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RESUMEN

Se desarrollaron tres experimentos que describen la habilidad quimiorreceptiva de
Heloderma horridum para distinguir a serpientes potencialmente depredadoras. El método
consistié en tomar muestras odoriferas de la piel de 15 especies de serpientes para evaluar
su efecto en el comportamiento defensivo del lagarto. Nueve serpientes fueron simpétricas
con el lagarto y seis fueron alopétricas.

El primer experimento permitié conocer el grado de especificidad de la respuesta
aversiva del lagarto hacia cada depredador. Los resultados indicaron que serpientes
simpitricas y alopétricas de las familia Boidae y Viperidae provocaron un comportamiento
antidepredador intenso. De la familia Colubridae, solamente dos especies simpdtricas
causaron reaccién antidepredadora, las demdas especies simpdtricas y alopétricas fueron
innocuas. Ninguna serpiente simpétrica o alopétrica de la familia Elapidae causé respuesta
aversiva.

El segundo experimento describié la variacién de los mecanismos antidepredadores
y su origen congénito. Los datos obtenidos mostraron que el comportamiento de escape no
difiere en lagartos neonatos, subadultos sin experiencia y adultos con experiencia a
depredadores. Otras conductas como ondular la cola, resoplar y aplanar el cuerpo mostraron
mayores frecuencias en juveniles que en adultos.

El dltimo experimento establecié la correlacion entre rasgos de la presa y los
depredadores por medio del método comparativo. Los resultados mostraron una correlacién
del comportamiento de escape del lagarto con los caracteres masa del cuerpo y rapidez de
las serpientes. Otras conductas del lagarto fueron inconsistentes. Las respuestas aversivas
mads intensas y frecuentes de los lagartos fueron causadas por las serpientes que tienen una
posicién basal en su filogenia.

Se concluye que hay una respuesta adaptada de H. horridum a sus depredadores
principales, el reconocimiento especifico hacia éstos dirige la energia del comportamiento a
situaciones reales de peligro. El comportamiento aversivo del lagarto tiene un origen
congénito, siendo més vigoroso en etapas primarias del desarrollo, probablemente como
una adaptacién que compensa la vulnerabilidad en presas ain pequefias. En los adultos, la
reduccién de pautas del comportamiento, posiblemente le permitan ahorrar energia para
otras necesidades vitales. La variacién de un rasgo del comportamiento aversivo puede
predecirse por la medida de otro proveniente de los depredadores. La masa del cuerpo y la
rapidez de las serpientes son los rasgos que mejor explican el comportamiento de escape
del lagarto como una estrategia adaptativa. Los experimentos sugieren que el
comportamiento defensivo de los lagartos se correlaciona con el cambio evolutivo de sus
principales depredadores, las serpientes.



ABSTRACT

Were developed three experiments to describe the chemorreceptive ability of
Heloderma horridum to distinguish potential predator snakes. The method consisted on
obtaining odoriferous samples from the skin of 15 species of snakes to evaluate the effect in
the defensive behavior of the lizard. Nine snakes were sympatrics and six were allopatrics
with the lizard.

The first experiment allowed to know the grade of specificity of the aversive
response of the lizard toward each predator. The results indicated that sympatric and
allopatic snakes of the family Boidae and Viperidae caused an intense predatory behavior.
Of the family Colubridae, only two sympatric species caused predatory reaction, the other
sympatric and allopatric species were innocuous. No sympatric or allopatric snake of the
family Elapidae elicited aversive response.

The second experiment described the variation of the antipredatory mechanisms
and its congenital origin. The obtained data showed that the escape behavior doesn't differ
in neonate lizards, adults without experience, and adults with experience to predators. The
behaviors wave the tail, strong blowhole, and flat the body showed bigger frequencies in
juvenile that in adults.

The last experiment established the correlation between features of the prey and the
predators with the comparative method. The results showed a correlation of the behavior of
escape of the lizard with the characters mass and movement speed of the snakes. Other
behaviors of the lizard were not consistent. The most intense and frequent aversive
responses in the lizards were caused by snakes that have a basal position in the phylogeny.

The conclusion consists in that there is an adapted behavior of H. horridum to their
main predators, the specific recognition toward these directs the energy of the behavior to
real situations of danger. The aversive behavior of the lizard has a congenital origin, this is
more vigorous in primary stages of the development, it is probably an adaptation that
compensates the vulnerability in even small preys. In the adults, the reduction of behaviors,
possibly allow them to save energy for other vital necessities. The variation of a feature of
the aversive behavior can be predicted by the measure of another that comes from the
predators. The body mass and the movement speed of the snakes are the features that better
they explain the behavior of escape of the lizard like an adaptive strategy. The experiments
suggest that the defensive behavior of the lizards is correlated with the evolutionary change
of their main depredadores, the snakes.
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CAPITULO 1

La quimiosensibilidad en los Squamata



La sefiales quimicas y el sistema vomeronasal

La depredacién es una fuerza contra la vida que la naturaleza tuvo que balancear
desde que aparecieron los primeros seres vivos, y la irritabilidad o exitacién celular en los
organismos por las sustancias del medio se constituyé como un mecanismo para recibir
informacién quimica adversa del ambiente. Este tipo de sefializacién se ha diversificado
especialmente en los animales, quienes muestran una vasta diversidad de mecanismos en la
comunicacién quimica y quienes lograron adaptar estos cundo pasaron a poblar la tierra
(Lowenstein, 1980; Agosta, 1992).

En el curso de la evolucién los reptiles fueron los primeros vertebrados que
pudieron vivir completamente en la tierra, lo cual ocasion6 grandes cambios anatémicos,
fisiolégicos y modificaciones en los mecanismos de comunicacién intra e interespecificos
(Agosta, 1992; Pough et al., 2001; Zug et al., 2001). La sefializacién quimica ha sido uno
de estos aspectos que tuvo que evolucionar, no sélo para hacer més eficientes los eventos
cruciales como la reproduccién o la localizacion de presas, sino también, para otros
aspectos del comportamiento de los que poco se sabe, como la deteccién de depredadores,
la migracion o el gregarismo, entre otros (Greene et al., 2001).

El mecanismo que opera la habilidad de reconocer o diferenciar depredadores via
quimica en los reptiles Squamata ha recibido poca atencién (Pough et al., 2001). Por el
contrario, mecanismos como la sefializacién quimica sexual en serpientes es de los mais
estudiados, siendo ademids un ejemplo que ilustra la operatividad de otros casos de
discriminacién quimica. El ejemplo de la comunicacién sexual entre individuos refiere que
hay sustancias quimicas del cuerpo que se depositan en la endodermis de los animales
tipificando a una especie, asi como a los miembros de la misma. Sin embargo, en
determinadas situaciones, la sefializacién quimica sexual puede tener un efecto secundario,
ya sea porque hay un reconocimiento por parte de una presa que le permite discriminar las
diferencias tegumentarias de sus enemjgds con respecto a sus congéneres, o bien porque los
depredadores interceptan las sefiales quimicas que sus presas emiten.

En el mecanismo de la comunicacién quimica sexual, la evolucién favoreci6 el
desarrollo de tres elementos esenciales. Uno de ellos es el mensajero quimico especializado

o feromona; el segundo elemento es la estructura anatémica especializada conocida como



6rgano vomeronasal o de Jacobson, que en los reptiles ha tenido un desarrollo prominente;
y finalmente la lengua, 6érgano ademds, con capacidad gustativa que captura y acarrea las
moléculas portadoras de algin mensaje del medio exterior hacia el sistema vomeronasal
(Halpern, 1987, 1992; Young, 1997).

Feromonas— La comunicacién sexual quimica de algunas serpientes puede
considerarse como un precedente a otras formas de la comunicacién entre individuos, no
sélo de una misma especie, sino entre especies distintas. Este fenémeno ha sido estudiado
en Thamnophis sirtalis, serpiente que desarrolla una feromona que permite el
reconocimiento de la hembra por parte de los machos de manera discriminatoria (Crews &
Garstka, 1982; Crews et al., 1984). La feromona, que forma parte de la porcién lipidica de
la vitelogenina (Mason et al., 1990) es un compuesto no voldtil que se deposita en la piel,
desde donde es detectada por la accién extrusiva de la lengua y el 6rgano vomeronasal de
los machos, quienes una vez excitados, inician un cortejo multitudinario para competir por
pocas hembras (Crews et al., 1984).

Para cuando una serpiente hembra sale de su refugio al final del invieno, una
multitud de machos ya la estin esperando para seguirla y cortejarla, generindose asi un
proceso de seleccién sexual (Crews et al., 1984; Mason et al., 1989). El proceso es
desencadenado por una regulacién hormonal, en el que el hipotdlamo recibe el estimulo del
aumento de la temperatura ambiental, lo que inicia consecuentemente la liberacién de
factores neuroendécrinos que elevan los niveles de la feromona en el cuerpo (Smith &
Mason, 1997).

En otras especies de serpientes como la culebra arboricola Boiga irregularis
(Greene et al., 2001) y cascabel Crotalus horridus (Brown & McLean, 1983) también se ha
visto que la feromona no solamente funciona a nivel del cuerpo, sino que ademas, es
depositada en el sustrato por donde se desplazan (suelo, rocas, ramas de drboles, arbustos).
De esta forma, sus respectivos conespecificos pueden encontrar y seguir los rastros
odoriferos hasta localizar a la hembra de su especie. Lo importante de este aspecto es que el
rastro no solamente queda a disposicién quimiorreceptiva de los conespecificos, pues
también es un medio de comunicacién interespecifico. Otras especies, como las presas de
las serpientes, oueden advertir la presencia de peligro, estableciéndose adaptaciones

importantes contra los enemigos naturales, quienes generan una de las mas fuertes



presiones de seleccién que hay en la naturaleza, la depredacién (Gilbert, et al., 1981;
Abrams, 2000).

La feromona tiene una funcion especifica, se ha demostrado que la vitelogenina de
otras especies como lagartijas, gallinas y otras serpientes no tienen efecto en el
comportamiento de cortejo de Thamnophis sirtalis (Crews & Garstka, 1982; Crews et al.,
1984; Agosta 1992). Otras serpientes han permitido confirmar que ocurre el mismo efecto
de la especificidad hormonal, cada especie se reconoce entre si a pesar de que existan
condiciones de simpatria con otras serpientes (Ford, 1982).

Durante la evolucién, los efectos de la sefializacién quimica sexual no sélo han
servido para la comunicacién intraespecifica, otras especies pudieron sacar ventaja de estas
habilidades para fines adaptativos diversos como la depredacion o la antidepredacién. Esto
se basa en el principio de que cada especie adquiere atributos propios en su composicién
quimica tegumentaria que las marcan permanente e independientemente de sus ciclos
bioldgicos, y en que otras especies también son capaces de detectar o discriminar estas
cualidades para su beneficio y sobrevivencia (Agosta, 1992; Schwenk, 1995; Young, 1997).

Varios trabajos que utilizan modelos reptilianos han demostrado las habilidades
vomeronasales para distinguir depredadores potenciales o presas especificas (ver
Burghardt, 1967; Cooper, 1995; Van Damme et al., 1995). Un ejemplo es el lagarto
enchaquirado o escorpion Heloderma horridum, el cual tiene la habilidad de discriminar de
entre varias especies de serpientes a aquellas que constituyen sus depredadores potenciales,
siendo notable el papel que juega el 6rgano vomeronasal y el comportamiento aversivo
como estrategia antidepredadora (Balderas-Valdivia, 2002).

Sistema vomeronasal— El 6rgano vomeronasal o de érgano de Jacobson es una
estructura quimiosensible que se ha desarrollado en muchos vertebrados terrestres, desde
los anfibios hasta los mamiferos, mostrando una variacién en el grado de elaboracién segiin
la naturaleza ecoldgica y conductual de las especies (Parsons, 1970; Cooper, 1995;
Brennan, 2001). En las etapas adultas, el 6rgano vomeronasal estd presente en muchos
anfibios y reptiles, pero estd ausente o es rudimentario en peces, cocodrilos, tortugas
marinas y exclusivamente en mamiferos marinos. También es poco frecuente en
vertebrados aéreos como las aves y algunos murciélagos. En humanos su aparicién es s6lo
durante el desarrollo fetal (Brennan, 2001).



Con base en el desarrollo embrionario, se reconoce que el érgano vomeronasal es
una homologia entre los Amphibia, Chelonia, Rhynchocephalia, Squamata, Aves y
Mammalia (Parsons, 1970; Halpern, 1987; Schwenk, 1995; Young, 1997). En estos grupos
(excepto Amphibia y Chelonia), el érgano de Jacobson aparece como un pequefia abertura
bilateral en la foseta nasal en la parte media-anterior de la coana. En el caso de Amphibia y
Chelonia sélo se desarrollan pequeiias porciones del epitelio en el techo de la cavidad nasal
asociadas con las glandulas de Bowman (con funcién humectante) que hay en todos los
tetrdpodos. Luego, en el desarrollo tardio del embrién desaparecen o en algunos casos se
mantienen rudimentarias (Parsons, 1970).

En los Squamata, el aparato vomeronasal estd separado de la cavidad nasal por la
extensién del paladar primario y es el resultado de la retencién de una porcién anterior de la
coana que no se fusiona. La primer regién de la coana conecta al 6rgano de Jacobson con la
cavidad oral. La estructura vomeronasal es de forma semiesférica con una invaginacién
ventral que forma una cdmara que sirve de receptéiculo para la punta de la lengua (Fig. 1-1;
Parsons, 1970; Emnst & Zug, 1996; Young, 1997).

Haciendo una comparacién del aparato vomeronasal en la evolucién de los reptiles
podemos observar que los lagartos escleroglosos como Varanus, asi como todas las
serpientes, tienen un amplio desarrollo; mientras que todos los iguaninos muestran una
razonable disminucién en la estructura (Pough et al., 2001; Fig. 1-2). Sin embargo, en todos
los casos podemos reconocer que el epitelio sensitivo forma la cavidad de la estructura, el
cual esta constituido por tres tipos de células que suelen tener un arreglo columnar y que
sirven para la captura de moléculas, la humectacién y la neurotransmisién hipotaldmica
(Halpern & Kubie, 1984; Halpern, 1992).

Se sabe también que la disposicién estructural del érgano de Jacobson en Varanus
desde el desarrollo embrionario hasta la madurez no es muy diferente a otros géneros como
Lacerta y Serpentes (Parsons, 1970), aspecto que suele diferir en el caso de las tortugas y
cocodrilos a nivel de complejidad y posicién, més no en el origen celular (Brennan, 2001).

El 6rgano de Jacobson se ha especializado en detectar compuestos moleculares de
alto peso, que son transportados hacia la cdmara vomeronasal dentro de la boca por medio
de la lengua. El mecanismo actda para obtener sefiales a corta distancia como depredadores,

alimento, compafieros sexuales y congéneres, entre otros (Halpern, 1992; Zug et al., 2001).



Tiemps de Eustaquie

Fig. 1-1. Ubicacién del 6rgano de Jacobson en el conducto nasal (cn) de helodermétidos
(A) e iguaninos (B) que muestra su estructura principal: epitelio sensitivo (es), cdmara
(c), cuerpo del hongo (ch), conducto del 6rgano de Jacobson (coj) y fibras nerviosas (fn).

Adaptaciones realizadas a partir de Parsons (1970), Romer & Parsons (1984) y Zug et al
(2001).
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Fig. 1-2. Comparacion estructural del 6rgano de Jacobson en Boidae (A), Varanus
bengalensis (B) e Iguana iguana (C) que muestra la homologia de sus componentes:
epitelio sensitivo (es), cdmara (c), cuerpo del hongo (ch), conducto del érgano de
Jacobson (coj), conducto lagrimal (cl), surco coanal (sc), paladar primario (p), proceso
de la cavidad nasal (pcn) y lengua (1). Tomado de Parsons (1970), Ernst & Zug (1996).



Seis hipétesis se han planteado para entender el mecanismo de traslado de particulas
quimiorreceptivas al epitelio sensorial del 6rgano de Jacobson de acuerdo a Halpern &
Kubie (1980), Young (1993) y Schwenk (1995): difusién, accién del capilar, corrientes
ciliares, corrientes pinociticas, insercién directa de la lengua y succién. Las dos primeras
hipétesis son improbables, debido a que el alto peso molecular de las particulas que
ingresan no difunden con la velocidad requerida para causar una respuesta hipotalimica
inmediata, mientras que las corrientes ciliares y pinociticas s6lo juegan un papel
secundario cuando la velocidad de traslado molecular no requiere rapidez, por ejemplo,
durante la seleccién de alimento o de pareja en que exista en abundancia. De las dos
hipétesis restantes, la insercién directa de la lengua sélo es funcional hasta el vestibulo del
conducto del 6rgano de Jacobson; la insercién de la lengua hasta la cAmara no ocurre
debido a una mayor dimensién de ésta. La hipétesis de la succién de particulas en los
fluidos de secrecién podria ser la principal forma en que actian con mds eficiencia la
comunicacién del medio quimico externo. El mecanismo de traslado del estimulo involucra
la generacién de succién dentro del lumen del 6rgano de Jacobson, asi como de su
conducto. Se propone que esta succién es producida por la sutil presion de la lengua sobre
el 6rgano vomeronasal, por ejemplo, en lenguas robustas y/o por los procesos linguales
anteriores de las lenguas bifurcadas.

La importancia de la lengua en el mecanismo quimiorreceptivo de los reptiles forma
parte de todo el complejo, debido a que es el primer mediador de la comunicacién quimica
que involucra el sistema vomeronasal (Schwenk, 1995; Zug et al, 2001). La lengua,
ademds de tener funciones de degustacién (otra forma de quimiorrecepcién) y colecta del
alimento, sirve para la obtencién de la informacién quimica del ambiente, que puede
encontrarse en forma volatilizada en el aire, o bien, en la superficie de los elementos de
alrededor (Schwenk, 1995).

Existe una gran variacién en la forma de las lenguas reptilianas, pero en general, las
mds robustas tienen fusionados sus dos I6bulos y son accionadas principalmente por fuertes
muisculos; son tipicas en reptiles con forrajeo de tipo emboscador y en herbivoros como
Iguanidae ademéds de Gekkonidae. En otros casos como en Chamaleonidae, existen
adaptaciones excepcionales, donde se desarrollan gldndulas adhesivas en la punta de la

lengua y una protusién que puede igualar la longitud corporal, lo que ha permitido



optimizar las estrategias de emboscar a las presas sin alterar con grandes cambios la
funcién gustativa (Huey et al., 1983, Pough et al., 2001).

Las lenguas de menor didmetro tienen por lo general divididos sus I6bulos en la
punta y son movidas por fibras musculares finas y por la presién hidrostitica sanguinea.
Los forrajeros de tipo activos o buscadores como Helodermatidae, Varanidae y Serpentes
presentan esta disposicién y en ellos se observa la mayor adaptacién lingual, permitiendo
adherir a su superficie informacién quimica por medio de oscilaciones constantes que no se
observan en otros vertebrados (Schwenk, 1995; Young, 1997).

El comportamiento oscilatorio de la lengua en los reptiles ha recibido frecuente
atencién en los estudios del comportamiento quimiorreceptor (por ejemplo, Burghardt,
1967; Chiszar & Radcliffe, 1976; Chiszar et al., 1980 Cooper et al., 1998), porque es
através de la observacién de ésta y de las respuestas del comportamiento como se infiere la

diversidad de adaptaciones al ambiente.

Evolucion de la quimiorrecepcion: forrajeo y antidepredacion

La adaptacién de un organismo a su ambiente es uno de los temas dominantes de los
estudios evolutivos, siendo la quimiosensibilidad reptiliana una caracteristica biolégica
tratada bajo el mismo contexto. La adaptacién posee tres componentes: el origen, la
diversidad y el mantenimiento de los caracteres (Brooks & McLennan, 1991). Los estudios
se concentran en el primero de ellos, desarrollandose filogenias para comparar hipétesis
adaptacionistas con relacién a la diversificacién y el mantenimiento de los diversos
caracteres que confieren la existencia de una especie (Wanntorp, 1983; Carpenter, 1989;
Baum & Larson, 1991; Andersen, 1995).

Los caracteres adaptativos son aquellos que poseen una utilidad actual, dando
alguna ventaja para la sobrevivencia y que han sido generados histérica y principalmente
por la seleccién natural para dicho uso (Gould & Vrba, 1982), concepto que corresponde
ampliamente con la capacidad quimiosensible reptiliana (Schwenk, 1993; Cooper, 1995).
Baum & Larson (1991) describen un protocolo que consta de tres pasos para reconocer
adaptaciones: primero, identificar los linajes donde la transformacién del caricter es

evidente; segundo, representar la capacidad funcional sobre la hipétesis filogenética para



determinar la secuencia de transformacién; tercero, determinar el cambio ambiental que
habrfa alterado el régimen selectivo experimental por los taxones.

El objetivo es identificar la ocurrencia de los cambios en el régimen selectivo, el
sitio en que éste cambid en la filogenia y si concuerda con la transformacién del carécter y
su funcién; asi, esto permite distinguir entre tres posibles situaciones: una, si el caricter
morfolégico y su funcién aparecen simultineamente, se puede definir como adaptacién;
dos, si el caricter morfolégico aparece primero y su nueva funcién se desarrolla
posteriormente, se puede definir como exaptacion; tres, si la funcién aparece antes y el
caracter morfolégico asociado con ella después, la aparicién de este dltimo serfa irrelevante
para la explicacion de la funcién.

Estudios en ecologia permiten establecer el posible origen de los cambios y los
posibles factores que influyeron en la transformacién o aparicién de caracteres, por otro
lado permiten conocer los factores impulsores de la diversificacion, si ésta diversidad es la
unica que ha sido favorecida o si hay otros grupos biolégicos que también hayan sido
sensibles a ese impulso como es el caso de las respuestas adaptativas reciprocas o
coevolutivas (Brooks & McLennan, 1991).

El ajuste funcional que se estableci6 con la aparicion de los 6rganos
quimiorreceptores en las formas reptilianas modernas y el encuentro con su ambiente como
el caso de las sefiales quimicas, es un hecho indudable del que se han ocupado varios
estudios. La observacién de la historia evolutiva reptiliana muestra una basta radiaci6n de
grupos y especies, muchos de ellos ya extintos y otros en menor nimero que aiin
sobreviven. De estos dltimos, los Chelonia, Crocodylomorpha y Rhynchocephalia son los
mads antiguos, seguidos por los Squamata que estdn formados por los Iguania, Scleroglossa
y los modernos Serpentes (Gauthier, et al., 1988; Gauthier, 1994; Pough et al., 2001; Zug et
al., 2001), mostrandose en ellos que la evolucién quimiorreceptora estd concatenada con la
reptiliana, en un sentido en que la funcién ha surgido de lo generalista a lo especializado y
multifuncional.

Quimiorrecepcion y forrajeo— En los reptiles, el disefio més elaborado del érgano
de Jacobson lo presentan las serpientes y luego los saurios escleroglosos (Parsons, 1970;
Schwenk, 1995, Zug er al, 2001). Su anatomia y ubicaci6n fisica adquieren una variacién

causada por la forma de la cara, aspecto que ha trascendido hasta los amniotas mds
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recientes (Parsons, 1970; Brennan, 2001). M4s atn, los métodos cladisticos han ayudado a
establecer que los cambios obedecen a las necesidades adaptativas que han tenido los
reptiles para poblar los diferentes ambientes, observindose una relacién histérica sobre la
discriminacién de estimulos quimiosensibles de presas que tiende a la diversificacién
(Schwenk, 1988; Schwenk, 1993; Cooper, 1995).

Cooper (1995) verificé esta hipétesis con cerca de 20 grupos de Squamata,
reconstruyendo los estados de cardcter ancestrales para conocer la influencia de factores
filogenéticos y ecoldgicos en la radicacién reptiliana. Los resultados precisan que los
reptiles forrajeros activos usan primariamente el sentido quimiorreceptivo para detectar su
alimento en relacién con los forrajeros con estrategias de emboscada, también se muestra
que el comportamiento oscilatorio de la lengua y la conducta quimiorreceptora presentan
una relacién directa con la macroevolucién de los esquamata (Fig. 1-3). Entre otros
aspectos, la diversificacién quimiorreceptiva en los escamados muestra que hay mayores
ventajas cuando éstos buscan a sus presas y se anticipan a otras sefiales quimicas (por
ejemplo depredadores), que cuando esperan a que los factores alearorios permitan la
provisién de alimento y seguridad de los individuos. Se puede apreciar que los taxa de
aparicién temprana, usan mds extensamente otros sentidos como la visién, mientras que los
taxa de aparicién reciente han extendido el uso combinado de la lengua como colector y
degustador del entorno quimico y el epitelio vomeronasal como el medio olfativo.

Durante la evolucién de los Squamata, la dominancia del 6rgano vomeronasal,
indica la presencia de un ancestro comiin, de hecho caracteres como el comportamiento
oscilatorio de la lengua, cuerpo del hongo y conexién directa con la cavidad oral son
sinapomorfias de los escamados (Schwenk, 1995). El andlisis del desarrollo embrionario
ayuda a corroborar las afirmaciones sobre el origen estos caracteres. En cladistica, por
ejemplo, se establece un criterio ontogenético para conocer los estados de caricter. Este
criterio supone que el estado plesiomorfo de un caricter puede aparecer en las etapas mas
tempranas del desarrollo ontogenético de los organismos estudiados, mientras que el estado
apomérfico lo hace en etapas mas avanzadas (Nelson & Platnick, 1981). Con esta visién se
establece que el aparato vomeronasal procede de un ancestro comin mostrando una
importancia adaptativa a un nivel macroevolutivo (Parsons,1970; Cooper, 1995; Schwenk,
1995; Young, 1997).
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Fig. 1-3. Relacién histérica del comportamiento quimiorreceptor de los Squamata en
funcién de sus estrategias forrajeras: emboscada y activos. Las marcas indican posibles
reversiones o excepciones no discutidas. Adaptado de Cooper (1995).
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La filogenia de los reptiles modernos muestra que los grupos basales como los
Iguania (Chamaleo, Anolis, Sceloporus) mantienen un comportamiento alimentario basado
preponderantemente en el acecho de las presas y minoritariamente en la persecucion de las
mismas (Cooper & Habegger 2000; Cooper et al., 2001). Lo anterior se refleja en un
desarrollo y funcién menos elaborados del sistema vomeronasal. Familias con posicién
filogenética intermedia como eublefiridos y geconidos muestran una adaptacion
intermedia, en la que se van alternando la emboscada y el forrajeo activo (Cooper &
Habegger, 2000), mientras que su anatomia quimiorreceptora es més elaborada (Parsons,
1970). En las formas terminales (Anguimorpha, Scincomorpha) es donde el
comportamiento forrajero se especializa como una tictica activa en la que es empleada la
forma anatémica més elaborada del aparato quimiorreceptor (Parsosns, 1970; Cooper,
1995) destacando una amplia variedad de capacidades receptivas de su medio.

Quimiorrecepcion y antidepredacién— Los reptiles detectan infinidad de estimulos
dentro de su entorno ecolégico como depredadores, presas, congéneres y otros, por medio
de los sentidos del olfato, gusto, visién, termorrecepcién, oido y mecanorreceptores
esencialmente (Young, 1997), los cuales tienen una reelevancia variada en su funcién
(Cock Buning, 1983). El uso de uno u otro sentido depende de los habitos de los
organismos, reflejando adaptaciones a factores ecolégicos y relaciones ancestrales con
otros grupos (Schwenk, 1988; Pough et al., 2001).

En reptiles forrajeros activos con habitos diurno-crepusculares o nocturnos, la
quimiosensibilidad tiene frecuentemente una importancia primaria (Grace, 1997; Young,
1997), siendo un medio para detectar estimulos especificos y permitiendo un ahorro de
energia al evitar falsos ataques a objetos desconocidos (Nicolettoa, b, 1985; Cooper, 1992;
Cooper, 1995) o evitando encuentros con posibles depredadores.

La actividad quimiorreceptiva puede verse a través del comportamiento oscilatorio
de la lengua, aspecto que ha sido utilizado para medir cambios por efecto de estimulos
quimicos, visuales y térmicos principalmente (Burghardt, 1967; Chiszar & Radcliffe, 1976;
Chiszar ez al., 1980 Cooper et al., 1998). Por ejmplo, cambios importantes de la tasa de
extrusién de la lengua en un tiempo dado, permiten predecir otras pautas del
comportamiento que estdn asociadas para resolver situaciones de depredacidn,

alimentacién, reproduccién y estructura social, entre otros. Sin embargo, no todos estos
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aspectos han recibido la misma atencién, pues los estudios se han enfocado més en el
comportamiento alimentario y escasamente en aspectos sobre las habilidades del sistema
vomeronasal para detectar enemigos potenciales y las respuestas adaptativas
antidepredadoras a éstos.

Los estudios demuestran que componentes quimicos de la piel de algunas serpientes
elevan la tasa de extrusién de la lengua de las lagartijas depredadas, causando respuestas
antidepredadoras como escape inmediato, hiperactividad y posturas de miedo (Van Dame et
al., 1995). En algunas especies de las familias Colubridae (Weldon, 1982) y Crotalidae
(Chiszar et al., 1978; Burger, 1990) hay una habilidad para discriminar entre serpientes
ofidiéfagas de no ofidiéfagas con el érgano vomeronasal. Otra manera de determinar el
grado de la respuesta aversiva es midiendo la latencia de respuesta, que es el tiempo que
transcurre en presentarse algin tipo de comportamiento después de recibir un estimulo. La
latencia de escape (ESC) a un factor de riesgo es un estimador adaptativo del
comportamiento aversivo utilizado en varios experimentos (Cooper,1989a; Cooper &
Alberts, 1990).

En lagartos helodermitidos y vardnidos se ha sefialando que el sentido vomeronasal
es importante al evitar bisquedas innecesarias de recursos vitales (Cooper, 1989b), pero
también en los helodermétidos se ha visto que la habilidad discriminatoria de estimulos
quimicos les permite reconocer a sus depredadores mas comunes, las serpientes (Balderas-
Valdivia, 2002). Sin embargo, se sabe poco sobre los factores influyen en el
reconocimiento especifico de los tipos de depredadores, sobre el desarrollo del
compoprtamoento aversivo, sobre qué aspectos se relacionan con la variacién del
comportamiento defensivo y cémo los los mecanismos adaptativos antidepredadores se

correlacionan con el ambiente, entre otros.
Heloderma horridum como objeto de estudio
El lagarto enchaquirado o escorpién Heloderma horridum es una especie de tamafio
grande cuando es adulto, con una longitud hocico-cloaca (LHC) de 378 a 405 mm, mientras

que los neonatos tienen tallas aproximadas de 115 a 127 mm. La longitud total del cuerpo

alcanza en promedio 700 mm, pero pueden llegar a medir 1000 mm (Smith & Taylor, 1966;
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Campbell & Lamar, 1989; Ramirez-Bautista, 1994). La cabeza es de forma triangular,
posee garras largas y fuertes para excavar y trepar, la cola es robusta y relativamente prensil
(Ramirez-Bautista, 1994). El cuerpo se cubre por escamas no imbricadas; en el dorso son
redondeadas y convexas semejantes a cuentas de chaquira o grinulos, mientras que en el
vientre son planas y rectangulares formando varias filas. Bajo las escamas dorsales de la
cabeza, cuerpo, patas, cola y la region precloacal se forman procesos osteodérmicos
distribuidos homogéneamente (Campbell & Lamar, 1989), esto da dureza y rigidez como
proteccién contra sus depredadores y el entorno.

La coloracién dérmica del lagarto es criptica, con un patrén reticulado de colores
claros y obscuros que lo confunden con la de hojarasca, arena y rocas del suelo. Existen
cambios ontogenéticos en la coloracién de su cuerpo, observindose que los organismos
juveniles muestran tonalidades amarillas mas brillantes principalmente en su primer afio de
vida {Alvarez del Toro, 1982; Campbell & Lamar, 1989). Mientras los lagartos alcanzan su
estado adulto, se van reduciendo algunas dreas de colores claros a obscuras. Se sabe que los
adultos alcanzan esta etapa aproximadamente a los tres o cuatro afios de edad, que es
cuando presentan por primera vez actividad reproductiva y que coincide con los cambios de
coloracién permanentes (Alvarez del Toro, 1982; Applegate, 1991).

Los helodermatidos son los tnicos saurios venenosos en el mundo. En cada lado del
maxilar tienen una gldndula lobulada productora de neurotoxinas y un sistema de conductos
que vierten su contenido en la base de los dientes. Los dientes tienen un par de canales para
escurrir la toxina por capilaridad hacia la victima mientras se muerde con fuerza y
tenacidad (Alvarez del Toro, 1982; Beck & Lowe, 1991).

En Heloderma horridum, la dosis letal 50 (DLsp) de su toxina es de 2 mg/kg para
ratones de laboratorio y es méis potente que la de otros reptiles (Alagén et al., 1982). El
lagarto proporciona cerca de 0.5 ml de veneno, conteniendo mis o menos 40 mg que
pueden matar cientos de ratones de 20 gr en menos de 20 h. Los sintomas de intoxicacién
son exitabilidad, convulsiones y espasmos neuromusculares, hemorragia ocular y
gastrointestinal, disnéa, edema y fallas respiratorias, hipotensién arterial y vémito; es rara
la necrosis tisular en las victimas (Alagén et al., 1982; Streiffer, 1986). A pesar de estas

cualidades , su veneno no lo exime del peligro con sus depredadores naturales, de hecho el
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lagarto enfrenta a serpientes, aves de presa y varios mamiferos camnivoros con los que
cohabita (Ramirez-Bautista & Beck, 1996).

El lagarto enchaquirado ocurre en las selvas deciduas del oeste de México hasta
Guatemala (Bogert & Martin del Campo, 1956; Alvarez del Toro, 1982; Campbell &
Lamar, 1989), pero a pesar de su amplia distribucién, hay indicios de que sus poblaciones
naturales han sido afectadas principalmente por la alteracién de los ecosistemas, por lo que
las leyes de proteccién al ambiente la consideran como una especie amenazada (NOM-
ECOL-059/2001). La experiencia en el campo durante este trabajo, ha permitido confirmar
que Heloderma horridum es uno de los reptiles menos conspicuos de la selva decidua.
Algunos factores que influyen en lo anterior, son que es poco abundante en relacién a otras
especies (Garcia & Ceballos, 1994; Ramirez-Bautista, 1994), a que su actividad es corta y
bimodal durante el dia (Ramirez-Bautista, 1994; Beck & Lowe, 1991), a que su actividad
no es diaria y es estacional (primavera-verano) durante el afio (Beck & Lowe, 1991), a que
se reproduce cada afio con una nidada poco numerosa (Curtis, 1948; Bogert & Martin del
Campo, 1956; Alvarez del Toro,1982) y a que el perfodo de incubacién es muy largo (hasta
un afio) y sin cuidados parentales (Ramirez-Bautista, 1994).

Desde que nace, H. horridum es un forrajero activo que recorre dreas al descubierto,
explora huecos y trepa édrboles para encontrar refugio y alimento (Beck, 1990; Beck et al.,
1995), condiciones que favorecen encuentros con sus enemigos naturales. Otro aspecto, es
que vive en ambientes estacionales donde transcurren épocas hostiles prolongadas durante
el afio, periodos en los que dismimuye su actividad (Beck, 1990; Beck & Lowe, 1991; Beck
& Ramirez-Bautista, 1991; Ramirez-Bautista & Beck, 1996). Lo anterior ocasiona una
reduccién de reservas energéticas en su cuerpo, hasta que el hambre, una vez mejoradas las
condiciones ambientales, motiva a los animales a buscar alimento, y por lo tanto a
exponerse por mas tiempo a sus depredadores.

Los depredadores méas comunes de H. horridum son las serpientes (Ramirez-
Bautista & Beck, 1996). Por ejemplo, en la regiéon de Chamela, Jalisco, cohabita con una
comunidad de 33 a 34 especies de serpientes repartidas en seis familias terrestres (Garcia &
Ceballos, 1994; Ramirez-Bautista, 1994). Esta variedad de serpientes ocupan casi todos los
hébitats (terrestres, arboricolas, semiacuéticos, rocosos, vegetacién cerrada y abierta) de la

Zona.
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Heloderma horridum, no es un corredor habil, por lo que tiene mecanismos
defensivos como sus hébitos discretos, aspecto criptico y un aparato venenoso para
enfrentar a los depredadores (Bogert & Martin del Campo, 1956; Beck et al., 1995). No
obstante, todo indica que estas estrategias son exiguas, por lo que sus habilidades
vomeronasales y el comportamiento aversivo parecen constituir una adaptacién mas para
evitar a sus depredadores.

La respuesta aversiva de H. horridum se conforma por diferentes pautas del
comportamiento, expresiones fenotipicas que son compartidas con otros reptiles, por
ejemplo, ondular la cola, producir sonidos (resoplar), patalear, aplanar el cuerpo, extruir
con rapidez la lengua y correr, entre otras (Thoen et al., 1990; Van Damme et al., 1995;
Van Damme & Quick, 2001; Head et al., 2002). Como tales, estos caracteres debieron
generarse historicamente por la seleccién natural porque poseen una utilidad para la
sobrevivencia (ver Gould & Vrba, 1982). Cuando el lagarto reconoce el mensaje quimico
de alguna serpiente potencialmente depredadora, pueden distinguirse los siguientes
comportamientos aversivos (Cuadro 1-1): escapar, que puede manifestarse con caminar
hacia atrés o dar la vuelta en forma “U”; disuadir, que consiste en dos conductas, aplanar el
cuerpo dorsoventralmente o resoplar (empujar el aire de los pulmones produciendo un
fuerte sonido de siseo); atacar, que implica el contacto directo con la fuente de peligro para
intoxicar; distraer, que emplea el movimiento ondulante de la cola, implicando la
posibilidad de dafio del apéndice por el enemigo con el beneficio de poder contraatacar.

Se sabe poco sobre el comportamiento antidepredador de H. horridum, pero
recientemente se han hecho tres observaciones que pueden explicar algunas relaciones
ecoldgicas del lagarto enchaquirado con sus depredadores: 1) H. horridum tiene una
respuesta aversiva hacia algunas especies de serpientes depredadoras (los estimulos son
sustancias del tegumento de las serpientes que afectan el sistema vomeronasal del lagarto),
la avesion es semejante cuando las serpientes estdn emparentadas filogenéticamente y es
diferencial con especies que pertenecen a otra familia., 2) la respuesta antidepredadora
muestra variaciones en la estructura de la poblacién, donde los juveniles tienen respuestas
que difieren con los adultos y 3) el comportamiento antidepredador consiste en el escape,
resoplar, ondular la cola, aplanar el cuerpo y atacar, donde el escape es el comportamiento

més notable.
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Cuadro 1-1. Estrategias y pautas del comportamiento antidepredador de
Heloderma horridum causadas por estimulos quimicos de serpientes
potencialmente depredadoras.

Estrategia Pauta conductual Ventaja adaptativa

Caminar hacia atras  Evitar el contacto con el depredador
Escapar

Dar vuelta en “U" Evitar el contacto con el depredador

Aplanar el cuerpo Verse mas grande que el depredador
Disuadir

Resoplar Ahuyentar con vibraciones mecénicas
Atacar Morder Intoxicar al enemigo
Distraer Ondular la cola No exponer regiones vitales y atacar
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Lo anterior plantea algunas preguntas con las que se inicia el desarrollo de la
presente investigacién: ;Heloderma horridum tiene un comportamiento antidepredador
diferencial por efecto de rastros quimicos de las serpientes depredadoras?, ;ocurre lo
mismo con serpientes alopétricas?, ;c6mo se asocia la respuesta antidepredadora con las
serpientes emparentadas y no emparentadas?, ;hay un origen congénito de la respuesta
antidepredadora del lagarto o es una respuesta aprendida? y ;hay alguna modificacion
adaptativa del lagarto en respuesta al cambio evolutivo de las serpientes? De esta manera,
en los siguientes capitulos se desarrollan tres experimentos que retoman estas cuestiones

para hacer una aproximacion a los aspectos biolégicos observados.
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CAPITULO 2
Evidencia del comportamiento defensivo de Heloderma horridum contra los

depredadores
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Relaciones ecoldgicas: presa vs. depredadores

Los rastros odoriferos de los depredadores constituyen una fuente de advertencia
para muchas lagartijas, debido a que ellos son identificadores del tipo de enemigo y una
referencia de su ubicacion, los que a su vez causan la ostentacién de ticticas de escape o
posturas antidepredadoras de la presa.

La habilidad para distinguir los rastros quimicos de depredadores por medio del
sentido vomeronasal ha sido documentada en varias especies de serpientes (Weldon &
Burghardt, 1979; Weldon, 1982; Burger, 1990) y de lagartijas (Thoen et al., 1986; Dial et
al., 1989; Cooper, 1990c; Thoen et al., 1990; Van Damme et al., 1995). Los estudios han
mostrado que cuando los reptiles detectan las sefiales de peligro, manifiestan conductas
caracteristicas y predecibles, por ejemplo, decremento en la oscilacién de la lengua, escape
locomotor répido, inflar y/o curvar el cuerpo, morder, enrrollarse, esconder la cabeza y
vibrar la cola, entre otras (Chiszar et al., 1978; Weldon, 1982; Mori, 1990; Arnold, 1993;
Bille, 1997). Sin embargo, todavia se desconoce el modo en que operan las relaciones
presa-depredador cuando los reptiles ponen en juego sus habilidades quimiorreceptivas.

Se sabe que los componentes quimicos cutineos de la serpiente indigo Drymarchon
sp., de la serpiente rey Lampropeltis sp (Chiszar et al., 1978; Weldon, 1982), de la boa Boa
constrictor, de la vibora cascabel Crotalus sp. (Balderas-Valdivia, 2002), del vipérido
Vipera verus (Van Damme et al., 1995) y otras especies, causan respuestas aversivas en
diferentes lagartijas (Towers & Coss, 1991).

Durante el proceso de reconocimiento, la lengua bifurcada oscila constantemente,
captura las moléculas de estos rastros y luego son llevadas al interior de la boca. Aqui son
transferidas a los conductos vomeronasales y finalmente al epitelio vomeronasal que envia
el impulso eléctrico codificado al hipotdlamo (Halpern & Kubie, 1980; Halpern, 1992;
Young, 1993, 1997; Schwenk, 1995). Este mecanismo es desarrollado en lagartijas de
forrajeo activo y todas las serpientes, las cuales oscilan la lengua a tasas elevadas cuando
buscan alimento, agua, pareja o exploran su vecindad. Familias como Helodermatidae,

Varanidae, Scincidae, Anguidae y Teiidae representan algunas de las lagartijas que tienen

21



este comportamiento oscilatorio de la lengua (Cooper, 1990c, 1995; Graves & Halpern,
1991; Schwenk, 1995; Bofill & Lewis, 1999).

En el género Heloderma se han descrito aspectos relacionados con el
comportamiento forrajero por efecto de estimulos quimicos (Cooper, 1989b; Balderas-
Valdivia, 2002) y solamente en Heloderma horridum se ha reportado un esboso de las
habilidades para identificar y discriminar algunos enemigos potenciales por medio de
sefiales quimicas (Balderas-Valdivia, 2002).

Heloderma horridum coexiste con una diversidad de mds de 30 especies de
serpientes (Ramirez-Bautista, 1994), por lo que en funcién de esta proporcién de
ocurrencia, la posibilidad de encuentros entre el lagarto como presa y algin depredador
puede esperarse que sea alta. Se han observado escenas en condiciones naturales (sin
publicar) donde las serpientes Boa constrictor y Drymarchon corais capturan individuos de
Heloderma horridum; las serpientes, en ambos casos, mataron a los lagartos por
constriccién antes de tragarlas enteras. Por otra parte, también se han obtenido restos
fecales de la serpiente de cascabel Crotalus basiliscus con restos de ufias y piel de
escorpiones. Sin embargo, otro crotalino simpétrico, el cantil Agkistrodon bilineatus, no se
sabe que deprede a estos lagartos en condiciones naturales.

Reportes de la serpiente primitiva tropical Loxocemus bicolor indican que ésta tiene
una dieta muy amplia que incluye lagartijas de la familia Teiidae, Iguanidae, huevos de
otros reptiles y pequefios mamiferos (Mora, 1987, Ramirez-Bautista, 1994). Durante un
ensayo exploratorio (sin publicar), un ejemplar adulto de L. bicolor se colocd
deliberadamente dentro de una caja de vidrio junto con un individuo juvenil de H.
horridum, momentos después, la serpiente atrapé al lagarto por constriccién, mostrando asi
su capacidad como depredador natural. Inmediatamente, ambos ejemplares fueron
separados para evitar la muerte del lagarto.

Es importante sefialar que no se ha documentado en otras serpientes cohabitantes
con H. horridum que lo incluyan en su dieta, por ejemplo, la serpiente coralillo Micrurus
distans, la serpiente lira Trimorphodon biscutatus y el bejuquillo Oxybelis aeneus,
posiblemente porque se trata de serpientes pequefias con respecto al lagarto.

Observaciones especificas en el laboratorio confirman que los rastros odoriferos de

las serpientes B. constrictor, L. bicolor, C. basiliscus, A. bilineatus, D. corais y
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Masticophis mentovarius causan un comportamiento aversivo en H. horridum (Balderas-
Valdivia, 2002), encontrindose ademds, que algunas serpientes emparentadas con las
anteriores causan respuestas antidepredadoras parecidas en el lagarto.

La emisién de olores similares por efecto de la cercanfa filogenética de los
depredadores es poco conocido en otras especies (Weldon & Burghardt, 1979; Burger,
1990), pero se ha descubierto que ocurre con algunas especies de este estudio,
especificamente entre las boas Charina trivirgata, Boa constrictor y Loxocemus bicolor
(ver filogenia en Heise er al., 1995; Kluge, 1991), entre los crotalinos Crotalus molossus,
Crotalus triseriatus, Crotalus basiliscus y Agkistrodon bilineatus (ver filogenia en Kraus et
al., 1996; Parkinson, 1999) y entre los colibridos Drymarchon corais, Masticophis
mentovarius, Trimorphodon biscutatus y Oxybelis anenus (ver filogenia en Kraus &
Brown, 1998; Rodriguez-Robles, 1999). Sin embargo, otras serpientes no causan estas
respuestas aversivas, como los eldpidos Micrurus distans, Micrurus limbatus (ver filogenia
en Keogh, 1998; Slowinski & Keogh, 2000) y los colibridos Pseudoelaphe flavirufa y
Pituophis deppei.

Para corroborar la relacién entre presa-depredador, asi como para conocer y
describir la magnitud de la respuesta conductual aversiva de H. horridum, se desarroll6 el
siguiente experimento en el que se plantearon dos hipétesis: 1) que H. horridum puede
discriminar entre sefiales quimicas de depredadores de serpientes simpétricas de serpientes
no depredoras, y 2) que hay una extensién del comportamiento aversivo del lagarto hacia
serpientes alopdtricas que tienen relacién de parentesco con las simpétricas.
Comportamientos como la latencia de escape (ESC) y resoplar (RES) de H. horridum son
causadas con los extractos odoriferos de las serpientes presentandolos en aplicadores de
algodén al aparato vomeronasal del lagarto. Esta es una técnica ampliamente utilizada por
Burghardt (1967), Burghardt & Hess (1968) y Cooper (1989a), entre otros autores. En
helodermétidos, el método ha sido aplicado para estudios de discriminacién de presas
(Cooper, 1989b).
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Efecto de los depredadores potenciales en Heloderma horridum

(Experimento I)

Métodos

Generales— El experimento se dividié en dos partes. La primera consistié en un
ensayo para determinar que no existiera un efecto de habituacion a las variables
independientes (estimulos quimicos de serpientes) por Heloderma horridum. La segunda
parte la constituyé el experimento principal, en la que se valoraron el tiempo (s) de latencia
y la frecuencia de ESC, asi como la frecuencia del comportamiento de RES de cada lagarto
generadas por los estimulos quimicos de varias especies de serpientes.

Especimenes— Para el experimento principal se colectaron temporalmente 22
ejemplares adultos (machos n = 10 y hembras n = 12) de H. horridum, cuyas tallas
estuvieron entre 410 y 380 mm de LHC. La colecta se realizé de abril a agosto de 2000 y
2001 respectivamente, en la regién de Chamela, Jalisco, donde esta especie ocurre
naturalmente en las selvas deciduas de las costas del Océano Pacifico de México. Otros
cuatro ejemplares de entre 170 y 210 mm de LCH fueron proporcionados por laboratorios
particulares para realizar el ensayo de habituacién.

Los organismos fueron trasladados e instalados en la Ciudad de México, donde se
ubicaron en terrarios de vidrio con sustrato de aserrin, refugios de madera con tapaderas
removibles, lamparas fluorescentes y radiadores de calor eléctricos. Todos los lagartos
fueron aclimatados a las condiciones de laboratorio al menos un mes antes de los
experimentos y todos ellos fueron comedores consistentes. Los lagartos fueron alimentados
cada ocho dias con %2 huevo de gallina y un neonato de roedor sacrificado (Mus musculus).
Cada ensayo se realiz6 con al menos cuatro dias de ayuno. Periédicamente se les
adicionaron vitaminas, asi como complementos minerales incorporados dentro de los
ratones muertos. El agua para beber fue dispuesta ad libitum.

En la misma zona de colecta se capturaron 9 especies de serpientes adultas (segin la
talla méxima promedio reportada por Ramirez-Bautista, 1994 y Garcia & Ceballos, 1994,

para cada especie) tales como Boa constrictor (n = 5), Loxocemus bicolor (n = 2), Crotalus
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basiliscus (n = 3), Agkistrodon bilineatus (n = 3), Drymarchon corais (n = 5), Masticophis
mentovarius (n = 4), Trimorphodon biscutatus (n = 2), Oxybelis aeneus (n = 3) y Micrurus
distans (n = 4). De otras zonas geogréficas se obtuvieron 6 especies de serpientes adultas
(segin la talla méxima promedio reportada por Campell & Lamar, 1989; Uribe-Pefia, et al.,
1999 y McPeak, 2000, para cada especie) por medio de zooldgicos y laboratorios de otras
instituciones. De las regiones montafiosas del eje neovolcdnico mexicano fueron Crotalus
molossus (n = 3), C. triseriatus (n = 4) y Pituophis deppei (n = 5), de la costa del Golfo de
México fueron Pseudoelaphe flavirufa (n = 3) y Micrurus limbatus (n = 3), y de la
Peninsula de Baja California fue Charina trivirgata (n = 2). Adicionalmente, como
referencia, se definié la talla relativa de las quince especies de serpiente como el cociente
de su masa (g) promedio entre su longitud (mm) total promedio (ambas medidas registradas
directamente o documentadas) segin el siguiente criterio: especie pequeiia (P) < 0.1 g/
mm, especie mediana (M) 0.2 - 0.9 g / mm y especie grande (G) > 1 g / mm.

Ambos grupos de serpientes (alopatricas y simpdtricas) fueron conservadas vivas en
terrarios individuales de vidrio provistas de agua y alimento. Cada grupo de serpientes fue
colocado en un diferente cuarto del laboratorio.

Diseiio experimental— Para detectar cualquier habilidad de los lagartos en
discriminar el aroma de los depredadores con respecto a los no depredadores, se empled
durante el experimento principal vaselina (petrolato puro, Vaseline®) como sustancia
control. Las serpientes simpétricas como M. distans, T. biscutatus y O. aeneus también
sirvieron como un control secundario para conocer el efecto diferencial en Heloderma
horridum y no como un olor general de serpiente (Head et al., 2002).

Previo al experimento principal se realizé el ensayo de habituacién para verificar
que no se diera un efecto de aprendizaje en los lagartos a los estimulos constantes y que
alterara las variables de respuesta al transcurrir el tiempo. El método permitié determinar si
la estimulacién constante (repeticiones pareadas) con el olor de un depredador modificé la
magnitud de la latencia de ESC como variable de respuesta en H. horridum. Si esto ocurrid,
los lagartos no debieron emplearse en méas de una prueba. El experimento exploratorio se
condujo con dos lagartos vs. cinco serpientes de la especie Boa constrictor y otros dos
lagartos vs. tres serpientes de Crotalus basiliscus utilizando un disefio de bloques al azar

para cada par de comparaciones, donde los factores o tratamientos fueron las repeticiones
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experimentales. Las serpientes fueron seleccionadas arbitrariamente por ser depredadores
que producen un comportamiento de aversién tipico en Heloderm horridum y para
representar a dos de las familias (Boidae y Viperidae) de depredadores principales.

El ensayo verific especificamente si la latencia de ESC se mantuvo constante
desde la primera observaciéon (R;) o cambidé durante el tiempo en diez repeticiones
observadas (Rp) a intervalos de cuatro dias. Un aumento de la latencia de ESC en el tiempo
R,, indicaria que los individuos pueden habituarse como parte de un proceso de aprendizaje
frente a estimulos de peligro, que en este caso tienen como mensajeras a las sustancias
quimicas (Weldon, 1982; Towers & Coss, 1991; Cruells, 1991).

Este método de verificacién se basa en un principio sensorial en el que ocurre un
aumento del umbral absoluto de disparo de la respuesta locomotora. El umbral absoluto es
el valor minimo de un estimulo fisico que produce una respuesta; es decir, la energia
minima perceptible por un sentido (Woodworth & Schlosberg, 1964; Ardila, 1986). Desde
el punto de vista fisiolégico, los receptores de la sefiales reducen su excitabilidad,
requiriendo estimulos mas intensos para alcanzar el umbral de acci6n motil (Lowenstein,
1980; Eckert, et al., 1990), como resultado concreto ocurre una reduccién en la intensidad
de la respuesta o un retraso (aumento de la latencia) en la ejecucién de la misma (Eckert, et
al., 1990). Si hubo cambios en la tasa de aprendizaje de los lagartos a los plazos seiialados,
los mismos individuos no se utilizaron en repeticiones experimentales posteriores para no
alterar el valor real de la respueta. En caso contrario, si no hubo aprendizaje en cada uno de
los lagartos a los estimulos constantes, se continué con el desarrollo del experimento
principal.

Para el experimento de habituacién y aprendizaje, asi como para el experimento
principal, los estimulos fueron preparados aleatoriamente rodando la punta de un aplicador
de algoddn en vaselina o frotando el aplicador sobre la piel de la serpiente en la superficie
dorsal y abdominal. Los estimulos preparados fueron presentados a los lagartos sobre
varillas de madera de 50 c¢m de largo (4 mm de didmetro). En cada observacién, el
experimentador se aproximé a la caja de un lagarto cuidadosamente, removié la tapa del
refugio y lentamente acercé la punta del aplicador hasta apréximadamente 2 cm de la
regi6n anterior del hocico del lagarto durante 60 s. La valoracién inicié después de que fue

emitida la primera oscilacién de la lengua por cualquier individuo en el estudio. Cada
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lagarto fue expuesto a un estimulo de serpiente por dia entre las 0900 y las 1300 h del
horario local de la Ciudad de México, de mayo a septiembre de 2001 a una temperatura de
28 a 30 °C, caracteristica ambiental que prevalece en durante la actividad natural de las
especies (Beck & Lowe, 1991). Para presentar los estimulos se empleé el método de
pruebas ciegas, que consiste en que el experimentador no conoce la procedencia del
estimulo o variable que sometera en ese momento, esto es con el fin de evitar el efecto del
sesgo humano durante la obtencién de los datos. Lo anterior puede ocurrir porque el
conocimiento previo de un resultado en humanos es un refuerzo que actia como un factor
motivante para tomar decisiones, y si bien un individuo con conocimiento previo comete
menos errores, también puede influenciar los resultados equivocamente (Ammons, 1956;
Ardila, 1986).

El experimento principal se realizé bajo el mismo protocolo del disefio experimental
por bloques al azar, en el que los factores fueron los estimulos quimicos controles y de
serpientes, en este caso las posibles variables de respuestas registradas fueron: 1) latencia
de escape (ESC), tiempo en s que tardé el lagarto en escapar corriendo hacia los lados
(vuelta en “U”) o hacia atrds, 2) frecuencia de ESC y 3) frecuencia de la conducta de
resoplido (RES).

Estimaciones— En el ensayo exploratorio, el andlisis de correlacién simple permitié
verificar el efecto de cada repeticion desde R; hasta Rjp sobre la variable de respuesta
latencia de ESC. El efecto de las repeticiones experimentales sobre la latencia de ESC en
un mismo individuo fue estimado con un andlisis de la varianza (ANDEV A) por bloques al
azar para experimentos de un factor simple (medidas aleatorias pareadas), donde el factor
fue cada repeticién (Duridn-Diaz er al., 1986; Daniel, 1999; Pagano, 1999).

En el experimento principal, el andlisis de los datos de la variable de respuesta
latencia de ESC también respondié a un ANDEVA por bloques al azar, en este caso cada
factor o tratamiento consistié en los estimulos quimicos controles y de las serpientes.
Previamente se usé la prueba de Hartley F Max (dos colas) para verificar la homogeneidad
de la varianza entre las condiciones. Para analizar las comparaciones miltiples de los
diferentes tratamientos se empleé la prueba de Tukey DHS (Durin-Diaz et al., 1986;
Daniel, 1999). Para balancear la varianza, el orden de presentacion fue azaroso para todos

los lagartos, donde igual nimero de animales fueron experimentados en todas las posibles
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secuencias de estimulos o tratamientos. Los datos fueron presentados como la media + 1
DE.

Para determinar si el efecto de una familia de serpientes simpdtricas fue igual o
diferente a la de una familia alopétrica en los lagartos, se obtuvo una muestra retrospectiva
aleatoria y excluyente de los 22 ejemplares de Heloderma horridum de las frecuencias
observadas de los comportamientos ESC y de RES producido por los estimulos de las
familias Boidae, Viperidae (particularmente crotalinos) y Colubridae. La muestra no
incluy6 familias que no causaron respuesta aversiva. Los datos fueron analizados con el
estadistico no paramétrico Q-Cochran para la comparacién de frecuencias observadas en
dos o mas muestras pareadas (en este caso, simpdtricas vs. alopétricas para cada familia y
para cada tipo de conducta), donde el cédigo de respuesta fué 1 = con respuesta aversiva y
0 = sin respuesta aversiva (Durdn-Diaz et al., 1986). En todas las estimaciones, la

significancia se fijé como o = 0.05.

Resultados

Experimento de habituacion— Se observé que no hay una correlacién entre la
latencia de ESC de H. horridum y la exposicién repetida del estimulo quimico de la
serpiente Boa constrictor (y = 2.63 + 0.021(x), r = 0.043, P > 0.05) y de la serpiente
Crotalus basiliscus (y = 2.86 + 0.051 (x), r = 0.099, P > 0.05) en diez repeticiones
sucesivas (Fig. 2-1 y Fig. 2-2), El resultado del ANDEVA indicé que no hay un aprendizaje
de H. horridum que altere la latencia de ESC hacia Boa constrictor (Fo, 9y = 0.23, P > 0.05)
y hacia Crotalus basiliscus (Fg, ¢y = 1.80, P > 0.05) en exposiciones repetidas. Esto
permitié continuar con el empleo del disefio experimental por bloques al azar para el
andlisis de la varianza, de manera que cada lagarto pudo ser experimentado més de una vez

con una o més especies de serpiente.
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Fig. 2-1. Efecto del estimulo quimico de Boa constrictor sobre la latencia de
escape (ESC) de Heloderma horridum (n = 2) en 10 repeticiones a intervalos
de 4 dias.
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Fig. 2-2. Efecto del estimulo quimico de Crotalus basiliscus sobre la latencia

de escape (ESC) de Heloderma horridum (n = 2) en 10 repeticiones a
intervalos de 4 dfas.
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Experimento principal— Se obtuvieron los valores promedio de la latencia de ESC
de los lagartos como resultado de la exposicién a 15 estimulos quimicos de serpientes y a
un control principal por periodos de observacién de 60 s (Cuadro 2-1), también se registr6
la talla relativa de la especie de serpiente como dato adicional. Como las varianzas de la
latencia de ESC fueron homogéneas (Hartley Fpax (16, 21y = 2.00 P > 0.05) los datos no
fueron transformados, y de acuerdo con el ANDEVA, se encontré que esta variable de
respuesta difirié significativamente entre al menos dos tratamientos (F(;s, 315y = 7203.78; P
< 0.001). Las especies de serpientes que causaron un comportamiento de escape en el
lagarto fueron Agkistrodon bilineatus (3.54 s), Boa constrictor (2.81 s), Charina trivirgata
(16.27 s), Crotalus basiliscus (3.04 s), Crotalus molossus (6.36 s), Crotalus triseriatus
(52.09 5), Drymarchon corais (10.77 s), Loxocemus bicolor (9.41 s) y Masticophis
mentovarius (16.05 s5). El estimulo control con vaselina no tuvo efecto en los lagartos y las
serpientes que no causaron respuesta fueron Micrurus distans, Micrurus limbatus, Oxybelis
aeneus, Pituophis deppei, Pseudoelaphe flavirufa y Trimorphodon biscutatus (60 s en todos
los casos).

La comparacién miiltiple de la latencia de ESC (Cuadro 2-2) revel6 que las
respuestas hacia la vaselina (sustancia control principal), M. distans, M. limbatus, O.
aeneus y T. biscutatus (segundos controles para distinguir entre depredadores potenciales y
serpientes inofensivas), P. deppei y P. flavirufa fueron significativamente diferentes a las
respuestas causadas por A. bilineatus, B. constrictor, C. trivirgata, C. basiliscus, C.
molossus, C. triseriatus, D. corais, L. bicolor y M. mentovarius (P < 0.001, en todos los
casos). Las similitudes y diferencias de otras comparaciones con importancia secundaria

también pueden verse de forma combinada en el Cuadro 2-2.
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Cuadro 2-1. Latencia de escape (ESC + 1DE s) ocurrida en todos los individuos de Heloderma horridum con miiltiples estimulos.
Datos adicionales: Talla de la especie de serpiente, P =Pequefia, M = Mediana, G = Grande. Estimulos: Vas = vaselina, Ab

= Agkistrodon bilineatus, Bc = Boa constrictor, Cb = Crotalus basiliscus, Cht = Charina trivirgata, Cm = Crotalus molossus,

Ct = Crotalus triseriatus, Dc = Drymarchon corais, Lb = Loxocemus bicolor, Md = Micrurus distans, M1 = Micrurus limbatus,

Mm = Masticophis mentovarius, Oa = Oxybelis aeneus, Pd = Pituophis deppei, Pf = Pseudoelaphe flavirufa, Tb = Trimorphodon
biscutatus.

Control Serpientes simpdtricas Serpientes alopdtricas

Vas Ab* Be* Cb* Dc* Lb* Md Mm* 0a° Tb® Cht* Cm* Ct* M1 Pd Pf

Promedio '
i 60 3.54 281 3.04 1077 941 60 16.05 60 60 16.27 636 52.09 60 60 60
+ 1DE 0 1.60 168 159 231 199 0 2170 0 188 173 231 0 0 O
Intervalo 60 2.1 147 1-7 6-14 6-12 60 1220 60 60 1320 4-10 49-56 60 60 60
Talla = G G G G M P M P M M G P P G M

Datos = 60 indican que no hay respuesta de ESC.
* Diferencias significativas (ANDEVA) P < 0.05.
€ Serpiente control secundario.



Cuadro 2-2. Comparacién miltiple de Tukey DHS que muestra las diferencias
significativas entre la latencia de escape (ESC) de Heloderma horridum causadas por
todos los estimulos quimicos controles y de serpientes. Las abreviaturas se indican en
el Cuadro 2-1.

Control Serpientes

Vas Ab Bc Cb Cht Cm Ct Dc Lb M4 Mm Ml 0a° Pd Pf Tb°
Vas - * * * * * * * * *
Ab - * * * * * * * * * * * *
Be e * * * * * * * * * * * *
Cb - * * * * * * * * * * * *
Cht o * * & * * & * * * *
Cm s * * * * * * * * * *
Ct _ * * * * * * * * W
De o * * * * * * *
Lb = * * * * * * *
md =
Mm == * * * * *
M1 -
Oaf_‘ —_
Pd -
Pf -
U =
* P <0001
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Las serpientes simpétricas asi como las alopatricas constituyeron en conjunto cuatro
taxa: boidos, vipéridos, eldpidos y colibridos, observidndose que algunas serpientes
alopdtricas relacionadas filogenéticamente con las simpdtricas causaron aversién en el
lagarto enchaquirado. En Boidae fue Charina trivirgata, y en Viperidae fueron Crotalus
molossus y Crotalus triseriatus. Contrariamente, ningin Colubridae o Elapidae causé
respuesta defensiva en los lagartos (Fig. 2-3).

Las frecuencias observadas de ESC y RES de los lagartos fueron registradas de
acuerdo al Cuadro 2-3 con excepcién del efecto de la familia elapide debido a que ésta no
causé respuesta aversiva. Las especies de boidos y vipéridos (simpdtricas y alopdtricas)
dieron los siguientes porcentajes: el ESC causado por C. molossus y C. triseriatus fue de
86.36 % (cada especie), por Loxocemus bicolor y C. trivirgata fue de 90.91 % (cada
especie), por Boa constrictor, Agkistrodon bilineatus y Crotalus basiliscus fue de 95.45 %
(cada especie). El comportamiento de RES ocasionado por C. triseriatus fue de 4.55 %, por
C. basiliscus y C. molossus fue de 9.09 % (cada especie), por C. trivirgata y A. bilineatus
fue de 13.64 % (cada especie), por L. bicolor fue de 18.18 % y por B. constrictor fue de
2273 %. De la familia de los colibridos, solamente Masticophis mentovarius y
Drymarchon corais generaron respuestas defensivas de ESC (81.82 y 9091 %,
respectivamente) y de RES (9.09 y 13.64 %, respectivamente).

Al comparar el efecto generado por los boidos simpétricos con respecto a los
alopétricos no se encontraron diferencias significativas en la frecuencias de ESC de los
lagartos (Q-Cochran = 0.2, gl = 1, P > 0.05). De manera similar, el efecto generado por los
vipéridos simpétricos con respecto a los alopdtricos tampoco fue significativamente
diferente (Q-Cochran = 1.2, gl = 1, P > 0.05). Sin embargo, la frecuencia del
comportamiento aversivo ocasionado por las especies de colibridos simpétricos con
respecto a los alopitricos fue significativamente diferente (Q-Cochran = 0.2, gl = 1, P <
0.0001). El efecto generado por los boidos, vipéridos y colibridos simpétricos con respecto
a los alopitricos en la frecuencia del comportamiento de RES de los lagartos tampoco
mostraron diferencias estadisticas significativas (Q-Cochran = 0.66, 02 y 3

respectivamente, gl = 1 y P > 0.05 para todos los casos).
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Fig. 2-3. Comportamiento aversivo (latencia de ESC) de Heloderma horridum
causado por cuatro taxa de serpientes, siete especies simpétricos, dos control
simpitricos y seis alopétricos. Las abreviaturas se indican en el Cuadro 2-1.
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Cuadro 2-3. Frecuencias observadas de la latencia de escape (ESC) y conducta de resoplido (RES) en Heloderma horridum
(n = 22) causadas por las serpientes simpdtricas y alopdtricas experimentadas. Las abreviaturas se indican en el Cuadro 2-1.

Boidos Vipéridos Colubridos Elapidos
Conducta Be Lb Cht* Ab Cb Gm* Cr* Dc Pf* Mm OQaPd*Tb Md MI*
ESC 21 20 20 21 21 19 19 18 0 20 0 0 O 0 0
%o (95.45) (90.91) (90.91)  (95.45) (94.45) (86.36) (86.36) (90.91) (0) (81.82) (D) () (O (O
RES 5 4 3

3 2 2 1 3 0 2 0 0 O 0 0

%o ©(22.73) (18.18) (13.64) (13.64) (9.09) (9.09) (4.55) (13.64) (O) (9.09) (O) () () (O (O
*Serpientes alopdtricas




Discusion y conclusion

Los resultados obtenidos parecen indicar que Heloderma horridum puede distinguir
entre los extractos quimicos de la piel de las serpientes y los estimulos control, pero el
aspecto notable, es que el experimento revela la habilidad de los helodermétidos para
discriminar sefiales quimicas entre diferentes depredadores potenciales. El género
Heloderma usa el sistema vomeronasal en el que se destaca la actividad de la lengua para
localizar rastros quimicos ocultos durante el comportamiento forrajero (Bogert & Martin
del Campo, 1956; Cooper, 1989b), pero en este estudio también se ha demostrado que su
sentido vomeronasal es un importante medio para localizar y reconocer depredadores como
lo hacen otros Squamata y de lo cual poco se sabe (Van Damme, et al., 1995; Weldon,
1982; Van Damme & Quick, 2001).

El lagarto enchaquirado tuvo un comportamiento antidepredador con las sefales
quimicas de serpientes simpdtricas como Loxocemus bicolor, Boa constrictor, Agkistrodon
bilineatus, Crotalus basiliscus, Drymarchon corais y Masticophis mentovarius. Estas
serpientes presentan cuerpos de talla grande que pueden igualar o exceder la masa corporal
de ejemplares adultos de H. horridum (excepto L. bicolor, de talla mediana) y que son
depredadores potenciales del lagarto. Sin embargo, también serpientes alopatricas como
Charina trivirgata, Crotalus molossus y Crotalus triseriatus causaron respuesta
antidepredadora en el algarto.

Lo anterior indica que la habilidad del sistema vomeronasal para detectar un factor
de riesgo funciona como una extension del comportamiento hacia otras especies que tienen
relacién filogenética. Biol6gicamente, ademas de ampliar el rango de reconocimiento de
depredadores en una comunidad, es una estrategia que permite a una presa anticipar y
distinguir el peligro potencial. Una posibilidad es que si H. horridum poblara otros habitats,
llevaria consigo un mecanismo defensivo potencial para reconocer nuevos enemigos; por el
contrario, si un nuevo depredador se introduce en su habitat, lo podria reconocer con més
facilidad como un nuevo integrante del repertorio de enemigos.

Algunos reportes sefialan que el efecto que tiene una relacion filogenética cercana
entre serpientes, puede resultar en emisiones odoriferas similares. Se ha sugerido que

serpientes ofiéfagas como Lampropeltis triangulum y L. guetulus son reconocidas por
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Pituophis melanoleucus debido a la estrecha relacién filogenética entre el género
Lampropeltis, facilitando el comportamiento defensivo de la presa (Burger, 1990). Esta
hipétesis coincide con los resultados de este trabajo, mostrando que otras serpientes
alopatricas emparentadas ocasionan una respuesta aversiva en Heloderma horridum. Por
ejemplo, Crotalus molossus y Crotalus triseriatus no coexisten con H. horridum, pero
activaron la respuesta de aversién en los lagartos. Este comportamiento puede deberse a
que los géneros Crotalus y Agkistrodon pertenecen a la misma familia. Resultados
similares fueron encontrados en boidos, donde Boa constrictor y Loxocemus bicolor estan
emparentadas con Charina trivirgata y todas fueron evitadas por los lagartos en
condiciones experimentales.

Se ha sugerido que la ventaja quimiosensorial en los reptiles para discriminar
factores de riesgo no autéctonos, es un mecanismo evolutivo que combina adaptacién y
exaptacién de caracteres con una tendencia a establecerse cuando ocurre una variacién en
las condiciones ecolégicas (Withgoot, 1996).

Otro aspecto de la deteccién quimica de los depredadores en los lagartos muestra en
general que la magnitud de la latencia de ESC es menor con Boidae y Viperidae, mientras
que solo con algunos Colubridae hubo respuesta y con ningiin Elapidae se observé aversén
(Fig. 2-3).

Es bien conocido que las serpientes de coralillo del género Micrurus y otros
eldpidos en el mundo son principalmente ofiéfagos (Campbell & Lamar, 1989; Greene,
1997). En varios experimentos se ha reportado que muchos eldpidos son detectados via
sefiales quimicas por sus presas naturales (Shine, 1984; Head et al., 2002). Sin embargo, las
cualidades quimicas de estas serpientes, no parecen tener el mismo significado para H.
horridum, el cual no respondié al eldpido simpétrico Micrurus distans y tampoco a la
serpiente alopatrica M. limbatus.

El resultado con ambas serpientes podria explicarse nuevamente por la relacién
filogenética de las especies, solo que en este caso con serpientes que no se alimentan de H.
horridum. Por otro lado, desde el punto de vista de las interacciones presa-depredador, la
falta de asociacién ecoldgica parece tener sentido entre eldpidos y helodermitidos; una

serpiente pequefia no podria comer un lagarto de grandes dimensiones, aiin tratdndose de
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individuos juveniles, por lo que no se ha creado una presion de selecci6n en las presas para
que detecten una variable hasta el momento irrelevante.

En coliibridos, los resultados muestran que las sefiales quimicas de Drymarchon
corais y Masticophis mentovarius fueron evitadas por los lagartos. En contraste,
Trimorphodon biscutatus y Oxybelis aeneus no causaron respuesta de ESC, hecho que
puede ser explicado porque éstas dos Ultimas especies de serpientes no comen grandes
lagartos como Heloderma horridum, 1o que muestra la importancia del componente tréfico
para desarrollar habiliadades de deteccién quimica entre la presa y el depredador. La idea
es apoyada por los experimentos con lagartijas Scincidae Eulamprus heatwolei, que han
mostrado la importancia de la ecologia del depredador en la evolucién de los mecanismos
de deteccién de enemigos potenciales, donde existe una asociacién entre la
quimiorrecepcién de la presa y la magnitud del riesgo; es decir, si el depredador se
especializa en esa presa, la respuesta aversiva de la misma serd mas intensa, y si el
depredador no come a esa especie o su dieta es mds generalizada las respuesta de la presa
es menos intensa (Head et al., 2002). En pocos casos se ha revelado que la discriminacién
de enemigos potenciales tiene tanta precisién en los reptiles. En uno de ellos (Bealor &
Krekorian, 2002) se investigd que Dipsosaurus dorsalis distingue con notable exactitud
entre las serpientes que pueden causar dafio de aquellas que son inocuas, y que la funcién
vomeronasal coordinada con la respuesta conductual proveen mecanismos antidepredadores
que le confiere més oportunidades de sobrevivencia.

Mecanismos antidepredadores de este tipo coinciden con la relacién H. horridum-D.
corais-M. mentovarius, debido a que el lagarto escapd a los estimulos quimicos de estas
serpientes en condiciones experimentales, ademds de existir congruencia con las escenas
observadas durante el estudio en estado silvestre, en las que D. corais capturé y comié
individuos de H. horridum. En general ambas serpientes son peligrosos depredadores para
varios saurios de gran tamaiio, por ejemplo para Ctenosaura sp. e Iguana iguana, ademés
de que pueden capturar una gran variedad de otros vertebrados (Ruben, 1977, Weldon,
1982; Ramirez-Bautista, 1994).

La comparacién entre colibridos simpaétricos y alopétricos indica que no interviene
o no es clara la relacién filogenética de las serpintes, posiblemente porque las especies

comparadas podrian no estar muy relacionadas filogenéticamente como sucede con los
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Boidae y Viperidae. Otra especulacién podria ser porque los Colubridae se manifiestan
como un grupo mas reciente en la evolucién de las serpientes, lo que probablemente no ha
dado tiempo a Heloderma horridum para perfeccionar sus mecanismos adaptativos de
deteccién,

Especificamente, los lagartos no extendieron el comportamiento aversivo hacia las
serpientes alopdtricas Pituophis deppei y Pseudoelaphe flavirufa, por lo que aspectos como
el tamafio de la serpiente o su dieta (no referida) fueron irrelevantes para interpretarse y
debido a que no se sobreponen geograficamente con el lagarto.

El efecto de la magnitud de la sobreposicion geogrifica entre presa y depredador ha
sido documentado en la serpiente de cascabel Crotalus viridis y el mocasin Agkistrodon
piscivurus (Chizar et al., 1978). Ambos crotalinos son presas de la serpiente rey
Lampropeltis getulus, una serpiente ofiéfaga. Sin embargo, A. piscivurus exhibe una mayor
adaptacién defensiva a L. gerulus por el supuesto de que se sobreponen completamente en
su drea de ocurrenci, Cretalus viridis, en contraste, tiene un rango pequefo de
sobreposicién geografica con la serpiente rey.

En general, esta parte del estudio prueba una habilidad en helodermitidos para
reconocer, discriminar y evitar serpientes peligrosas empleando el sistema vomeronasal.
Los datos sugieren que aspectos ecoldgicos asociados a la simpatria como el tamafio y
hibitos alimentarios del depredador, son importantes en el desarrollo de mecanismos
adaptativos antidepredadores en los lagartos, mientras que las relaciones filogenéticas entre
depredadores podrian darle una ventaja de tipo exaptativa en la evolucién futura debido a la
similitud de olores.

Aunque Weldon & Burghardt (1979) y Burger (1990) también han mencionado
este posible efecto de la filogenia, este nuevo anilisis se aproximé a la hipétesis al incluir
en los cuatro taxones (boidos, vipéridos, eldpidos, y colibridos) serpientes de diferente
geografia, permitiendo apreciar que este fenémeno fue consistente para boidos, vipéridos y
eldpidos porque las especies alopétricas causaron el mismo efecto aversivo en H. horridum

que las especies simpétricas, ya sea en forma positiva o negativa pero dentro de esa familia.
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CAPITULO 3

Variacion del comportamiento defensivo en Heloderma horridum
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Origen y variacién en el comportamiento antidepredador de los Squamata

Muchos vertebrados, entre ellos los reptiles, experimentan cambios en su
comportamiento durante su desarrollo para ajustarse a la variacién de factores ecolégicos
que afectan su sobrevivencia, tales como los depredadores, alimento, pareja, refugio, la
fisico-quimica ambiental, entre otros. La naturaleza de algunos de estos factores tienen que
ver con las relaciones de caricter tréfico, que son los elementos de las teorias sobre la
relacién presa-depredador que analizan los costos y beneficios cuando hay ajustes en los
mecanismos adaptativos de las especies (Arnold, 1993; Cooper, 1999; Shine & Downes,
1999; Pough et al., 2001).

En general, los ajustes mas notorios para contrarrestar el efecto de la depredacién se
observa principalmente en organismos metamdrficos dada su reestructuracién anatémica
(Chivers et al., 1999). Sin embargo, aunque menos espectaculares, también ocurren
cambios del comportamiento antidepredador en animales no. metamdérficos para la misma
finalidad, evitar la muerte por enemigos naturales. En los Squamata, se puede ver que las
respuestas adaptativas a la depredacién se han diversificado ampliamente, no obstante,
todavia se intenta determinar como los procesos de adaptacién involucran mecanismos que
balancean los costos y beneficios de los recursos bioldgicos de una especie, y que permiten
fijar sus estrategias de sobrevivencia como parte de su historia de vida (Warkentin, 1995;
Cooper, 1998).

Aunque la quimiorrecepcién reptiliana es uno de los mecanismos mas importantes
para que las especies reconozcan y aprovechen su entorno, la mayoria de los estudios se
han concentrado en aspectos del comportamiento forrajero, mientras que su funcién para
otros aspectos como la antidepredacién permanecen poco conocidos (Van Damme &
Quick, 2001). Uno de estos aspectos consiste en determinar cémo los reptiles integran sus
expresiones fenotipicas para las circunstancias de sobrevivencia, las cuales pueden tener un
origen innato o bien formar parte de un proceso de aprendizaje basado en experiencias
especificas. Ha quedado establecido que en algunas lagartijas como Lacerta bedriagae se
producen respuestas antidepredadoras de origen innato hacia su depredador natural, la

serpiente Natrix maura (Van Damme & Quick, 2001). Los neonatos de esta lagartija, que
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no tienen ninguna experiencia previa con su depredador, expresan incrementos en la
oscilacién de la lengua, hiperactividad locomotora (caminar, correr), ondulan la cola, agitan
la patas y excavan en el suelo cuando por medio de los 6rganos quimiorreceptores detectan
la presencia de rastros olorosos de Natrix maura. También se ha documentado que Lacerta
vivipara tiene la habilidad congénita de reconocer los rastros quimicos de la serpiente
Vipera berus. La lagartija, en su primer estado de vida y sin experiencia previa, se
comporta activamente al alejarse de las sefiales de peligro y excavando para refugiarse del
riesgo potencial (Van Damme et al., 1995).

La evidencia de los procesos de aprendizaje en los reptiles para éntender los
aspectos adaptativos de antidepredacién no es muy amplia y los casos existentes ponen
énfasis en el andlisis de 6rganos para la percepcién distintos al quimiorreceptivo, marcando
apenas el contexto para estudiar a los otros sentidos. En uno de estos estudios, Marcellini &
Jenseen (1991) demostraron la capacidad de aprendizaje por efecto pavloviano de la
lagartija Leiocephalus screibersi, la cual puede asociar dos estimulos visuales, uno de ellos
como fuente de peligro y otro sin relevancia a la presencia del depredador natural. Después
de varias repeticiones con los estimulos simultdneos, L. screibersi aprende a reconocer de
manera independiente que el estimulo irrelevante es una sefial anticipada a la presencia de
sus enemigos naturales, las serpientes de los géneros Alsophis e Hypsirhynchus.

También se ha documentado que en los reptiles existen mecanismos biolégicos que
promueven la variacién de los mecanismos de defensa frente a depredadores durante el
desarrollo de un individuo. En la lagartija vivipara Pseudemoia pagenstecheri se probé que
hay un comportamiento antidepredador innato hacia los rastros quimicos de la serpiente
Drysdalia  coronoides que come exclusivamente este grupo de lagartijas,
Experimentalmente, quedé6 corrobarado que el factor momento de exposicién al depredador
modifica la intensidad de la respuesta de escape de la lagartija (Shine & Downes, 1999). El
experimento también muestra que la conducta antidepredadora programada puede
modificarse para hacerse més eficiente si existe una experiencia previa en los neonatos,
incluso desde antes de nacer a través de la percepcidn quimica de la madre.

En las especies oviparas como Heloderma horridum no existen condiciones tan
estrechas entre madre y descendencia en el vientre, por lo que las posibles variaciones del

comportamiento deben ocurrir después de nacer. La cuestién es c6mo aparece el
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comportamiento aversivo y si éste sufre algiin cambio ante la interaccién presa-depredador
durante su vida.

Es itil recordar que el resultado evolutivo de las interacciones presa-depredador es
que la depredacién constituye un recurso de mortalidad, lo que promueve la evolucién de
mecanismos antidepredadores en diferentes caracteres (conductuales, anatdémicos,
fisiolégicos). Al mismo tiempo estos mecanismos se modifican en funcién de aspectos
intrinsecos de un individuo como la edad, temperatura corporal y condicién reproductiva,
entre otros, ademds de factores extrinsecos como la abundancia del alimento, temperatura y
humedad ambiental o dispersién de la colonia (Huey et al., 1983; Labra & Leonard, 1999).
Como consecuencia, se espera que la seleccién natural no favorezca caracteres que tengan
costos mayores a la adecuacién, por lo que en la naturaleza lo que vemos son estados o
proporciones de estos caracteres (morfologia, fisiologia, comportamiento, desarrollo) que
tienden a ser equilibradas en sobrevivientes sexualmente maduros; es decir, con potencial
heredable (Begon et al., 1990; Abrams, 2000).

En este sentido, si los rasgos del comportamiento que ostenta Heloderma horridum
se predicen por la influencia de algiin factor, entonces puede ser el resultado de la seleccién
natural que resuelven un problema de depredacién. Se sabe que los rasgos del
comportamiento asociados a la defensa contra los depredadores en H. horridum son ondular
la cola, producir sonidos (resoplar), patalear, aplanar el cuerpo, variar la extrusién la lengua
y correr, entre otras, mismos que se determinan como adaptaciones porque son compartidas
con otros saurios (Thoen et al., 1990; Van Damme et al., 1995; Van Damme & Quick,
2001; Head et al., 2002). Sin embargo, no se sabe qué ventajas le confiere modificar su
conducta en la relacién presa-depredador bajo diferentes condiciones de su desarrollo. Si
los rasgos de la conducta del lagarto se asocian a una variable intrinseca como lo es su
estado del desarrollo, se esperaria observar un patrén que permita discutir las posibles
ventajas adaptativas.

Para establecer esta discusion, se desarroll$ el siguiente experimento, en el cual se
verificaron dos hip6tesis: la primera plante6 que los diferentes comportamientos
antidepredadores en H. horridum tienen un origen innato y que no son adquiridos por
experiencia y la segunda plante6 que se dan cambios en los componentes del

comportamiento aversivo en las principales etapas de vida del lagarto.



Comportamiento aversivo de Heloderma horridum durante el desarrollo

(Experimento II)

Métodos

Generales— Para determinar el origen innato o aprendido, asi como la variacién del
comportamiento aversivo de Heloderma horridum se emplearon tres grupos de lagartos de
acuerdo a su etapa de desarrollo, los cuales fueron sometidos a las mismas condiciones
experimentales. El primer grupo consistié en ocho individuos juveniles (neonatos de LHC
= 110-119 mm) que no tuvieron experiencia con depredadores, esta muestra permitié
obtener respuestas del comportamiento innatas o en blanco, aspecto que permite verificar la
capacidad de aprendizaje en los individuos en este tipo de estudios (Ford & Burghardt,
1993). Los individuos fueron colectados temporalmente en la regién de Chamela, Jalisco y
observados en laboratorio. El segundo grupo consistié en una muestra de nueve subadultos
de aproximidamente 2 anos de edad (LHC = 170-210 mm), los ejemplares nacieron en
laboratorio y estuvieron alejados de otras especies de serpientes, lo que permitié que no
tuvieran experiencia con posibles depredadores. Estos individuos fueron proporcionados
por otros laboratorios y particulares. La tercer muestra consistié en 22 adultos (LHC = 410-
380 mm) con experiencia a depredadores, capturados temporalmente en la misma zona de
colecta y analizados en laboratorio.

Las serpientes que se emplearon como estimulos depredadores fueron Boa
constrictor (Boidae) n = 5, Crotalus basiliscus (Viperidae) n = 3 y Drymarchon corais
(Colubridae) n = 5. Cada una de estas especies se conoce como depredador potencial
confirmado que genera un comportamiento antidepredador en la presa estudiada y otras
especies (Weldon, 1982; Balderas-Valdivia, 2002).

Las condiciones de mantenimiento, ubicacion, alimentacién y manipulacién de los
lagartos y serpientes depredadoras fueron iguales a las realizadas en el experimento nimero
I de este trabajo.

Disefio experimental— De cada ejemplar de las tres especies de serpientes se
obtuvo una muestra quimiorreceptible para los lagartos por medio de aplicadores de

algodén y colocados sobre varillas de madera de 50 cm de largo (4 mm de didmetro). El
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método es el descrito en el capitulo anterior y que ha sido ampliamente utilizado en reptiles
incluyendo helodermétidos (Burghardt, 1967; Burghardt & Hess, 1968; Cooper, 1989a;
Cooper, 1989b).

Para realizar una prueba, el investigador se aproximé a la caja de un lagarto
cuidadosamente, removié la tapa del refugio, y lentamente acercé la punta del aplicador
hasta apréximadamente 2 cm de la regién anterior del hocico del animal durante 60 s. El
experimento inicié después de que fue emitida la primera oscilacién de la lengua por el
lagarto.

Las variables de respuesta registradas fueron las frecuencias con las que aparecieron
los siguientes cuatro comportamientos aversivos (ver Cuadro 1-1): 1) escapar, 2) ondular la
cola, 3) resoplar y 4) aplanar el cuerpo.

Las pruebas fueron conducidas entre las 0900 y las 1300 A con el uso de horario
local de la Ciudad de México, durante mayo a septiembre de 2001. Cada lagarto fue
expuesto a un estimulo de serpiente por dia y la temperatura se mantuvo entre los 28 y 30
°C durante el tiempo que se realizé el estudio, considerando las caracteristicas ambientales
naturales de la especie (Beck & Lowe, 1991). El estudio fue realizado con un intervalo de
20 min entre cada lagarto y siguiendo el método de muestreo de pruebas ciegas.

Estimaciones— Para establecer si hubo diferencias significativas en la frecuencia
con que aparece cada comportamiento aversivo en cada grupo de lagartos, las variables se
analizaron con métodos estadisticos no-paramétricos debido a que la variable de respuesta
(proporcion de aparicién de cada comportamiento) se comporta con una distribucién de
frecuencia asimétrica Poisson. Para ello se emple6 la prueba de Kruskal-Wallis que
permitié comparar si varias muestras independientes tienen la misma distribucién de
probabilidad o mediana (Duradn-Diaz et al., 1986). De esta manera, la variable “tipo de
comportamiento” (proporcién de respuestas) se comparé con cada grupo de lagartos
(juveniles, subadultos y adultos), formando bloques aleatorios en los experimentos y que
ayudan a distribuir el error en muestras poco numerosas (Cooper, 1990a, b; Cooper &
Alberts, 1990); es decir, cada grupo de lagartos recibié el estimulo de cinco ejemplares de
Boa constrictor, tres ejemplares de Crotalus basiliscus y cinco ejemplares de Drymarchon

corais de manera aleatoria.



Las hipétesis de significancia se plantearon en términos de igualdad, suponiendo la
forma bilateral Hy: 0 = 6y, donde 6 = cualquier pardmetro y 6y = valor supuesto del
paréimetro; es decir, que el efecto de algtin factor no cambié el valor de alguna de las
variables. Fueron importantes las diferencias significativas entre medianas comparadas
cuando P < 0, fijando el nivel de o = 0.05, grados de libertad gl = N-1, donde N es el

nimero de grupos de lagartos comparados.

Resultados

El efecto de los rastros quimicos de los depredadores sobre el comportamiento en
las diferentes condiciones de desarrollo de Heloderma horridum fue el siguiente: La
frecuencia observada de la conducta de escape, no present6 diferencias significativas entre
las poblaciones de juveniles sin experiencia (94.41 %), subadultos sin experiencia (93.81
%) y adultos con experiencia hacia sus depredadores (95.45 %, Kruskal-Wallis, H = 0.62, P
= 0.73, gl = 2). Este comportamiento fue la frecuencia observada mds elevada en los tres
grupos (Cuadro. 3-1). La frecuencia del comportamoento ondular la cola en los lagartos
juveniles sin experiencia (42 %), subadultos sin experiencia (28 %) y adultos con
experiencia (7.07 %) causado por las serpientes tuvo diferencias significativas (Kruskal-
Wallis, H = 6.05, P = 0.04, gl = 2). La frecuencia de la conducta de resoplar también
mostré diferencias significativas (Kruskal-Wallis, H = 6.4, P = 0.03, gl = 2) entre el grupo
de lagartos juveniles sin experirencia (63.9 %), subadultos sin experiencia (50.62 %) y
adultos con experiencia (21.20 %). Finalmente, la frecuencia de la conducta aplanar el
cuerpo en lagartos juveniles sin experiencia (52.75 %), subadultos sin experiencia (34.5 %)
y adultos con experiencia (7.06 %) hacia sus depredadores mostré diferencias significativas
(Kruskal-Wallis, H = 6.49, P =0.04, gl = 2).

De los tres grupos de lagartos analizados, los juveniles y subadultos tuvieron las
mayores frecuencias observadas en las cuatro condutas descritas. Distintamente, los
adultos desarrollaron bajas frecuancias en ondular la cola, resoplar y aplanar el cuerpo

(Fig. 3-1).
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Cuadro 3-1. Nimero promedio de respuestas observadas en tres etapas del
desarrollo y diferente condicién de experiencia de Heloderma horridum hacia
serpientes depredadoras potenciales. Entre paréntesis aparece la proporcién
(%) en relacién al total de observaciones = n. Se emplearon 8 juveniles, 9
subadultos y 22 adultos del lagarto. Los depredadores lo conformaron tres
especies de serpientes (Boa constrictor, Crotalus basiliscus y Drymarchon

corais).
Grupo Escapar Ondular Resoplar* Aplanar el
la cola* cuerpo*
Juveniles
i 22.66 10 15.30 12.66
sin 24
(94.41) (42) (63.90) (52.75)
experiencia
Subadultos
e 25.33 77 13.67 9.33 27
(93.81) (28) (50.62) (34.50)
experiencia
Adultos
o 63 4.67 14 4.66 66
(95.45) (7.07) (21.20) (7.06)
experiencia

*P < 0.05 (Kruskal-Wallis, o. = 0.05) entre grupos y para el comportamiento sefialado en esa

columna.
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Fig. 3-1. Representacion grifica de la frecuencia de comportamientos
aversivos observados en individuos juveniles sin experiencia, subadultos sin
experiencia y adultos con experiencia de Heloderma horridum hacia estimulos

quimicos de las serpientes Boa constrictor, Crotalus basiliscus y Drymarchon
corais.
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Discusiéon y conclusion

De acuerdo con la comparacién entre los ejemplares de Heloderma horridum sin
experiencia con aquellos que tuvieron experiencia con sus depredadores potenciales, el
comportamiento aversivo en su conjunto, parece ser una respuesta innata, que en sus
primeras etapas, es més intensa porque sus componentes (las diferentes pautas
conductuales) se ostentan con mayor frecuencia.

El factor experiencia previa o aprendizaje de reconocimiento hacia los
depredadores no parece ocurrir en H. horridum, debido a que las formas juveniles y
subadultas, que nunca fueron expuestas a estas experiencias, mostraron la misma gama de
comportamientos que los adultos. Uno de los argumentos que apoya este supuesto, es que
en estos dos grupos, los comportamientos aversivos fueron los mas frecuentes, lo que hace
pensar en una mayor posibilidad de que seleccién natural actie ventajosamente desde las
primeras etapas de vida. En especies que necesitan aprender a reconocer las fuentes de
peligro durante su desarrollo el mecanismo se vuelve mas complejo y puede tener efectos
letales importantes. Para que la seleccién natural actue sobre las caracteristicas
antidepredadoras, una parte de los individuos deben sobrevivir y heredar el rasgo que hizo
posible su trascendencia, y ésto solo ocurre cuando la depredacién tiene efectos no letales
en una parte de la poblacién (Lima, 1998).

El aprendizaje en los reptiles es favorecido cuando las experiencias se dan
repetidamente, permitiendo que se desarrollen las habilidades de rapidez e intensidad en la
respuesta (Burghardt, 1977). En este mecansimo la memoria juega un papel muy
importante en el aprendizaje, debido a que los animales pueden hacer discriminaciones
finas por encima de muchas experiencias (Shettleworth, 2001). Sin embargo, es probable
que este mecanismo opere con menor frecuencia en las presas, dado que aquellas que
sobreviven es porque la exposicion a sus enemigos es baja, de lo contrario no existirian. En
sentido opuesto, el mismo mecanismo opera con eficiencia en los depredadores, puesto que
alimentarse es una experiencia cotidiana a lo largo de toda su vida, lo que favorece el
perfeccionamiento de la captura de sus presas con el tiempo.

En la mayoria de los estudios realizados con lagartijas y otros vertebrados los

mecanismos conductuales para evitar a los depredadores muestran una trama ecolégica
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muy compleja, donde son mencionados componentes innatos importantes (Curio, 1976;
Marcellini & Jenssen, 1991), aspecto contrario con los pocos casos conocidos donde las
respuestas antidepredadoras son adquiridas (por ejemplo, Marcellini & Jenssen, 1991).

La anatomia y la longevidad de una lagartija mustran una variacién en la evolucién
adaptativa de las estrategias antidepredadoras. Algunas especies viven poco, tienen tallas
relativamente pequefias y no muestran capacidad de aprendizaje para reconocer
depredadores. Por ejemplo, varias especies de Anolis (Powell, 1967, 1968; Powell &
Mantor, 1969) fueron sometidas experimentalmente a depredadores, con quienes sus
respuestas de escape siempre fueron constantes desde la primera exposicion. Sin embargo,
estrategias como la urotomia y la regeneracién del tejido caudal les brindan un contrapeso
contra la falta de aprendizaje para reconocer la fuente de peligro. Las respuestas
antidepredadoras innatas y los procesos de autotomia, parece que balancean la incapacidad
de adquirir experiencias, de ahi que una alta proporcién de los Squamata posean estas
estrategias a nivel macroevolutivo (Vitt, 1983).

Otra combinacién de estrategias se observa en las especies que viven varios afios,
que tienen tallas grandes y que también desarrollan respuestas defensivas sin necesidad de
experiencias previas con los depredadores, solo que en este caso no poseen estrategias de
autotomia y algunas tienen partes de cuerpo acorazadas como Heloderma horridum.

Lagartos como Heloderma sp., Iguana iguana, Ctenosaura sp. y Phrynosoma sp.,
entre otros, no tienen mecanismos de autotomia tipicos, pero sus tallas corporales
relativamente grandes en comparacién con otros grupos de saurios, y sus cuerpos cubiertos
con escamas protectoras en algunos casos, compensan los efectos depredatorios a falta de
mecanismos de aprendizaje; en este caso, el reconocimiento de los depredadores y las
respuestas programadas desde el nacimiento constituyen el mecanismo que ha sido
favorecido por la seleccién natural.

En H. horridum es posible que el aumento de la talla del lagarto en la etapa adulta
también compense la disminucién en la intensidad de las otras pautas del comportamiento
observadas. Blomberg & Shine (2000) y Vitt & Cooper (1986) han detectado en lagartijas
con el sistema quimiorreceptor bien desarrollado como Scincidae, que la vulnerabilidad de
las presas disminuye al aumentar sus tallas durante el desarrollo como ocurre en otros

animales; sin embargo, aspectos morfolégicos y conductuales no permanecen constantes y
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se van ajustando a las exigencias ecoldgicas. Esto significa que en las primeras etapas de
vida, los depliegues del comportamiento antidepredador como puede ser la simple huida o
movimientos persuasivos, son un gasto de energia que puede ahorrarse en etapas mas
avanzadas de su desarrollo; en este caso, para otras necesidades como la bisqueda de

alimento, pareja sexual, refugio, entre otros.
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CAPITULO 4
Respuesta adaptativa de Heloderma horridum a la depredacién: su correlacién

con la filogenia de las serpientes potencialmente depredadoras
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Origen, evolucién y diversidad de serpientes y helodermatidos

La biologia ha tratado de definir la relacién de parentesco entre los grupos de seres
vivos conocidos, y las serpientes son uno de éstos grupos a pesar de su complejidad en
comparacién con otros Squamata. La filogenia de las serpientes es una herramienta para
este estudio porque puede ayudar a explicar las posibles correlaciones entre mecanismos
adaptativos de los helodermitidos hacia éstas, permitiendo comprender patrones de la
interaccién presa-depredador. Sin embargo, para entender estos procesos desde el punto de
vista evolutivo o para describir la trayectoria de aspectos adaptativos de una especie, se
require resolver previamente las relaciones de ancestria de las especies estudiadas (Harvey
& Pagel, 1991; Polly, 2001).

Los diferentes autores han decidido definir a las serpientes con base en
caracteristicas faltantes mas que en caracteres existentes, ésto es debido a que hay muchos
grupos de reptiles cuyas historias evolutivas han resultado en morfologias y caracteristicas
muy parecidas a las de las serpientes, sin ser ésto evidencia de ancestria comiin (Goin &
Goin, 1971; Pough et al., 2001). Distintamente, linajes como los que dieron origen a los
varanoideos, en los que se incluyen los helodermitidos, parecen ser mejor conocidos,
donde incluso han surgido hipétesis en las que se propone que hay una relacién de ancestria
con las serpientes (Pregill et al., 1986; Norell et al., 1992; Cifelli & Nydam, 1995; Cifelli et
al., 1997).

Las caracteristicas que defininen al grupo Serpentes son las siguientes (Bellaris &
Underwood, 1951; Cundall et al., 1993; Scanlon & Lee, 2000; Tchernov et al., 2000):

* No tienen extremidades, en la mayoria se han reducido la cintura pélvica y los huesos que
forman parte de esas extremidades hasta su completa desaparicién, las especies con
vestigios pélvicos presentan huesos asociados como fémur, fibula, calcdneo, metatarsal y
falanges que se observan como un par de espolones a ambos lados de la cloaca. Esta
morfologia se observa en grupos de temprana aparicién en la evolucién de las serpientes
como tiflépidos, boidos, Anhlius, Cylindrophis y Anomochilus.

* Poseen cuerpo cilindrico, caracteristica compartida con otros reptiles que les permite
movimientos més agiles y rdpidos que en lagartos con extremidades, ésto favorece la

depredacién,
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* Poseen gran nimero de vértebras, de 130 en algunos vipéridos hasta 400 en boas y
atractdspidos, que le permiten realizar entre 100 y 200 movimientos dorsoventrales y hasta
250 movimientos laterales, necesarios para manejar presas.

* No presentan parpados, los ojos estén cubiertos por escamas modificadas o especticulos,
no poseen membrana nictitante, pero en algunas especies del género Typhlops se reconoce
un estructura similar.

* Poseen lengua bifida, la divisién de los l6bulos linguales es profunda y aumenta el drea
superficial para la quimiorrecepcién, aunque existen otros reptiles como los varanoideos
Heloderma, Varanus y Lanthanotus que poseen lengua bifida muy semejante, aspecto que
recuerda una posible relacién de parentezco con las serpientes.

En las serpientes, los restos fosiles méis antiguos de que se tiene registro datan de
120 a 125 millones de afios (m. a.), del creticico temprano al medio (Fig. 4-1). Durante
algiin tiempo, tres ejemplares fosilizados, relativamente bien conservados, dieron lugar a la
idea de que el origen de las serpientes estuvo relacionado con un grupo de lagartos marinos
ya extintos conocidos como mosasauridos (Caldwell, 1999; Scanlon & Lee, 2000;
Tchernov er al., 2000), contraponiéndose a la visién cldsica de un origen terrestre. Sin
embargo, recientemente resurge la hipdtesis de este origen terrestre, en la que lagartijas del
cretacico redujeron sus extremidades sobre la tierra (Vidal & Hedges, 2004).

Estudios relacionados también proponen que los lagartos varanoideos actuales
(vardnidos, lanthonétidos, helodermétidos) estin cercanamente emparentados con los
mosasauridos (Schwenk, 1994; Cohn & Tickle, 1999; Lee et al., 1999; Scanlon & Lee,
2000; Tchernov et al., 2000; Rieppel & Zaher, 2000), excluyéndose su parentezco directo
con las serpientes hasta una posicién mds basal en la filogenia de los Esquamata (Vidal &
Hedges, 2004).

Actualmente se reconocen entre 2700 y 3000 especies de serpientes distribuidas en
el mundo (selvas, sabanas, desiertos, bosques, vegetacién riparia, vegetacion secundaria,
océanos, rios, lagos y ciudades) excepto los polos (Pough et al., 2001, Gravlund, 2001).
Cerca del 80%, son colubroideos que incluye a las familias Viperidae, Colubridae, Elapidae
y el género Atractaspis (Kraus & Brown, 1998), el 20% restante estd representado por los
escolecofidios (serpientes gusano o serpientes ciegas), boidos y grupos poco conocidos

(xenopeltidos, uropéltidos, anilidos).
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Fig. 4-1. Representacién de los helodermétidos, serpientes y taxa afines actuales en el
contexto de la escala de tiempo geoldgico (en millones de afios = m. a.). Se incluyen
algunos relativos extintos maés cercanos (+). Las lineas delgadas indican el momento
estimado de aparicién durante el proceso de cladogénesis y las lineas gruesas representan
los hallazgos fésiles existentes. Informacién tomada de Pregill et al. (1986), Norell et al.
(1992), Cifelli & Nydam (1995), Coates & Ruta (2000), Pough er al. (2001) y Vidal &
Hedges (2004).
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Dada la diversidad de ambientes que han logrado colonizar también han explotado
una gran cantidad de habitos. Asi, existen especies que son terrestres, arboricolas,
rupicolas, cavadoras, dulceacuicolas, marinas o bien aquellas que suele encontrirseles en
mds de uno de éstos (Pough, er al., 2001).

Todas las serpientes son carnivoras y muchas de ellas estdn adaptadas para capturar
presas dificiles que incluyen a los helodermitidos. Son conocidas por su capacidad de
engullir presas de didmetro mayor al suyo debido a modificaciones en el crineo,
caractaristica que no poseen los lagartos (Frazetta, 1966; Lee et al., 1999). Se alimentan de
los huevos de anfibios, reptiles o aves, también de invertebrados o vertebrados como
lagartijas, aves, mamiferos e incluso de otras serpientes que ademdés pueden ser téxicas.
Algunas se especializan en alimentarse de grandes cantidades de termitas como los
leptotiflépidos y escolecéfidios (Kley & Brainerd, 1999).

Las serpientes actuales se clasifican en cerca de 20 familias (Underwood, 1967;
Greene, 1997; Pough et al., 2001) y difieren en cuanto a qué taxén o taxones deben
considerarse como tales (por ejemplo, Anomochilius, Cylindrophis, Loxocemus, Atractaspis
y otros) o como subfamilias (por ejemplo, Pythoninae). El problema radica en encontrar
apomorfias que definan a los grupos y en un gran nimero de caracteres que pueden ser el
resultado de convergencias y que dificultan una clasificacion estable (Heise et al., 1995;
McDowell, 1987; Underwood, 1967). No obstante, existe un esquema de clasificacién
general (Pough et al., 2001; Cuadro 4-1) en el que se basé este trabajo, con la tnica
excepcién de que el género Loxocemus fue considerado como parte de la familia Boidae
por la relacién estrecha que mantienen éste grupo (ver Underwood, 1967; Knight &
Mindell, 1994; Heise et al., 1995; Graham & McGonnell, 1999; Tchemov et al., 2000;
Vidal & Hedges, 2004). Para completar y establecer las relaciones filogenéticas dentro de
las familias de serpientes actuales se consideraron las filogenenias propuesta por Knight &
Mindell (1994), Heise et al. (1995) y Vidal & Hedges (2004) representada en la Fig. 4-2.

Para la clasificacién general de las serpientes dentro de los Squamata, los trabajos
han tratado el tema desde el punto de vista morfol6gico (Bellaris & Underwood, 1951;
Dowling, 1959; Dowling & Duellman, 1978; Underwood, 1967; McDowell, 1987; Cundall
et al., 1993; Greene, 1997, Scanlon & Lee, 2000; Tchernov et al., 2000) y en menor

nimero consideran caracteres moleculares (Heise et al., 1995; Vidal & Hedges, 2004).
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Cuadro 4-1. Resumen de la clasificacién de Serpentes existentes de
acuerdo a Pough, et al. (2001).

Familias Infraordenes

Leptotyphlopidae
Typhlopidae SCOLECOPHIDIA

Anomalepididae

Anomochilidae
Uropeltidae
Aniliidae
Xenopeltidae
Loxocemidae*
Boidae*
Bolyeriidae ALETHINOPHIDIA
Xenophidiidae
Tropidophiidae
Acrochordidae
Viperidae
Colubridae
Elapidae

Atractaspididae

* En este estudio consideradas juntas como Boidae.
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Fig. 4-2. Relacién filogenética basada en Knight & Mindell (1994), Heise et al. (1995) y
Vidal & Hedges, 2004) que incluye a géneros representantes de las principales familias de
serpientes. Se sefialan con asterisco los linajes que son de interés para este estudio.
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En el caso de la clasificacién de linajes especificos como los Boidae (Heise et al.,
1995; Graham & McGonnell, 1999; Tchernov et al., 2000), Viperidae (Cadle, 1992; Knight
et al., 1992; Werman, 1992; Kraus et al., 1996; Parkinson, 1999), Elapidae (Keogh, 1998;
Keogh et al., 1998; Slowinski & Keogh, 2000) y Colubridae (Rodriguez-Robles & De
Jestis-Escobar, 1999; Kraus & Brown, 1998), las hipdtesis recientes se han basado en
caracteres morfolégicos, moleculares y fésiles, mejorando la comprensién de las relaciones
de parentezco.

Las hipotesis filogenéticas son muy importantes porque facilitan la ubicacién de
otras especies en una clasificacién. Por ejemplo, las especies que cohabitan con Heloderma
horridum como Boa constrictor, Loxocemus bicolor (Boidae), Crotalus basiliscus,
Agkistrodon bilineatus (Viperidae), Micrurus distans (Elapidae), Drymarchon corais,
Masticophis mentovarius, Trimorphodon biscutatus, Oxybelis aeneus (Colubridae) o las de
otra geografia como Charina trivirgata (Boidae), Crotalus molossus, Crotalus triseriatus
(Viperidae), Micrurus limbatus (Elapidae), Pituophis deppei y Pseudoelaphe flavirufa
(Colubridae) empleadas en esta parte del estudio, pueden posicionarse como parte de una
reconstrucién filogenética si no fueron consideras en las hiptesis previas.

Una filogenia puede mostrar el camino evolutivo que ha seguido un grupo de seres
vivos, y que a su vez, puede ayudar a conocer el camino de otras especies que han
interactuado con este grupo. Una de estas posibles interacciones que ocupa este trabajo, es
la correlacién establecida entre algunos rasgos que han evolucionado en las serpientes y
algunos rasgos de H. horridum que le permiten enfrentar la depredacién de éstas; es decir,
determinar si los rasgos analizados en el lagarto son una adaptacién al ambiente. Con este
fin, los estudios comparativos modernos se han interesado en determinar si la variacién de
un caricter influye en la variacién de otro durante la evolucién coexistente de las especies,
permitiendo predecir el grado de variacién (Martins & Hansen, 1997).

En el desarrollo del presente estudio, se elaboré un experimento para conocer este
tipo de relaciones interespecificas, y asi establecer la correlacién entre el cambio de la
respuesta adaptativa de H. horridum y algunos rasgos de sus depredadores potenciales
usando el método comparativo por contrastes filogenéticamente independientes propuesto

por Felsenstein (1985). Esta herramienta usualmente estima la correlacién ente el cambio



evolutivo en dos o mds rasgos de un grupo filogenético (Harvey & Pagel, 1991); sin
embargo, es posible evaluar la significancia estadistica entre estos rasgos en respuesta a la
evolucién del ambiente (Martins & Hansen, 1997). El método toma en cuenta que los datos
usados en estos modelos lineares no son independientes, pero si su diferencia o contraste,
ademds de tener un componente filogenético de efecto desconocido que incrementa la
correlacién en ambos rasgos comparados. El método transforma los fenotipos de las
especies medidadas en contrastes idependientes estandarizados suponiendo que la
evolucién fenotipica puede ser descrita usando un modelo de movimiento Browniano y
aplicando un algoritmo que considera la filogenia.

En este experimento se planted la hipétesis de que existe una correlacion evolutiva
entre caracteres del comportamiento antidepredador de Heloderma horridum y caracteres
de los depredadores potenciales, discutiéndose que esta correlacién muestra una posible

adaptacién que dirige el esfuerzo defensivo a circunstancias de peligro real.

Estimacion de ajustes adaptativos por el método comparativo
(Experimento III)
Meétodos

En el experimento se utilizaron cuatro caracteres como variables de respuesta, dos
del comportamiento de Heloderma horridum y dos caracteres de las serpientes (Cuadro 4-
2). Los caracteres del lagarto fueron: (1) latencia de ESC, que se obtuvo promediando el
tiempo (s) que tardé en aparecer la respuesta aversiva en 22 individuos de H. horridum
causada por 15 especies de serpientes. Los datos fueron tomados del experimento del
capitulo 2. (2) cantidad de respuestas aversivas (RA) del lagarto, variable compuesta que
fue el valor promedio de cuatro tipos de pautas conductuales producidas las serpientes en la
muestra de 22 lagartos. Cuando el promedio fue igual a cero se asigné arbitrarimente el
valor = 0.01 porque los algoritmos para el andlisis de correlacion solicitan entradas X # 0,
donde X es el valor del fenotipo. Las conductas que conformaron esta variable compuesta
fueron escapar, resoplar, aplanar el cuerpo y ondular la cola. Las mismas estdn descritas en

el capitulo 1 de este trabajo y los datos también provienen del experimento del capitulo 2.
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Cuadro 4-2. Valores crudos promedio de cada caricter evaluado (+ 1 DE). ESC
= latencia de escape y RA = nimero de respuestas aversivas de Heloderma
horridum. RAP = rapidez de desplazamiento y MAS = masa, ambos de las
serpientes depredadoras potenciales.

TAXA Caracteres

ESC (s) RA (#) RAP (s) MAS (g)
Ab 3.54 (1.60) 1.72(0.98) 4.10(0.85) 2030 (0.00)
Be 2.81 (1.68) 290(1.02) 6.40(1.67) 10075 (0.00)
Cb 3.04 (1.59) 2.00(0.62) 4.62(0.55) 8055 (0.00)
Cm 6.36 (1.73) 1.54 (0.74)  4.59 (1.30) 3005 (0.00)
Ct 52.09(2.31) 1.36(0.85) 3.40(1.33) 225(0.00)
Dc 10.77 (2.31)  1.36(0.66) 3.10(1.10) 3150 (0.00)
Pf 60.00 (0.00)  0.01(0.00) 3.95(1.08) 700 (0.00)
Lb 9.41 (1.99) 245(0.91) 5.10(1.56) 450 (0.00)

Cht 16.27 (1.88)  1.54(0.86) 5.45(0.14) 355 (0.00)
Md 60.00 (0.00)  0.01(0.00) 1.66(0.46) 40 (0.00)
Ml 60.00 (0.00)  0.01(0.00) 1.80(0.74) 30 (0.00)
Mm 16.05(2.17)  1.36(0.50) 3.25(1.26) 970 (0.00)
Oa 60.00 (0.00)  0.01(0.00) 3.90(1.15) 60 (0.00)
Pd 60.00 (0.00)  0.01(0.00) 3.30(1.22) 1150 (0.00)
Tb 60.00 (0.00)  0.01(0.00) 5.05(0.21) 620 (0.00)

Abreviaturas: Ab = Agkistrodon bilineatus, Bc = Boa constrictor, Cb = Crotalus basiliscus,
Cm = Crotalus molossus, Ct = Crotalus triseriatus, Dc = Drymarchon corais, Pf =
Pseudoelaphe flavirufa, Cht = Charina trivirgata, Lb = Loxocemus bicolor, Mm =
Masticophis mentovarius, Md = Micrurus distans, Ml = Micrurus limbatus, Oa = Oxybelis
aeneus, Pd = Pituophis deppei, Tb = Trimorphodon biscutatus.
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Los caracteres de las serpientes fueron: (3) rapidez de desplazamiento de la
serpiente (RAP), que consisti6 en el tiempo (s) promedio que tard6 cada serpiente en pasar
por un orificio de una caja de cartén a una temperatura de 28 a 30 °C. Cada serpiente fue
estimulada suavemente por el mismo experimentador y con la misma intensidad, con una
varilla de madera en el dorso del dltimo tercio del cuerpo con el fin de que el
desplazamiento fuera initerrumpido, lo anterior permité estimar su capacidad locomotora, y
a su vez, inferir su habilidad depredadora. (4) masa de la serpiente (MAS) en g, que indica
el grado de corpulencia de un depredador adulto. Los datos del cardcter para las serpientes
simpitricas representan el valor registrado de los ejemplares adultos colectados u obtenidos
de Campbell & Lamar (1989), Garcia & Ceballos, (1994), Ramirez-Bautista (1994) y
Uribe-Pefia et al. (1999). Para las serpientes alopdtricas MAS constié en el valor registrado
en los ejemplares adultos experimentados. En todos los casos se experimenté con 22
lagartos adultos y las diferentes especies de serpientes también fueron ejemplares adultos
variando el nimero de individuos segiin lo descrito en el experimento del capitulo 2.

La filogenia de las serpientes experimentadas fue reconstruida tomando como base
los trabajos de Knight & Mindell (1994), Heise et al. (1995) y Vidal & Hedges (2004). A
nivel especifico, si alguna de las 15 especies o géneros de este trabajo no fue incluida en un
estudio filogenético citado, se colocé en el nodo de una familia o género similar reportado
en Heise er al., (1995), Graham & McGonnell (1999), Tchernov et al. (2000), Cadle
(1992), Knight et al. (1992), Werman (1992), Kraus er al. (1996), Parkinson (1999), Keogh
(1998), Keogh er al. (1998), Slowinski & Keogh (2000), Rodriguez-Robles & De Jesis-
Escobar (1999) y Kraus & Brown (1998), el arbol filogenético resultante se consideré como
la filogenia resuelta (Fig. 4-3). En la filogenia se emplearon nueve especies simpdtricas con
el lagarto y seis alopdtircas. Las especies alopétricas relacionaadas filogenéticamente con
las simpétricas permitieron verificar que la respuesta del lagarto también ocurriera con
serpientes emparentadas pero sin relacién geogréfica.

Para estimar la correlacion entre caracteres, los valores de ESC y MAS se
transformaron en sus logaritmos neperianos (Ln, base 2.7182) para rectificar la dispersién
de puntos sobre la curva generada del modelo linear estandar: y = mx + b, donde y es el
caricter A, m es la pendiente de la recta, x es el carécter B, y b es la ordenada al origen

(Daniel, 1999; Pagano, 1999). Para los caracteres RA y RAP se usaron los valores crudos.
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Fig. 4-3. Reconstruccién filogenética de las especies de serpientes simpétricas (en negritas)
y alopatricas con Heloderma horridum. El asterisco indica las especies que fueron
colocadas artificialmente en la filogenia (ver texto). Los nimeros en los nodos y ramas
terminales son una referencia para calcular los contrastes filogenéticamente independientes.
Sobre la rama de cada especie se mapea la rapidez (s; redondeada a una cifra) de la
serpiente, la masa > 1000 g con el simbolo +, asi como la presencia de las respuestas
defensivas ESC (latencia de escape) y RA (cantidad de respuestas aversivas) causadas por
esa serpiente en el lagarto. El = Elapidae, Co = Colubridae, Vi = Viperidae y Bo = Boidae.



Para saber si la respuesta aversiva de Heloderma horridum se adapta en respuesta al
tipo de depredador se empled como herramienta el método comparativo por contrastes
filogenéticamente independientes (Felsenstein, 1985). Los contrastes fueron obtenidos y
estandarizados con el programa Compare 4.4 (Martins, 2001; Cuadro 4-3). El paquete
computé los datos implementando el método de contrastes independientes como un modelo
linear generalizado, comparando las combinaciones posibles de pares de rasgos y
calculando los coeficientes de correlacion r con la filogenia resuelta (Martins & Hansen,
1997). Finalmente se estimd la significancia de r-Pearson a n -2 grados de libertad, donde n

= 14 pares de contrastes y con un nivel de o = 0.05 (Pagano, 1999).

Resultados

Las correlaciones entre los valores de los caracteres no contrastados Ln ESC vs.
RAP, Ln ESC vs. Ln MAS y Ln ESC vs. RA indicaron que hubo una relacién negativa entre
rasgos (y = -0.53x + 5.05, r =0.56, P < 0.05; y =-0.53x + 6.38, r=0.78, P<0.00l yy=-
1.08x + 4.10, r = 0.88 respectivamente; P < 0.001 y #-Student = -0.53, gl = 12 para los tres
casos; Fig. 4-4, 4-5 y 4-6), mientras que las correlaciones entre los rasgos RA vs. Ln MAS
y RA vs. RAP mostraron una relacién de tipo positiva (y = 0.36x -1.28, r = 0.65 y y = 0.49x
-0.85, r = 0.63 respectivamente; P < 0.05 y #-Student = -0.53, g/ = 12 para los dos casos,
Fig. 4-7 y 4-8).

Los resultados obtenidos con la técnica de contrastes filogenéticamente
independientes indicaron que los coeficientes de correlacién para los 14 pares de contrastes
estandarizados varian en cada caso de acuerdo a lo siguiente (Cuadro 4-4): se observé que
hubo una correlacién inversa y significativa entre ESC vs. RAP, ESC vs. MAS y entre ESC
vs. RA (r=-0.53, P<0.05; r=-0.82, P <0.001 y r=-0.79, P < 0.001 respectivamente; -
Student = -0.53, gl = 12 para los tres casos). La correlacién positiva entre RA vs. MAS
mostré diferencias significativas (r = 0.70, P < 0.01, r-Student = -0.53, gl = 12); sin
embargo, las variables RA vs. RAP mostraron una correlacién sin diferencias significativas
(r=0.51, P > 0.05, t-Student = - 0.53, gl = 12). Unicamente la correlacién RA vs. RAP
mostré diferencias significaticas con la correlacién lineal simple, pero no fue significativa

con el método de contrastes filogenéticamente independientes.
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Cuadro 4-3. Contrastes estandarizados para cada par de contrastes de cada carécter.
Incluye + 1 desviacién estandar (DE). El niimero en la columna del taxén representa el
nodo de la filogenia reconstruida en la Fig. 4.3. Las abreviaturas se indican en el Cuadro

4-2.

Caracteres

Taxén 1 Taxoén II DE
ESC RA RAP MAS

Tb Oa 1.414214  0.000000  0.000000 0.813173  1.654630
Pd Pf 1.414214  0.000000  0.000000 -0.459619  0.353553
21 22 1.732051  0.000000  0.000000  0.490748 -0.889119
20 Mm 1.658312  0.795990 -0.814081  0.482418 -0.512569
19 Dc 1.623688  0.535817 -0.302342 0.271548 -0.910945
Md Ml 1414214 0.000000 0.000000 -0.098995 0.205061
18 23 1.766547  -0.781185  0.658795  0.870195  2.232584
Cb Cm 1.414214  -0.523259  0.325269  0.021213  0.692965
26 Ct 1.581139  -1.562165 0.259307 0.762109  1.954288
25 Ab 1.612452  1.055536 -0.121554 -0.135198 -0.597847
17 24 1.842387  0.820712 -0.583603 -0.839812 -0.976186
Be Cht 1414214  -1.244508 0.961665 0.671751 2.368808
28 Lb 1.581139  -0.208710 -0.145465 0.521776 0.907574
16 27 1.856509 0.283439 -0.659884 -1.158187 -0.161959
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In latencia de ESC (=)

y = -0.5327x + 5.0499
r = 0.56, P < 0.05

0 t + + -
0 1 2 3 4 5 6 7
RAP (s)

Fig. 4-4. Relacion entre el Ln de la latencia de escape (ESC) de Heloderma
horridum (abscisa) y la rapidez de desplazamiento (RAP) en segundos de 15
especies serpientes (ordenada). La ecuaci6n linear por minimos cuadrados y el
coeficiente de correlacién r-Pearson estdn indicados.
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In latencia de ESC (=)
[ %)
wm

L
*
+*
1+ *
y = -0.5313x + 6.3802
r =0.78, P < 0,001
0.5
0 t } t i)
0 2 4 6 8 10
Ln MAS (g )

Fig. 4-5. Relacién entre el Ln de la latencia de escape (ESC) en segundos de
Heloderma horridum (abscisa) y el Ln de la masa del cuerpo (MAS) en gramos
de las serpientes (ordenada). La ecuacién linear por minimos cuadrados y el
coeficiente de correlacién r-Pearson estin indicados.
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& . y = -1.0794x + 4.103
= 0.88, P < 0.001

r

In latencia de ESC (=)

RA (#)

Fig. 4-6. Relacién entre el Ln de la latencia de escape (ESC) en segundos
(abscisa) y la cantidad de respuestas aversivas (RA) de Heloderma horridum
(ordenada). La ecuacién linear por minimos cuadrados y el coeficiente de
correlacién r-Pearson estdn indicados.
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y = 0.3643x - 1.2788
r = 0.65, P < 0.05

R (&)

Ln MAS (g )

Fig. 4-7. Relacién entre la cantidad de respuestas aversivas (RA) de Heloderma
horridum (abscisa) y el Ln de la masa del cuerpo (MAS) en gramos de las
serpientes (ordenada). La ecuacién linear por minimos cuadrados y el coeficiente
de correlacién r-Pearson estan indicados.
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3.5
y = 0.4886x - 0.8578
3T r = 0.63, P < 0.05
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Fig. 4-8. Relacién entre la cantidad de respuestas aversivas (RA) de Heloderma
horridum (abscisa) y la rapidez de desplazamiento (RAP) en segundos de 15
especies serpientes (ordenada). La ecuacién linear por minimos cuadrados y el
coeficiente de correlacién r-Pearson estan indicados.

71



Cuadro 4-4. Coeficientes de correlacién r calculados
con los datos crudos y contrastados en todas las
combinaciones de caracteres comparados. ESC = latencia
de escape y RA = cantidad de respuestas aversivas de
Heloderma horridum; RAP = rapidez de desplazamiento
y MAS = masa corporal de las serpientes.

Caracter r
A B (Datos crudos) (Contrastes)
ESC RAP 0.56 " 053"
ESC MAS 078" 0.82""
ESC RA 0.88"" 079
RA MAS 0.65" 0.70 ™
RA RAP 0.63° 0.51

*P<0.05, **P<0.01, *** P<0.001.
t-Student = 0.53, gl = 12, 0. = 0.05.
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Discusion y conclusion

El comportamiento de un individuo requiere como base biol6gica un sistema
neurolégico para la percepcién de su entorno y para ejercer la accién motora
correspondiente, y éste tiene como origen en todos los seres vivos el principio: comer, sin
ser comido (Begon, et al., 1990; Cruells, 1991; Abrams, 2000). En términos histéricos,
significa que la presa y el depredador han evolucionado uno a costa del otro, donde el
legado de estrategias de cada uno reflajan su larga coexistencia (Krebs & Davies, 1991).

De forma andloga, la competencia por sobrevivir en la relacién presa-depredador se
ha visto como la carrera armamentista en la biologia evolutiva (Krebs & Davies, 1991;
Begon, et al., 1990), implicando que hay una accién constante y cambiante de aquellos
rasgos o fenotipos que favorecen la sobrevivencia y que conocemos como adaptacién
(Nelson & Platnick, 1981; Wiley, 1981). En correspondencia, las variables estimulo vs.
respuestas aversivas de Heloderma horidum analizadas se muestran como un indicador del
valor adaptativo porque se observa una correlacién de una causa contra su efecto, condicién
sefialada el método comparativo (Felsenstein, 1985; Krebs & Davies, 1991; Martins &
Hansen, 1997) y también porque el método de andlisis convencional de correlacién de
caracteres lo refleja. En el experimento, las serpientes fungen como la causa emisora de
peligro y H. horridum como el receptor, sin ser casualidad que los caracteres de la presa y
del depredador muestren correspondencia entre si.

Los coeficientes de correlacién obtenidos con los métodos convencionales y
comparativos (Cuadro 4-4) indicaron una tendencia significativa, permitiendo establecer
que la latencia de ESC en el lagarto es menor cuando la RAP disminuye y la MAS de las
serpientes incrementa. Es posible que una respuesta de huida lenta del lagarto hacia un
enemigo poco peligroso, podria beneficiarla en un ahorro de energia, quizd més necesaria
para continuar la bisqueda de otros recursos necesarios. Contrariamente, una respuesta de
huida més rdpida en contra de un depredador con mayor afinidad a su presa, puede
garantizar la sobrevivencia del lagarto, de manera que la seleccién natural pueda favorecer
caracteres que trasciendan en la decendencia de la especie (ver Begon et al., 1990; Abrams,
2000).
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Heloderma horridum, al igual que otros forrajeros activos, es un lagarto que usa
estrategias antidepredadoras econémicas como la quimiorrecepcién y su aspecto criptico
porque evitan los riesgos més que invertir recursos para enfrentarlos (Bogert & Martin del
Campo, 1956; Beck et al., 1995). Esto resulta congruente con la hipdtesis de que el
reconocimiento previo y preciso de los estimulos quimiosensibles que poseen varias formas
reptilianas permiten ahorrar energia al evitar falsos ataques a estimulos inocuos o
desconocidos (Nicoletto, 1985a; Nicoletto, 1985b).

Los resultados con los dos métodos de comparacién permitieron observar que hay
una correlacién significativa entre la respuesta de ESC y RA. Las conductas de escape,
resoplido, cuerpo aplanado y ondular la cola resumidas en RA parecen combinarse cuando
disminuye el riego por depredacién. Si la magnitud del peligro no es muy importante,
entonces es posible que otras estrategias pueden desempefiar una funcién tnicamente para
persuadir al depredador. Cuando el riesgo es inminente, es probable que los lagartos
concentren la mayor parte de su energia para escapar y evitar la depredacién. Esta
interpretacién basada en los resultados, también se observa en escincos, en quienes sus
mecanismos para detectar sefiales quimicas estdn asociados con la intensidad de los factores
de riesgo por depredacién (Head et al., 2002).

Si bien el comportamiento de escape rdpido del lagarto se expresa con variabilidad
en su intensidad (ver Cuadro 4-2), esta respuesta corresponde con los grandes depredadores
como boidos y crotddos, pero no con los 4giles y modernos colibridos. La respuesta
aversiva en Heloderma horridum parece ser gradual a la posicién filogenética de las
serpientes si se considera que ESC fue més vigorosa con serpientes depredadoras primitivas
como boidos y que poseen cuerpos robustos; mientras que el escape de los lagartos con
serpientes modernas como los colibridos tuvo una tendencia a ser lento. Es probable que
un mayor tiempo de coexistencia con las serpientes primitivas favoreciera una mejora en
los mecanismos de reconocimiento de los depredadores. Datos fésiles, por ejemplo con los
Boidae americanos, muestran una coexistencia de por lo menos 38 m. a. (Kluge, 1993),
mientras que las serpientes mds modernas tienen menos de 10 m. a. (Zug, 1993; Holman,
2000).

El efecto del tamafio de las serpientes sobre sus presas ya es conocido, y se ha sugerido

que la talla grande es un factor que ha estimulado la evolucién de habilidades de
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reconocimiento de presas reptilianas (Emest & Zug, 1996). Este efecto desde luego guarda
semejanza en la comparacion de RA vs. MAS debido a que el nimero de conductas
aversivas tuvo correlacién con el tamafio de las serpientes, suceso en el que se pudo ver que
cuando aumenté el factor riesgo, todas las estrategias antidepredadoras se activaron
gradualmente.

La aparicién de estrategias defensivas simultidneas para equilibrar la presién
selectiva del enemigo es cominmente vista en la relacién depredador-presa en saurios
(Greene, 1988). Escape locomotor rdpido, disminucién de la tasa de oscilacién de la lengua,
morder, curvar el cuerpo, resoplar, enrollar el cuerpo en la cabeza, vibracién de la cola,
entre otros son ejemplos ya mencionados (Chiszar et al., 1978; Weldon, 1982; Mori, 1990;
Amold, 1993; Bille, 1997). Con estas adaptaciones se ha propuesto que la presa intenta
causar ineficacia en las estrategias de localizacién, ataque y dominio que su enemigo ha
desarrollado (ver Mori, 1991; Russell, 1999; Van Heest & Hay, 2000). No obstante, los
andlisis con el método convencional y comparativo no son estrictamente consistentes
cuando se comparé el nimero de respuestas aversivas (RA) contra la rapidez de las
serpientes (RAP). La correlacion convencional mostré diferencias significativas en el vaor
de la pendiente (r = 0.63, P < 0.05), pero en la correlacién de contrastes, el coeficiente
indic6 una diferencia que no es significativa (» = 0.51, P > 0.05). Sin embargo, la
proximidad al punto critico (t-Student = 0.53) con el método comparativo sugiere un
estudio a futuro para verificar posibles errores de método o incorporar mas informacién de
la varianza. Si fuera el udltimo caso, en el problema debe considerarse que hay varios
factores involucrados no contemplados y que generan patrones irregulares del
comportamiento. Por ejemplo, alrededor del 70% de las familias de serpientes tienen
intervalos muy amplios en su capacidad de movimiento durante el desarrollo ontogénico
(Emnest & Zug, 1996), y que se dan como respuesta para mejorar la captura de su presa
(Amold, 1993).

Si un depredador puede desarrollar una preferencia genética diferente por
determinados tipos de presa como se ha visto en algunos colibridos (Arnold, 1981a,
1981b), entonces es muy probable que también las presas desarrollen adaptativamente
respuestas a fuerzas selectivas especificas. Por ejemplo, los escorpiones mostraron una

respuesta aversiva a vipéridos simpétricos y cualquier serpiente emparentada de
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distribuci6n alopétrica de una misma forma porque descubrieron un peligro potencial. Con
el mismo mecanismo, pero con el efecto contrario, los lagartos no mostraron conducta
aversiva a eldpidos simpdtricos o serpientes alopétricas relacionadas porque el riesgo
potencial no es el mismo o no existe con este grupo taxondémico.

El efecto del olor de colibridos simpétricos como alopétricos no fue claro, debido a
que sélo dos serpientes simpétricas causaron escape en Heloderma horridum, pero ninguna
especie alopitrica tuvo efecto en los mismos. Una explicacién parcial puede ser que la
aparicién de los colibridos en el planeta es mas reciente que la de otras serpientes. En
America, por ejemplo, los colibridos se muestran representados dede hace 6 m. a. (Zug,
1993; Holman, 2000), mientras que otros linajes como los vipéridos cuantan con 24 m. a.
(Holman, 1964; Miller, 1980). Algunas sugerencias indican que sélo si el colibrido ha
mantenido una interaccién depredador-presa en el pasado reciente, podria darse una
conducta antidepredadora (Head et al., 2002). Por esta razén puede esperarse que las
serpientes modernas y los lagartos alin existentes, sin la relacion ecoldgica, no muestren un
patrén esperado.

Si bien el andlisis convencional y el del método comparativo no coincidieron en un
caso, en la mayoria de las correlaciones dan un enfoque para para inferir que la respuesta
defensiva de Heloderma horridum ha evolucionado en respuesta al tipo de depredadores
que representan una fuente de peligro real. La conducta en los lagartos también parece estar
correlacionada con el cambio evolutivo de los cinco taxa de depredadores con quien
coexiste. Como ya se ha sefialado, las estrategias antidepredadoras desplegadas hacia
especies filogenéticamente relacionadas con los depredadores naturales del lagarto podrian
verse como un mecanismo de exaptacién, que podria beneficiar la distribucién futura en
otras dreas a estos lagartos. Sin embargo, esto requerird un estudio mas extenso con datos
histéricos para conocer la tendencia adaptativa de ésta y otras especies relacionadas.

Puede sorprender que un lagarto de talla grande y con armas quimicas para su
defensa como H. horridum requiera ademdés de otros mecanismos antidepredadores, pero de
hecho, ese conjunto de estrategias complejas es lo que le ha permitido enfrentar las
circunstancias de peligro ante serpientes depredadoras en méis de 38 m. a. de probable
coexistencia segtn la informaci6n histérica (Pregill et al., 1986; Kluge, 1993; Zug, 1993;
Cifelli & Nydam, 1995; Scanlon & Lee, 2000).
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Conclusién general

Se concluye que hay una respuesta adaptada de H. horridum a sus principales
depredadores, en la que el reconocimiento especifico de éstos dirige la energia del
comportamiento a situaciones reales de peligro. Los datos indicaron que el comportamiento
aversivo tiene un origen congénito y no necesitan ser aprendidos los componentes
observados. La conducta es mis vigorosa en etapas primarias del desarrollo, probablemente
como una adaptacion que compensa la vulnerabilidad en presas ain pequefas. En los
adultos, la reduccién de pautas del comportamiento probablemente le permitan ahorrar
energia para otro tipo de necesidades vitales.

El estudio indica que la variacién de un rasgo del comportamiento aversivo puede
predecirse por la medida de otro que proviene de los depredadores potenciales. La masa del
cuerpo y la rapidez de las serpientes son los rasgos que mejor explican el comportamiento
de escape del lagarto como una estrategia adaptativa,

La conducta aversiva parece estar mejor adaptada a serpientes que guardan una
posicién més basal en su filogenia que con descendientes mds distantes. Lo anterior sugiere
que el comportamiento defensivo en los lagartos se correlaciona con el cambio evolutivo de
sus principales depredadores, las serpientes.

Un andlisis a futuro de la biogeografia de los depredadores permitiria conocer si la
intensidad del comportamiento es proporcional a la distribucién de éstos. Finalmente, un
estudio comparativo con otros saurios permitirfa saber si el patrén conductual de
Heloderma horridum tiene constantes o s6lo es una caracteristica con adaptaciones

particulares dirigidas a la especializacién antidepredadora en la evolucién reptiliana.
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