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algunos de los factores mas influyentes
nos ciclos de vida de los organismos son
la fenoloxia de ciertos acontecimientos
clave y la cantida de recursos que se destinen
a ellos. N'otres pallabres, por mor de lo siem-
pres acotao de los recursos vitales, les decisiones
sobre cudndo y a 6nde se destinen van definir
los ciclos de vida de los individuos (Roff, 1992;
van der Meer, 2019). Nesti escenariu, la inver-

sion nel desarrollu d'un rasgu va implicar una
menor cantida de recursos disponibles pa otros
rasgos, desencadenando conflictos d'asignacién
de recursos, tamién conocios como trade-offs
d'asignacion de recursos (Stearns, 1992). Los
trade-offs son mui comunes nos organismos y
tienen consecuencies tanto a nivel fisioloxicu
como evolutivu, constituyendo hasta la base de
delles teories de ciclos de vida (Stearns, 1992).
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Los conflictos d'asignacion varien en funcion del
factor acotante: puen surdir cuando la dedica-
cién de tiempu a una actividd implica I'abandonu
d'otres, cuando’l desarrollu d'un rasgu funcional
compromete’l desarrollu o rendimientu d'otros
(trade-off funcional), o cuando los factores
qu'acoten son la enerxia y los recursos dispo-
nibles pal desarrollu de dellos rasgos (trade-off
d'asignacion de recursos). Dalgunos exemplos
clasicos de trade-offs d'asignacién de recursos
n'animales ye la inversién na reproduccién actual
frente a la reproduccién futura, nel crecimientu
frente a la reproduccion, que, n'organismos con
crecimientu indetermindu, implica la decisiéon de
cuando alcanzar la madurez sexual o nel tama-
fiu del gtievu frente al tamafiu de la puesta, etc.
(Elliott, 1994; Roff, 2002).

¢{QUE YE LAUTOTOMIA?

Autotomia, del griegu aut(0)-(avtog), qu'actda
por o sobre si mesmo, + -tomia (-rouia), cor-
te, definiése, nun primer momentu, por Frede-
ricq (1892) como la perda voluntaria (ye dicir,
non traumatica) d'una parte del cuerpu como
un actu reflexu cuando I'animal se siente ame-
nazau. Acordies con Emberts et al. (2019),
I'autotomia evolucion6 de manera independien-
te, pelo menos, nueve veces en dellos grupos
animales, mesmo invertebraos que vertebraos.
Los grupos animales capaces d'autotomizar par-
tes del cuerpu son: cnidarios, anélidos, moluscos
(gasterépodos, bivalvos y cefalépodos), platel-
mintos, nematodos, forénidos, artrépodos (in-
seutos, ardcnidos y decdpodos), equinodermos,
hemicordaos y vertebraos (anfibios, reptiles y
mamiferos). L'autotomia suel dase al traviés de
planos de particion predefinios que faciliten la
rotura, minimicen los costos asociaos a la firida
reduciendo la perda de lliquidos y la probabili-
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da de contrayer infeiciones y aceleren la cura-
cion de la firida (Maginnis, 2006). El beneficiu
mas comun de l'autotomia ye sobrevivir a ata-
ques non mortales de depredadores (Fleming et
al., 2007; Emberts et al., 2019), pero, pa dellos
animales, I'autotomia tamién ofrez otros be-
neficios, como solucionar complicaciones de la
muda (Maginnis, 2008), eliminar toxines d'una
parte del cuerpu (Moore et al., 1989) o sobrevi-
vir a dafos fisicos causaos por factores abiéticos
(Wulff, 2006).

Nos vertebraos, I'autotomia ye mui frecuente
en reptiles y, sobre manera, en saurios, nos que
ta perestendida en trece de les venti families de
saurios (Clause & Capaldi, 2006). L'autotomia
caudal en saurios ocurre al traviés de planos
de particién presentes nes vértebres postpiga-
les, que son con mayor frecuencia intraverte-
brales, por exemplu en llacértidos, escincidos,
geckos, cordilidos o teiidos, qu'intervertebrales,
por exemplu en dalgunes especies d'agamidos.
Los planos de particion intravertebrales altravie-
sen cada vértebra tresversalmente, pasando pel
centru y pel arcu neural (ver Figura 1). Bellairs &
Bryant (1985) revisaron dafechu les carauteris-
tiqgues y mecanismos de I'autotomia caudal en
saurios y, particularmente, en llacértidos.

En saurios, I'autotomia caudal Gsase frecuen-
temente como estratexa d'antidepredacion vy
tien una gran incidencia en poblaciones natura-
les de dalgunes especies, nes que mas de la meta
de la poblacion adulta autotomizé la cola, a lo
menos, una vez na vida (Arnold, 1988; Downes
& Shine, 2001; Pafilis et al. 2008 pa llacértidos).
L'autotomia caudal non solo permite al llagartu
llibrase del depredador cuando lu agarra pela
cola, sinébn qu'amas crea una distraicion efeuti-
va del depredador pa facilitar la fuxida al facer la
cola movimientos complexos y saltos potentes al
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Figura 2. A, representacion esquemdtica d’una seicion llonxitudinal de la cola d’una llagartesa adulta, mostrando la zona de rotura
por autotomia (llinies coloraes), altravesando’l mdsculu, la grasa, la vértebra y los vasos caudales. B, machu adultu de llagartesa
de muria (Podarcis muralis) xusto dempués de I'autotomia caudal. C, D, vistes llateral y tresversal de la cola recién autotomizada
d’un machu adultu de P. muralis]. €, Vista tresversal del mufién de la cola d’'un machu adultu de P. bocagei darréu de I'autotomia.
Garrao de Ferndndez-Rodriguez (2021).
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desprendese (Dial & Fitzpatrick, 1983; Arnold,
1988; Fernandez-Rodriguez & Brafa, 2020). Por
embargu, en munches especies de saurios la cola
tien un papel importante na llocomocion, na se-
fializacién social y na acumulacién de reserves,
y la perda d'esta pue tener consecuencies nega-
tives a plazu curtiu, pudiendo inducir cambeos
nel comportamientu del individuu o disminuir la
eficiencia d'otres funciones como l'alimentacion,
el empareyamientu o'l patrulléu.

LA REXENERACION N'ANIMALES
La rexeneracion ye la restauracion, parcial o
completa, d'una parte del cuerpu perdida por
una firida traumatica o voluntaria (Maginnis,
2006), que permite'l reemplazu de les partes
perdies que nun son imprescindibles, pero que
si incrementen la probabilida de sobrevivir o la
capacida d'inversion reproductora (Goss, 1969).
La rexeneracién orixinése, probablemente, nos
primeros animales col desarrollu de la multice-
lularida (Bely & Nyberg, 2010), casi seguro que
como un efeutu secundariu d'un accesu siguiu
a los programes de desarrollu, que podrien ser
reactivaos cada vez que s'amputaba una parte
del cuerpu (hipotesis del epifenémenu, Goss
1992; Mani & Tlusty, 2021). Anguafio, la capaci-
da de rexenerar partes del cuerpu cambia consi-
derablemente ente animales. Por exemplu, tolos
llinaxes de metazoos basales (placozoos, porife-
ros, ctendfotos y cnidarios), xunto con dellos llo-
fotrocozoos y deuteréstomos non craniaos, son
quien a rexenerar cualesquier parte del cuerpu,
mientres qu'esa capacida de rexeneracién com-
pleta nun ta en ecdisozoos y craniaos (pa una
revision completa, ver Bely & Nyberg, 2010).

En saurios, la rexeneracién completa de la
cola precisa de tres meses na mayor parte de
les especies (Bellairs & Bryant, 1985) y ye un
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Figura 3. A, representacién esquemdtica d’una seicion llonxitudinal d’'una cola de llagartesa adulta dos o tres selmanes depués de I'autotomia, mostrando’l
blastema poco dempués del desprendimientu de la postiella. B, Seicién llonxitudinal d’'una cola de llagartesa de muria adulta (P. muralis), mostrando la
porcidn intauta (izquierda) y la rexenerada [derecha). €l puntu onde’l tubu de cartilagu ta xuniu a los restos de vértebra ta marcdu con una flecha colorada.
Garrao de Ferndndez-Rodriguez (2021).

procesu epimorficu, ye dicir, implica prolifera-
cion celular y la formacion d'un blastema (Goss,
1969). La rexeneracion dase en tres fases: |) re-
cubrimientu y curacién de la firida, Il) desdife-
renciacion celular y formacion del blastema, y
1) proliferacién celular y formacién de la cola
(Bryant et al., 2002, Gilbert et al., 2013). Les dos
primeres fases tienen una duracién curtia y con-
sidérense como un periodu llatente, nel que nun
hai crecimientu evidente de la cola. Darréu de la
perda de la cola, los restos de faces musculares y
texios epiteliales contrayense pa zarrar la firida,
y, nes hores siguientes, sequen y amarcen xunto
colos restos de sangre pa formar una postiella
que va protexer la firida na curacién y na forma-
cion del blastema (McLean & Vickaryous, 2011).
Nestos primeros dies ocurre una importante mi-
gracion y desdiferenciacion celular baxo la pos-
tiella pa formar el blastema, que ye una masa de
célules desdiferenciaes derivaes del texiu pree-
sistente del muidn (Bellairs & Bryant, 1985). Al
cabu de, mas o menos, una selmana, la postiella
cai y entama'l periodu de crecimientu y estira-
mientu (McLean & Vickaryous, 2011; Fernan-
dez-Rodriguez & Brafa, 2020). Nesta fase inicial
la porcion rexenerada tien un color violeta es-
curu y la queratinizacion, formacion d'escames
y pigmentacion, nun va ocurrir hasta dempués
d'unes tres selmanes tres de I'autotomia (Bellairs
& Bryant, 1985).

La cola rexenerada nun ye una reproduccion
perfeutamente fiel, porque presenta delles di-
ferencies estructurales. La mayor diferencia ye
la exa esquelética, y& que, na cola rexenerada,
esta exa ye un tubu continuu de cartilagu, en
vez de vértebres Osees articulaes (Hughes &
New, 1959 [ver Figures 2 y 31). Esta diferencia
tien importantes implicaciones funcionales, por-
que la exa continua de cartilagu non solo reduz
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Figura 4. Coles de P. muralis en delles etapes de rexeneracién. A, entamu de la fase
d’estiramientu. B, fase d’estiramientu y diferenciacién temprana de les escames. C, cola
rexenerada con escames diferenciaes. D, cola rexenerada completamente. Garrao de
Ferndndez-Rodriguez (2021).

la movilid4 y la flexibilida de la cola rexenera-
da, sinén qu'amas impide una nueva autotomia
al traviés de la parte rexenerada, ya que la exa
de cartilagu nun tien planos de particién. Poro,
una nueva autotomia namas diba ser posible al
traviés de les porciones anteriores de cola intau-
ta. Amas, los paquetes musculares na cola rexe-
nerada son variables en numberu y xtnense de
manera irregular a la exa del cartilagu, mientres
que los musculos de la cola intauta agrapense
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regularmente en cuatro cuadrantes fixaos a la
columna vertebral y participen tanto na movili-
da de cada vértebra como na rotura nun puntu
especificu na autotomia (Fischer et al., 2012). A
pesar d'estes diferencies morfoloxiques, la rexe-
neracion permite la restauracion de delles de les
funciones perdies tres I'autotomia caudal, pro-
porcionando beneficios diversos qu'incrementen
la probabilida de sobrevivir y la continuida xené-
tica (fitness) del llagartu (Bateman & Fleming,

2009). Por embargu, la rexeneracién implica
una importante demanda d'enerxia y materia-
les, dalgo que pue torgar otros procesos con
alta demanda enerxética, como’l crecimientu o
la reproduccién, con posibles consecuencies na
sobrevivencia y la fitness. (Maginnis, 2006).

L'autotomia y la rexeneracion de partes
del cuerpu, magar los mdltiples beneficios,
puen provocar dellos trade-offs funcionales y
d'asignacion de recursos con una intensida que
pue variar en funciéon del sexu, la fase del ciclu
vital o les condiciones ambientales (Maginnis,
2006). El balance ente los costos y beneficios de
I'autotomia y la rexeneracién moldia la evolu-
cion y ye determinante pa la presencia o ausen-
cia d'estes dos adautaciones nos animales. Poro,
I'estudiu d'esti balance, incluyendo I'andlisis de
les implicaciones fisioloxiques, funcionales y
ecoléxiques, ye un enfoque apropidu pa enten-
der la evolucién de I'autotomia y la rexeneracién
nos distintos grupos animales.

EFEUTOS DE LAUTOTOMIA CAUDAL

NEL LLACERTIDU Podarcis muralis

Efeutos na llocomocion

L'autotomia caudal ye comun nel llacértidu P.
muralis, nel que méas del 50% de los individuos
muestren signos d'autotomizar la cola a lo me-
nos una vez na vida (Fernandez-Rodriguez &
Brafia, 2020). L'autotomia caudal proporciona
un beneficiu inmediatu pa sobrevivir al facilitar
I'escape de la llagartesa distrayendo al depre-
dador (Arnold, 1988; Higham & Russell, 2010).
Tres sobrevivir al ataque del depredador gracies
al desprendimientu de la cola, la primer conse-
cuencia inmediata de I'autotomia ta rellacionada
cola capacida de llocomocién del animal. La cola
tien un papel importante na llocomocién de los
saurios como contrapesu, ayudando a caltener

la estabilida de la que cuerren o trepen, ya influ-
yendo nes dinamiques del saltu (Arnold, 1988;
Jusufi et al., 2008), de manera que la perda pue-
de alteriar el centru de mases del animal y la
biomecénica de la llocomocion. En particular,
I'autotomia caudal perxudica dellos aspeutos del
rindimientu llocomotor de les llagarteses roque-
res adultes, principalmente reduciendo la efeuti-
vida de les dindmiques del saltu (Fernandez-Ro-
driguez & Brafa, 2020). Esti empeoramientu de
la capacida de llocomocién va afeutar probable-
mente a actividaes rutinaries de les llagarteses
que dependen de la movilid4, como patrullar,
consiguir alimentu, empareyase, etc. (Garland &
Losos, 1944; Brafia, 2003; Husak, 2006), amas
de dificultar I'escape de nuevos ataques de de-
predadores. Nestes circunstancies, les llagarte-
ses enfréntense de xuru a un mayor riesgu de
depredacién tres I'autotomia, incrementau pola
imposibilida de recurrir a I'autotomia caudal de
nuevu en futuros alcuentros con depredadores.

Cambeos de comportamientu tres I'autotomia
Por embargu, les llagarteses ensin cola munches
veces recurren a comportamientos compensa-
torios, que reducen el riesgu de depredacion.
Acordies colos datos y andlisis presentaos por
Fernandez-Rodriguez & Brafia (2022b) sobre P.
muralis, dalgunes d'estes alteraciones de com-
portamientu incluyen la intensificacion de les
fases tempranes de los mecanismos d'escape
de depredadores (ver Putman et al., 2015), pa
reducir la probabilidd de deteccién por depre-
dadores y disminuir la frecuencia d'ataques.
Estos cambeos de comportamientu, como
reducir la movilida, incrementar 'usu del refuxu
o disminuir la esploracion (Fox et al., 1981; Mar-
tin & Salvador, 1993b; Michelangeli et al., 2020),
probablemente incrementen la probabilidad inme-
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L'autotomia caudal ye comun nel llacértidu Podarcis muralis, nel que mds del
50% de los individuos muestren signos d’autotomizar la cola a lo menos una vez
na vida. Lautotomia caudal proporciona un beneficiu inmediatu pa sobrevivir al
facilitar I'escape de la llagartesa distrayendo al depredador

diata de sobrevivir de les llagarteses ensin cola,
pero a costa de reducir el rindimientu d'otres ac-
tividaes relevantes, como consiguir alimentu o
empareyase (Martin & Salvador, 1993a; Martin
& Avery, 1997). La disminucién del rindimientu
d'estes actividaes relevantes podria, de manera
secundaria, afeutar a les tases del crecimientu
de los exemplares nuevos o al éxitu reproductor
de los adultos, con un potencial efeutu global na
fitness del individuu.

CONSECUENCIES DE LA REXENERACION
CAUDAL EN P. muralis

La restauracion de les capacidaes perdies

Los costos funcionales y de comportamientu a
curtiu-mediu plazu de l'autotomia caudal des-
critos enantes son, con una probabilida grande,
namas que temporales, de mou que desapaecen
progresivamente a midida qu'avanza la rexene-
racion de la cola. En P. muralis I'estiramientu
de la cola complétase en pasando dos o tres
meses, y la diferenciacién esterna de les esca-
mes tres trés o cuatro meses (observacién per-
sonal de I'autora). La rexeneracién dempués de
I'autotomia permite la restauracion de les fun-
ciones perdies cola parte desprendida (Goss,
1969; Clause & Capaldi, 2006), como se de-
mostré en P. muralis pa cola capacida de lloco-
mocién (Fernandez-Rodriguez & Brafia, 2020).
Polo tanto, la rexeneracién incrementaria la
probabilida de sobrevivir cola restauraciéon de
delles capacidaes funcionales del animal (Lin et
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al., 2017). Por embargu, la cola rexenerada cal-
tién poco del so valor proteutor en futuros al-
cuentros con depredadores onde necesitaria re-
currir de nuevo a l'autotomia. En primer llugar,
porque la capacida d'autotomia queda restrinxi-
da a la porcién anterior de la cola qu'enté ta in-
tauta, ya quel'ausencia de planos de particiéon na
cola rexenerada impiden que se pueda romper
al traviés d'ella. Y, en segundu llugar, porque dal-
gunes carauteristiques esenciales qu'aumenten
la eficacia de l'autotomia, por exemplu incre-
menten el beneficiu (Emberts et al., 2019), son
los movimientos violentos y saltos fechos pola
cola desprendida, sobre manera intensos nos
primeros segundos tres del desprendimientu
(Dial & Fitzpatrick, 1983; Fernandez-Rodriguez
& Brafia, 2020). Estos movimientos iniciales
fuertes refuercen sustancialmente la distraicion
del depredador, aumentando les posibilidaes
de la llagartesa de sobrevivir al ataque y esca-
par (Bellairs & Bryant, 1985; Higham & Rusell,
2010). Como demostraron Fernandez-Rodriguez
& Brafia (2020) en P. muralis, les coles
rexeneraes muévense bastante menos y un
tiempu menor que les intautes, de forma
que'l valor antidepredador ye, ensin dulda, consi-
derablemente inferior. En conclusion, la rexenera-
cién caudalincrementala eficiencia de I'autotomia
gracies alareduccion de los costos (a curtiu-mediu
plazu) de la perda de la cola, pero nun restau-
ra dafechu la eficacia de futures autotomies
caudales.

LOS COSTOS PAL CRECIMIENTU
Como bien demostraron Fernandez-Rodriguez
& Brafia (2022a) la inversiéon en rexeneracién
caudal provoca una disminucién de les tases
de crecimientu en cries de llagartesa de muria
(P. muralis) cuando s'enfrenten a una situacion
de baxa disponibilida d'alimentu. Ye casi seguro
que les cries y los exemplares nuevos encaren
con relativa frecuencia esta baxa disponibilida
de recursos en condiciones naturales, n'especial
si consideramos que: 1) les cries nun conocen el
territoriu y nun perfeicionaron entd les habili-
daes pa identificar, abordar y cazar a les pre-
ses (Iraeta et al., 2012); 1) les llagarteses nue-
ves tienen un abanicu menos ampliu de preses
potenciales, restrinxies mesmo en tamafiu que
n'espectru taxonodmicu (ver Brafna, 1981 pa P.
muralis); 1) les cries y los individuos nuevos
entd nun tienen desarrollaes por completo les
capacidaes de llocomocion (lraeta et al., 2012),
torga que ye tovia mayor pa los individuos ensin
cola (Fernandez-Rodriguez & Brafia, 2020), que
pue que tengan una eficiencia menor a la hora
de consiguir alimentu.

Ensin dulda, el valor adautativu de l'autotomia
y la rexeneracién depende del balance ente los
costos y los beneficios, determinante, en gran
midida, de la seleicion y mantenimientu (Arnold,
1988). Llegar a un tamafiu corporal grande nos
primeros meses de vida ye basico por dellos as-
peutos: incrementa l'espectru de preses poten-
ciales, reduz el riesgu de depredacién y permite
enfrentar el primer periodu d'ivernacién nuna
condicién fisica bona en términos de tamafu y
reserves enerxétiques. Esto aumenta la proba-
bilida de sobrevivir de les llagarteses nueves y
reduz el tiempu necesariu pa llegar a la madu-
rez sexual (Bauwens, 1981; Peters, 1983; Brow-
nikowski & Arnold, 1999). Por eso, invertir na

medra corporal abulta dalgo primordial, pero
paez posible que la restauracién plena de les ca-
pacidaes perdies proporcione beneficios grandes
a plazu llargu, mesmo a costa de reducir les tases
de crecimientu corporal, y& qu'estes capacidaes
funcionales son esenciales tamién na ed4 adulta.

CONSECUENCIES DE LA REXENERACION

NA REPRODUCCION

En rellacion a los costos de la rexeneracién
n'etapes adultes, demostrése que la rexenera-
cion tien efeutos negativos na inversion repro-
ductora de les femes adultes de llagartesa de
muria (P. muralis) tanto a plazu curtiu como
llargu, reduciendo’l pesu de la puesta de gle-
vos (Ferndndez-Rodriguez & Brafa, 2022c¢).
Amads, esta reduccion ye mas severa cuando la
rexeneracion ocurre al empar que’l desarrollu
de los glievos baxo una estratexa de cria acor-
dies a los recursos esternos disponibles (income
breeding). Magar que los costos en P. muralis
nun son tan estremos como n'otres especies
(como Ctenotus taeniolatus, que nun pon gue-
vos nel so rexeneracion, [Taylor, 1984]), estos
costos nun son nada intrescendentes. Poro, pa
entender el balance de los costos y beneficios
de la rexeneracion nes etapes adultes, ha con-
siderase |'impautu tanto na reproduccion actual
como futura. Esto significa que, pese a que la
rexeneracion de la cola implique una reduccién
na inversion simultanea en reproduccién, va fa-
cer que xuba la probabilida de sobrevivir y la re-
produccién futura, qu'acaba por traducise nuna
mayor fitness total del individuu.

El crecimientu corporal ye Gn de los procesos
que mas enerxia y recursos demanda nes etapes
primeres, mientres que, na estacion reproduc-
tora, les femes adultes invierten la mayor par-
te de los recursos nel desarrollu de los glievos,
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La inversidn en rexeneracion caudal provoca una disminucion de les tases de
crecimientu en cries de llagartesa de muria (P. muralis] cuando s’enfrenten a

una situacion de baxa disponibilidd d’alimentu

polo que puede considerase que la reproduc-
cion ye'l procesu que mas enerxia demanda nes
femes adultes nesos meses. Paga la pena des-
tacar les diferencies ente cries y femes adultes
nel impautu de la rexeneracion: les consecuen-
cies paecen mas severes pa la inversiéon repro-
ductora de les femes (Fernandez-Rodriguez &
Brafa, 2022a). De fechu, segun esti estudiu, los
individuos nuevos de P. muralis naméas desace-
leren les tases de crecimientu na rexeneracién
cuando tienen pocos recursos, mientres que, se-
gun Fernandez-Rodriguez & Brafa (2022c¢), les
femes de P. muralis reduxeron la inversién repro-
ductora hasta teniendo alimentu ad libitum. Les
femes de llagartesa de muria desarrollen hasta
tres puestes de glievos al afiu con un intervalu

d'un mes ente puestes, onde calna representa'l
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30-40% de la masa corporal (Saint-Girons &
Duguy, 1970; Ji & Brafia, 2000), lo qu'implica
una inversion de recursos mui intensa nun perio-
du de tiempu curtiu. Por embargu, el crecimien-
tu de les cries, magar de ser rapidu, ye un pro-
cesu mas continuu nel que la inversion ta mas
estendida nel tiempu, poro, ye probable que la
inversion en crecimientu seya mas gradual y me-
nos intensa que na formacién de la puesta. L'alta
demanda enerxética de la reproduccion, y espe-
cialmente la concentracién nun periodu curtiu
de tiempu, pue esplicar parcialmente'l fechu de
que les femes adultes de P. muralis, al contrariu
que les cries, fueren incapaces a satisfacer los
requerimientos enerxéticos de la reproduccién
y la rexeneracion a la vez, hasta con una gran
disponibilida d'alimentu.

LIS IS IV IIV 1INV 1000010

Figura 5. Mds del 50% d’estes llagarteses

muestren sefies d’autotomia (semeya I. Ferndndez].
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