zed products i n  t h e  symb i o t i c  ch lorop l asts  i n  these an imals .  
AI l  the defens ive rnechanisms and s t rategies d i scussed here are more 01'  less  objectab!e ,  bll t  t h e  au thor t h i n k s  t h a t  some comments c a n  be made 011 the more controvers i a l  cases , i. e. the  crypt i c ,  aposem a t i c  and m i m e t i c  colorat ions .  The warning made by E UOT ( 1 9 1 0 ) about the pos-
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s ible anthropomorph ism in considering cryptic 
sorne ressemblances between predator and prey 
( nnmely, that if a dorid is  cryptic on a sponge , 
also the sponge is cryptic) is unconsistent .  The 
crypsis i s  always camouflage against a substrate , 
ei ther l i ving or inanimated , and obviously only 
the l i ving being on th is  substrate i s  crypt ic .  
Wmning coloration i s  cons idered by sorne 
authors non exist ing,  or reduced to a very few 
cases , in the Opi sthobranchs .  The pr incipal 
arguments aduced are : :1) for many bright­
co!oured species an «unpalatable» character has 
not been proved ; b)  a great number of specics 
l ive concealed in  sediment 01' under rocks ; c) 
most of the predators llave not colour vi sion o 
The counter-evidences can be the following:  a) 
Very few species have been toroughly investi­
gated about their defence powers (in fact , th is  
article proves i t ) ,  but i n  most  of them at least 
one «distasteful»  or «defensive» character has 
been found .  E D M UNDS ( 1 974) reviews the res­
J:onse of predator to aposematic prey. spec ia l ly  
the behaviour of fishes V. nudibranchs, i n  the 
aquarium and i n  the sea . He  emphasizes the 
fact  that  a prey (a  nudibranch) fal l i ng in  free 
water i s  an unfami l i ar vis ion to fishes in the 
sea , but a very common one for captive animals .  
Two sets of  experiences can  override th i s :  1 )  
the opisthobranchs are put in the bottom of the 
aqllarium and remain here for sorne t ime;  2)  
the opi sthobranchs are mi xed with fragments of 
food (sea urchin flesh) wh ich fishes in  the sea 
are habi tllated to eat.  The two types of expe­
ri ences have proved that neither in the aquarium 
1101' i n  the sea the opisthobranch species used 
( mainly doridacea and aeol idacea) were eaten 
by fishes, decapod crustaceans 01' octopuses . b )  
T h e  species that normal ly  conceal themselves 
are frequently the l ess brigh t-coloured ; 01', con­
versely,  the more coloured normally do not h ide .  e)  This  is ,  perhaps, the  more serious objection . 

The predators cannot see the colours of the 
cryptic, aposematic or mimetic nudi branchs be­
cause : 1 )  they lack chromatic v i sion ; 2) the sea 
bottom is dark and the l ight which penetrates 
t he water is  rapid ly  absorbed and modi fied by 
it :  a l l  colours tum bluc or green at a few 
meters deep, or in caves . With  respect to 1 ) , 
many fishes and crustaceans do have colour 
v i sion ; and to 2), the predator reacts not to the 
colour ,  but to the pattern of i t ,  which subsists 
�ven if colours vanish duc to water fil tering of 
l ight .  This increases the poss ib i l i ty of mimet ic 
1'essemb1ances, by giving the same warning va1ue 
to di fferent colours which in  deep water 100k 
al ike (white and yel low, blue and red , etc . ) .  
I ncidental 1y ,  th is  explains why bIack and white 
p ictures of cryptic animals ,  01' of aposematic 
ones, enhance concealment 01' conspicuousness, 
respectively.  

Accord ing with a l l  that has been said,  the 
author d isti nguishes five stages or  catego1'ies of 
protection among Opisthobranchs :  

a) Apparent ly  unprotected an imals which do 
110t concea1 themselvcs .  They are greatl y 
p reyed upon. 

b)  Protected 01' unprotected animals  which use 
the s impler methods of cOllceal ment :  
inconspi cuous coloration , h id ing o r  bur­
rowing.  

c) P rotected or unprotected 
conceal more refinatel y :  
anachoresis ,  etc. 

animals which 
crypsis ,  trophic 

d)  P1'otected animals  which do not h ide : apose­
matic colours and att itudes .  

e)  P rotected and unprotected animals which 
share aposematic colours and pattern s :  mi ­
m icry. 

B I B L I OG RA F í A  

A LDER,  J . , & H ANCOCK ,  A.  - 1 864. Notice of 
a col lection of llud ibranchiate Mol l llsca made 
i n  I ndia by Walter El l iot Esq . ,  with descrip­
tions of several new genera and species.  
Trans. ZooL. SOCo Lond. , 5: 1 1 3- 1 47 .  

ALTI M I RA, C . ,  & Ros , J .  D .  - 1 97 7 .  Algunos 
moluscos marinos de l as i slas Canarias. Vie­
raea (en  prensa) . 

BARLETTA, G .  - 1 974a . Secondo reperto d i  
PhyLlida puLitzeri Pruvot-Fol 1 962 ( Gastro­
poda, Nudibranch ia ) .  Natura (Milano) , 65 
( 1 -2 ) :  25-32 .  
1 974b. Genlls PhylLidia Cuvier 1 798. PhyLli­
dia pulitzeri Pruvot-Fol 1 962 . Schede MaLa­
cologiche del Mediterraneo, 43 . 

BATESON , W. - 1 890. The sense organs and 
perceptions of the  fishes ; with remarks on 
the  supply  of bait .  f .  Mar. Biol. A ss. U. K . ,  
1 :  225-256 .  

BAYER ,  F.  M.  - 1 963 .  Observations on pelagic 
mollllsks associated with the s iphonophores 

VeleLla and Physalia. Bull. Mar. Sci. Gull and 
Caribbean, 1 3  ( 3 ) : 454-466 .  

BEAUMONT, W. 1 .  - 1 900. Report  on the  Opi stho­
branchiate Mol lusca. I n : Fauna and Flora 01 
Va!encia Harbour, ¡reland. Proc. Roy. Irish 
A ca., ( 3 )  5 ( 5 ) : 832-854. 

BERG H ,  L .  S.  R .  - 1 860. Omm Forekomsten 
af Neldefi i m  hos Mol lusker. Vidensk. Meddel. 
Naturh. Foren. Kjobenhavn, 309-33 1 .  
1 862 . On the existence of u rticating fi laments 
in  the M o llusca . Quart. Jour. Micr. Sci. N. S., 
2: 274-2 7 7 .  

B IER I ,  R .  - 1 966. Feedi ng preferences a n d  
rates o f  the snai l  Ianthina prclongata, the 
barnacle Lepas anserilera, the nudibranchs 
Glaucus atlan ticus and Fiona pinnata, and 
the food web in  the marine  neuston . Publ. 
Seto Mar. BioL. Lab., 1 4  ( 2 ) :  1 6 1 - 1 70. 

BOU C H ET,  P .  - 1 975 .  Nudibranches nouveaux 
des cotes du Sénégal .  Vie et Milieu, 25  ( 1 -A ) :  
1 1 9- 1 32 .  



74 
BOUTAN , L. - 1 898.  Moeurs de l 'Eolis papillosa 

Linné .  A rch. Zool. Expér. Gener., ( 3 )  6 :  
XXXV I I -XL I I .  

BRAAMS ,  W .  G . ,  & G EELEN ,  H .  F .  M .  - 1 953.  
The preference of some nudibranchs for cero 
ta in coelenterates. A rch. Neerl. Zool., 1 0 :  
24 1 -264 . 

B ROWER, L. P . ,  & BROWER,  L. van Z. - 1 972. 
Parale l l i sm,  convergence, d i vergence, and the 
new concept of advergence in the evolut ion 
of mimicry. I n :  Growth by Intussusception. 
Ecological Essays in Honor 01 G. Evelyn 
Hutch inson , E. S. Deevey, ed .  Trans. Con­
necticut Acad. A rts and Sci., 44 : 57-67 .  

COOK, E .  F .  - 1 962 . A study o f  food choices 
of two opisthobranchs, Rostanga pulchra 
M acFarland and A rchidoris montereyensis 
(Cooper) . Veliger, 4 (4) : 1 94- 1 97 .  

COOKE, A .  H .  - 1 895 .  Mol luscs. I n :  The Cam. 
bridge Natural History, 3 :  1 -5 3 5 .  

COTT, H .  B. - 1 940 ( 1 966, 2 :  e d . ) .  A daptive 
coloration in animaLs. Methuen . London. 

CROSSLAND, C.  - 1 9 1 1 .  Warning coloration in 
a nudibranch mollusk and in a chamaeleon . 
Proc. Zool. Soco London , 1 9 1 1 : 1 062- 1 067.  

CROZI ER ,  W.  J .  - 1 9 1 6 . On the immuni ty colo­
rat ion of some nudibranchs. Proc. Na/ . Acad. 
Sci. Washington, 2 :  672-67 5 .  

CUCAG A ,  A.  Z . ,  & NUSSBAU M ,  J .  - 1 9 1 5 . Frag· 
mente über Rest i tut ion bei den Nudibranch­
iern ( Hermaea dentritica Alder & H ancock).  
Arch. Entw. Mech. Org., 4 1 : 558-5 78.  

C UÉNOT , L.  - 1 892 . Les moyens de délense 
dans La série anil1'lQle. Encyc10pédie Scienti ·  
fique des A ide-Mémoire. Paris .  
1 906. Les éol i d iens empruntent leurs néma. 
tocystes aux coelen terés dont i l s  se nourris· 
sen t .  C. R. Soco Biol. Paris, 58 :  54 1 -543 . 
1 907.  L 'origlI1e des nématocystes des Eol i ­
d iens. A rch. Zool. Expér. Gener., (4) 6 :  73-
1 02 .  
1 9 1 4 . Les  pretendus nématocystes des  P leuro· 
phyl l id iens ( Mol I .  Nudibr . ) .  A rch. Zool. 
Expér. Gener. , 54 ( 1 ) : 1 4- 1 8 . 
1 925 .  La signification de l 'homochromie chez 
quelques animaux mari ns. C. R .  Acad. Sci. 
Paris, 1 8 1 : 1 1 1 7- 1 1 1 8 .  
1 92 7 .  Recherches s u r  la valeur protect ive de 
J :homochromie �hez quelques animaux aqua­
t Iques.  Ann.  SCL Nat. Paris, 1 0 :  1 23- 1 48 .  

EALES, N.  B .  - 1 960. Revision of  the world 
species of A pLysia. Bull. Brit. Mus. Nat . Hist. 
(Zool.) , 5 ( 1 0) : 276-404. 

EDM UNDS,  M. - 1 966a. Protect ive mechanisms 
in the Eol idacea (Mol l usca Nudibranchia ) .  
' . Linn. Soco (Zool. ) ,  47 : 27-7 1 .  

- 1 966b. Defensive adaptation of Stiliger va­
ndlus M arcus ,  w i th a discussion on the evo­
lut ion of the «nudibranch »  Mol luscs. Proc. 
Malac. Soco L ond., 3 7 :  7 3-8 1 . 

- 1 968a. Acid secret ion in some species of 
Doridacea ( Mollusca, N udibranch ia ) .  Proc. 
Ma!ac. Soco Lond.,  38(2) : 1 2 1 - 1 3 3 .  
1 968b. On t h e  swimming and defensive res­
ponse of Hexabranchus nzarginatus (M oll us-

JOAN DOM E N E C  ROS 

ca, Nudibranchia) .  f. L inn. Soco ( Zool. ) ,  47 : 
425-429. 
1 968c . Opi sthobranchi ate Mollusca from Gha­
na.  Proc. MaLac. Soco Lond. , 38 :  83- 1 00 .  
1 974.  Delence i n  A nima/s. A survey 0 1  anti­
preclator clelences. Longman.  H arlow. 

E D M UNDS ,  M . ,  & T HOM PSON , T.  E .  - 1 972 .  
Opisthobranch iate Mol lusca from Tanzania .  
1 V.  Pleurobranchomorpha,  Dendronotoidea 
and Arminoidea.  Proc. Malac. Soco Loncl . ,  40 : 
2 1 9-234.  

E L lOT, C.  N.  E .  - 1 9 1 0 .  A Monograph 01 the 
British Nuclibranch Mollusca, 8. Ray Socie­
ty .  London . 

EVANS ,  T. J .  - 1 95 3 .  The al imentary and vas­
cular systems of Alderia modesta ( Lovén ) in 
relat ion to i t s  ecology. Proc. MaLac. Soco 
Loncl. ,  29 : 249-258 .  

FAR M ER,  W. M .  - 1 970.  Swimming gastropods 
(Opisthobranch ia  and Prosobranchia) .  Veli­
gc r, 1 3 ( 1 ) : 73-89 . 

FOGDEN, M. ,  & FOGDEN , P. - 1 974.  A nimals 
ancl their colors. Crown Publ .  New York . 

F RANC, A. - 1 968 .  Sous-c!asses des Opi stho­
branches. J n :  Traité de Zoologie, P .  P. G ras­
sé Ed . ,  5(8 ) : 608-893 .  M asson . Paris.  

FRETTER , Y. ,  & G RA H A M , A. - 1 962 . British 
Prosobranch Molluscs, their lunctionaL ana­
lomy and ecology. Ray Society .  London. 

GA TÉS, H. - 1 962a. Glossodoris luteopunctala, 
une nouvel le espece de moll usque nudibran­
che. Compt. Rend. Soco Sci. Nat. Phys. 
Maroc., 7 :  1 33- 1 37 .  

- 1 962b. Recherches sus  quelques larves de  
Glossodori d idae ( Mollusques opisthobran­
ches ) .  Bull. Soco Sci. Nat. Phys. Maroc, 42 : 
267-277 .  

G I ARD,  A.  - 1 87 3 .  Contributions a l 'h istoire 
naturel le  des synascidies .  3 .  Sur quelques 
animaux qui miment les asci d ies .  A rch. Zool. 
Expér. Gener. , 2 :  485-495 .  
1 888. L e  Laboratoi re d e  Wi mereux en 1 888 . 
Recherches fauniques . BulL. Sci. France el 
Belgique, ( 3 ) 1 9 :  492-5 1 3 .  

G LASER ,  O C .  - 1 903 .  The nematocysts of 
nudibranch mol l uscs. Johns Hopkins Univ. 
Circo 22( 1 6 1 ) :  22-24. 
1 9 1 0. The nematocysts of eol ids .  ' . Exper. 
ZooL. ,  9 :  1 1 7- 1 42. 

GOHAR ,  H. A. F., & A BOUL-ELA, 1 .  A.  - 1 957 .  
On a new nudibranch Phyllodesmium xeniae 
( from the Red Sea,  with a description of 
its development ) .  Publ. Mar. Biol. Sta. A l­
Ghardaqa, 9 :  1 3 1 - 1 44. 

GOHAR,  H .  A .  F . ,  & SOLI MAN ,  G. N .  - 1 963 .  
The  biology and development of Hexabran­
chus sanguilleus ( Rüpp.  & Leuck. )  ( Gastro­
poda,  Nudibranchiata) .  Publ. Mar. Biol. Sta. 
A l-Ghardaqa, 1 2 :  2 1 9-247 . 
1 967 .  The biology and development of Dis­
cocloris concinna ( A LDER & H ANCOCK ) ( Gas­
tropoda ,  N udibranchia) . Publ. Mar. Biol. Sta. 
A l-Ghardaqa, 1 4 :  1 97-2 1 4 . 

GONOR , J .  J .  - 1 96 1 . Observat ion on the bio-



S I STEMAS DE D E F E N SA EN LOS O P I STO B R ANQU lOS 75 

logy of Lobiger serradilaLci, a shel led sacco­
glossan opistobranch fram the Mediterra­
nean. Vie et MiLieu, 1 2( 3 ) :  38 1 -403 . 

GRAHAM , A .  - 1 938.  The s tructure and func­
tion of the al imentary canal of Aeol id M ol­
luscs, wi th a d iscussion on their nemato­
cysts. Proc. Roy. Soco Edinburgh, 59 : 267-
307.  

G R EENE, R .  W .  - 1 970. Symbiosis in  Sacoglos­
san Opi sthobranchs :  Symbiosis wi th  algal 
chloroplasts .  MalacoLogía, 1 0(2 ) : 357-368. 

G ROSVENOR,  G. H. - 1 903 .  On the nematocysts 
of Aeol i ds .  Proc. R oy. Soco London, 72 : 
462-486 .  

HAEFELF INGER ,  H.  R .  - 1 960. Catalogue des 
opisthobranches de l a  rade de Vi I Jefranche­
sur-Mer et ses envirans ( Alpes M arit imes) .  
Rev. Suisse ZooL, 6 1 ( 3 ) :  226-238 .  

- 1 96 1 .  Bei t dige zur kenntnis  von PeLtodoris 
atromacuLata Bergh 1 880. Rev.  Suisse ZooL., 
68(3 ) : 33 1 -334 .  

- 1 962 . Quelques fai ts concernant l a  nu tri­
t ion chez Favorinus branchiaLis ( RATH K E  
1 806) et StiLiger vesicuLosus ( Deshayes 1 864) , 
deux mol l usques opisthobranches . Rev. Suis­
se ZooL. ,  69(2) : 3 1 1 -3 1 6 . 

- 1 969a. Contribution a la systématique des 
Glossodoridiens médi terranéens. Rev. Suisse 
ZooL., 76(3 1 ) :  703-7 1 0 . 

- 1 969b. Zur systematik der G lossodoridinae 
des M it te lmeers. MaLacoLogia, 9( 1 ) :  93-99 . 

- 1 969c. El mi sterio de los nudibranquios. 
I mage R oche, 29:  1 1 - 1 4 . 

- 1 969d . Couleurs et dessins  des mollusques 
marins san s coqui l le .  Nautilus, 1 969; 5 :  3-5. 

H AEFELF I NGER ,  H .  R., & K RESS ,  A. - 1 967. 
Der Schwimmvorgang bei Gasteropteron ru­
brum ( Rafinesque 1 8 1 4) ( Gastropada Opis­
thobranchiata ) .  Rev. Suisse ZooL. ,  74( 1 ) :  547-
554 .  

H EC HT, E .  - 1 892. Remarques sur quelques 
moyens de défense des Eol idiens. Compt. 
Rend. A cad. Sci. Paris, 1 1 5 :  746-748. 

- 1 895.  Contribution a l 'étude des Nud ibran­
ches. Mém .  SOCo ZooL. France, 8: 539-7 1 1 .  

H ERDMAN ,  W .  A .  - 1 890. On the structure and 
funct ion of the cerata or dorsal papi l lae in 
sorne nudibranchiate Mol lusca. Quart. f .  
Micr. Sci. , 3 1 :  4 1 -63 .  

H IN DE, R .  A .  - 1 966. A nimaL behaviour: A syn­
thesis 01 Ethology and Comparative Psy­
choLogy. M c G raw-H i l l .  New York. 

J O H ANNES,  R. E .  - 1 963 .  A poi son-secre t ing 
N udibranch ( Mol lusca Opisthobranchia) . 
Veliger, 5 ( 3 ) : 1 04- 1 05 .  

KAY,  E .  A .  - 1 964. A new species of Bertheli­
nia and its associated Sacoglossans in the 
H awaiian I slands.  Proc. MaLac. Soco Lond., 
3 6 :  1 9 1 - 1 97 .  

KEPNER,  W .  A .  - 1 943 .  T h e  manipulation o f  
t h e  nematocysts o f  Pennaria tiarella by Aeo­
Lis pilata. fourn. MorphoL., 73 : 297-3 1 0 . 

K ETTLEWELL,  H .  B .  D. - 1 959.  Brazi l ian insect 
adaptations .  Endeavour, 1 8 :  200-2 1 0 . 

KOMOR I ,  S. - 1 932 .  Origin of t he eol id ian 

nematocysts from the standpoint of regene­
ration. A nnot. Zool. Jap., 1 3 (4) : 39 1 -397. 

LABBÉ, A .  - 1 923 .  La genese des nématocystes 
des N udibranches. Compt. Rend. A cad. Sci. 
Paris, 1 76 :  1 508- 1 5 1 0 . 

- 1 93 1 .  Le facteur al imentaire dans la colora­
t ion spécif ique des éol id iens .  Compt. Rend. 
Acad. Sci. Paris, 1 93 :  1 465- 1 467 . 

LA M Y, E. - 1 926. Le mimétisme chez les mol­
lusques. A nn.  Sci. Nat. Paris, ( 1 0)9 :  83- 1 08. 

LYT HGOE, J .  N. - 1 97 1 .  Vi siono I n :  Underwater 
Science. An introduction to experiments by 
di verso J .  D. Woods & J .  N. Lythgoe Eds. 
Oxford Univ .  Press. London . 

MACNAE, W. - 1 954. On sorne eol idacean nudi­
branchiate molluscs from South Africa. An n. 
Natal Mus., 1 3 : 1 -50. 

MARBAC H ,  A., & TSURNA M AL,  M. - 1 97 3 .  On 
the B iology of BertheLlina citrina ( G astropo­
da :  Opisthobranch ia) and i t s  Defensive Acid 
Secretion. Marine Biology, 2 1 :  33 1 -339.  

MARGALEF,  R .  - 1 974. EcoLogía. Omega. Bar­
celona. 

MART IN ,  R.  - 1 966. On the swimming beha­
v iour and biology of Notarchus punctatus 
Phi l ippi  ( Gastropoda, Opisthobranchia) .  Publ. 
Staz. ZooL. Napoli, 3 5 :  6 1 -7 5 .  

M I LLER ,  M .  C .  - 1 96 1 .  Distribut ion a n d  food 
of the N udibranchiate Mollusca of the South 
of the  I sle of Man.  f. A nim. EcoL., 30 : 95- 1 1 6 .  

MORTON, J .  E .  - 1 960. Molluscs. A n  Introduc­
tion lo theír Form and Functions. Harper. 
New York. 

- 1 963.  The mol luscan pattern : evolut ionary 
trends in a modern classif ication. Proc. Linn. 
Soco Lond., 1 74( 1 ) : 53-72 . 

NAVI LLE, A. - 1 925 .  Sur la presence d 'une 
Em bletonia (mol lusque nudibranche) dans 
le canal de Caen a l a  mer;  origine exogEme 
de ses nématocystes. Compt. Rend. A cad. 
Sci. Paris, 1 8 1 : 8 1 2-8 1 3 . 

- 1 926. Note sur les éol id iens. Un éol id ien 
d 'eau saumatre. Origine des nématocystes. 
Zooxanthel les e t  homochromie .  Rev. Suisse 
Zool., 33 : 25 1 -286. 

NEED H A M , A. E .  - 1 974. The sígnilicance 01 
zoochromes. Springer. Berl i n ,  H eidelberg, 
New York. 

N I COL, J . A .  C. - 1 964. Specia l  effectors : lumi­
nous organs,  chromatophores, pigments and 
poi son glands. I n :  Physiology 01 Mollusca, 1.  K. M. Wi lbur  & C.  M. Yonge Eds. Aca­
demic Press.  New York. 

ODH ER, N. H .  - 1 932 .  Beitrage zur Malako­
zoologie der Kanarischen I nseln .  Lamel l i ­
branchien , Cephalopoden, G astropoden.  A rk. 
Zool., 23 (A) ( 1 4 ) :  1 - 1 1 6 . 

PAI  E, R. T. - 1 963 .  Food recogni tion and pre­
dation on opistobranchs by Navanax inermis 
(Gastropoda :  Opistobranchia ) .  Veliger, 6( 1 ) :  
1 -9. 
1 965 .  Natural h is tory, l imi t ing factors and 
energetics of the opisthobranch Navanax 
inennis. Eco[ogy, 46 : 603-6 1 9 . 



76 

PORTMANN,  A.  - 1 958a . Bosellia mimet ica Trin­
chese , Opisthobr�nche retrouvé en Médi terra­
née. Vie et Milieu, 9: 74-80. 
1 958b.  Über zwei wen i g  bekannte Ascoglossa 
des M i t telmeers ( Gastr. Opi sthobranchi a ) .  
Rev. Suisse. Zool . ,  65 (25 ) :  405-4 1 1 .  

P ROGRAMA DE BE  TOS (varios au tores) . - 1 974.  
Estudio ecológico de las comunidades ben­
tónicas de sustratos duros de la zona superior 
de la plataforma continentaL mediterránea 
espcúioLa. Beca-Programa Fundación J uan 
M arch.  M emori a ,  2 vols. C ic lost i l ado. 

PRUVOT-FOL, A. - 1 95 1 . Etude des Nudibranches 
de la M édi terranée. Arch. 2001. Expér. Gen . ,  
88 : 1 -80. 
1 95 3 .  Etude de quelques opi sthobranches de 
la  cote at lant ique du Maroc et du Sénéga l .  
Tra v. Inst. Sci. Chérif . ,  Zool . ,  2 (5 ) : 3- 1 05 .  
1 954. Mollusques Opisthobranches. Faune 
de France , 58 .  Paul Lecheval ier. Pari s .  

R I EDL, R .  - 1 963 . Fauna und Flora del' Adria. 
Paul Parey. Hamburg & Berl i n .  

- 1 967 .  - Biologie der MeGreshohlen. Paul 
Parey. Hamburg & Berl i n .  

R I SBEC, J .  - 1 928. Contribution a l 'étude des 
nudi branches néocalédon iens.  Faune Colon. 
Fraru;aise, 2( 1 ) : 1 -328. 
1 953 .  Mol lusques Nudibranches de la Nou­
velle-Calédon ie .  Faune Union Francaise, 1 5 : 
1 - 1 89 .  

' 

ROI3I LL lARD ,  G .  A. - 1972.  A new species of 
Dendronotus from Norteastern Pacific wi th  
notes on Dendronotus nanus and Dendrol1o­
tus robustus ( Mol lusca : Opisthobranch ia ) .  
Can. f .  Zool . ,  50 :  42 1 -432 .  

ROB I SON , M. - 1 969. Defenses against  visua J l y  
hunt ing predators. I n :  E volut ionary Biology, 
3 .  T. Dobzhansky, M .  K. Hecht & W. C. Steere 
Eds . ;  225-259.  North Hol land .  Amsterdam . 

Ros , J .  D. - 1 97 1 .  Contribución al conocimiento 
de los gasterópodos opistobranquios de las 
costas ada!anas. Memoria.  Beca de Estudios 
en Espaiia .  Fundación l uan M arch .  C i clos­
t i l ado.  
1 97 3 .  Opistobranqu ios ( Gastropoda: EUlhy­
ncura) del litoral ibérico. Estudio fauníslico 
y ecológico. Tesis .  Un ivers idad de Barcelona.  
Ciclost i l ado.  
1 974.  Competencia i evolució en especies 
ve'ines de gasteropodes marins .  CoN. Soco 
Cato Bio!. ,  VII ,  Evolució: 1 0 1 - 1 2 1 . 
1 97 5 .  Opi stobranquios ( G astropoda : Eu thy­
neura) del l i toral ibérico. Inv. Pesq. , 39(2 ) : 
269-372 .  
1 976. Catálogo provisional de los opistobran­
quios ibéricos. Mise. Zool. , 1 1 1 ( 5 ) :  2 1 -5 1 .  
1 977 .  D istr ibució en I 'espai i en el temps 
deIs opistobranquis iberics amb especial  
referencia als del l i toral catal a .  Butll. Inst. 
Cal. Hist . Nat . ,  Zool. (en prensa ) .  
1 978. Biología y ecología de los opi stobran­
quios de las costas españolas (en prepara­
ción ) .  

ROS I N ,  R.  - 1 970. On Aeol idoidea, Coelen terata 
and nematocysts .  A rgamon, 1 ( 2 ) :  43-50 . 

ROUSEAU ,  C. - 1 927 .  Les nématocystes des Eol i -

JOAN D O M E N EC ROS 

diens .  BuLl. Soco Sci. Nat .  O uest France. 
Nantes, 4(7 ) :  1 -2 7 .  

R ÜDIGER ,  W. - 1 970.  Gal tenfarbstoffe bei 
wirbel losen T ieren . Naturwiss . ,  57 : 33 1 -337 .  

SCH M EKEL ,  L.  - 1 968. Nudibranch ia ,  Ascogl os­
sa und Notaspidea in L i toral des Golfes von 
Neapel . Rev. Suisse Zool. , 7 5 :  1 03- 1 55 .  

SOR D I ,  M .  - 1 970.  N uovo ri trovamento d i  Glos­
scdoris elegantula ( Ph i l ippi , 1 844) ( Doris ) 
(G astropoda ,  Nudibranch iata ) .  Atli Un. Ma­
lacol. Ital. , 1 ( 1 ) : 1 9-29 . 

SPENGEL. J .  W. - 1 904. Die Nessel kapsen del' 
Aeol id ier .  Naturwiss. Wockenschr. (N.  F. ) ,  
3( 54) : 849-854.  

� P HON,  G.,  & BERTscH , H. - 1 974.  Green 
Dragons.  Ten'a, 1 2(3 ) :  24-29. 

STAM M ,  R .  A .  - 1 968. Zur Abwehr von Raub­
fe inden durch Lobiger serradifalci ( Calcara, 
1 840) und Oxynoe olivacea Rafinesque, 1 8 1 9  
(G astropoda ,  Opisthobranchia) . Rev. Suisse 
Zool. ,  75 : 66 1 -665 . 

STAR M Ü H LNER ,  F. - 1 95 5 .  Zur Mol lusken­
fauna des Felsl i toral s und Submariner H ah­
len am Capo di Sorrento, 1 .  Osterr. Zool. ,  
V I ( 1 ) :  1 47-249 . 

STASEK , C. R. - 1 967.  Autotomy in the Mol­
lusca. Occ. Papo Culif. Acad. Sci . ,  6 1 : 1 -44. 

SWEN EN,  C. - 1 96 1 . Data on distr ibut ion , 
reproduction and ecology of the Nudibran­
chiate Mol lusca occurring in  the Nctherlands.  
Neth. f .  Sea Res. , 1 :  1 9 1 -240. TARDY,  J .  - 1 963 .  Description d 'une nouvel le 
espece de Tri ton i idae : Du vaucelia odhne­
ri, recol tée sur la cote At lant ique Fran<;aise. 
Bull. Inst. Océanogr. Monaco, 60( 1 260) : 1 - 1 0 . 

TC H ANG-S I ,  T. - 1 930. Quel ques faits de mi­
mét isme chez les moll usques tect ibranches 
de la M édi terranée. Bull. SOCo Zool. Fr. , 5 5 :  
2 1 3-2 1 8 .  
1 93 1 .  Contribution (¡ I 'étude des Mollusques 
Opist obranches de la cote provenc;de. The­
se. Lyon . 

T H I�ODOR ,  l .  - 1 964. Méditcrranée vivanle. 
Payot. Lausanne.  

T H OM PSON , T.  E .  - 1 960a . Defens ive acid se­
cretions in marine gast ropods. f. Mar. Biol. 
A ss. U. K . ,  39 : 1 1 5- 1 22 .  
1 960b . Defensive acid-secret ion in marine 
slugs and sna i l s .  New Sci. ,  8: 4 1 4-4 1 6 . 
1 960c . Defensive adaptations in opist ho­
branchs. f. Mar. Bial. Ass. U. K. , 39 : 1 23-
1 34 .  

- 1 964. G razing and the l i fe cycJes of Bri­
tish nudibranchs. I n :  Grazing in terrestriaL 
and m,arine e vironments. British. Ecol. Soco 
Symp. 4 :  275-297 .  
1 969. Acid secret ion in Pac if ic  Ocean Gas­
tropods. A ustr. f. Zool. , 1 7 : 755-764 . 
1 97 5 .  Dorid nudi branchs from eastern Aus­
tral ia  ( G astropoda,  Opisthobranch ia ) .  /. Zool. 
Lcnd. ,  1 76 :  477-5 1 7 . 

T HOM PSON,  T .  E . ,  & BENNETT, 1 .  - 1 969.  Phy­
salia nematocysts : ut i l i zed by M ol luscs for 
defen se . Science, 1 66 :  1 532- 1 533 .  

- 1 970. Observations on  Austral ian G lauci dae 



S I STEMAS DE DEFENSA EN LOS O P I STO B R ANOU I OS 77 

( Mollusca : Opisthobranchia) .  Zool. l. Linn . 
Soc., 49 : 1 87- 1 97 .  

T H OM PSON, T .  E . ,  & Mc FAR.LAl E ,  J .  D. - 1 967.  
Observat ions on a col lect ion of Glaucus 
from the Gu l f  of Aden wi th  a cr i t ica l  review 
of publ i shed records of Glaucidae ( Gastro­
poda, Opi sthobranchia ) .  Proc. Linn. Soco 
LGncl. , 1 78(2 ) :  1 07- 1 23 .  

T HOM PSON , T .  E . ,  & SU N,  D.  J .  - 1 959. On  
the  biology of the  opisthobranch Pleuro­
branchus mel1't brc!I:cceus. f. Mar. Biol. Ass. 
U. K. ,  38 :  507-524 . 

TRENC H ,  M .  E . ,  TRENC H , R .  K . ,  & M USCAT I E, 
L. - 1 970.  U t i l izat ion of Photosynthet ic Pro­
ducts of Symbict ic  Chloroplasts in Mucus 
Synthesis by Plucobranchus ianthobapsus 
(Gould)  ( Opisthobranchia,  Sacoglossa) . COlnp. 
Biochem. Physiol., 37 : 1 1 3- 1 1 7 . 

V ICENTE, N .  - 1 96 3 .  Une des plus bel les es pe­
ces de nudibranches : /-Jexabranchus Inargi­
natus Q. et G .  Rcc. Tra v. SI. Mar. Enclou­
me, 42 : 26 1 -267 . 

- ] 967.  Con tribution n I 'étude des Gastéropo-

des Opisthobranches du Golfe de Marse i l l e .  
l .  Systémat ique,  Ecologie ,  Biologie. Rec. 
Trav. Sto Mar. Encloume, 42 ( 5 8 ) :  ] 3 3- 1 77 .  

WAR M KE, G .  L . ,  & ALMODÓVAR , L .  R .  - 1 972 .  
Observations on the l i fe cycle and regenera­
t ion in Oxynoe antil/arU/n Morch ,  an asco­
glossan opisthobranch fmm the Caribbean . 
BuLL. Mar. Sci. , 22( 1 ) : 67-74 . 

WEI LL ,  R .  - 1 934.  Contribution a I 'étude des 
Cn ida ires e t  de leurs nématocystes. 1 .  Re­
cherches sur les nématocystes. Tra v. Sto Zool. 
Wimereux, X. 

W I CKLER,  W. - 1 968. El m imetismo en las 
plantas y en los animales. Guadarrama. M a­
drid .  

WI LLOWS, A .  O .  D.  - 1 97 1 .  G i ant bra in cel l s  
i n  mol lusks.  Sci. Am. ,  224( 2 ) :  68-75 .  

W R I G H T, T.  S .  - 1 858 .  On  the  cn idae or  thread­
cel l s  of the Eolidae. Proc. Roy. Phys. Soco 
Eclinburgh , 2 :  38-40 . 

- 1 86 3 .  On the urt icat ing f i laments of the 
Eol idae .  Quart. f .  Micr. Sci. , Lonclon, N.  S. , 
3 :  52-55 .  


	Page 41
	Page 42
	Page 43
	Page 44
	Page 45
	Page 46
	Page 47
	Page 48
	Page 49
	Page 50
	Page 51
	Page 52
	Page 53
	Page 54
	Page 55
	Page 56
	Page 57
	Page 58
	Page 59
	Page 60
	Page 61
	Page 62
	Page 63
	Page 64
	Page 65
	Page 66
	Page 67
	Page 68
	Page 69
	Page 70
	Page 71
	Page 72
	Page 73
	Page 74
	Page 75
	Page 76
	Page 77

