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Vázquez, L.A., Rendón, M.Á., Díaz-Paniagua, C., Gomez-Mestre, I. 2017. Variaciones entre especies de anfibios en sus respuestas morfo-
lógicas a la presencia de depredadores nativos e introducidos. Ecosistemas 26(3): 32-38. Doi.: 10.7818/ECOS.2017.26-3.05
Las larvas de anfibios son presas habituales de distintos tipos de depredadores en los medios acuáticos. Sin embargo, cuando detectan las señales
químicas de los depredadores (kairomonas), las larvas de anfibios pueden producir defensas inducidas. Un aspecto principal de estas defensas es
la alteración morfológica de las larvas, que en presencia de depredador adoptan una forma del cuerpo más redondeada, una cola más corta, y cola
y cresta más altas. No obstante, para activar la expresión de esta morfología los anfibios deben poder detectar con precisión las kairomonas de los
depredadores. En ese sentido, la introducción de depredadores invasores por el hombre en los medios acuáticos supone un grave riesgo para las
presas nativas puesto que éstas pueden no reconocer las señales químicas del nuevo depredador. En este estudio analizamos la respuesta mor-
fológica de las larvas de cuatro especies de anfibios frente a dos tipos de depredadores: larvas de libélulas nativas y cangrejo rojo americano. En-
contramos que tres de las cuatro especies estudiadas alteraron su morfología en presencia de libélulas, pero ninguna respondió a la presencia del
cangrejo introducido. Además, el tamaño del efecto de la respuesta morfológica parece estar asociado a la velocidad de desarrollo de la especie de
anfibio, de manera que las especies con un desarrollo más lento muestran una mayor capacidad de respuesta frente a depredadores y viceversa.
Esto es consistente con el hecho de que especies con desarrollo rápido habitan charcas temporales o efímeras que normalmente albergan una
baja abundancia de depredadores.

Palabras clave: pasticidad en el desarrollo; defensas inducidas; cangrejo rojo americano; invasiones biológicas; morfología geométrica

Vázquez, L.A., Rendón, M.Á., Díaz-Paniagua, C., Gomez-Mestre, I. 2017. Among-species variation in the morphological responses of larval
amphibians to native and invasive species. Ecosistemas 26(3): 32-38. Doi.: 10.7818/ECOS.2017.26-3.05
Amphibian larvae are common prey to various types of predators, according to the type of aquatic system they develop in. When they detect water-
borne chemical cues from predators (kairomones), amphibian larvae often produce inducible defenses. An important component of such defenses
is the alteration of the shape of the larvae, which often consists in producing rounder bodies, shorter tails and deeper tail fins in the presence of pre-
dators. However, the activation of these inducible defenses critically depends on the accurate recognition of predator cues. In that context, the human
introduction of alien predators with whom local prey species have not shared a joint evolutionary history may pose a grave threat in part because the
native prey may fail to recognize the cues of the novel predators and hence fail to trigger the corresponding antipredator phenotype. In this study we
analyze the morphological responses of larvae of four amphibian species to two different types of predators: native dragonfly larvae and introduced
red-swamp crayfish. We find that three out of the four species readily respond altering their morphology to the presence of dragonflies, but they all
fail to respond to introduced crayfish. Moreover, the effect size of the morphological response seems to be congruent with the duration of the larval
period of each species so that faster developing species show lesser responses to dragonflies whereas slower developing species show greater res-
ponses to them. This is congruent with faster developing species occupying temporary or even ephemeral ponds which typically have lower predator
abundance. 

Key words: developmental plasticity; inducible defenses; red swamp crayfish; biological invasions; geometric morphometrics

Introducción

Las larvas de anfibios juegan un papel funcional determinante
en los medios acuáticos ya que tienen un efecto importante sobre
la abundancia y composición de las comunidades de fitoplancton y
zooplancton (Seale 1980; Whiles et al. 2006; Arribas et al. 2014).
Además, los anfibios son elementos clave en el flujo de energía
entre el medio terrestre y el acuático (Regester et al. 2006) y entre
distintos niveles tróficos del medio acuático, ya que son importantes
herbívoros, depredadores y detritívoros, además de presa de una
gran variedad de depredadores (Wilbur 1997; Kats y Ferrer 2003). 

El riesgo de depredación al que se exponen las larvas de anfi-
bios en el medio acuático varía a lo largo de su desarrollo. La ma-
yoría de las especies de anfibios poseen un ciclo de vida complejo,
con fases embrionaria y larvaria acuáticas y fases juvenil y adulta
terrestres (Duellman y Trueb 1986; Gomez-Mestre et al. 2012),
siendo las fases tempranas acuáticas particularmente vulnerables
a la depredación (Wells 2007). Durante su fase embrionaria, los an-
fibios presentan pocos mecanismos de defensa, y en la mayoría
de los casos esas defensas son de origen maternal. Así, las hem-
bras pueden escoger lugares de ovoposición en función de su per-
cepción de la abundancia de depredadores en el medio acuático

http://creativecommons.org/licenses/by-nc/3.0/


(Resetarits y Wilbur 1991; Touchon y Worley 2015), ocultar los hue-
vos, por ejemplo colocándolos sobre hojas de plantas acuáticas que
pliegan y sellan alrededor de cada huevo (Díaz-Paniagua 1989;
Miaud 1993; Diaz-Paniagua et al. 2005), recubrir los huevos con ge-
latinas compactas que los protegen de hongos y pequeños depre-
dadores (Gomez-Mestre et al. 2006; Portheault et al. 2007) o dotar
a los huevos con sustancias tóxicas para los depredadores (Kats et
al. 1988; Hanifin et al. 2003; Gunzburger y Travis 2005). Aparte de
las defensas de origen parental, los embriones de anfibios tienen a
menudo la capacidad de percibir la presencia de depredadores y de
alterar en consecuencia el momento de la eclosión para minimizar
el riesgo. Así, en ocasiones pueden retrasar el momento de eclosión
para evitar a los depredadores de larvas (Sih y Moore 1993), o bien
adelantarla para escapar de patógenos o de depredadores de hue-
vos (Gomez-Mestre et al. 2008; Warkentin 2011).

Sin embargo, la fase larvaria en anfibios es tanto o más vulne-
rable a la depredación que la fase embrionaria, por su mayor dura-
ción y por la larga lista de depredadores, tanto vertebrados como
invertebrados que suelen encontrarse en el medio acuático, que in-
cluye desde insectos como larvas de libélulas, coleópteros y hete-
rópteros, hasta vertebrados acuáticos, como peces, serpientes,
galápagos,  aves, e incluso otros anfibios, como los urodelos (Wells
2007). Además, durante la fase larvaria los anfibios no cuentan por
lo general con defensas de origen parental, y dependen por tanto
únicamente de sus propios mecanismos antidepredadores. Algunos
modelos teóricos predijeron en su momento que la presencia de
depredadores podría estimular el desarrollo de las larvas de anfi-
bios para alcanzar una metamorfosis temprana y escapar así del
riesgo de depredación al que se enfrenan en el medio acuático, si
bien a expensas de metamorfosear con un menor tamaño (Wilbur
y Collins 1973; Werner 1986). No obstante, la evidencia empírica
acumulada desde entonces ha demostrado que cuando las larvas
de anfibios detectan la presencia de un depredador, por lo general
reducen considerablemente su tasa de actividad (Anholt et al. 2000;
Benard 2004), lo que podría tener como consecuencia un retraso
en la fecha de metamorfosis, no una aceleración del desarrollo,
aunque por lo general este efecto no se observa (Benard 2004; Rel-
yea 2007; Touchon et al. 2015). De hecho, cuando las larvas de
anfibios conviven con depredadores reducen su tasa metabólica
estándar (Barry y Syal 2013), así como otros indicadores de activi-
dad metabólica como la actividad de enzimas antioxidantes aso-
ciadas al catabolismo de lípidos (Burraco et al. 2013). 

Además de una disminución en la tasa de actividad, las larvas
de anfibios a menudo experimentan alteraciones morfológicas
cuando detectan señales químicas provenientes de depredadores
(Smith y Van Buskirk 1995; Relyea 2004; Van Buskirk 2009). En
general, las larvas de anuros desarrollan una forma del cuerpo más
esférica y menos elipsoide, una cola más corta y una cresta más
alta, e incluso experimentan variaciones en la pigmentación de la
cola (McCollum y Leimberger 1997; Touchon y Warkentin 2008;
Gomez-Mestre y Diaz-Paniagua 2011). El efecto que estos cambios
morfológicos puedan tener sobre la capacidad natatoria de las lar-
vas de anfibios es ambiguo. Si bien en ocasiones parece conferir
una mayor velocidad de natación (Van Buskirk y McCollum 2000a;
Wilson et al. 2005), a menudo el beneficio antidepredador de esta
forma corporal no está necesariamente relacionado con una mayor
eficacia natatoria (Van Buskirk y McCollum 2000b) sino que más
bien parece dirigida a desviar el ataque del depredador  hacia la
cola, con el fin de evitar daños a las partes vitales del cuerpo (Van
Buskirk et al. 2004). 

Estas alteraciones en el comportamiento y la morfología de las
larvas de anfibios inducidas por depredadores contribuyen a au-
mentar sustancialmente su supervivencia, pero por supuesto de-
penden críticamente de la capacidad de los renacuajos de
reconocer de manera fiable a sus depredadores, a través de las
señales o señales químicas que producen. Las defensas inducidas
han evolucionado como respuesta plástica adaptativa a la presen-
cia de depredadores con los que las larvas de anfibios han tenido
una historia evolutiva de interacciones (Moore et al. 2004). Por lo
tanto, la creciente y reciente irrupción de especies de depredadores

introducidos supone uno de los mayores peligros para conserva-
ción de las poblaciones de anfibios, en parte porque las defensas
innatas pueden no llegar ni siquiera a activarse cuando los rena-
cuajos no reconocen a la especie introducida como especie depre-
dadora (Polo-Cavia et al. 2010; Gomez-Mestre y Diaz-Paniagua
2011). En este estudio analizamos la capacidad de reconocimiento
y activación de defensas morfológicas en las larvas de cuatro es-
pecies de anfibios anuros frente a depredadores nativos, con los
que comparten una larga historia evolutiva, y frente a depredadores
introducidos, con los que apenas han coexistido unas pocas dece-
nas de años. Nuestra hipótesis inicial predice que los anfibios
deben alterar su morfología frente a los depredadores nativos, pero
no frente a los depredadores introducidos. Además, cabe esperar
que el grado de activación de defensas inducidas varíe entre las
cuatro especies en función del riesgo de depredación. Así las es-
pecies que se reproducen en ambientes más efímeros están natu-
ralmente expuestas a una menor abundancia de depredadores.
Además, las especies adaptadas a ambientes efímeros han evolu-
cionado una tasa de desarrollo más acelerado que les permite al-
canzar la metamorfosis rápidamente, si bien esta aceleración en el
desarrollo puede llevar asociada una menor capacidad de res-
puesta fenotípica a los depredadores (Richter-Boix et al. 2006b).

Material y Métodos
En la primavera de 2009 recolectamos una porción de tres

puestas diferentes de cada una de tres especies de anfibios en la
Reserva Biológica de Doñana (RBD): sapo de espuelas (Pelobates
cultripes), rana común (Pelophylax perezi), y sapillo pintojo (Disco-
glossus galganoi). Además recolectamos larvas recién eclosiona-
das (estadio 25 Gosner; Gosner 1960) de ranita meridional (Hyla
meridionalis). Los animales fueron transportados a un laboratorio
situado dentro de la RBD, donde se dispusieron en bandejas con
agua de pozo. En el caso de las especies colectadas en fase em-
brionaria se mantuvieron en las bandejas tras su eclosión y hasta
48h después de que alcanzaran el estadio 25 Gosner. Se mezcla-
ron entonces los individuos de las tres puestas de cada especie
para producir un pool común. En el caso de H. meridionalis, las lar-
vas se mantuvieron en bandejas durante 48h en el laboratorio antes
de iniciar el experimento, para permitir a las larvas aclimatarse a
las nuevas condiciones. 

También colectamos en distintas lagunas de la RBD larvas de
libélulas (Anax imperator), consideradas como depredadores nati-
vos, y adultos de cangrejo rojo americano (Procambarus clarkii),
considerados como depredadores introducidos. Estas dos especies
de depredadores difieren evidentemente en muchos aspectos ade-
más de en el hecho de ser nativos o introducidos en el área de es-
tudio. No obstante, ambos son depredadores voraces y eficaces y
ejercen una fuerte presión de depredación sobre las larvas de an-
fibios. En el Parque Nacional de Doñana no hay cangrejos autóc-
tonos con los que poder comparar su capacidad para inducir
defensas antidepredadoras en los anfibios. El cangrejo rojo se in-
trodujo en Doñana en 1974, y se extiende a muchas de las lagunas
del parque en años de gran inundación, mientras que la temporali-
dad que caracteriza a la mayoría de ellas impide su supervivencia
(Díaz-Paniagua et al. 2014). Los animales colectados para el ex-
perimento provenían de poblaciones que han estado en contacto
discontinuo con el cangrejo rojo, pero los individuos en sí fueron
naïve con respecto a este depredador por no haber tenido expe-
riencia directa con este depredador a nivel individual. 

Dispusimos las larvas de anfibios individualmente en cubos de
3 L, y se sometieron a un experimento con tres tratamientos dife-
rentes: ausencia de depredador, presencia de libélula nativa y pre-
sencia de cangrejo introducido. La asignación de cada individuo a
cada uno de los tres tratamientos se realizó aleatoriamente. Cada
uno de los tres tratamientos contó con entre 10 y 21 réplicas, de-
pendiendo de las especies de anfibios. En cada uno de los cubos
se sumergió una pequeña jaula o cilindro de plástico sujeto por
alambres con fondo de malla de fibra de vidrio. Los cubos asignados
a un tratamiento con depredador (libélula o cangrejo) contuvieron
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en el interior de la jaula un individuo de la especie depredadora co-
rrespondiente, mientras que los cubos control tuvieron jaulas vacías.
Las larvas de anfibios fueron alimentadas con pienso de conejo tres
veces por semana, y renovamos el agua una vez a la semana. Los
depredadores nunca comieron en los cubos experimentales, para
evitar confundir el efecto de las kairomonas de los depredadores
con el de las señales de alarma de las presas coespecíficas. Para
alimentar a los depredadores, por tanto, mantuvimos un pool de los
mismos en acuarios adicionales, donde las libélulas se alimentaron
con renacuajos de varias de las especies estudiadas y los cangrejos
con macrófitos acuáticos. Todos los depredadores fueron manteni-
dos en ayunas 48h antes de ser introducidos en los contenedores
experimentales para evitar que hubiera abundancia de heces, y que
éstas contuvieran señales de alarma en el caso de las libélulas.
Cada depredador se mantuvo en los cubos experimentales durante
cinco días, siendo posteriormente sustituido por otro de los mante-
nidos en los acuarios adicionales. Las larvas de anfibios estuvieron
expuestas a las condiciones experimentales durante 20 días. 

Al cabo de ese tiempo, se extrajeron las larvas de anfibios y
se fotografiaron lateralmente de una en una en un contenedor de
metacrilato lleno de agua que poseía una pared deslizante para
ajustar una rejilla de papel milimetrado como fondo de la fotografía.
Para extraer las variables de la forma corporal de las larvas de an-
fibios se realizó un análisis morfométrico mediante asignación de
landmarks sobre las fotografías con el programa tpsDig2 (Rohlf
2008). El procesado de las imágenes se llevó a cabo mediante un
sistema de doble ciego de manera que la persona que realizó el
análisis morfométrico desconocía el tratamiento del que provenía
cada animal. Para el análisis morfométrico se utilizaron 5 land-
marks (apertura de la boca, centro del ojo, extremo de la cola, y
las inserciones dorsal y ventral de la cresta en el cuerpo del rena-
cuajo) y 9 semilandmarks, éstos determinados automáticamente
a intervalos regulares a lo largo de la curva que determinaba el
contorno de la cola y el cuerpo. Las coordenadas de estos land-
marks se importaron en tpsRelw (Rohlf 2007) para realizar un aná-
lisis de procrustes generalizado por mínimos cuadrados que nos
permitió estandarizar el tamaño y rotar las coordenadas de los
landmarks (Rohlf y Slice 1990), con el fin de poder estimar la de-
formación relativa (relative warps) entre individuos. Estos ejes de
deformación relativa son ortogonales entre sí y equivalen a los va-
lores de componentes principales en un análisis de morfometría
geométrica (Orizaola et al. 2013). Las diferencias en distorsión re-
lativa se visualizaron mediante splines de capa delgada (thin-plate
splines) con el programa tpsRelw. Los valores obtenidos para el
primer eje de deformación relativa (RW1) se usó posteriormente
como variable en modelos generales lineares para examinar posi-
bles diferencias en la forma de los renacuajos en los distintos tra-
tamientos de depredador (Nunes et al. 2014). En los casos en los
que encontramos un efecto significativo en la forma de las larvas
de anfibios inducidos por el tratamiento experimental cuantificamos
el tamaño de dicho efecto mediante el estadístico g de Hedge. Los
análisis estadísticos para examinar diferencias en la forma de los
renacuajos entre las distintas condiciones experimentales se lle-
varon a cabo en R (Core Development Team). Las variables ex-
traídas del análisis morfométrico se ajustaron a las asunciones
paramétricas de normalidad y homogeneidad de varianzas, por lo

que se llevaron a cabo modelos generales lineales con una distri-
bución del error gaussiana y una función de enlace identidad. Es-
timamos comparaciones post-hoc entre los distintos niveles del
factor ‘depredador’ mediante tests de Tukey. 

Obtuvimos datos de la duración del periodo larvario para cada
especie de anfibio como estimador de la velocidad de desarrollo.
Para ello recurrimos a bases de datos públicas (AmphibiaWeb, En-
ciclopedia Virtual de los Vertebrados Españoles), y publicaciones
especializadas como libros (Garcia-Paris et al. 2004; Diaz-Pania-
gua et al. 2005) o artículos (Diaz-Paniagua 1986, 1992; Richter-
Boix et al. 2006a, 2006b; Zeng et al. 2014). De cada una de estas
fuentes se obtuvo el rango de duración del periodo larvario para
cada especie, y calculamos la mediana del rango.

Resultados
Dado que los depredadores se mantuvieron separados de las

larvas durante los experimentos, la supervivencia fue completa en
las cuatro especies de anfibios. En cuanto a la forma, la proporción
de la varianza explicada por cada uno de los tres primeros ejes de
deformación se muestra en la tabla 1.

Los cambios morfológicos fueron diferentes en cada una de las
especies. En la figura 1 indicamos los extremos para el primer eje
de variación en la forma (RW1). Por lo general, RW1 se relaciona
con un gradiente de estilización, en el que las larvas de los anfibios
variaban desde formas más alargadas y con crestas estrechas, hasta
formas más cortas y con crestas más altas. El eje RW2 estuvo aso-
ciado con la posición relativa de la inserción de la cresta en el cuerpo
de las larvas, tanto dorsal como ventralmente, y el ángulo que dibuja
el perfil inicial de la cresta con la línea lateral del cuerpo (o con la
línea vertebral). Estos ejes de variación en la forma no se debieron
a simples cambios alométricos en función de variaciones en tamaño,
como señaló el hecho de que no hubiera asociación entre los ejes
de deformación y el tamaño del centroide en ningún caso.

Los modelos generales lineales indicaron que los tratamientos
experimentales afectaron a las distintas especies de anfibios de
manera diferente. En el caso de D. galganoi, ni la presencia de lar-
vas de libélula ni la presencia de cangrejos produjeron cambios
apreciables en la morfología de los renacuajos para los valores de
ninguno de los dos ejes principales de variación de la forma (RW1:
F2,34 = 0.038, P = 0.97; RW2: F2,34 = 0.93, P = 0.41). Sin embargo,
los tratamientos experimentales sí alteraron la morfología de las
larvas de las demás especies de anfibios. En el caso de P. perezi,
el primer eje de deformación varió en función de la presencia de
depredadores, si bien el efecto fue modesto (RW1: F2,35 = 3.47,
P = 0.042), y no hubo diferencias significativas en los valores del
segundo eje (RW2) en función de los tratamientos experimentales.
Además, el efecto sobre RW1 se debió a la respuesta frente a las
larvas de libélula, ya que las larvas de anfibios expuestas a can-
grejo no se distinguieron de las de los controles (Fig. 2). El patrón
fue similar para las otras dos especies, ya que los valores de RW1
variaron significativamente para H. meridionalis (F2,56 = 3.89,
P = 0.026) y para P. cultripes (F2,34 = 23.25, P < 0.0001), y en
ambos casos los cambios morfológicos se produjeron en respuesta
a larvas de libélula, pero no en respuesta a cangrejos (Fig. 2).
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Tabla 1. Proporción de la varianza explicada por cada uno de los ejes ortogonales de deformación morfológica (relative warps) obtenidos.
Table 1. Proportion of variance explained by each of the orthogonal axes of morphological distortion obtained (relative warps).

Variable Discoglossus galganoi Hyla meridionalis Pelophylax perezi Pelobates cultripes

% Var % Var ac. % Var % Var ac. % Var % Var ac. % Var % Var ac.

RW1 46.40 46.43 37.92 37.92 26.48 26.48 42.81 42.81

RW2 17.65 64.07 22.35 60.27 18.04 44.52 14.70 57.53

RW3 11.65 75.72 12.23 72.50 14.80 59.32 11.07 68.59
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Figura 2. Diferencias por especies en la morfología de las larvas expuestas a distintas condiciones experimentales, según el primer eje de deformación
morfológica (valores del eje RW1). En morado se indica los valores medios para cada una de las especies de las larvas mantenidas en ausencia de de-
predador (control). En verde se indican los valores medios para larvas expuestas a señales químicas de libélulas nativas, y en rojo los valores para rena-
cuajos expuestos a señales químicas de cangrejo. Las barras de error señalan ± error estándar. Los tratamientos señalados con distintas letras difieren
estadísticamente entre sí.
Figure 2. Morphological changes in larvae of each of the four amphibian species depending on the experimental exposure to predators. In purple we
indicate the mean of the RW1 values for larvae in the control treatment where no predator was present. Green and red indicate the mean values of larvae
exposed to cues from dragonfly nymphs and crayfish, respectively. Brackets on the bars indicate ± SE. Treatments marked with different letters are signif-
icantly different from each other according to post-hoc tests.

Figura 1. Splines de capa fina mostrando los extremos de cada uno de los dos ejes principales de deformación morfológica larvaria para cada una de las
especies de anfibios estudiadas. 
Figure 1. Thin plate splines showing the extreme shapes of each of the two first relative warps for each of the four amphibian species studied.
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Estimamos el tamaño del efecto de la modificación morfológica in-
ducida por libélula mediante el estadístico g de Hedge (Fig. 3). La
única especie para la que encontramos cambios significativos en
los valores del segundo eje de variación morfológica (RW2) fue P.
cultripes (F2,34 = 5.31, P < 0.01) y de nuevo los tests post-hoc indi-
caron que los renacuajos expuestos a larvas de libélula cambiaron
su morfología mientras que los expuestos a cangrejo no la cambia-
ron (Fig. 2).

Discusión
Las larvas de anfibios son capaces de discriminar notablemente

entre distintos tipos de señales químicas, tanto las de alarma emi-
tidas por otras larvas de anfibios, como las de distintos tipos de de-
predador (Relyea 2004; Touchon y Warkentin 2008). En ocasiones
son capaces incluso de ajustar sus respuestas antidepredadoras
en función de la biomasa y número de presas consumidas por los
depredadores (McCoy et al. 2012), o la distancia filogenética de las
otras especies de anfibios consumidas (Schoeppner y Relyea
2005). La respuesta a los depredadores nativos con los que los an-
fibios comparten cierta historia evolutiva es por tanto robusta y efi-
caz, si bien puede verse interferida por factores antropogénicos,
como la contaminación del agua por fertilizantes como el ácido hú-
mico o el nitrato de amonio (Polo-Cavia et al. 2016).

En este estudio comprobamos que las larvas de varias especies
de anfibios del Parque Nacional de Doñana modificaron su morfo-
logía acortando su longitud corporal y elevando la altura de la cresta

frente a depredadores nativos como las larvas de libélula. Las dife-
rencias en la magnitud de la respuesta frente a los depredadores
nativos puede estar relacionada con la duración del periodo larvario
(Richter-Boix et al. 2007), de la que también depende la posibilidad
de utilizar hábitats reproductivos de menor duración, y con menor
presión de depredación, o mayor duración, donde coexisten con
mayor número de depredadores (Kats et al. 1988; Skelly 1997). En
efecto, observamos que D. galganoi, la especie con un periodo lar-
vario más corto, es decir, que alcanza la metamorfosis más rápido,
no mostró capacidad de alterar su morfología en presencia de de-
predadores (Fig. 3). Las otras tres especies sí respondieron morfo-
lógicamente a la presencia de libélulas, pero observamos un patrón
según el cual, a mayor duración del periodo larvario, mayor es el ta-
maño del efecto de los depredadores nativos sobre su morfología
(Fig. 3). Las especies de desarrollo rápido están adaptadas a cuer-
pos de agua de corta duración, en los que la abundancia de depre-
dadores es habitualmente baja. Además, uno de los mecanismos
principales que posibilitan el desarrollo larvario acelerado en anfibios
es el incremento basal de la producción de glucocorticoides (Denver
2013; Gomez-Mestre et al. 2013), que tiene como consecuencia una
mayor actividad y tasa metabólica de las larvas. Por el contrario, la
presencia de depredadores ocasiona  una menor actividad metabó-
lica (Barry y Syal 2013; Burraco et al. 2013), lo que sugiere una
cierta incompatibilidad funcional entre la aceleración del desarrollo
y la respuesta morfológica a los depredadores.

Por otro lado, las especies que respondieron a libélulas no acti-
varon los cambios morfológicos en presencia de señales químicas
de cangrejo rojo americano en ningún caso. La falta de respuesta
podría deberse a que la morfología ‘antidepredadora’ no fuera eficaz
frente a cangrejos introducidos, pero Gomez-Mestre y Díaz-Paniagua
(2011) descartaron experimentalmente esta explicación al mostrar
que las larvas de P. perezi inducidas por libélulas también sobrevivían
mejor frente a cangrejo rojo americano. Por tanto, parece que las lar-
vas de anfibios de estas especies no reconocen de manera innata
al cangrejo rojo americano como un depredador potencial.

Algunos estudios realizados con las mismas especies en po-
blaciones del sur de Portugal detectaron  que las larvas de algunas
poblaciones sí parecían responder a la presencia de cangrejos
(Nunes et al. 2012, 2014). Sin embargo, en esos experimentos los
cangrejos fueron alimentados con larvas de la especie de estudio,
por lo que es probable que al menos parte de la respuesta obser-
vada se haya inducido por las propias señales de alarma de la
presa. En efecto, distinguiendo experimentalmente tratamientos en
los que los cangrejos eran alimentados con renacuajos o con plan-
tas, detectamos cierta respuesta comportamental y morfológica
cuando los cangrejos consumían renacuajos (Gomez-Mestre y
Diaz-Paniagua 2011). Existen casos documentados en los que las
larvas de anfibios de poblaciones que han estado en contacto con
depredadores introducidos por un espacio de al menos 80-100
años, parecen haber evolucionado el reconocimiento innato hacia
ellos (Kiesecker y Blaustein 1997; Griffiths et al. 1998; Moore et al.
2004). En el caso de la introducción del cangrejo rojo americano
en el área del Parque Nacional de Doñana, aún no ha transcurrido
tanto tiempo como en esos casos. Sin embargo, a pesar del notable
impacto del cangrejo rojo en las lagunas a las que accede, no
hemos detectado extinciones locales de las poblaciones de anfibios
en el Parque Nacional de Doñana, debido a que la extensa red de
cuerpos de agua (> 3.000) y su gran heterogeneidad interanual
constituyen un robusto conjunto de humedales que da refugio a las
poblaciones de anfibios (Gómez-Rodríguez et al. 2009,  2010). Ade-
más, existe la posibilidad de que las larvas de anfibios empleen su
capacidad de aprendizaje para asociar señales químicas de depre-
dador con señales de alarma de individuos coespecíficos (Ferrari
et al. 2009; Gonzalo et al. 2009; Polo-Cavia y Gomez-Mestre 2014)
y de esta manera aprendan a responder a depredadores introduci-
dos. Ese aprendizaje permite a las larvas condicionadas sobrevivir
mejor frente al cangrejo rojo (Polo-Cavia y Gomez-Mestre 2014),
lo que podría atenuar el impacto del depredador introducido hasta
que surja el reconocimiento innato como consecuencia de la selec-
ción natural.
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Figura 3. Relación entre el periodo larvario y la magnitud de la respuesta
morfológica inducida por libélulas nativas. El periodo larvario (i.e. tiempo
transcurrido desde la eclosión hasta la metamorfosis) para cada una de las
especies de anfibios, indicado por una línea discontinua azul varía notable-
mente entre especies. El tamaño del efecto del depredador sobre la morfo-
logía de las larvas fue determinado mediante el estadístico g de Hedge, que
indica que la especie con una tasa de desarrollo más rápida (D. galganoi)
no mostró plasticidad morfológica frente a depredador alguna, mientras que
la de desarrollo más lento mostró la mayor capacidad plástica en morfología
(P. cultripes) , con las dos especies intermedias en su desarrollo mostrando
plasticidades intermedias.
Figure 3. Relationship between the larval period and the magnitude of the
morphological response induced by native dragonfly nymphs. The larval pe-
riod (i.e. time elapsed from hatching until metamorphosis) for each of the am-
phibian species is indicated and connected with a blue dashed line. It varies
conspicuously across species. The effect size of predator-induced morpho-
logical changes, as estimated by Hedge’s g, indicates that the fastest devel-
oping species (D. galganoi) did not show any significant predator-induced
alteration in its morphology. However, the species with the slowest develop-
mental rate (P. cultripes) showed the largest effect size in morphological in-
duction, with the two intermediate species showing intermediate durations of
larval period and intermediate effect sizes of their morphological variation.
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