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RESUMEN

Se puso a prueba la hipstesis de Drummond y Maclas Garcla
(1989), quienes propusieron gue la culebra Thamnophis.
melanogaster es incapdz de forrajear debajo de los 19 °C de
temperatura del medic, y si lo hace es un depredador ineficiente.

En tres afos consecutivos, durante los meses de su
actividad depredadora de la culebra en el campo, se registré la
temperatura ambiente y la actividad forrajera de la culebra en
una poza cerca de Fresnillo, Zacatecas. La temperatura del agua
de la poza no mostré variacién espacial significativa (vertical
y horizontal), y sélo varié a lo largo del dla. La culebra
inicié su actividad diaria dentro de la poza cuando la
temperatura media del agua alcanzé los 19.8 °C, y la del aire
los 23.2 °C, pero suspendid su actividad cuando ambas
temperaturas rebasaren los 25 °C. Se discuten las causas de este
inicio y suspensién de la actividad diaria de la culebra.

con el fin de observar la tendencia y eficacia de las
culebras al forrajear, en el laboratorio se registré su
actividad forrajera (tiempo de latencia para iniciar el forrajeo
con peces, tiempo de buceo, frecuencia de ataques e ingestlones y
atagues no éxitosos), en culebras sometidas individualmente a
pruebas con temperatura de aire y agua de 4, 9, 14, 19, 24 y 29
°C. . En el laboratoric la culebra demostrd que puede y esta
dispuesta a forrajear a partir de los 9 °C, aumentando su tiempo
de buceo y frecuencia de ataques conforme aumenta la temperatura
de prueba. Arriba de los 19 °C aumenta la frecuencia y la tasa

de ataques en relacién a la temperatura, lo gue parece indicar



que 19 °C es aproximadamente el umbral térmico que la hipétesis
predice.

El éxito de los ataques (captura de peces) e ingestiones
fué bajo, sin revelar un efecto de la temperatura, por 1lo que se
interpreta gue el disefio experimental no logrd demostrar esta
relacién en la eficacia de los ataques.

Este estudio apoya la hipstesis de Drummond y Maclas

Garcia (1989).




INTRODUCCION

Muchas de las caracteristicas morfoldgicas, fisiolégicas o
conductuales de los organismos se interpretan como adaptaciones
relacionadas a la depredacién, ya sea porgue incrementan la
eficiencia depredadora o reducen la probabilidad de que el
organismo sea depredado, existiendo una presién de seleccidn
coevolutiva entre depredador y presa (Pianka, 1974; Vermeij,
1982) .

Los organismos que presentan metamorfosis son comunmente
mas vulnerables a la depredacién en ésta etapa de su vida. En
anuros, los renacuajos con su poca agilidad son vulnerables a la
depredacién por las culebras (Wassersug y Sperry, 1977; Arncld y
Wassersug, 1978), contando con pocas defensas para evitar ser
depredados.

La sincronia en la ovoposicién, eclosioh y rapida
metamorfosis de los anuros se ha interpretado como una tactica
defensiva contra la depredacién a través de varios mecanismos
como: 1} incrementar la habilidad de los renacuajos para detectar
y evadir depredadores por medio de conductas de alarma; 2)
disminuir la probabilidad individual de los renacuajos de ser
atacados; y/é 3) confundir al depredador en la seleccién
individual de la presa dentro de un grupo de organismos (Calef,
1973; Arnold y Wassersug, 1978; Huey, 1980; Brodie y Formanowicz,
1987). Tales tacticas pueden llegar a ser inadecuadas
contra depredadores especializados que ingieren a los anuros en

cualquier momente de su desarrollo larval (Drummond y Macias



Garcia, 1989).

En organismos poiquilotérmicos ésta relacién depredador-
presa y los comportamientos ecolégicamente relevantes como el
forrajeo, son determinados por las condiciones teérmicas del
medio al momento de la interaccidén (Christian y Tracy, 1981; Van
Damme et al., 1990). Sin embargo, éste tipo de estudios son
escasos Y solamente reportados en algunas especies de lagartijas
(i.e. Rand, 1964; Fox, 1978; Hertz gt al., 1982; Goode y Duvall,
1989).

En Zacatecas, México, Drummond y Maclas Garcla (1%89),
observaron durante dos afios, una poblacién de la culebra

semiacuatica Thamnophis melanogaster que se alimentaba

principalmente de renacuajos. Al monitorear la poblacién,
encontraron que en los dos afos la culebra inicié su ciclo de
actividad anual a partir del mes de abril y termind
aproximadamente en el mes de octubre. Contrario a lo esperado,
la serpiente no forrajed en marzo, cuando los renacuajos (su
presa) fueron mas abundantes; las culebras iniciaron su
actividad forrajera anual cuando la poblacién de renacuajos
decliné a la mitad de su mdxima abundancia (Fig. 1}.

Para explicar ésta ausencia de culebras forrajeando cuando
su Wnica presa era mads abundante, propusieron tentativamente
que la actividad forrajera de la culebra estaba limitada por 1la
temperatura del aire y/o agua, qgue actuaba como una barrera
térmica umbral debajo de la cual las culebras no eran capaces de
forrajear en la poza. En el campo registraron temperaturas

medias del aire de 17.8-19.8 °C y del agua de 18.6-19.5 °C,



sugiriendo la existencia de una temperatura minima umbral de
aproximadamente 19 °C de temperatura media diaria, en el agua y
el aire, que conferla una proteccién a los renacuajos a ser
depredados al inicio de cada temporada de crecimiento. Desde
éste punto de vista existe la posibilidad de una tactica
defensiva no descrita previamente por parte de una presa
vulnerable contra un depredador poiquilotérmico especializado en
presas acudticas. De esta manera la tdctica defensiva de las
ranas seria proteger a sus larvas bajo el umbral térmico al
ovopositar al inicio de la temporada de reproduccién antes de
que lz temperatura rebase éste umbral.

El comportamiento de tas culebras de no forrajear a bajas
temperaturas, se puede explicar por dos hipdtesis: Una es que T.
melanogaster evite forrajear en un ambiente frio (aire o agua),
evitando ser mAs suceptible a ser depredada. La otra es gue la

serpiente es un depredador ineficiente a baja temperatura.
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Fig. 1. Relacién entre la abundancia de las culebras forrajeando
y la abundancia de las presas. Las temperaturas representan las
medias de las maximas y minimas diarias. Una temperatura media
del agua de 19 °C hipoteticamente limita la actividad forrajera
de T. molanogaster (Tomada de Drummond y Maclas-Garcla, 1989).



OBJETIVOS.
El presente trabajo pretende poner a prueba la hipétesis de

prummond y Maclas Garcia (1989), con los siguientes objetivos:

a) En condiciones naturales determinar las temperaturas del agua
y del aire en gue T. melanogaster estd activa en la poza de
Frasnillo, 2Zac., durante su periodo de actividad depredadora.
Para ello se describe,

1) La variacién espacial y temporal diaria de la temperatura

del agua de la poza.

2) La temperatura del agua y aire cuando las culebras se

encuentren activas en la poza.

b) Determinar la frecuencia de las categorias de conducta

forrajera en la poza.

c) Determinar la tendencia y eficacia de T. melanogaster a

forrajear a diferentes temperaturas en el laboratorio.

Se espera que las culebras estén activas en laboratoric
cuando la temperatura del medio (aire y agua) rebase los 19 °C.
Para ello se describe:

1) La tendencia de la culebra a forrajear sobre peces a

diferentes temperaturas.

2) El tiempo acumulado de buceo, el numero de ataques, de
ingestiones y de atagques fallados por las culebras, scbre los
peces a diferentes temperaturas.

Si las culebras forrajean a bajas temperaturas (menores de

19 °C), se espera que debajo de esta temperatura sean



ineficientes para capturar a sus presas.

ANTECEDENTES

Posiblemente la temperatura es uno de los factores mas
importantes que influyen en la ecologla, fisiologla y
comportamiento de los reptiles (Huey, 1982).

La mayor parte de los trabajos relacionados con la
temperatura en anfibios y reptiles se refieren a sus efectos en
la fisiolegia, intervalo de tolerancia de cada especie y algunos
aspectos ecoldgicos de su termoregulacién (Ballinger y
MacKinney, 1966; Hutchinson y Ferrance, 1970; Lillywhite, 1970;
Seibel, 1970; Moore y Moore, 1980; Miller y Zoghby, 1986;
Peterson, 1987); sin embargo, poca importancia se le ha dado a
la temperatura desde un punto de vista ecoldgico (Mushinsky et
al., 1980; Noland y Ultsch, 1981; Blem et al., 1986) y que
pudiera asociarse a sus periodos de reproduccidn y

sobrevivencia.

Dependencia térmica en anuros.

La temperatura es el factor medioambiental mas critico al gue

los anuros estdn expuestos durante su vida, principalmente
durante la metamorfosis (Ballinger y McKinney, 1966; Smith Gill y
Berven, 1979). Las temperaturas ambientales controlan la

supervivencia y el comportamiento de los anuros como la



ovoposicién, emergencia, canto, etc. (Brattstrom
Lillywhite, 1970; Seale, 1982).

Las ranas adultas pueden sobrevivir dentro de un intervalo
de toleranciaz de 4 a 34 °C (género Rana), mientras que a
temperaturas mds bajas los renacuajos pueden desarrollarse a 12
°C (2Zweifel, 1968), y tolerar temperaturas maximas de hasta 40
°C (Brattstrom, 1963). Estos intervalos de tolerancia en anuros,
presentan cierta variacién ontogenética y geografica,
dependiendo de la adaptacién latitudinal y altitudinal de las
poblaciones (Brattstrom, 1963; Calef, 1973; Snider y Weathers,
1979). Por ejemplo, los renacuajos de R. pipiens presentan un
cambio ontogenético del intervalo de tolerancia de los 38.5 a 40
°C en los estadlos de desarrollo 25-29 (estadios segun Gosner,
1960), disminuyendo a 37.5—39;2 °C en los estadios 40-44.

Las temperaturas ambientales bajas (por ejemplo 18 °C),
pueden ocasionar algunas desventajas, como un aumento del tiempo
de desarrollo de los renacuajos, con un mayor riesgo de
depredacidn. Ad4n asi, estas bajas temperaturas confieren
también algunas ventajas como un mayor tamafio corporal al

finalizar la metamorfosis (Smith-Gill y Berven, 1979).

Dependencia térmica de las Culebras.

Las culebras del género Thampophis pueden permanecer fuera de

sus madrigueras dentro de un intervalo de temperatura corporal de



20 a 30 °C, que tradicionalmente se ha definido como el
"intervalo de termoactividad" (Carpenter, 1956), sin embargo,
&ste “intervalo de termoactividad"” considera los registros de
temperatura corporal de culebras capturadas durante su
termoregulacién, fuera de sus madrigueras (Lueth, 1941;
carpenter, 1956; Brattstrom, 1965). En consecuencia, estos
registros de temperatura corporal se obtienen sin considerar si
los individuos estan verdaderamente activos al momento de la
lectura, realizando sus funciones vitales o de interaccién
coespecifica como el forrajeo, reproduccién, etc. De manera
alternativa, otros estudios han definido el término de
temperatura preferida bajo dos criterios. Primero, en el
laboratorio, la temperatura preferida es la temperatura corporal
seleccionada voluntariamente bajo un gradiente térmico (Ruben,
1876 b), y seqgundo, en condiciones naturales, la '"temperatura
preferida" representa la media de todos los registros obtenidoes
de temperatura corporal de animales dque emergen y se retraen de
sus madrigueras (Cowles y Bogert, 1944). BEs claro que la
temperatura corporal seleccionada bajo condiciones naturales,
puede no ser la misma que la temperatura corporal seleccionada en
un gradiente térmico bajo condiciones de laboratorio. En
consecuencia los términos de "intervalo de termoactividad" y
"preferido" deben considerarse con cautela.

Dentro del intervalo de termoactividad de las culebras (20-30
°C), existen variaciones interespecificas, las especies con un
intervalo de temperatura corporal mAs bajo se distribuyen y son

activas en temporadas y areas mads frlas gue las soportadas por



las especies con mds altas preferencias térmicas (Brattstrom,
1965) .

Como organismos poiquilotérmicos las culebras soportan
cambios de temperatura corporal de 15 a 30 °C durante el curso
del dia (Peterson, 1987), dependiendo de la temperatura
ambiental, ya sea del aire, agua o madrigquera. A bajas
temperaturas ambientales las temperaturas corporales de las
serpientes son relativamente mis altas, mientras que a altas
temperaturas ambientales, la temperatura corporal es ligeramente
mas baja (Lueth, 1941; Carpenter, 1956; Ruben, 1976 a; Peterson,
1987). Durante el dia las serpientes mantienen su temperatura
corporal por medios conductuales, con un intervalo de variacién
de 3 a 4 °C, respecto a la temperatura del medio (Cowles y
Bogert, 1944). También durante el dla las serpientes presentan
temperaturas corporales diferentes a las temperaturas corporales
preferidas (Huey, 1982).

En varias especies de serpientes, el estado fisioldgico del
individuo puede afectar la varjiacién en los intervalos de
temperatura corporal durante los ciclos diarios y anuales. En
culebras del génerc Thamnophis, la temperatura éptima para el
proceso de digestién y durante el periodo de gravidéz de las
madres, es mayor a la temperatura corporal déptima para los
demds procesos fisjolégicos (Regal, 1966; Peterson, 1987;
Nakagawa y Stewart, en prensa). El tiempc de digestién en
Thamnophis es mas lento entre 10 y 19 °C de temperatura

corporal, y ligeramente ma&s rapido a los 20 °C, duplicandose su



velocidad entre lpos 25 y 35 °C (Stevenson et al., 1985). A
temperaturas bajas como 10 °C las culebras regurgitan su presa de
6 a 14 dlas después de la ingestién (Stevenson gt al., 1985).

Por otra parte, se reporta gue la culebra (T. couchii) durante el
perlodo de gravidéz presentan temperaturas corporales de 2 °C

mads altas que culebras no gravidas (Nakagawa y Stewart, en
prensa).

Se sabe gue cuando las culebras exceden su intervalo maximo
de temperatura corporal tienden a la agresividad, falta de
coordinacién de sus movimientos, inactividad (carpenter, 1956;
Brattstrom, 1965; Stewart, 1965), ¢ inclusc pueden alcanzar
temperaturas letales en condiciones de laboratoric sometiendo a
las culebras dentro de gradientes térmicos con altas
temperaturas, hasta sufrir alguna afeccién (Lueth, 1941; Bailey,
1949; Brattstrom, 1965; Stewart, 1965). <Cuando las culebras se
encuentran debajo de su limite térmico dptimo son estimuladas
a una total inactividad e hibernacién (Lueth, 1941; Carpenter,

1956; Stewart, 1965). Las culebras Nerodia y Thamnophis en

cautiverio sobreviven sdlo arriba de 0 °C de temperatura
ambiental, aungue en condiciones naturales llegan a soportar
hasta -2 °C dentro de sus madrigueras (Bailey, 1949; Bothner,

1963; MaCartney et al., 1989).

Dependencia térmica de la Actividad.

Los ciclos diarios y anuales de actividad de las culebras estan

10



determinados por las fluctuaciones térmicas (Huey, 1982).
Dentro de sus ciclos diarios de actividad, las culebras
permanecen activas fuera de su madriguera (generalmente una
roca), por unas cuantas horas al dla, la mayor parte del tiempo
diario permanecen inactivas bajo sus rocas o sitios de
retraccidn (Huey, 1982; Huey et al., 1989). Su ciclo de
actividad diaria puede ser afectado por el estado fisiolégico
durante el perlodo de gravidéz, muda o digestién, durante los
cuales las serpientes aparentemente no emergen de sus sitios de
retraccidn, adn en dids soleados (Huey, 1582). La culebra T.
elegans emerge por la mafiana con una temperatura corporal de 4
°c, durante la primavera, y de hasta 18 °C durante el verano,
siendo capaz de calentarse rdpidamente y mantener su temperatura
corporal entre un intervalo de 28 a 32 °C durante el resto del
dia, enfridndose después durante la noche, hasta una
temperatura corporal de 4 a 18 °C (Peterson, 1987).

Anualmente Thamnophis sirtalis emerge de su periodo de
hibernacién solo cuando la temperatura del aire es mayor a los
15 °C (Aleksiuk y Gregory, 1974). La culebra puede iniciar el
cortejo y cépula a partir de temperaturas de 10 °C (Hawley y
Aleksiuk, 1875).

Parece ser gque la temperatura determina el éxito o fracaso
de la actividad forrajera y depredadora de las culebras. Pocos
trabajos relacionan la temperatura con la actividad de las
culebras; sélo algunos han realizado aproximaciones al observar
la dependencia entre la temperatura corporal y las funciones

conductuales y fisioldgicas relacionadas con la actividad. La
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capacidad locomotora dentro del agua de la culebra T. elegans,
esta limitada por la temperatura del agua en laboratorio. I.
elegans es capaz de forrajear en busca de anfibios y peces a
temperaturas tan bajas como 13 °C (Scott, 1978; en Stevenson et
al., 1985). Las culebras alcanzan su mdxima actividad dentro
del agua (como lengiietear e incrementar su locomocién), dentro

de un intervalo de temperatura corporal de 25 a 35 °C (Stevenson

1., 1985). Esto implica que las serpientes pueden tener mis

&

posibilidades de capturar a sus presas y escapar de sus
depredadores dentro de este intervalo de temperatura corporal.
Cuando las culebras exceden los 35 °C de temperatura corporal,
estas funciones declinan rapidamente, mientras que a
temperaturas de 5 °C las culebras permanecen inmbviles
(Stevenson et al., 1985);en condiciones de laboratorio pueden
dejar de alimentarse cuando la temperatura ambiental es menor de
15 °C (Lueth, 1941). La dependencia térmica para la captura de
presas se demostré en la culebra Pjtuophis catenifer, donde se
observd que la culebra tuvo mayor éxito de captura y menor
tiempo de manipulacién de sus presas a una temperatura alta (27
°C) gque a una temperatura mas baja (18 °C; Greenwald, 1974).

En reptiles se ha observado que la temperatura corporal
puede influenciar la intensidad de la depredacién. Por ejemplo,
se ha observado en las iguanas recién nacidas, gue la habilidad
para escapar de su depredador depende de su temperatura corporal,
que las hace mas o menos 4giles frente a las situaciones de

evasién (Christian y Tracy, 1981). Algunos trabajos con

12



lagartijas también muestran una relacién indirecta entre la
temperatura corporal y lé capacidad para evitar al depredador en
el campo (i.e. Rand, 1964; Fox, 1978; Hertz et al., 1983; Goode y
Duvall, 1989).

Posiblemente la temperatura es un factor que determina
dénde y cudndo las serpientes pueden forrajear y su éxito o
fracaso durante el forrajeo. Sin embargo, su papel como
limitante de la actividad forrajera no ha sido estudiado. La
poblacién de la culebra T. melanogaster en Fresnillo, Zac.,
representa una oportunidad para la investigacién de la
influencia de la temperatura en un andlisis de la conducta

dentro de un contexto ecolédgico-conductual conoccido.

Thamnophis melanogaster

Los primeros estudios del género Thamnophis en México
contemplaron su distribucién y taxonomia (Conant, 1963; 1969), y
recientemente se ha estudiadé su alimentacién y ecologla
principalmente dentro del Altiplano mexicano (Sosa, 1982;
Drummond, 1983b; Maclas Garcia y Drummond, 1988; Drummond y
Maclas Garcla, 1989).

La culebra semiacudtica Thamnophis melanogaster se
distribuye ampliamente dentro del Altiplano mexicano,
generalmente en simpatria con sus congéneres T. eques o T.
rufipunctatus, y fuera del Altiplano con el género Nerodia de la
misma tribu Thamnophiini. T. melanogaster ocupa habitats

acudticos como lagos, presas, rlos, etc. (Conant, 1963;

13



Drummond, 1983b). Se alimenta de presas aquaticas como
sanguijuelas, acociles, renacuajos y peces (Sosa, 1982; Drummond,
1983b), los cuales busca en las partes profundas, nadando debajo
de la superficie (Drummond, 1983a; Drummond y Maclas Garcla,
1989) .

Una diferencia en la dieta de juveniles y adultos de T.
melanogaster ha sido reportada por Sosa (1982) para la poblacién
de Santa Cruz, Zac. Las culebras juveniles (<29 cm de longitud
hocico~cloaca: H~-C), consumen renacuajos y sanguijuelas, mientras
gue las adultas (229 cm H-C) ingieren ranas y renacuajos, y
cuando estos disminuyen en la poza, las culebras se ausentan
{Sosa, 1982). La causa de éste comportamiento djferencial de
las culebras adultas hacla la disminucién de la abundancia de

renacuajos es atn desconocida.
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METODOLOGTIA

1.~ ~OBSPRVACIONES DE LA ACTIVIDAD FORRAJERA EN EL CAMPO.

Zona de Estudio.

La poblacién que se estudié se ubica dentro del Desierto
Chihuahuense, en una poza permanente de Santa Cruz, Zacatecas, en
el km 16 de la carretera Fresnilleo~valparaiso (2000 msnm), a 103°
01' longitud © y-23° 19*'latitud N. La poza pertenece a la
Cuenca del Rio Aguanaval y es alimentada por un manantial
situado aproximadamente a 200 m de distancia. Durante la
temporada de lluvias la poza tiene una superficie de 0.36 ha, con
una profundidad mdxima en el centro de 1.3 m aproximadamente.
Se ubica cerca de 10 m de la carretera, separada por un declive
con algunos arbustos y rocas bajo las que se refugian las
culebras.

Tulares de Scirpus sp. distribuidos densamente en el centro
de la poza, cubren aproximadamente 2/3 de su Area, gquedando
libre de tulares toda la periferia en una franja de 3-4 m de
ancho. Por el gradiente de profundidad y la distribucién de 1la
vegetacién acuatica, la poza puede dividirse en tres zonas:

1) orilla. El margen periférico de aproximadamente 1.5 m

de anchura y una profundidad maxima de 0.3 m

2) Intermedio. Una franja de aproximadamente 2 m ubicada
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entre la orilla y el centro, con 0.7 m de profundidad media.
3) Centro. La zona cubierta de carrizales, con una

profundidad maxima de 1.2 m.

La temporada de lluvias es de junio a octubre, con un
promedio de precipitacién de 419 mm (Garcia, 1981). Durante
la temporada de sequia, la poza reduce su tamafio bajando los
niveles de agua. En esta poza se presentan como presas
potenciales de las culebras: sanguijuelas acudticas (Erpobdella
punctata), ranas arboricolas (Hyla arenicolor) y adultos y
renacuajos de Rana berlandieri que son los mads abundantes. Los
renacuajos con un pico de abundancia a principios de primavera,
permanecen hasta principios del otofio, en octubre. Las ranas
son mAds frecuentes en primavera y verano, siendo mds abundantes

en junie (Drummond y Macias Garcla, 1989).

Registro de la Variacién de la Temperatura en la Poza.

Se realizaron ocho visitas a la zona de estudio para
determinar las temperaturas del agua y del aire en la poza cuando
T. melanogaster estd activa en la poza. Estas visitas se
realizaron durante su perlodo de actividad depredatoria, entre
los meses de marzo y julio, repartidas en tres afios (ver
Apéndice 1}, Se hicieron 6 visitas en la primavera y verano de
1988 'y 1989, de dos dias de muestreo cada una; y dos visitas en
la primavera de 1990, de tres dids de muestreo.

Se registraron las temperaturas del aire y del agua en la

poza para determinar la variacién espacial y temporal diaria de
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la temperatura en la poza. Para realizar estas mediciones, se

marcaron con estacas, seis puntos de muestrec en linea recta en
un transecto biseccionando la poza (Fig. 2a). Estas mediciones
se realizaron el segundo dla de cada visita, con un termémetro

de lectura rapida Schultheis. En los puntos de muestreo 2, 3, 4
¥y 5, la temperatura del agua se registrd en tres diferentes

niveles:

1) Superficie (sumergiendo el bulbe del termémetro 2 cm bajo
el nivel del agua).

2) En medio (con el bulbo a la mitad entre el nivel del

agua y el fondo).

3) Fondo (tocando el sustrato de la poza).

En los puntos 1 y 6 se registré la temperatura sélo en la
superficie (ver fig. 2b), por ser los mas someros.

La temperatura del aire se registré bajo la sombra del
observador a la altura del pecho (aproximadamente 1.3 m), en dos
lugares opuestos de la orilla de la poza.

En 1988 y 1989 el primer registro de temperatura del agua y
del aire se realizé a las 0900 h y se sigulo registrando cada
920 minutos, hasta finalizar el dltimo registro a las 1800 h.

En 1990 no se registréd la temperatura del agua en los seis
puntos antes mencionados, sélo se registré la temperatura del
agua en la superficie de la orilla de la poza, asumiendo gue este
unico registro fué representativo de la temperatura del agua de

toda la poza, debido a que los andlisis de varianza de las

17



PUNTOS DEL
TRANSECTO

CARRIZALES

OBSERVACION

A) VISTA AEREA DE LA POZA

o SUPERFICIE

@MEDIO

FONDO

B) PERFIL DE LA POZA

Fig. 2. Poza de Santa Cruz,

18



temperaturas registradas en 1988 y 1989 no detectaron una
diferencia significativa entre la temperatura del agua entre los
seis puntos de muestreo y entre las tres profundidades (ver

resultados).
Actividad Temporal y Conducta Forrajera.

La frecuencia de la actividad forrajera de las culebras en
la poza, se registrd en el primer dia de cada visita, con el
fin de relacionarla con la variacion de la temperatura en 1988 y
1989,

La primera media hora de observacién ocurrié de 0900 -
0930 h, seguida de un lapso de 45 minutos sin observacién. La
siguiente media hora de observacién se hizé de 1015 ~ 1045 h, y
asi sucesivamente hasta finalizar el Wltimo periocdo de 1745 -
1815 h, cuando la luminosidad natural permitia una visién
confiable. La baja frecuencia de culebras observadas durante las
visitas de 1988 y 1989 determind gque en 1990 se incrementaran de
2 a 4 los dias de visita a la zona de estudio y ademads, se
amplid el horario de registro de actividad, para conocer mejor
el horario total de actividad de las culebras, con la primera
media hora de observacién de 0615 - 0645 h, y la ultima de 1845
- 1915 h.

Durante cada media hora de observacion se permanecid casi
inmovil en un lugar fijo a la orilla de la poza (Fig. 2a), desde

donde se podia observar toda la poza, y se anotéd:

a) El nimero de culebras activas (crucero y buceo, sensu
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Drummond, 1979) y en reposc dentro de la poza (cuando la
culebra se encontraba fuera del agua reposando sobre
carrizales).
b) La categorla de conducta forrajera de cada culebra, de
acuerdo a los siguientes criterios:
1) Crucero. Cuando la culebra estaba bajo la
superficie del agua y con la cabeza fuera del agua, ya

sea en movimiento cruzando la poza o flotando inmovil.

debajo del nivel del agua.

c) La ubicacion de cada serpiente en la columna de agua,
de acuerdo a las tres zonas verticales de 1la poza
{(orilla, intermedio y centro).

d) El1 tamafio de la culebra (grande o chica), se estimé sin

capturarla, por las dimensiones de la cabeza.

Es probable que un individuo fuera registrado mas de una
vez, produciendo una sobrestimacién del nimero de culebras
activas dentro de la poza; sin embarge, estos nimeros son

ttiles para comparar la abundancia relativa entre visitas.

2.~ ACTIVIDAD FORRAJERA EN EL LABORATORIO.

El objetivo de las pruebas de laboratorio fué determinar la
tendencia y eficacia de T. melanogaster a forrajear a diferentes

temperaturas ambientales. No se utilizaron renacuajos como presa
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de las culebras porgue sélo estdn disponibles en cortos
periodos del afio y experimentan una rapida metamorfosis en

condiciones de laboratorio.

Sujetos.

Se usaron 8 culebras adultas capturadas en Santa Cruz,
Zacatecas (n=4), Acambay (n=2) y San Miguel Almaya, Estado de
México (n=2); y 4 culebras nacidas en el laboratorio con una
edad media de siete afios al momento de su primera prueba
{intervalo:6.9 ~ 7.3 afos), descendientes de cuatro camadas
distintas (madres originarias de Santa Cruz, Zacatecas, Apéndice
2). Las culebras se mantuvieron individualmente en peceras de
vidrio, con un recipiente de agua Yy un refugio, bajo dieta de
peces vivos (Xiphophorous varjatus), con un fotoperiodo de 12-12

h y un intervalo de temperatura ambiental de 20 a 25 °C.

Disefio Experimental.

Se realizaron las pruebas en temperaturas del aire y agua de
4, 9, 14, 19, 24 y 29 °C. Este intervalo de temperatura ocurre
diariamente en condiciones naturales en la poza de Santa Cruz,
Zac. (4 .a 25 °C de temperatura media diaria; Drummond y Macias-
Garcia, 198%). Cada culebra fué sometida a una prueba
individual a cada una de estas temperaturas en una secuencia
obtenida de un cuadro latino (Apéndice 3). cuando la culebra no
forrajed en la prueba, era sometida a una segunda o tercera

prueba con la misma temperatura, y si no forrajeaba en las tres
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pruebas (ver definicién en protocolo) se considerdé como 'sin
respuesta'.

Todas las pruebas fueron realizadas entre las 1030 y 1830 h,
el horario de actividad natural de las culebras en Santa Cruz,
zacatecas (Drummond y Maclas-Garcla, 1989).

Se introdujeron en la poza 5 a 8 peces guppy (Xiphophorous
variatus; 0.9 - 22,5 gr), 10 minutos antes de la prueba.

Ademds, uno o dos peces ocupaban permanentemente la poza con el
fin de obtener olor a pez en el agua.

Se utilizaron culebras con una a dos semanas sin recibir
alimento. Esta variacién en el némero de dias de ayuno, fué
debida a dificultades en el control de la temperatura del cuarto
de prueba, lo que determinaba realizar las pruebas hasta el dla
en que se obtenia la temperatura deseada.

Las culebras se pasaban a la poza de observacién dentro de
cajas plasticas de 30 x 15 x 10 ¢cm (cajas de contencidn), con
un sustrato de papel y un recipiente con aqua, donde permanecian
de uno a tres dlas antes de la prueba, con el fin de habituarse

a la temperatura de la prueba.

Aparatos.

La poza de prueba estaba formada por una pecera circular de
fibra de vidrio blanca, de 135 cm de didmetro, con un fondo de
grava gris conteniendo una poza de agua de 115 cm de diametro y
10 cm de profundidad (Fig. 3).

Una roca sumergida de aproximadamente 15 cm de diametro,
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bajo dos tejas de barro, funciond como refugio de acceso libre
donde las culebras podian ocultarse. Las cajas de contencién

de las culebras se colocaron sobre una base plastica rectangular
de 37.0 x 27.0 x 10.0 cm de altura, en la orilla de la poza de
agua. La pecera fue rodeada por una lamina de acetato
translucido que formaba una barda e impedia el escape de las
culebras (Fig. 3). El observador miraba a través de una ranura
de 14 x 5 cm en una manta. Una lAmpara con un foco de 60 W
iluminaba la poza a una distancia de 75 cm sobre el nivel del
agua.

Las temperaturas del agua y del aire se controlaron usando
un mecanismo de enfriamiento por aire instalada en el techo del
cuarto de observacién y regulado electricamente con una perilla.
Las temperaturas de 24 y 29 °C se obtuvieron apagando el
mecanismo de enfriamiento del cuarto de observacién y calentando
el cuarto con un foco de tungsteno de 150 W colocado bajo la poza
de prueba.

Las temperaturas a gue fueron sometidas las culebras
presentaron una variacién media entre la temperatura programada
Y la temperatura obtenida al inicio de la prueba de *+ 0.73 °C de

temperatura del agua y de % 0.76 °C la del aire.

Protocolo.

La prueba se iniciaba al destapar cuidadosamente la caja Qe
Ocontencién de la culebra y encender el cronémetro para
registrar el tiempo de latencia para tocar por primera vez el

agua con la lengua o la cabeza, con un limite de 45 minutos en
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espera de esta respuesta. Cuando la culebra no respondia en
este intervalo de tiempo, se considerd como “sin respuesta".
Pero si tocaba el agua por primera vez, dentro de éste intervalo
de tiempo, se encendla otro cronémetro para medir 30 minutos de
registro de actividad forrajera.

Durante estos 30 minutos se registroé:

1) El tiempo acumulado de buceo (ojos bajo el agua).

2) La frecuencia de atagues, capturas e ingestiones hacia

los peces.

3) El1 tiempo de manipulacién del pez (desde gue la culebra

atrapaba al pez, hasta que lo ingerla . La ingestién se

consideraba cuando la culebra cerraba el hocico).

Al final de cada prueba se registré la temperatura cloacal
de la culebra, con un termémetro Schulteis. También se
registréd una apreciacién a "groso modo" de la conducta de los
peces durante toda la prueba, ya sea gque estuvieran pasivos,
activos o agrupados durante la prueba.

Las comparaciones estadisticas entre las temperaturas de
prueba de los tiempos de latencia, buceo, y la frecuencia de
ataques, Se realizaron con una comparacidn no pardmetrica por
grupos, derivada de la prueba de Kruskal-Wallis (Gibbons, 1976:
187). En é&sta prueba se compararon en forma planeada los grupos
de temperatura de prueba de 9-14-19 vs 24-29 °C, excepto en la
comparacién del tiempo de latencia, donde ademds se hizd la
comparacién post hog de 9 vs 14-19-24-29 °C (ver resultados).

El nivel de significancia global utilizado fué de 0.05.
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A los mismos resultados se les aplicd la prueba no
parametrica de Tendencia de Kendall para datos dependientes
{Gilbert, 1987:225), para detectar la tendencia de los datos al
incrementarse la temperatura de prueba. Esta prueba estadistica
es una modificacién de 1la regresién lineal y se aplica a datos
correlacionados o que presentan ciclos a través del tiempo,
suponiendo una pendiente igual a cero como Ho. La prueba no

requiere que los datos estén normalmente distribuidos.
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REBSBULTADOSB

1) ACTIVIDAD FORRAJERA EN EL CAMPO.

Variacién Fisica de la Poza de Estudio.

Durante 1988 y 1989 la poza sufrid cambios en su profundidad y
abundancia de vegetacién. En 1988 y 1989 las lluvias se
iniciaron a partir de junio y en 1990 en mayo. Los carrizales
gque cubren parcialmente la poza fueron mds abundantes a partir
del inicio de las lluvias. En 1988 los carrizales se
distribuian en manchones dentro de la poza, mientras gque en 1989
y 1990 aumentaron su densidad, extendiéndose y ocupando
aproximadamente 3/4 partes del 4&rea de la poza.

También la profundidad y el Area de la poza sufrierédn
grandes cambios intermensuales. Para los tres afios, la
profundidad minima (0.6 m) de la poza ocurrié entre marzo y
mayo, antes de la temporada de lluvias. La profundidad maxima

(1.25 m) se presenté en julio de cada afio.

Variacién de la Temperatura en la Poza.

En las visitas de 1988 y 1989 la temperatura media de los
seis puntos de muestreo a lo largo del dia, presenté
variaciones entre la superficie, medio y fondo. En los dos afios
la mayor diferencia de temperatura entre las tres profundidades
ocurrisé alrededor de las 1500 h (Fig. 4). Un andlisis de

varianza de dos factores (profundidad y meses), con la
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temperatura de la media de los 6 puntos de muestreo a las 1500 h,
comparando las tres profundidades del agua en lo0s seis meses, ho
detectd ninguna diferencia significativa (ANOVA F=3.4; g.1.

entre profundidades = 2, dentro de los meses = 13; P = 0.086;
Tabla 1). Igualmente se aplicd el mismo andlisis de varianza
para la temperatura del agua a las 0900 h, cuando las curvas de
superficie, medio y fondo son parecidas, encontrandose también
que no hubd una diferencia significativa entre las tres

profundidades de la poza (F= 2.83, P = 0.09, Tabla 2).

TABLA 1. Temperatura (°C) del agua (i + e.e.), a las 1500 h en
las tres profundidades de la poza de Santa Cruz, Zacatecas.

°C AGUA

MES Superficie Medio Fondo

1388

Marzo 20.3 % .12 20.5 * .20 18.0 £.20
Mayo 25.6 £ .20 22.5 £ .28 21.7 * .25
Julio 21.6 + .20 21.1 * .05 20.1 = .05
1989

Marzo 21.5 ¢+ .31 20.0 + .00 18.0 + .54
Mayo 26.6 + .29 - 23.0 £1.25
Junio 27.6 #1.57 - 21.0 # .00

La temper@tura se obtuvd promediando los sitios de muestreo (6
de superficie y 4 de medio y fondo) en un dia de visita mensual.
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TABLA 2. Temperatura (°C) del agua (X t d.e.) a las 0900 h en las
tres profundidades de la poza.

°C AGUA
MES Superficie Hedio Fondo
1988
Marzo 14.1 * .09 14.5 * .00 14.6 * .08
Mayo 14.8 * .06 14.5 + .23 15.1 % .12
Julio 18.0 * .00 17.8 + .08 17.5 % .20
1989
Marzo 14.3 % .10 14.0 * .00 13.8 % .12
Mayo 16.7 + .75 - 16.1 % .43
Junio 17.7 £ .77 - 16.5 ¥ .00

La temperatura se obtuvé promediando los sitios de muestreo (6
de superficie y 4 de medio y fondo) en un dia de visita mensual.

Se compararon las temperaturas diarias medias de la
superficie del agua registradas en la orilla, intermedio y en el
centro de la poza en los seis meses, sin encontrar alguna
diferencia significativa de la temperatura del agua entre las

tres zonas de la poza en 1988 y 1989 (Tablas 3 y 4).



THBLA 3. Temperaturas (°C) diarias (X + e.e.) de las tres zo

de 1la poza,

obtenidas mensualmente para 1988 y 1989.

nas

°C AGUA
orilla Intermedio Centro

MES H=14 N=14 N=14
1988

Marzo 18.3 * 0.83 18.2 % 0.94 8.2 * 0.89
Mayo 21.4 £ 1.42 21.4 £ 1.5)3 21.0 * 1.54
Julio 20.5 % 0.55 20.4 * 0.52 20.2 * 0.48
1989

Marzo 19.4 % 1.16 18.9 & 1.11 18.2 * 1.05
Mayo 23.8 % 1.44 23.4 & 1.44 22.2 + 1.73
Junio 24.5 + 1.28 22.0 * 0.74 25.1 * 1.88

La media diaria se obtuvé promediando los 7

temperatura tomados cada 90 minutos durante
en los sitios de muestreo (orilla: promedio

registros de
0930 y 1730 h
de superficie de

sitios 1 y 6; intermedio: sitios 2 y 5; centro: sitios 3 y 4).

TABLA 4. Variacién de la temperatura del agua en las tres zonas
de la poza. Prueba de ANOVA entre las temperaturas medias de
registradas cada 90 minutos en el agua en las tres zonas de la

Poza {orilla-intermedio-centro) en un dia de cada mes de 1988 y

1989,
MES F P
1988
1} Marzo 0.0 0.9
Mayo 0.02 0.9
Julio 0.04 0.9
1989
Marzo 0.31 0.7
Mayo 0.28 0.7
Junio 1.38 0.2

g.1l. para cada mes: entre grupos
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considerando que no hubo diferencias significativas entre
las tres profundidades de la poza, las siguientes comparaciones
de temperatura se realizaron con las temperaturas de la
superficie de la poza, suponiendo que estas temperaturas son
representativas de toda la poza.

Para saber si la temperatura de la superficie del agua
varid segin la hora del dia, se realizé un ANOVA de una via
para cada visita, comparando las 6 temperaturas gue se
registraron a las 0900 h, con las 6 temperaturas a las 1030 h,
las 1130 h, etc., hasta las 1800 h. La variacién entre horas

fué significativa en todas las visitas (Tabla 5, Fig. 4).

TABLA 5. Variacién de la temperatura de la superficie del agua
durante el dla. Prueba de ANOVA entre las temperaturas del agua
registradas cada 90 minutos (n = 7 registros), en los seis puntos
de muestreo de la poza a lo largo del dia de visita de cada

mes.

MES F P
1988
Marzo 302.8 <.001
Mayo 129.3 <.001
Julio 272.2 <.001
1989
Marzo 85.2 <.001
Mayo 70.4 <.001
Junio 13.1 <.001

g.l. para cada mes: entre grupos = 6; con los grupos = 35.
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La temperatura del agua se incrementd gradualmente hasta
alcanzar su valor maximo después de las 1400 h, pura después
disminuir lentamente por la tarde (Fig. 4). En 1988 la
temperatura maxima de la superficie del agua fué en mayo con
25.6 °C, mientras que en 1989 la temperatura maxima de la
superficie del agua ocurrid en junio con 27.6 °C (Fig. 4), ¥y en
1990 fué de 27.8 °C {promedio de abril y maye, Fig. 5). Por la
tarde la temperatura minima de la superficie del agua, en el
dltimo registro del dia, descendid hasta 19.1 °C en marzo de
1988; en 1989 descendid a 20.7 °C, también en marzo (Fig. 4), ¥
en 1990 bajo a 22.1 °C (promedio de abril y mayo, Fig. 5).

En resumen, por las mafianas (0900 h), la temperatura del
agua de la poza de estudlo, es similar entre las tres
profundidades, y durante el dla se observa una diferencia que
aumenta gradualmente entre las tres profundidades, y que no es
significativa cuando se presenta la m&xima diferencia (1500 h,
Fig. 4). La poza no mostré diferencias significativas de
temperatura funcién de la profundidad (superficie, medio y
fondo), & entre las zonas {(orilla, intermedio y centro), y sélo
hubo diferencias significativas de temperatura a lo largo del

dia.

Actividad a lo largo del Dia.

Las culebras se observaron activas dentro de la poza sdélo
en mayo de 1988 (n=31 culebras, 14% del total de culebras de los

tres afios), y 1989 (n=10, 5%); y en abril y mayo de 1990 (n=173,
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81%). En mayo de 1988 las culebras iniciaron su actividad diaria
dentro de la poza cuando:la temperatura de la superficie del agua
alcanzd los 16.5 °C, y cuando la temperatura del aire fué de

24.5 °c (Fig. 6). En 1989 al inicio de la primera media hora ce
observacidn, la temperatura del agua era de 17.8 °C, y la del
aire de 19.5 °C, y las culebras ya hablan iniciado su actividad
dentro de la poza (Fig. 6).

Para 1990, se agruparon las frecuencias de actividad de las
culebras dentro de la poza, para § dias distintos (2 dlas de
abril + 3 dias de mayo), debido a que el patrén de variacién a
lo largo del dia fué parecido en los cinco dias de registro.

En abril y mayo de 1990, en la primera media hora de observacién
{0615-0645 h), no se encontraron culebras forrajeando dentro de
la poza, a una temperatura de 7 °C del aire y 10.5 °C del agua
(Fig. 5). La actividad de las culebras se inicié entre las 0730
y 0915 h, cuando se observaron 5 culebras en actividad de crucero
Y la temperatura del agua se encontraba entre los 12.5 y 16.1 °C,
Yy la del aire entre los 14.5 y 19.3 °C. En estos meses la mayol
actividad diaria se registrd a partir de las 1000 h cuando la
temperatura del agua alcanzd los 19.8 °C y la del aire los 23.2
°C, con un pico diario madximo de culebras cuando la temperatura
del agua y del aire era de 23.8 y 25.3 °C respectivamente (n = 62
culebras).

La actividad de las culebras empezd a disminuir después de
las 1200 h, cuando la temperatura del agua era de 26.8 °C, y la
actividad continué descendlendo, aungue la temperatura del agua

era relativamente alta. A las 1500 h la mayoria de las culebras
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habian abandonado la poza, cuando se presentd la maxima
temperatura del agua, que fué de 27.8 °C. Algqunas culebras se
observaron activas aun a las 1915 h cuando la temperatura del
agua estaba a 22.1 °C (n = 2 culebras; Fig. 5).

La maxima abundancia de culebras activas no coincidid con
la temperatura maxima del dia (aire = 29.5 °C, agua = 27.8),
sino que las culebras fueron mds frecuentes dentro de la poza
antes del perlodo de mdxima temperatura del agua y del aire,
cuando la temperatura del agua se encontrd entre los 23.8 y 26.8
eC, y la del aire entre leos 25.3 y 27.5 °C (Fig. 5). Para las
visitas de mayo de 1988 y 1589 (n = 2 dias), no hubd
asociacién significativa entre las horas de actividad de las
culebras y las temperaturas del agua y del aire (Tabla 6). Sin
embargo esta asosiacién fué significativa para las visitas de

1990 (Tabla 6).

TABLA 6. Correlacién entre el némero de culebras activas en la
poza y la temperatura del agua. Se incluyen las culebras en
cruzero Y bucec en cada perlodo de cbservacién de 30 minutos y
la temperatura (n=8 periodos en 1988 y 1989; n=11 en 1990).

rs de Spearman
No. de dlas

de registro Aire P Agua P
1988 1 0.63 > 0.05 0.41 > 0.05
(mayo)
1989 1 -0.33 > 0.05 0.10 > 0.05
{mayo) .
1980 5 0.71 < 0.02 0.61 < 0.05

(abril + mayo)*

* Datos sumados
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En 1990 las culebras iniciaron su actividad anual en abril
(n=10 culebras activas dentro de la peoza/dia de registro), y la
mayor actividad se presentd en mayo (n=166 culebras/dla de
registro). La temperatura del agua a lo largo del dia mostrd
un patrén parecido en ambos meses (Fig. 7). Para detectar si la
temperatura del agua en el mes en que las culebras iniciaron su
actividad anual (abril), fué significativamente distinta del mes
en gue las culebras estuvieron mas activas (mayo), se realizé
un andlisis de varianza de dos factores (dlas de registro y
hora del dia), comparando los registros de las temperaturas de
la superficie del agua de los 11 perlodos de registro a lo largo
del dia, de 2 dias de abril y 3 dlas de mayo. Se encontré
que la temperatura del agua varié significativamente entre ambos
meses (F = 4.16, P < 0.006; Fig. 7). Al aplicar el mismo
andlisis de varjanza para los registros de la temperatura del
aire, se encontré que la temperatura del aire no mostré
diferencia significativa entre ambos meses (F= 0.04, P > 0.5),.
Por las mafianas la temperatura del agua en abril fué mds baja
que la de mayo, mientras que por las tardes la temperatura de

abril fue mas alta (Fig. 7).

Conducta Forrajera.

Durante los tres afos de observaciones, la actividad
registrada mds frecuentemente fué la de crucero (Tabla 7). Las

culebras recorrian de un lade a otro la poza, desplazandose de
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un parche de vegetacidn a otro, en los gue en ocasiocnes se
detenian por unos segundos para después continuar con su
recorrido. Eventualmente las culebras se sumerglan para bucear,
pero no fué posible observar la conducta subacuadtica hacla las
presas debido a la turbiedad del agua.

Las culebras fueron observadas con mds frecuencia en la
zona intermedia de la poza, correspondiente a la zona carente de
vegetacidn (N= 146 culebras/dla de registro). Aqui las
culebras recorrian la poza bordeando los carrizales sobre las
zonas abiertas sin introducirse dentro de algun parche de
vegetacidén. Pocas culebras estaban activas dentro de los densos
carrizales, en la zona centro de la poza (n = 8 culebras/dia de
registro), pera algunas se observaron introduciendoce dentro de
esta zona (n = B culebras/dia de registro). Durante los tres
afos se observaron soleo cuatro culebras reposandoc sobre los
carrizales por varlos minutos (n=1, 6 de mayo, 1988; n=1, 6 de
mayo de 1989; n=2, ¥ de mayo, 1990).

Con los datos de 1990, afo en gque se obtuvieron mas
registros, se compararon las frecuencias de culebras chicas y
grandes observadas dentro de las tres zonas de la poza (orilla,
intermedio y centro), encontraindose que las culebras grandes y
chicas utilizaron de manera similar las tres zonas de la poza

{X2= 2.22, g.1l.=2, p > 0.1; Tabla 8).
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TABLA 7. - Namero de culebras en crucero y buceo. Namero de
dlas de registro= 3, 3 y 5 para 1988, 1982 y 1990
respectivamente.

Mayo Mayo Abril y Mayo

1988 1989 1990 n
Crucero 20 8 161 189
Buceo 11 2 12 25

TABLA 8. Numero de culebras grandes y chicas activas dentro de
las tres zonas de la poza en abril y mayo 1990, a lo largo de
cinco dlas de registro de actividad.

Orilla Intermedio Centro n
Chicas 2 9 1 12
Grandes 23 137 3 163
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2). ACTIVIDAD FORRARJERA EN EL LABORATORIO.

La temperatura cloacal de las culebras al finalizar las pruebas,
fué similar a la temperatura del aire (Student para datos
relacionados t = 0.63, g.l.= 42, P > 0.05); pero
significativamente mas alta (0.8 °C), que la temperatura del
agua (Student para datos relacionados t=4.39, g.l.=42, P < 0.05;
Tabla 9). La temperatura cloacal estuvo fuertemente
correlacionada con la temperatura del agua y en menor grade con
la del aire (agua: r = 0.98, g.l.= 41, p < 0.001; aire: r = 0.66,
g.1.=41, p < 0.001).

En las pruebas a 4 y 9 °C, los peces permanecieron muy
pasivos agrupados en el centro de la poza, flotando con
movimientos lentos sin desplazarse del centro de la poza,
mientras que a temperaturas arriba de 14 °C, los peces estuvieron
m&s activos, nadando por toda la poza y en ccasiones

permaneciendo ocultos bajo los refugios de las culebras.

TABLA 9. Temperaturas (°C} medias (i + e.e.} de aire, agua y
cloacal de las culebras al final de las pruebas de conducta.

Temperatura

de prueba Aire Agua Culebra
programada N=11 N=11 N=11
4 4.5 + 0.22 4.5 £ 0.19 5.6 * 1.60
9 10.3 £ 0.25 9.3 * 0.13 10.7 * 0.84
14 14.4 *+ 0.16 13.7 * 0.19 14.1 £ 0.76
1s 18.5 * 0.21 18.5 * 0.18 18.8 * 0.67
24 23.7 + 0,28 23.8 * 0.32 23.8 + 0.44
29 28.8 + 0.16 28.2 ¢ 0.23 28.9 * 0.41
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Tendencia a Forrajear.

Las culebras bucearon y atacaron desde los 9 °C de
temperatura de agua y aire (Tabla 10, Fig. 8). A 4 °C, todas las
12 culebras observadas tuvieron hasta una tercera prueha y no
tocaron el agua. A esta temperatura permanecieron enrolladas y
sobre la base de la caja de contencién, arriba del nivel del
agua, realizando solamente movimientos lentos y algunos
lenglietazos al aire. A 9 Yy 14 °C sdlo dos culebras tuvieron
una segunda y tercera prueba; a 19 °C todas las culebras
forrajearon en su primera prueba y a 24 y 29 °C una y tres

culebras respectivamente tuvieron una segunda prueba (Fig. B8).

TABLA 10. Respuesta de las 12 culebras observadas en el
laboratorio en las pruebas a distintas temperaturas.

TEMPERATURA (°Q)

4 9 14 19 24 29 N
Bucearon 0 12 12 12 12 12 12
No bucearon 12 ] o ] [o] 0 12
Atacaron 0 8 8 9 11 12 48
No atacaron 12 4 4 3 1 o] 24

Xi= 33.75, g.1.=5, p < 0.001
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Fig. B. Proporcidn de culebras que forrajearon a diferentes
Temperaturas. La proporcitn se obtuvao al sumar los valores de
respuesta de cada culetra y dividirlos entre las doce culebras
observadas. Valores de respuesta: Culebra gue respondit en la
la. prueba = 1.0; 2a. prueba = 0.5: Ja. prueba = 0,33.
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La latencia del primer contacto corporal de la culebra con
el agua fué¢ dos veces mayor a los 9 °C de prueba que con las
temperaturas mayores (Fig. 9). Aungue la Fig. 9 muestra una
aparente tendencia de disminucién del tiempo de latencia al
aumentar la temperatura de prueba, esta tendencia no fué
significativa (Prueba de tendencia de Kendall; 2= -1,64, p >
0.05; Gilbert, 1987). Para poner a prueba la hipotesis que el
tiempo de latencia abajo de 19 °C, es mayor que a las
temperaturas mayores, se hizo la comparacién planeada por grupos
del tiempo de latencia de 9-14-~19 vs 24~-29 °C, no encontrindose
una diferencia significativa entre ambos grupos de temperatura
{Tabla 11). Por otra parte, con el fin de detectar alguna
diferencia significativa entre el ticmpo de latencia a los 9 °C y
las temperaturas mayores (Fig. 9), se realizd un andlisis de
comparacién post hoc por grupos (9 vs 14~18-24-29 °C);
encontrdndose que a 9 °C la latencia para forrajear es
significativamente mayor que a las otras temperaturas {(Kruskal-
Wallis modificado, Tabla 11).

Las culebras bucearon a temperaturas bajas como 9 y 14 °C.
El tiempo medic dedicado al buceo muestra una tendencia a
aumentar cuande se incrementa la temperatura de prueba desde 9
hasta 29 °C (Prueba de Tendencia de Kendall, z=1.76, p < 0.05;
Fig. 9), aunque no se encontré una diferencia entre el tiempo
dedicado al buceo en una comparacién planeada por grupos de
9-14-19 vs 24-29 °C (Prueba de Kruskall-Wallis modificada, Tabla
11}. A altas temperaturas como 24 y 29 °C, la conducta de buceo

parecia mds agil que a bajas temperaturas.
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TABLA 11. Comparaciones de las respuestas en el laboratorio a
distintas temperaturas. Datos de la Fig. 9

Comparacion
significativa
Ticempo de Latencia 9 vs 14-19-24-29 °C
Tiempo de Buceo Ninguna
Nimero de Ataques 9-14-19 vs 24-29 °C
Tasa de Ataques 9-14-19 vs 24~-29 °C

Prueba derivada de la Prueba de Comparacién Miltiple de
Kruskal-Wallis. E1 nivel de significancia para cada comparacién
fué de 0.05

En todas las pruebas la comparacién planeada fué de 9-14-19 vs
24-29 °C, excepto en la comparacién del tiempo de Latencia y
tasa de ataques, donde ademds se hizd la comparacién post hoc

de 9 vs 14-19-24-29 y 24 vs 29°C, respectivamente.

Eficacia. Los ataques ocurrieron siempre bajo el agua (n = 359
ataques, ¥X= 4.9 ataques en cada prueba). El n&mero promedio de
ataques se incrementd significativamente al aumentar la
temperatura de prueba de 9 a 29 °C (Prueba de Tendencia de
Kendall, z=4.47, p < 0.001; Fig. 9). Para determinar una posible
diferencia en el ndmero de atagues realizados por las culebras a
partir de la hipotética temperatura umbral (19 °C), se aplicé

la misma prueba de comparacién planeada por grupos (9-14-19 vs
24-29 °C), encontrdndose que hubo una diferencia significativa

en el ninero de ataques realizados entre los dos grupos de

47



temperatura (Tabla 11). La tasa de ataques por segundo de buceo
se incrementd significativamente a altas temperaturas (Prueba de
tendencia de Kendall, 2z=3.43, p < .001; Fig., 9), aumentando
ligeramente entre 9 y 19 °C, y arriba de los 19 °C el aumento de
la tasa de ataques fué mayor. La tasa de ataques aumentd
notablemente entre los 24 y 29 °C, aungue una prueba post hoc ho
demostrd diferencia significativa entre ambas temperaturas
(Prueba de Kruskal-Wallis modificada). La prueba por grupos (9-
14-19 vs 24-29 °C), detectd que es significativamente mayor la
tasa de ataques en el segundo grupo de temperatura comparado con
el primero (Tabla 11).

El 97% de los ataques no resultaron en la captura de un pez
(atagues no exitosos, n=348), La proporcién de ataques no
exitosos (numero de ataques no exitosos/ nimero de ataques), no
vari® significativamente entre temperaturas (Prueba de
Kruskal-Wallis: H= 7.51, g.1=4, p = 0.1; Fig. 9).

Las diez capturas (entre 9 y 29 °C), finalizaron en
ingestién, con un tiempo medio de manipulacién del pez de 28,2
segundos (d.e.= 19.43). El tiempo de manipulacién del pez
disminuyé gradualmente al aumentar la temperatura de prueba
(Fig, 10) aungue la correlacién negativa no fué significativa

(rg = -0.59, n = 10, p > 0.05).
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DISCUSION

Los resultados demuestran que las culebras pueden y estan
dispuestas a forrajear arriba de los 9 °C en condiciones de
laboratorio. Sin embargo, algunas variables cuantitativas
(tiempo de buceo), demuestran que entre los 9 y 29 °C de
temperatura, la tendencia a forrajear en el agua aumenta con la
temperatura de la prueba,

La tendencia a iniciar la actividad de busqueda de presas
es menor a los 9 °C, en comparacidn con los 14 a 29 °C, ya que
arriba de los 9 °C la latencia para iniciar la actividad
forrajera baja a menos de la mitad. Por otra parte, la
frecuencia de ataques entre los 9 y 29 °C, aumenta conforme
aumenta la temperatura. Considerando que la tasa de ataques
mostré también la misma tendencia de aumento al incrementarse
la temperatura, se puede interpretar gque un aumento de la
temperatura puede ocasionar al mismo tiempo: 1) un aumento en la
capacidad de la culebra para explorar bajo el agua, & 2) un
aumento en la capacidad de detectar las presas acuAticas, & 3)
un aumento en la capacidad para responder a los estimulos de la
presa una vez detectada, 4) la variacién observada en la
actividad nadadora de los peces que puede estar relacionada con
su habilidad para escapar de las culebras.

La primera explicacién no ha sido investigada. Sin embargo
en este estudio se observd que las culebras fueron mas rapidas

bajo el agua a temperaturas altas de prueba, lo cual puede
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interpretarse como un aumento de la capacidad de explorar bajo el
agua. La segunda explicacién puede apoyarse en la existencia de
mecanorreceptores cutdneos sensibles a la temperatura, que son
poco sensibles a bajas temperaturas (por ejemplo, los que
presenta la culebra terrestre Psecudechis; Proske, 1969).
También se ha demostrado gue culebras terrestres (v. gr.
Pituophis catenifer), con temperaturas corporales de 22 a 32 °C,
son aparentemente capaces de percibir su presa (ratones), a una
distancia mayor que a 18 °C (Greenwald, 1974). La tercera
propuesta puede ser apoyada por trabajos como el de Stevenson et
al.(1985), quienes encontraron que la culebra T. elegans responde
{locomocidn y tasa de lenglietazos), mds velozmente a su presa,
al incrementarse la temperatura corporal entre los 4 y 30 °C. La
cuarta propuesta estd apoyada parcialmente por la conducta
observada en los peces en este estudio, los cuales fueron mas
4giles a temperaturas arriba de los 14°C.

Drummond y Macias-Garcla (1989), predijeron que la
tendencia de las culebras a forrajear, aumenta a partir de los 19
°C de temperatura media diaria del agua. Los resultados del
presente trabajo demuestran que arriba de los 19 °C de
temperatura de prueba, aumenta la frecuencia de atagques bajo el
agua por unidad de tiempo. Ademas, la forma en que se
distribuye la tasa de ataques en relacién a la temperatura,
parece indicar que aproximadamente 19 °C representa el umbral de
temperatura arriba del cual la tasa de atagues aumenta

sustancialmente conforme aumenta la temperatura. Una relacién
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semejante ha sido reportada por Stevenson et al. {1985), quienes
demostraron que en condiciones de laboratorio Thamnophis elegans
incrementa su capacidad locomotora e indice de lenglietazos al
incrementarse la temperatura del medio, alcanzando las culebras
el 80% de su velocidad mdxima de nado al rebasar los 18 °C de
temperatura corporal. Otros reportes de actividad forrajera
arriba de 19 °C, se han registrado en la culebra T.
rufipunctatus, nadando en condiciones naturales con temperaturas
corporales de 19.2 a 25.6 °C (Rosen, 1991), y en T. couchi, T.
sirtalis, T. elegans y Nerodia sipedon (Drummond, 1980),
observadas forrajeando en condiciones naturales a temperaturas
del agua de 20.4 a 27.0 °C. Sélo un individuo de P. sirtalis ha
sido reportado nadando a 16.3 °C de temperatura de agua, cuando
la temperatura del aire era mayor (24.8 °C). También T.
melanogaster y T. egues se han registrado forrajeando, durante
cuatro afios, en siete poblaciones distintas de los estados de
México, Hidalgo, Jalisco y Michoacan, dentro de un intervalo de
temperatura del agua de 16.5 a 34.5 °C (X= 23.67 °C, d. e.= 5.21,
n= 22 culebras; Drummond, datos no publicados).

El éxito de los atagues fué bajo y no reveld un efecto de
la temperatura sobre la eficacia de los ataques. Es posible gque
la eficacia varie con la temperatura pero el disefio
experimental empleado simplemente no logré demostrar esta
relacién. Para demostrarlo habria que realizar las pruebas de
laborato;io en condiclones donde los ataques puedan ser mas
exitosos. Por ejemplo, en un disefio donde los peces tengan poca

o nula movilidad. Aungue #ta condicién no ocurre en
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condiciones naturales, ayudaria a vislumbrar el efecto de la
temperatura en la eficacia de los ataques.

En condiciones naturales no se encontré variacién espacial
(horizontal ni vertical) significativa en la temperatura de la
poza de Santa Cruz, 2Zacatecas, por lo que se considerd sélo la
variacién durante el dla y durante los meses de muestreo.

Los resultados muestran que en condiciones naturales, T.
melanogaster inicid su actividad diaria dentro de la poza cuando
la temperatura media del agua alcanzé los 19.8 °C y los 23.2 °C
de temperatua del aire. La similitud de las curvas de
temperatura del agua y el aire dificulta definir cual de las dos
temperaturas, o ambas, desencadena el forrajeo de las culebras en
el agua. Posiblemente en condiciones naturales el control de la
iniciacién del forrajeo es complejo e involucra varios factores
como pueden ser la temperatura del agua, el aire y el sustrato,
adenas de la cantidad de luz, radiacidn, etc. (Scott et al.,
1982) .

Por otra parte, aunque la temperatura podria ser el factor
que determina el inicio de la actividad forrajera a lo largo del
dia, es probable que el factor que determina cudndo se suspende
esta actividad sea otro, ya gque la actividad forrajera
generalmente disminuyé cuando la temperatura del agua y del aire
estuvo arriba de los 25 °C. Se esperaria que las culebras
permanecieran activas en la poza por las tardes, mientras se

presentara una alta temperatura del medio.
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Posiblemente la actividad forrajera se suspende por las
tardes debido a varios factores como:
1) Una posible necesidad de la culebra de digerir el alimento
después de su ingestién, aprovechando las Otemperaturas
ambientales altas. En las culebras el indice de digestién de
presas es mAximo entre los 25 y 30 °C de temperatura corporal
(Stevenson et al., 1985). Este intervalo de temperatura corporal
para la digestién estd por arriba de la temperatura ambiental
{agua y aire), en el que se suspende la actividad forrajera (25
°C)., - Puede interpretarse gue la culebra aprovecha la temperatura
alta del aire y la insolacién que se presenta por las tardes
para digerir su alimento.
2) Una variacién de la presién de depredacidn en la poza a lo
largo del dla. Se ha reportade (McFarland, 1976; en Huey, 1982)
que los patrones de actividad diarios y anuales en reptiles
pueden ser influenciados por los depredadores y los competidores.
3) Una posible competencia intraespecifica por la ocupacién
diaria de refugios alrededor de la poza (Huey et al., 1989).
Muchos reptiles de zonas templadas permanecen la mayor parte del
dia bajo sus refugios (Huey, 1982). Las caracteristicas
figicas de estos refugios se han asociado a las oportunidades de
termorregulacién de las culebras y en consecuencia a sus
patrones de actividad durante el dia (Peterson, 1987; Huey et
al., 1989). Una seleccidn por los mejores refugios se ha
observado en culebras del génerc Thamnophis (Huey et al., 1989).

En consecuencia, esta explotacién de refugios puede
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interpretarse como una competencia intraespecifica por tal
recurso.

4) A la limitaciédn de sus capacidades de mantenimiento de la
actividad diaria (Ruben, 1976 b; Bennett, 1978; Huey, 1982). Las
culebras tienen una baja capacidad aerobica que ademds esta
limitada por la temperatura (Bennett, 1978). En consecuencia,
sus actividades diarias son energéticamente sostenibles sélo
durante una fraccién del dia (Hertz et al., 1988).

5} O puede deberse a otros factores filsicos (por ejemplo, la
intensidad luminosa, cantidad de radiacién, etc), que pueden
tener repercusiones en sus patrones de actividad diaria (Scott et
al., 1982), o en la capacidad de las culebras para detectar a sus
presas. Por ejemplo en culebras del género Thamnnophis se ha
demostrado gque la visién es importante en la deteccién de sus
presas (Drummond, 1979; 1985), y su capacidad visual es
determinada por las condiciones luminosas del agua y del aire
(Schaeffel y de Queiroz, 1990).

Es probable que exista un intervalo angosto de temperatura
para el forrajeo de T. melanggaster, que en condiciones naturales
puede definirse entre los 19.8 °C y 25 °C de temperatura del
agua. Muchos reptiles tienen un intervalo angosto de
utilizacidén de la temperatura que optimiza sus funciones
fisiolégicas (Huey, 1982), y se han propuesto hipdtesis que
definen multiples temperaturas éptimas. Por ejemplo, en
serpientes la temperatura corporal requerida para la locomocién
y el forrajeoc es menor a la requerida para la digestién (Regal,

1966; Huey, 1982; Peterson, 1987), debido a que el gasto
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metabolico durante la actividad se incrementa al elevarse la
temperatura {Bennett, 1978). Bajo este punto de vista se
explicaria el intervalo angosto de temperatura de actividad de

T. melanogaster (19.8 a 25 °C).,

Temperaturas abajo de los 9 °C han sido ampliamente
registradas dentro del intervalo de temperatura ambiental y
corporal de inactividad de las culebras, tanto en el laboratorio
como en condiciones naturales (Peterson, 1987; Stevenson et al.,
1985; Costanzo, 1989). Por ejemplo, durante el dia T. elegans
estd inactiva en condiciones naturales con una temperatura
corporal de aproximadamente 4.0 °C (Peterson, 1987), y en el
laboratoric muchas culebras de esta especie son incapaces de
moverse a temperaturas corporales de 5 °C, aungue algunas pueden
nadar con movimientos y lenglletazos mucho mas lentos que a
temperaturas mds altas de 5 °C (Stevenson et al., 1985). En
este estudio las culebras en el laboratorio estuvieron dispuestas
a forrajear a partir de los 9 °C, pero en condiciones naturales
rara vez hubo actividad forrajera a temperaturas tan bajas.

Potencialmente las culebras pueden forrajear a temperaturas
de 9°C, aunque posiblemente su actividad en esta temperatura no
sea provechosa. Por ejemplo, en el laboratorio T. elegans
regurgita su alimento a temperaturas corporales de 10 °C y la
tasa de digestién es doblemente mds lenta abajo de los 20 °C
(Stevenson et al., 1985). En consecuencia, puede suponerse gque
el forrajeo puede ser mas productivo arriba de los 19 °C, como

lo sugieren los datos de campo y de laboratorio. Stevenson et
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al. (1985), estimaron gque en la culebra T. elegans, una
temperatura corporal de 25 a 35 °C, es el intervalo éptimo para
forrajear. En ocasiones, las culebras tienen que forrajear en
condiciones subdptimas, probablemente porque sus necesidades
fisioldgicas o conductuales las obligan a ello. Por ejemplo, T.
elegans sc ha reportado (Scott, 1978; citado por Stevenson gt
al., 1985), forrajeando por presas acudticas a temperaturas
corporales de 13 °C. En las culebras los gastos metabsdlices son
relativamente mds bajos cuando se realizan a bajas temperaturas
corporales o de actividad (Ruben, 1976 b; Gratz y Hutchinson,
1977; Bennett, 1978). Estas bajas temperaturas confieren una
conservacién de energla favoreciendo ya sea una inactividad o
una actividad a bajas temperaturas, gue sin embargo puede no ser
productiva desde la perspectiva del balance de los costos y los
beneficios (Huey, 1982).

En resumen, la culebra T. melanogaster puede y estd
dispuesta a forrajear arriba de los 9 °C, aumentando su tiempo de
buceo y frecuencia de ataques conforme aumenta la temperatura.
Sin embargo, en condiciones naturales rara vez hay actividad a
bajas temperaturas. La culebra inicia su actividad diaria cuando
la temperatura del agua alcanza los 19.8 °C y la del aire los
23.2 °C. Por las tardes disminuye su actividad cuando la
temperatura del agua y del aire rebasa los 25 °C. Es posible que
la temperatura sea el factor que determine el inicio de la
actividad forrajera diaria de la culebra, aunque posiblemente

otro factor determine cudndo se suspende esta actividad.
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Arriba de los 19 °C aumenta la frecuencia y tasa de
con relacidn a la temperatura, lo que parece indicar que
es aproximadamente el umbral térmico que la hipdtesis de
Drummond y Maclas-Garcla ({1989) predice. Es posible que
eficacia varie con la temperatura, aunque el disefio

experimental empleado no logrd demostrar esta relaciédn.
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Apendice 1. FECHAS DE VISITA A LA POZA DE BANTA CRUZ, ZACATECAS,

MEB DIAS X
1988.

Marzo 26, 27 2

Mayo 6, 7 2

Julio 16, 17 2
1989

Harzo 17, 18 2

Mayo 5, 6 2

Junio 16, 17 2
1990

abril 20, 21 2

Mayo 8, 9, 10, 11 4
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Apendice 2. PROCEDENCIA DE LAS CULEBRAS UTILIZADAS
EN LAS PRUEBAS DE LABORATORIO

CAMADA~-NO.
LOCALIDAD LHC(cm) BEXO* DE CULEBRA

a) Capturadas del Campo
8anta Crum, Zacatecas. 41.0
48.5
52.5 H
57.5
Acambay, Estado de Mexico 47.0
48.0

8an M. Almaya, Edo. de Mexico 53.5

-

39.5

b} Nacidas en Laboratorio

-~

Banta Crug, Zacatecaswx 40.0
44.5

27.5

= Rk x x
o
1
o

39.0

¢ H = Hembra; M = macho.

#% Localidad de la madre.
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Apendice 3. BECUENCIA DE LA TEMPERATURA DE PRUEBA A QUE FUE
BOMETIDA CADA CULEBRA.

CULEBRA TEMPERATURA DE PRUEBA (°C)
primera
prueba dltima
1 4, 9, 14, 19, 24, 29
2 9, 14, 4, 29, 19, 24
3 14, 4, 9, 24, 29, 19
4 19, 29, 24, 9, 4, 14
5 24, 19, 29, 4, 14, 9
6 29, 24, 19, 14, 9, 4
? 4, 9, 24, 19, 24, 29
8 9, 1a, 4, 29, 19, 24
9 14, 4, 9, 24, 29, 1s
10 19, 29, 24, 9, 4, 114
11 24, 19, 29, 4, 14, 9
12 2%, 24, 19, 14, 9, 4

oA
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