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RESUMEN. 

 

La teoría de historias de vida intenta explicar cómo han evolucionado los distintos 

atributos asociados con el crecimiento, reproducción y supervivencia de los 

organismos (tamaño de camada, masa corporal, longitud hocico cloaca, etc.) a lo 

largo del tiempo mediante procesos evolutivos, Las relaciones que existen entre los 

diferentes atributos de vida se ven afectadas por las compensaciones ente ellos. 

Estos atributos son importantes porque afectan la adecuación de los individuos. La 

familia Colubridae es de gran interés, ya que contiene casi el 50% de las especies 

descritas de serpientes. Se partió de la base de datos de “Amniote life history 

database”, que se modifico y se agregó información de especies recientemente 

descritas. Se utilizó la filogenia de Pyron et al., 2013, en la cual se eliminaron las 

ramas terminales de aquellas especies para las cuales no se contaba con 

información en la base de datos de atributos de historias de vida y se transformó a 

un árbol ultramétrico. Posteriormente se realizaron los análisis de mínimos 

cuadrados filogenéticos generalizados (PGLS). 

 

En este estudio se analizó la relación entre cuatro atributos de historia de vida NNR= 

Numero de neonatos por evento reproductivo, MA= Masa del Adulto (g), L= 

Longevidad (años), LHC-A= Longitud hocico cloaca de Adultos (cm), dando como 

resultado valores de “P” MA vs NNR= 0.61, MA vs L= 0.17, MA vs LHC-A= 0.0004, 

La relación entre la masa de adultos con la longevidad, tamaño de camada, y 

longitud hocico cloaca es positiva al eliminar el efecto de la filogenia, además de 

que la masa y la longitud tienen una relación significativa. LHC vs NNR = 0.12, la 

relación entre la longitud con el tamaño de camada podría llegar a ser significativa 

en cuanto al tipo de paridad. NNR vs L= 0.26, la relación entre la longevidad y el 

tamaño de camada es positiva al eliminar el efecto de la filogenia. LHC-A vs L= 0 

.0072 así mismo entre la longitud y la longevidad existe una relación positiva, 

aunque con un valor muy pequeño. 
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Existen grandes vacíos en la información de atributos de historia de vida en las 

serpientes, particularmente en los Colubridos, sin embargo, algunas especies, 

particularmente aquellas que habitan en zonas templadas han sido mucho más 

estudiadas. Sin embargo, fuera de esas excepciones, la mayoría de las subfamilias 

no cuenta con ningún tipo de información de los atributos de historia de vida. Al 

utilizar datos de especies de diferentes partes del mundo puede generar error 

muestral, pero la inclusión de estos datos puede revelar información evolutiva 

relevante. Otros estudios coinciden en que existe una tendencia positiva entre la 

masa de los adultos y el tamaño de camada, también entre la masa de los adultos 

y la longevidad. La longevidad y el tamaño de camada tienen una tendencia positiva 

lo que contrasta con otros estudios que mencionan que nidadas grandes se 

correlacionan con vidas más cortas. Las tendencias positivas que encontramos en 

los diferentes atributos podrían estar asociados con una señal filogenética 

significativa, sin embargo se requiere de un mayor tamaño de muestra para poner 

a prueba esta hipótesis. 
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INTRODUCCIÓN. 

La evolución es el cambio a través del tiempo, por medio del cual se modifican y 

divergen las especies dejando como resultado nuevas y múltiples especies 

descendientes (Losos,2016). La evolución ocurre por medio de diferentes fuerzas 

evolutivas, por ejemplo el flujo genico que implica el movimiento de genes dentro de 

una población. Así mismo el cambio al azar entre los diferentes alelos en una 

población es lo que se conoce como deriva genica. Por otro lado, la mutación a 

pesar de que genera variación genetica no es la unica manera ya que existe el 

entrecruzamiento que puede reducir la inferencia selectiva de los alelos para facilitar 

la selección natural y generar variación genetica (Dumont, 2017). También la 

selección natural puede conservar a los alelos más ventajosos dentro de una 

población y remover a los que no lo sean (Wlash, 2000; Eguiarte et al., 2013). A su 

vez las poblaciones se adaptan a su entorno y no necesariamente mejoran en el 

tiempo, sin embargo, los organismos no cambian forzosamente para adaptarse a su 

entorno, sino que también modifican su entorno para adaptarse a ellos (Cervella, et 

al., 2009). 

La selección natural es la fuerza evolutiva por la cual evolucionan las relaciones 

funcionales, esto quiere decir que las propiedades funcionales de ciertos cambios 

en los organismos no son productos del azar (Johnson y Kwan, 2010). Además, hay 

que mencionar que el cambio en los genes de los organismos les permitirá tener 

mejor capacidad de supervivencia y reproducción esto es a lo que conocemos como 

adecuación (Walsh, 2000; Matthen y Ariew, 2002; Latta et al., 2010). Por otro lado, 

se sabe que la selección natural afecta fuertemente a los fenotipos y no a los 

genotipos, pero si no afectara indirectamente a los genotipos los fenotipos no 

podrían ser heredables, esto ayuda a obtener información de la evolución fenotípica 

además de servir como punto de comparación con otras fuentes de información 

(Sanjak et al., 2018). La selección natural puede actuar de diferentes maneras, por 

ejemplo, cuando reduce la variación fenotípica en un atributo específico debido a 

que sus portadores tienen ventajas en la adecuación, se conoce como selección 
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direccional, ya que desplaza el estado del atributo en un sentido específico. Cuando 

existe variación en los atributos que puede desplazarse en dos sentidos opuestos 

por efectos de la selección, se le conoce como selección disruptiva, en la que 

fenotipos con atributos “intermedios” se encuentran en desventaja (dismuniyendo 

su adecuación), lo que favorece una reducción en la variación fenotípica, pero a 

diferencia de la selección direccional, aquí lo hace hacia dos extremos opuestos en 

la variación del atributo de interés. Finalmente, cuando no se favorecen fenotipos 

con los caracteres desplazados hacia un “óptimo” (es importante recordar que 

dichos óptimos solo existen en una escala temporal acotada por lo que un atributo 

con estas características puede cambiar a través del tiempo). Se puede favorecer 

una mayor variación en la expresión del fenotipo, en la que los atributos se 

distribuyen a través de un gradiente, donde los atributos “promedio” son los que más 

sobreviven a este tipo de selección, se le conoce como selección estabilizadora 

(Hereford et al., 2004;Rueffler et al.,2006;Sanjak et al.,2018). 

Para que la selección natural pueda causar un cambio evolutivo en un rasgo de una 

población, la selección debe estar correlacionada con la adecuación y ser 

heredable. Así mismo conocer qué mecanismos promueven la variación en los 

atributos de historia de vida es fundamental para comprender la evolución de las 

estrategias reproductivas en las especies (Kirk et al., 2001; Mesquita et al., 2016a). 

La teoría de historias de vida intenta explicar y analizar cómo han evolucionado los 

atributos de historia de vida mediante los procesos evolutivos enfocándose en la 

selección natural (Stearns, 1992). Existen numerosos atributos de historia de vida, 

sin embargo, los que se pueden encontrar más frecuentemente en la literatura son: 

número de crías que produce un organismo (por evento reproductivo o a lo largo de 

su ciclo de vida), longevidad, edad y talla a la madurez, supervivencia, entre muchos 

otros (Stearns, 2000; Pérez Mendoza y Zuñiga Vega, 2010; Fabian y Flatt, 2012). 

Dado que los atributos de historia de vida inciden directamente sobre la adecuación 

de los individuos,los atributos se ven a su vez afectados fuertemente por presiones 

de selección natural (Stearns, 1992). 
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La evolución de los diferentes atributos de historia de vida está limitada por 

diferentes factores, uno de los factores más relevantes son las compensaciones 

(trade-offs), entre supervivencia, reproducción y crecimiento. Las compensaciones 

son conflictos de asignación energética entre distintos atributos de historia de vida, 

ya que incrementar la energía disponible en un atributo implica que la energía ya no 

se encontrará disponible para otro atributo (Stearns, 1992; Fabian y Flatt, 2012; 

Mesquita et al., 2016a). Se han descrito cerca de 45 posibles tipos de 

compensaciones entre los diferentes tipos de atributos de historia de vida, algunas 

de estas compensaciones son: reproducción actual vs supervivencia, reproducción 

actual vs reproducción futura, numero de la descendientes vs tamaño de la 

descendencia, tiempo de desarrollo vs tamaño a la maduración, etc. (Fabian y Flatt, 

2012). Como consecuencia dela restricción energética, los individuos no pueden 

optimizar todos sus atributos de historia de vida de manera simultánea. Sin 

embargo, vale la pena tener en cuenta que la selección natural depende de factores 

como el clima, suministro de alimentos, condición física de los individuos e historia 

evolutiva que por lo general la evolución de los atributos está correlacionada con 

estas condiciones y es difícil de separar los efectos de cada factor sobre cada 

atributo de historia de vida (Fabian y Flatt, 2012; Mesquita et al., 2016a). 

Las compensaciones no son la única restricción de la evolución de los atributos de 

historia de vida, existe también la “inercia filogenética”. La señal filogenética es la 

tendencia de especies más relacionadas a parecerse más entre sí que a especies 

puestas aleatoriamente en un árbol filogenético, algo importante a tener en cuenta 

es que, en promedio, para cualquier árbol jerárquico, las especies estrechamente 

relacionadas tenderán a parecerse entre sí bajo modelos evolutivos tan simples 

como el movimiento browniano (Blomberg y Garland, 2002). La inercia filogenetica 

ha sido asociada a las teorías de ortogénesis (teorias que sustentan que la 

evolución es rectilínea y tiene un fin determinado) (Mayr 1982). Simpson (1944) 

refutó estas teorías, señalando que, si bien el registro fósil a veces mostraba 

patrones que sugerían que la evolución avanzaba en una dirección particular, esos 

patrones mostraban muchas irregularidades. Así para Simpson (1944), la “inercia 

filogenética” representa un patrón de evolución rectilíneo que lleva a tendencias 
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direccionales del registro fósil, generado por selección natural. El término fue 

definido por Wilson (1975) como una serie de propiedades profundas de una 

población, que determinan cuánto se puede desviar su evolución, más 

precisamente serian factores que tienden a resistir a la selección natural.  

Una de las familias más representativas dentro de las serpientes es la familia 

Colubridae que cuenta con cerca del 50% de todas las serpientes descritas. Una 

gran cantidad de las especies de colúbridos son ovíparas, pero algunas son 

vivíparas (todas aquellas incluidas dentro de la subfamilia Natricinae). Esta familia 

tiene especies de hábitos acuáticos, aunque también algunas de hábitos fosoriales 

y semifosoriales (Conopsis y Storeria). Por lo general presentan escudos cefálicos 

grandes y bien definidos incluyendo casi siempre escama loreal, así mismo las 

escamas pueden sufrir fusiones o fragmentaciones, pero nunca se llega a una 

diferenciación tan avanzada como en viperidos (Carreira et al., 2005). 

Considerando la relevancia de la evolución de los atributos de historias de vida y su 

relación con las diferentes fuerzas que restringen dicha evolución, es necesario 

definir si la forma en que operan es igual en diferentes grupos de estudio. Existen 

numerosos estudios que abordan la evolución de los atributos de historias de vida 

en mamíferos y aves, ya que son los grupos que cuentan con más información al 

respecto (De Magalhães y Costa 2009). Sin embargo, existen grupos mucho menos 

estudiados, como los del grupo Squamata, y particularmente las serpientes. Estos 

organismos se caracterizan por poseer un cuerpo alargado sin extremidades y 

tienen un gran número de vertebras dorsales (Flores-Villela y García-Vázquez 

2014). Las serpientes poseen una lengua bífida que actúa como órgano sensorial y 

carecen oído externo (Semarnat, 2018). Existen cerca de 3,848 serpientes en todo 

el mundo (Uetz, 2020). Las serpientes son cosmopolitas exceptuando su presencia 

en la Antártida y las zonas polares. Además de su gran distribución tienen distintos 

hábitos, llegando a ser arborícolas, terrestres, acuáticas, semiacuáticas, etc. 

(Flores-Villela y García-Vázquez 2014). Por todo lo anterior, estudiar la evolución 

de los atributos de historia de vida en la familia Colubridae resulta atractivo, ya que 

presentan diversos hábitos, diferentes tipos reproductivos, así como mayor número 
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de especies con respecto a otros grupos de serpientes y además por ser un grupo 

cosmopolita. 
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OBJETIVOS. 

 

Objetivo General. 

Explorar las relaciones entre los atributos de historias de vida conocidos en las 

especies de la familia colubridae y la filogenia, para identificar si los procesos a 

escala microevolutiva determinan dichos atributos o son determinados por las 

relaciones filogenéticas entre las especies. 

 

Objetivos particulares. 

Explorar si la adaptación a escala microevolutiva determina los diferentes atributos 

de historia de vida. 

Compilar los atributos de historia de vida para todas las especies posibles de la 

familia Colubridae. 

Identificar la variación en los atributos de historia de vida en las especies de la 

familia Colubridae. 

Seleccionar los atributos de historia de vida más reportados para los análisis PGLS. 

Analizar la tendencia de los atributos de historia de vida de la familia Colubridae 

libres del efecto de la filogenia. 
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HIPOTESIS. 

Los atributos de historia de vida presentaran relaciones significativas entre sí debido 

a su estrecha relación con la adecuación biológica, por lo que la adaptación a escala 

microevolutiva será más relevante para determinar dichos atributos que los efectos 

de la filogenia y su topología. 
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MATERIALES Y METODOS. 

Recopilación de los datos. 

Se utilizo un total de 2,046 especies de la familia Colubridae (Uetz, 2021), se 

recopilo una base de datos, consta de 335 especies de serpientes de esta familia, 

divididas en cinco subfamilias de un total de ocho. Los datos de los atributos de 

historia de vida fueron recopilados a partir de la base de datos de “Amniote life 

history database” (Myhrvold et al., 2015). Esta base de datos fue actualizada, se 

buscó incorporar aquellas especies descritas posteriormente a la publicación de la 

base de datos; asímismo, se buscó incorporar los datos de los atributos faltantes. 

La base original cuenta con un total de 29 atributos de historia de vida por ejemplo: 

longitud hocico-cloaca del macho, longitud y anchura de los huevos, maduración del 

macho, etc. Los atributos mencionados anteriormente se excluyeron ya que eran 

poco frecuentes  en la literatura y no se contaba con información suficiente para el 

análisis posterior de los mismos. Posteriormente, se limitó el número de atributos a 

10 (e.g. Numero de crías al nacer, longitud hocico cloaca de adultos y crías, 

longevidad, tiempo de gestación, peso de adultos y hembras, etc). Dado que aún 

después de este primer filtro, se encontró un gran número de especies con atributos 

faltantes, se realizo un segundofiltro, quedando únicamente cuatro atributos de 

historia de vida: números de neonatos por evento reproductivo (NNR), masa de 

adultos (MA), longevidad (L) y longitud hocico-cloaca de los adultos (LHC-A). Una 

vez seleccionados estos cuatro atributos, se realizó, una búsqueda exhaustiva para 

los datos faltantes a través de literatura especializada, utilizando la base de datos 

“The reptile data base” (Uetz, 2021), como autoridad taxónomica y como fuente de 

la literatura primaria para cada especie. 
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Hipótesis filogenética. 

Debido a que no existen árboles que contemplen todas las especies de colúbridos 

ni que tengan una filogenia completamente resuelta, se decidió utilizar la propuesta 

de Pyron, et al., 2013, que es una de las filogenias más completas y con mayor 

soporte de ramas. Dicha propuesta consiste en 4,161 especies de escamados de 

las cuales 539 son de serpientes de la familia Colubridae. El análisis del árbol se 

basa en hasta 12,896 pares de bases por especie (promedio = 2,497 pares de 

bases) de 12 genes, incluidos siete loci nucleares (BDNF, c-mos, NT3, PDC, R35, 

RAG-1 y RAG-2), y cinco genes mitocondriales (12S, 16S, citocromo b, ND2 y ND4). 

Debido a que los programas que se utilizan para eliminar el efecto de la filogenia 

requieren que los árboles sean ultramétricos (lo que significa que desde el 

antepasado común hasta el actual las ramas tienen el mismo tamaño), se realizó un 

ajuste en las ramas mediante el software FigTree (Rambaut, 2010). Debido a que 

el árbol contaba con un numero mayor de especies que aquellas para las que se 

contaba con datos, se procedió a cortar las ramas del árbol con el paquete ape 

(Paradis y Schliep, 2019) en Rstudio (R Core Team, 2019). Esto dio como resultado, 

un árbol ultrametrico con 181 ramas terminales que representan todas aquellas 

especies para las que se contaba con datos. 

 

Analisis de los atributos de historia de vida y su relación con la filogenia. 

Una vez que se obtuvo el árbol ultrametrico con las 181 especies para las que se 

tienen datos. Mediante el software Rstudio (R Core Team, 2019) a traves de la 

función de datos comparativos del paquete caper (Orme et al., 2018), se 

compararon las especies del árbol y de la base de datos para asegurarse que los 

datos coincidan con la filogenia. Tambien con el mismo paquete se calculo una 

matriz de varianza-coravianza paracalcular los erroes estandar de las variables. 
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Adicionalmente a la comparación de los datos, se procedió a realizar mínimos 

cuadrados filogeneticos generalziados (PGLS) los cuales se emplean comunmente 

cuando se busca establecer la asociación evolutiva entre dos o más atributos de 

historia de vida (Symonds y Blomberg, 2014). Al  realizar los PGLS se tomó la 

decisión de reducir el número de especies a 121 ya que solo estas contaban con la 

mayor cantidad de información con respecto a sus atributos de historia de vida. Esto 

se decidió ya que, no se contaba con todos los datos para todas las especies de la 

base. 

Posterior a los PGLS, los datos de masa de los adultos y longitud hocico cloaca de 

los adultos se transformo a una escala logarítmica (ln) debido a las diferencias en 

los órdenes de magnitud entre las variables. 
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RESULTADOS. 

A partir de la base de datos de “Amniote life history database” (Myhrvold, et al., 

2015) que contenía 29 atributos se eligieron cuatro atributos. La filogenia de Pyron 

et al., 2013 contaba con un total de 4,161 especies de escamados, dentro de los 

cuales 539 eran serpientes de la familia Colubridae. Al comparar estás especies con 

las que se tenía en la base de datos se llegó al total de 181 especies que coincidían 

entre la filogenia y los datos (Figura 1).  

Por otro lado, el número de especies entre las diferentes subfamilias de Colubridae, 

es variable ya que de la subfamilia Natricinae contamos con solo 18 especies 

(Figura 2). Además, de los géneros de los cuales se tenía información sobre los 

atributos de historias de vida son Thamnophis, Nerodia y Storeria que en su mayoría 

las especies de estos géneros se encuentran en Norte América (Lawson, 1987; 

Hallas, et al., 2021). De la subfamilia Sybinophiinae contamos con solo cinco 

especies (Figura 3). Encontramos una sola especie de la subfamilia Grayiinae, seis 

especies de la subfamilia Ahaetuliinae y 151 especies de la más diversa d elas 

subfamilias Colubrinae (Figura 4.) De las 181 especies que coinciden entre la 

filogenia y la base de datos existen algunas que cuentan con poca información, por 

lo que se decidió sacarlas. También quitamos algunos atributos de historia de vida 

para un mejor entendimiento de la ecología de las especies restantes (Tabla 2). 
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Figura 1. Se muestra la filogenía de la familia Colubridae obtenida, despues de comparar la base de datos y la filogenia de Pyron et 

al, 2013). 
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Figura 2. Sección de la filogenia obtenida, donde se muestran las especies pertenecientes a la subfamilia Natricinae. 

 

 

 

 

 

 

 
 

 

 

Figura 3. Sección de la filogenia obtenida, donde se muestran las especies pertenecientes a la subfamilia Sibynophiinae. 
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Figura 4. Sección de la filogenia obtenida, donde se muestran las especies pertenecientes a las subfamilias Colubrinae, Ahaetuliinae 

(Color Azul) y Grayiinae (Color Rojo). 
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De las 181 especies que coinciden entre el árbol y nuestra base de datos tenemos 

la siguiente tabla (1) por subfamilia. Para la subfamilia Ahaetuliinae hay solo seis 

especies, de la familia Sibynophiinae solo hay cinco especies y de la familia 

Grayiinae solo una especie. Estas subfamilias cuentan con un número reducido de 

especies y hay muy poca información sobre su ecología. Mientras tanto, de la 

subfamilia Natricinae hay 18 especies y de la subfamilia Colubrinae 151 especies. 

De esta última, que tiene mayor cantidad de especies se conoce mejor su ecología. 

Tabla 1. Se muestran cuantas especies de cada subfamilia. 

Subfamilia Especies 

Ahaetuliinae 6 

Calamarinae 0 

Colubrinae 151 

Dipsadinae 0 

Grayiinae 1 

Natricinae 18 

Pseudoxenodontinae 0 

Sibynophiinae 5 
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Resultados de los PGLS 

Con este conjunto de 121 especies de culebras, la regresión filogenética de mínimos 

cuadrados filogenéticos generalizados (PGLS) de los diferentes modelos de los 

atributos de historia de vida (tabla 2), se obtuvieron y posterior se ajustaron los 

valores de MA y LHC-A con (ln) para obtener sus respectivas graficas. Para estos 

análisis se tuvieron que reducir los atributos de historias de vida a solo cuatro, 

números de neonatos por evento reproductivo (NNR), masa de adultos (MA), 

longevidad (L) y longitud hocico-cloaca de los adultos (LHC-A 

Tabla 2.  Se muestran los diferentes modelos que se analizaron, así como para cada uno de ellos, los valores de P y el tipo de 

paridad. 

 

 

 

  

NNR= Numero de neonatos por evento reproductivo, MA= Masa del Adulto(g), L= 
Longevidad(años), LHC-A= Longitud hocico cloaca de Adultos(cm), NA=Sin datos. 
Códigos de significancia: 0 ‘***’ 0.001 ‘**’ 0.01 ‘*’ ‘.’ 0.1. 

Modelo Intercepto P Tipo de Paridad 

MA vs NNR <0.01 0.61 NA 

MA vs L <0.01 0.17. NA 

MA vs LHC-A <0.01 0.0004*** NA 

NNR vs L <0.01 0.26 NA 

LHC-A vs NNR <0.01 0.12 . 

LHC-A vs L <0.01 0.0072** NA 
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Número de neonatos por evento reproductivo. 

El número de neonatos por evento reproductivo tiene una pendiente positiva con 

respecto a la longevidad teniendo un valor de P= 0.26 aunque se observa una 

pendiente positiva esto no quiere decir que el valor sea significativo. Aunque la 

pendiente tiene un valor muy pequeño (b1= 0.12), la relación entre los dos atributos 

de historia de vida es positiva cuando se elimina el efecto de la filogenia. Este patrón 

es consistente con los valores observados, donde también existe una relación 

positiva. Además, se observa una línea de tendencia asociada a los valores 

ajustados que son los valores corregidos por la filogenia. 

 

Figura 5. PGLS del modelo, NNR vs L, los datos en azul representan el modelo lineal sin los valores ajustados y los de color naranja 

representan los valores ajustados. En este análisis muestra que a pesar de que los individuos tienen edades avanzadas, siguen 

teniendo gran cantidad de descendencia. 
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Masa de los Adultos. 

La masa de los adultos tiene una relación positiva con respecto a los atributos, 

Longevidad P=0.17, LHC-A P=0.0004 pero no en cuanto a NNR P=0.61 en los tres 

modelos tenemos una pendiente con un valor muy pequeño (b1= 0.10, b1= 0.34, b1= 

0.15; respectivamente), la relación que tienen los diferentes modelos es positiva 

cuando se elimina el efecto de la filogenia. Este patrón es consistente con los 

valores observados, donde también existe una relación positiva. Además de 

mencionar que MA vs LHC-A tienen una relación significativa, en comparación con 

los otros atributos. Además, se observa una línea de tendencia asociada a los 

valores ajustados que son los valores corregidos por la filogenia. 

 

Figura 6. PGLS del modelo, MA vs NNR, los datos en naranja representan el modelo lineal sin los valores ajustados y los de color 

azul representan los valores ajustados. En este análisis muestra que a mayor cantidad de masa en los adultos mayor puede ser el 

número de descende ncia. 
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Figura 7. PGLS del modelo, MA vs L, los datos en naranja representan el modelo lineal sin los valores ajustados y los de color azul 

representan los valores ajustados. En este análisis muestra que a mayor cantidad de masa se puede tener una vida más longeva. 

 

Figura 8. PGLS del modelo, MA vs LHC-A, los datos en naranja representan el modelo lineal sin los valores ajustados y los de color 

azul representan los valores ajustados. En este análisis muestra que a mayor cantidad de masa los organismos son más grandes en 

cuanto a longitud. 
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Longitud hocico cloaca de adultos. 

La longitud hocico cloaca de los adultos tiene una relación positiva con respecto a 

Longevidad P=0.0072 pero no en cuanto a NNR P=0.12, así mismo en los dos 

modelos tenemos una pendiente con un valor muy pequeño (b1= 0.01, b1= 0.33, 

respectivamente), la relación que tienen los diferentes modelos es positiva cuando 

se elimina el efecto de la filogenia. Este patrón es consistente con los valores 

observados, donde también existe una relación positiva. Por otro lado, LHC-A vs 

NNR podrían llegar a tener una relación significativa en cuanto al tipo de paridad 

entre la familia Colubridae, ya que existen especies vivíparas y ovíparas, donde 

contener embriones dentro del oviducto requiere mayor gasto energético que la 

producción de huevos. Además, se observa una línea de tendencia asociada a los 

valores ajustados que son los valores corregidos por la filogenia. 

 

 

Figura 9. PGLS del modelo, LHC-A vs NNR, los datos en naranja representan el modelo lineal sin los valores ajustados y los de color 

azul representan los valores ajustados. En este análisis muestra que a medida que los individuos tienen mayor longitud, tienden a 

tener una mayor descendencia. 
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Figura 10. PGLS del modelo, LHC-A vs L, los datos en gris representan el modelo lineal sin los valores ajustados y los de color naranja 

representan los valores ajustados. En este análisis muestra a medida que los organismos tienen a tener una mayor longitud, también 

tienden a tener una mayor longevidad 
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DISCUSIÓN. 

La familia Colubridae es la más diversa y rica en especies de todas las serpientes 

(Pough et al., 2004), la composición de esta familia y la supuesta parafilia del grupo 

ha tenido muchas polémicas (Lawson et al., 2005; Nagy et al., 2003; Kelly et al., 

2003). Esta familia al estar compuesta por muchas especies divididas en diferentes 

subfamilias hace que su taxonomía no esté clara y requerirá de reconstrucciones 

filogenéticas para su mejor entendimiento (Kelly et al., 2003). A pesar de tener 

diversas propuestas de nuevas filogenias de la familia Colubridae como la de 

Figueroa et al., 2016 se decidió optar por una propuesta más conservadora como la 

de Pyron et al., 2013. La principal diferencia entre ellas es que la propuesta de Pyron 

conserva las subfamilias dentro de Colubridae, mientras que la de Figueroa eleva 

muchas de ellas a nivel de familia; dicho cambio modifica profundamente las 

relaciones en la topología de las serpientes, por lo que consideramos que la de 

Pyron es una propuesta con mayor estabilidad taxonómica.  

Por otro lado, se sabe que algunas de las especies de Colubridos con más 

comprensión de su ecología habitan en América del Norte y Europa, (Porque se 

sabe más de ellas) en comparación de otras partes del mundo (Shine et al., 2006), 

por ejemplo, África, Asía y América del Sur (Shine, et al 2006; Youhua, 2009; Ávila, 

et al.,2006). Así mismo, existe poca información de las especies de colúbridos que 

se encuentran en algunas subfamilias como: Ahaetuliinae, Calamariinae, Grayiinae, 

Pseudoxenodontinae y Sibynophiinae (The reptile database, 2022). Cabe recalcar 

que las especies de latitudes más templadas o en zonas más estudiadas como 

América del Norte o Europa, por ejemplo, los Viperidos y dentro de Colubridae el 

género Thamnophis tiendan a tener más investigaciones acerca de diferentes 

aspectos como su ecología, fisiología, reproducción etc. Esto posiblemente debido 

a la concentración de individuos en espacios geográficos reducidos durante la 

temporada de invierno en ambientes templados puede facilitar el estudio de las 

especies que habitan estas zonas, cosa que en los ambientes tropicales parece no 

ocurrir, limitando aún más nuestra capacidad para comprender lo que sucede con 

estas especies. Por otro lado, las especies de zonas tropicales han sido mucho 
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menos estudiadas (Angarita, 2017). La escasez de la información sobre especies 

que se distribuyen en latitudes tropicales es relevante no solo por corresponder con 

zonas donde existe una mayor riqueza de especies, sino también por posiblemente 

representar estrategias ecológicas y evolutivas diferentes a aquellas de las especies 

que se distribuyen en ambientes templados (Angarita, 2017). Finalmente, en la 

mayoría de países del hemisferio Norte, cuentan con economías más poderosas y 

con ello un mayor número de investigadores, recursos y tecnología, lo que podría 

ser un indicador de por qué hay pocos estudios con serpientes tropicales.  

En relación con nuestro conjunto de datos Mesquita et al., 2016a menciona que 

incorporar en el análisis especies de diferentes partes del mundo puede generar 

ruido como error muestral, ya que los atributos de historia de vida se pueden ver 

afectados de diferentes maneras por distintos factores. Por ejemplo: la temperatura, 

la disponibilidad de alimento e incluso los factores genéticos entre otros más, los 

cuales se magnifican en escalas geográficas mayores (Mesquita et al 2016b). Sin 

embargo, aunque trabajar con distintas especies de diferentes regiones geográficas 

genera posibles sesgos, es importante dilucidar si la inercia filogenetica u otras 

fuerzas evolutivas moldean los atributos de historia de vida y para ello se requiere 

incorporar tantas especies como sea posible dentro de cada grupo taxonómico a 

ser estudiado ya que los métodos para estimar la señal filogenética requieren de 

una gran cantidad de información (Mesquita, et al., 2016a). Los resultados obtenidos 

en este trabajo, pueden mostrar poca relación entre los atributos de historia de vida, 

pero esto puede deberse a que las especies utilizadas son de diferentes partes del 

mundo y la variación que existe entre las especies expuestas a condiciones 

ambientales similares sugiere un componente filogenético que influye en las 

historias de vida (Mesquita, et al., 2016a). La poca relación también podría deberse 

a la falta información, así como la poca cantidad de especies utilizadas recordando 

que Colubridae es la familia con más especies en el mundo.   
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La decisión de eliminar atributos de historia de vida de este estudio se debe a que 

las serpientes siguen siendo un grupo poco estudiado en cuanto a su papel 

ecológico en los diferentes ecosistemas (Ibarra-Bautista et al., 2021) por lo tanto a 

pesar de la búsqueda de información no existe o no se conocen los datos de los 

diversos atributos de historia de vida que existen. Adicionalmente, se ha discutido, 

que la imputación de datos de los atributos de historia de vida puede tener 

consecuencias como la falta de precisión sobre los resultados de la imputación 

(James et al., 2020), esto puede tener consecuencias sobre los análisis de PGLS, 

por lo que se decidió no realizar este proceso. 

Al tomar en cuenta solo cuatro atributos de historia de vida para este trabajo es 

importante mencionar lo relevantes que son en los estudios de historia natural y 

atributos de historia de vida para poder entender diferentes aspectos ecológicos y 

poder dilucidar patrones evolutivos entre los mismos (Anderson, 2012). Unos de los 

atributos de historia de vida más conocidos en los diferentes grupos taxonómicos 

incluyendo a los escamados es el tamaño y la masa corporal, estos atributos, 

destacan entre otros al ser atributos morfológicos fácilmente medibles, ya que no 

dependen de encontrar a los individuos en etapas específicas del ciclo de vida o de 

la estacionalidad; además, son atributos estándar en la ecología, ya que guardan 

relación con muchos otros atributos (Hallmann y Griebeler, 2018). Al tener una 

relación directa con las medidas de adecuación, la longevidad ha sido otro atributo 

relativamente bien estudiado, lo cual además es facilitado por el mantenimiento en 

cautiverio de especímenes en colección y zoológicos (Scharf, et al., 2014). El 

tamaño de la nidada o camada es un atributo determinante para la adecuación, por 

lo que ha evolucionado a lo largo del tiempo en las diferentes poblaciones en 

adaptación a su entorno (Morrison y Hero, 2003), de hecho, se considera como uno 

de los atributos que cambia más fácilmente entre los reptiles (Shine y Schwarzkopf, 

1992).   
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Al realizar los modelos filogenéticos de mínimos cuadrados generalizados (PGLS) 

sobre los atributos de historia de vida seleccionados, se observó una tendencia 

positiva entre el número de neonatos por evento reproductivo y la masa de los 

adultos. Este resultado coincide con los de Hallmann y Griebeler (2018), quienes 

observaron esta misma relación en cocodrilos, lacértidios y serpientes, los 

resultados fueron significativos con una pendiente positiva en los diferentes grupos, 

lo que resulta un patrón común en los distintos grupos de reptiles. Este patrón 

probablemente se asocia a que son organismos ectotermos y al no requerir energía 

constante para el mantenimiento de la temperatura corporal y en la mayoría de los 

casos no tener cuidados parentales, toda la energía disponible puede destinarse a 

la producción de descendencia (Shine y Schwarzkopf, 1992).  

De acuerdo con nuestros resultados, la relación que existe entre la masa de los 

adultos y la longitud hocico-cloaca de los adultos, es positiva; lo que coincide con 

Feldman y Meiri (2013), quienes también compararon estos dos atributos de vida 

en serpientes, aunque en su comparación, analizan diferentes familias. Es 

interesante que Feldamn y Meiri (2013) mencionan que individuos con la misma 

longitud hocico-cloaca, pero de diferentes familias difieren en sus masas ya que su 

hábito es diferente. Lo cual también podría ser un patrón entre las especies de la 

familia Colubridae, ya que al ser una de las familias con mayor distribución 

geográfica, experimenta mayores variaciones en hábitats y tiene mayor diferencia 

en hábitos. Sin embargo, dada la limitación en la información anteriormente descrita, 

se requiere mayor cantidad de estudios ecológicos para poder determinar si 

efectivamente individuos con mayores tallas tienen a su vez mayores masas aun 

cuando los hábitos son distintos.   
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La masa de los adultos y su relación con la longevidad tiene una tendecia positiva 

entre los dos atributos de historia de vida, indicando que entre mayor masa es más 

probable que las especies sean más longevas. Este resultado coincide con 

Hallmann y Griebeler, (2018) donde se encuentran la misma relación positiva entre 

estos dos atributos de historia de vida en diferente tipo de escamados. Aunque 

exista esta relación positiva Scharf et al.,2014 mencionan que esta relación no 

explica muy bien la longevidad de los lepidosaurios y es probable que otros atributos 

y factores externos tengan un efecto más fuerte en la longevidad. Además, la 

longevidad tiene una tendencia positiva con la longitud hocico-cloaca de las 

serpientes, esto puede deberse a que individuos que maduran “tarde” requieren de 

mayor tiempo para alcanzar la madurez, por lo que los procesos de acumulación de 

biomasa llevan más tiempo; además, los reptiles al no regular metabólicamente su 

temperatura dependen de las condiciones ambientales para la incorporación de 

biomasa a través del metabolismo, por lo que su crecimiento está restringido. Así 

mismo mencionan Scharf et al., (2014) que los lepidosaurios más grandes viven 

más tiempo, esto dado que hay una compensación entre reproducción y crecimiento 

que indica que crecer un mayor tamaño retrasa la reproducción y selecciona para 

una vida más longeva. 

La longevidad y el número de neonatos por evento reproductivo tiene una tendencia 

positiva, sin embargo, Scharf et al., 2014 mencionan que la inversión en 

reproducción dando como resultado nidadas grandes se correlaciona con una vida 

más corta. Esto contrasta con nuestros resultados que indican que hay especies 

con nidadas pequeñas que llegan a vivir muchos años y especies con nidadas 

grandes que de igual forma alcanzan una vida más longeva. Sin embargo, la 

senescencia reproductiva está influida por muchos otros factores, como el tipo de 

forrajeo. Se ha observado que los depredadores activos tienden a tener un 

crecimiento más acelerado, así como una menor masa corporal, mientras que los 

depredadores de emboscada tienden a tener un crecimiento más lento y una mayor 

masa corporal (Webb, et al., 2003; Mesquita, et al., 2016a). Adicionalmente, se sabe 
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que los reptiles son un grupo con crecimiento indeterminado y aumentan su 

fecundidad a lo largo de la vida adulta, esto podría deberse a su fisiología 

(Bronikowski, 2008). No se sabe si los Colúbridos experimentan una senescencia 

debido a los pocos estudios en esta área (Cayuela et al., 2019). En el estudio 

realizado por Cayuela et al., (2019) se encontró que para víboras del género Bitis y 

Causus existía una senescencia negativa, resultado de la variación en el tamaño a 

lo largo de la vida del individuo y de la supervivencia dependiente del tamaño 

(Vaupel et al., 2003). Además, reportan que para Vipera aspis no se presentó 

senescencia ni positiva ni negativa. Con base en esto podríamos decir que 

dependiendo del habitó de vida, el tamaño, el tipo de alimentación y otros factores 

en las diversas especies de la familia Colubridae podríamos encontrar senescencia 

reproductiva positiva, negativa o incluso especies que no presenten ningún tipo de 

senescencia. 

En cuanto a la longitud hocico-cloaca comparada con el número de neonatos por 

evento reproductivo se observa una tendencia positiva el cual es consistente con la 

tendencia observada en King, 2000 en el cual se recopilo información de Iguana 

iguana y Elaphe ruforsata, en donde en las dos especies existe una tendencia 

positiva entre estos dos atributos. Esto nos indica que el número de neonatos por 

evento reproductivo aumenta como se espera con el incremento en la longitud de 

los adultos sobre todo de las hembras. 
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CONCLUSIÓN. 

De acuerdo con nuestros resultados podemos concluir que dentro de las subfamilias 

pertenecientes a la familia Colubridae, existen vacíos muy importantes de 

información con respecto a los atributos de historia de vida, aunque la familia 

Colubridae se encuentre con una distribución cosmopolita, la mayoría de las 

especies estudiadas se encuentran en zonas templadas. 

Por otro lado, al realizar los análisis de mínimos cuadrados filogenéticos 

generalizados (PGLS) para los cuatro atributos seleccionados se observaron 

tendencias positivas entre los diferentes atributos de historia de vida, aunque con 

poca relación, pero esto puede deberse a que se utilizaron especies de diversas 

partes del mundo. También podría deberse al reducido número de especies 

utilizadas en función de los vacíos existentes en la información de esta familia.  Se 

recomienda realizar un estudio con especies de fácil acceso a la información o un 

estudio de campo con especies filogenéticamente cercanas para obtener 

información acerca de sus atributos de historia de vida pare tener una visión más 

clara de sus tendencias evolutivas. 

Finalmente podemos decir que los atributos de historia de vida son de gran 

relevancia ya que gracias a ellos podemos saber si muchas de las especies de 

organismos de diferentes grupos han tenido cambios evolutivos, al tener grandes 

vacíos de información esto se complica y no se tienen claro si pueden existir cambio 

evolutivo en los individuos. 
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