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Resumen

Las sefales de advertencia, como los colores contrastantes, suelen indicar a posibles
depredadores que una presa es potencialmente peligrosa. Heloderma horridum también
conocido como ‘escorpion’, es una especie de lagarto venenoso que se distingue por su
[lamativa coloracion negra con amarillo, particularmente en las fases juveniles, y que
habita en los bosques tropicales secos del occidente de México. Actualmente no se ha
evaluado si esta distintiva coloracion representa una ventaja para evitar la depredacion
en H. horridum. En éste estudio se evalud el efecto de los patrones de coloracién sobre
la depredacion de H. horridum. Utilizando modelos de arcilla, se compar6 la tasa de
depredacion entre dos tratamientos, modelos que replican la coloracion de los juveniles
(negros con amarillo) y modelos marrones (color no encontrado en H. horridum, pero
usado aqui como tratamiento control) bajo diferentes condiciones. Ademas de esto, se
aplicaron tratamientos de fondo (natural y blanco) y estrato (arbéreo y suelo); y se
tomaron en cuenta los ambientes en que fueron colocados (selva baja y selva mediana).
Los modelos fueron revisados diariamente y se registr6 el numero de marcas y las
partesdel cuerpo atacadas. Se encontraron diferencias significativas en la incidencia de
ataques ligadas a la coloracion de los individuos y al tipo de habitat, ademas de una
distribucion no aleatoria de los ataques en las diferentes partes del cuerpo. Los
resultados demuestran que la coloracion conspicua puede ser una estrategia efectiva
para evitar la depredacion de juveniles en H. horridum, y que la incidencia de ataque
puede variar en funcion del tipo de habitat, permitiendo comprender aspectos ecoldgicos

poco conocidos de la especie.



Abstract

Warning signals, like contrasting colours, usually advertise to possible predators that a
prey is potentially dangerous. Heloderma horridum, also known as “escorpion”, is a
venomous lizard species distinguished by its striking black and yellow coloration,
particularly during the juvenile stage, that inhabits the tropical dry forests of western
Mexico. At the present time, it has not been evaluated whether such distinctive coloration
gives H. horridum an advantage to avoid predation. Using clay models, the incidence of
attacks was compared between two treatments, models that replicate the juvenile’s
coloration (black andyellow) and brown models (not present in H. horridum but used here
as a control treatment) under different conditions. Besides the color, treatments of
background (natural and white), layers (forest floor and trees) were applied, plusthe
environments in which the models were placed (upland and riparian). The models were
inspected each day and the number of attacks to each part was written down. Significant
differences were found regarding the color of the models and the type of habitat, besides
a non-random distribution to incidence of attacks to different body parts. The results show
that conspicuous coloration can be an effective strategy to avoid predation in juveniles
of H. horridum, and thatthe incidence of attacks can vary according to the type of habitat,

which allows usto elucidate some uncommon ecological aspects of the species.



| Introduccién

1.1 Aposematismo

El aposematismo es una estrategia de sefalizacién que disminuye la depredaciéon donde
una defensa primaria (la sefial de advertencia) esta asociada a una defensa secundaria
(ser infructuoso para posibles atacantes) (Mappes, 2005; Ruxton et al., 2019), es decir,
advierte a los depredadores que es posible que la presa sea peligrosa (venenosa,
agresiva), desagradable al comerla (t6xica) o simplemente dificil de atrapar (Marples et
al., 2005). Estas sefiales pueden ser desde las auditivas como el cascabel en las
serpientes del género Crotalus (Greene, 1988), los colores conspicuos y contrastantes
de ciertas orugas (Tullberg et al., 2005), de las ranas de la familia dendrobatidae (Maan
y Cummings, 2012), o de las serpientes coralillo (Brodie Ill, 1993).

Es de esperarse que el aposematismo se exprese en presas cuyas defensas no
sean obvias, como un animal con glandulas de veneno y colmillos ocultos, mientras que
lo inverso también seria cierto, como en el caso de un alacran, que cuenta con un aguijén
muy evidente y por lo tanto no es necesario que advierta su peligro (Caro y Ruxton,
2019).

Una ventaja de las sefales visuales es que estas son inherentes a los
individuos, es decir, siempre estan presentes, por lo que la presa no necesita percatarse
de la presencia del depredador para que la sefial opere (Ruxton et al., 2019).

Para que exista una comunicacion visual eficiente, se espera que estas sean tan
conspicuas como sea posible respecto al fondo visual (Endler, 1990), aunque el ser

conspicuo y el ser criptico no son estrategias opuestas como se pudiera pensar y de



hecho pueden presentarse en conjunto y con estados intermedios de conspicuidad
(Marshall, 2000; Tullberg et al., 2005; Barnett et al., 2016; Barnett et al., 2017).

Los colores llamativos y altamente contrastantes podrian parecer
contraproducentes, pues surge la pregunta de por qué un organismo quisiera ser visible
ante posibles depredadores. Por mucho tiempo, el pensamiento dominante fue que la
seleccion antiapostéatica, donde los organismos menos abundantes o raros (en funcion
de su coloracion en éste caso) son depredados mas frecuentemente, seria un problema
para la evolucion inicial de morfos conspicuos (Lindstrom et al., 2001). Sin embargo, se
ha observado que los depredadores evitan presas y morfos con los que no tienen
experiencia previa (Smith, 1977). Esta ‘cautela’ puede explicarse a través de dos
mecanismos. Estos son, el conservadurismo en la dieta, donde los depredadores se
alimentan solo de presas consumidas anteriormente a pesar de haberse familiarizado
visualmente con otras (Marples y Kelly, 1999; Marples et al., 2005; Mappes et al., 2005)
y la neofobia, que se expresa como un miedo hacia ciertas presas sin haber tenido
experiencia anterior con éstas pero que puede ser cambiada en un periodo muy corto
tras una Unica experiencia (Braveman y Jarvis, 1978; Marples y Kelly, 1999). Estos
mecanismos pueden dar lugar a que una nueva variacién en la coloracion no sea
eliminada de forma inmediata por los depredadores e incluso se fije en las poblaciones
(Marples et al., 2005).

Sin embargo, esta evitacion inicial sélo seria beneficiosa mientras el morfo sea
poco abundante en las poblaciones, pues la evitacion en si depende de ser un morfo
raro (Marples y Kelly, 1999). Para que la coloracién conspicua se vuelva mas comun en
las poblaciones, esta debe aportar otros beneficios mas alla de la neofobia y la

indiferencia de los depredadores.



En este sentido, se ha visto que el aposematismo tiene otras formas de evitar la
depredacion, como agilizar el aprendizaje de los depredadores sobre el peligro de la
presa a través de colores mas contrastantes con el fondo (Gittleman y Harvey, 1980) y
el volverse mas distintivo respecto a otras presas reduce los errores de reconocimiento
(ser confundidos con una presa mas deseable) en depredadores experimentados
(Guilford, 1986; Sheratt y Beatty, 2003).

Ademas de esto el aposematismo conlleva otras ventajas indirectas como la
posibilidad de obtener recursos en tiempo y espacio que no es posible para otras
especies por el riesgo a la depredacion (Speed et al., 2010; Santos et al., 2003).

En resumen, el aposematismo trae beneficios directos al evitar la depredacién de
distintas formas. En depredadores inexpertos, genera un sesgo en el forrajeo
(conservadurismo dietario) o provoca neofobia, mientras que el ser conspicuo hace mas
facil para los depredadores aprender que una presa es infructuosa una vez que han
llevado a cabo un ataque y, por otro lado, en depredadores experimentados el ser
distintivo hace mas facil diferenciarlos de otras posibles presas mas deseables.

Endler (1990) propone que las mediciones de conspicuidad, en este caso
relacionado al aposematismo, deben ser medidas directamente por sus efectos
conductuales y consecuencias en la adecuacion, del mismo modo que Ruxton et al.
(2019) plantean que para que una coloracion sea considerada como aposematica el
fenotipo debe estar asociado con una defensa secundaria y haber evolucionado como
una sefial, a manera de defensa primaria (principalmente de forma disuasiva) que

altera la conducta de los depredadores y aumenta la supervivencia de la presa.
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De esta forma, una de las predicciones que se puede tener sobre una presa con
colores aparentemente relacionados al aposematismo, es que ésta experimenta
menores tasas de depredacion comparado con morfos u organismos no aposematicos.
Sin embargo, encontrar dicha variacion de colores en la naturaleza y particularmente
observar ataques en el habitat natural es particularmente dificil. Es por ello que se recurre
a la creacién de modelos de materiales maleables, que conservan marcas de ataques
previos, los cuales posteriormente se pueden identificar, lo cual se ha vuelto una
estrategia popular para evaluar la depredacion (Brodie Ill, 1993; Rangen et al., 2000;

Waster et al., 2004; Valkonen et al., 2011).

1.2 Heloderma horridum (Helodermatidae)

1.2.1 Descripcion de la especie

Heloderma horridum o “escorpidon” es un lagarto venenoso de talla mediana
(85~90 cm cuando adulto) que se distribuye en las selvas bajas y medianas del Pacifico
mexicano en los estados de Sinaloa, Nayarit, Jalisco, Michoacan, Guerrero, Estado de
México, Morelos y Oaxaca (Beck, 2005; Reiserer et al., 2013). Heloderma es uno de los
pocos géneros de lagartos qué es venenoso.

Esta especie cuenta con una densa cobertura de osteodermos que le dan el
nombre al género (Figura 1). lacoviello et al. (2020) demostraron en Heloderma
suspectum (especie del desierto de Sonora conocida como monstruo de Gila) que los
osteodermos son de gran dureza y con caracteristicas fisicas que le permiten resistir a

fuerzas externas. Notablemente los osteodermos se encuentran cubriendo las partes
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expuestas de su cuerpo, cubriendo la parte dorsal y las extremidades, pero ausentes

en la parte ventral del tronco (Bogert y Martin del Campo, 1956).

Figura 1. Vistas anteriores y posteriores de dos individuos adultos de H. horridum
encontrados en la estacién de Biologia de Chamela en la costa de Jalisco. Nétese las
grandes garras que usan al escalar y la densa cobertura de osteodermos con que cuenta
la especie, especialmente en la cabeza. Como se puede notar, los patrones en negro
con amarillo se rompen en individuos de mayor tamafio volviéndose menos uniformes
respecto a las franjas observadas en juveniles, y ademas los individuos adultos pueden
tomar un color cercano al café.

De movimientos lentos, los escorpiones suelen desplazarse poco, prefiriendo estar
ocultos en refugios la mayor parte del tiempo. La especie es crepuscular y de habitos

semiarboéreos, habiendo sido observada trepando hasta 7 m. Ademas, tiene un
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interesante patron de actividad a lo largo del afio, con un pico de actividad en el mes de
mayo, periodo con elevadas temperaturas en el cual aun no llegan las lluvias y la
cobertura de la vegetacion para esconderse es muy escasa, lo cual expone a especies
de lagartos a la depredacion (Lister y Garcia, 1992; Garcia et al., 2010).

Como depredador de nidos, su dieta consiste principalmente en crias de
pequefios mamiferos y aves, ademéas de huevos tanto de aves como de otros lagartos
como iguanas (principalmente Ctenosaura pectinata). Encontrar nidos es una actividad
complicada pues los padres suelen esforzarse en ocultar a sus crias, lo cual se complica
aun mas considerando los ambientes estacionales en los que se distribuye. Para lidiar
con la dificultad de encontrar presas los helodermas se valen de un agudo sistema
qguimiosensorial, moviendo rapidamente la lengua para obtener informaciéon quimica a
través del 6rgano vomeronasal, similar a como se observa en serpientes y varanidos
(Beck, 2005). Este método les permite no solo encontrar posibles presas con precision,
si no también detectar posibles depredadores en las cercanias (Balderas-Valdivia y
Ramirez-Bautista, 2005).

Se han observado directamente a individuos de serpientes de talla grande como
Boa sigma y Drymarchon melanurus alimentarse de H. horridum, y posiblemente sea
depredado por otras serpientes como Crotalus basiliscus (Balderas-Valdivia y Ramirez
Bautista, 2005), ademas se sospecha que podria ser depredado por algunos mamiferos
grandes como ocelotes y pumas (comunicacion personal del Dr. Daniel Beck). Sin
embargo, poco se conoce sobre sus depredadores, en especial en sus primeros afios de
vida cuando son mas vulnerables y posiblemente tengan otros depredadores. Pero
se sospecha de otros vertebrados que atacan a reptiles en varias etapas de vida

como caracaras, halcones, buitres con los que la especie es simpatrica (Ernst y Ernst,
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2011).
1.2.2 Sistema de veneno

Los helodermas cuentan con un sistema especializado para administrar el veneno
a través de su mordida, que si bien, no es tan complejo como el de algunas serpientes
venenosas como las vipéridas, cuenta con grandes glandulas de veneno y ranuras
profundas en sus dientes (Bogert y Martin del Campo, 1956).

A diferencia de otros reptiles venenosos, las glandulas de veneno se encuentran
en la mandibula inferior y el veneno fluye por capilaridad cuando muerde de forma
sostenida a sus presas o depredadores. La mordedura y el veneno, aunque muy
dolorosos, no tienen reportes fiables de muertes en humanos (Beck, 2005; Bogert y
Martin del Campo, 1956), y el uso de su veneno es aun tema de debate, pues a pesar
de que el veneno tiene caracteristicas consistentes para la depredacion (matar a sus
presas) (Koludarov et al., 2014), esta especie es en principio una depredadora de nidos,
siendo su principal alimento huevos, volantones de aves y crias de mamiferos. Es por
esto que se especula que la administracion de veneno probablemente no es esencial
en la depredacion (Koludarov et al.,, 2014) y que funge como defensa contra

depredadores.

1.2.3 Coloracion
La especie cuenta con una singular coloracion que ha sido catalogada como
criptica (Bogert y Martin del Campo, 1956), aposematica (Miranda et al., 2022; Clark et

al., 2017) o ambas (Beck, 2005). La coloracion consiste en un fondo negro con puntos
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y franjas muy marcadas color amarillo en neonatos y juveniles (Figura 2), que
generalmente se van rompiendo en patrones de puntos mas dispersos conforme crecen
(Figura 1), eventualmente perdiéndose o haciéndose menos notable en los individuos de
mayor talla (Reiserer et al., 2013).

Estos contrastantes colores (negros con amarillo) son usualmente asociados con
el aposematismo (Stevens y Ruxton, 2012) pues son semejantes a los que se observan
en otras especies venenosas o0 toxicas que se han demostrado como aposeméticas
coémo salamandras (Caspers et al., 2020), abejas (Plowright y Owen, 1980), ranas de la
familia Dendrobatidae (Maan y Cummings, 2012), y se plantea que el dominio de estos
colores dentro de especies aposematicas es debido a diversos factores como el
contraste que proveen contra los fondos en los que se encuentran los organismos, su
resistencia a las sombra y a los cambios de iluminacion, su contraste cromatico y
luminico, la posibilidad de un camuflaje a la distancia donde los colores se ‘mezclen’ o
gue estos colores sean distintivos a los de especies mas deseables (Stevens y Ruxton,
2012). Todo esto permite pensar que la coloracion cumple con una funcién aposematica
en H. horridum.

Siguiendo los criterios de Ruxton et al. (2019) y Endler (1990) para determinar
aposematismo, Heloderma horridum cuenta con una defensa secundaria (su veneno),
por lo que queda probar que la coloracion funciona como sefal y altera la conducta de
posibles depredadores de forma que aumenta la supervivencia de la presa. Por lo tanto,
el objetivo de este estudio fue determinar si la coloracion de H. horridum le confiere una
ventaja frente a depredadores visuales, a traves de una disminucion en la tasa de

depredacion.
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Figura 2: Individuo neonato-juvenil encontrado dentro de la Estacion de Biologia de
Chamela. Nétese el aun pequefio tamafio de los osteodermos en general y el color
marcadamente mas obscuro, con las contrastantes franjas y puntos amarillos antes de

‘romperse’. Fotografias por Eli Maya.
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I Objetivos

General

v Identificar si la coloracion de individuos juveniles de Heloderma horridum les
confiere una ventaja frente a depredadores avianos a través de una disminucién
en la incidencia de ataque.

Especificos

v Determinar si el uso de distintos estratos por la especie tiene un efecto sobre la
incidencia de ataques.

v Determinar si los usos de habitat de la especie tienen un efecto sobre su
depredacion.

v Determinar si las partes del cuerpo son atacadas de manera no aleatoria por
depredadores avianos.

v Determinar si algunas de las caracteristicas fisicas y ecoldgicas de H. horridum
cémo los osteodermos en la cabeza, y sus habitos de depredador de nidos pueden

ser mejor entendidas por medio de los resultados.

17



[l Materiales y métodos

3.1 Creacion de los modelos

Para obtener las réplicas con el mayor parecido posible a los individuos juveniles de
Heloderma horridum, se disefié un modelo por computadora de un individuo juvenil. El
modelo posee una longitud del hocico a la cloaca de 13 cm, y una cola de 9 cm de
longitud, tamafio que representa el de un individuo entre neonato y los primeros dos afios
de vida (Beck, 2005). EI modelo fue posicionado con una forma curva similar a
unaletra C, semejante a como se observa en los helodermas al caminar (Figura 2).
Ademas, el modelo simula los aun pequefios osteodermos presentes en la piel de los
individuos juveniles.

Se utilizd6 una impresora 3D modelo Form 2 de FormLabs con resina
fotopolimérica gris para obtener una version fisica del modelo a la cual se le limaron
imperfecciones (Figura 3). Este modelo fue utilizado como positivo para la creacion de
moldes (el negativo) hechos de silicona (Figura 3). Estudios anteriores sobre
aposematismo se han limitado a animales con formas simples como las serpientes y
las orugas que pueden ser hechos con facilidad a mano, y para lograr formas mas
complejas se valen de animales muertos para crear moldes. Sin embargo, el método
aqui presentado permite mantener la forma de los individuos vivos, posicionar con mayor
exactitud e incluso abre la posibilidad de modificar a placer otras caracteristicas para
experimentar. Se eligié la creacion de moldes de una sola cara para no complicar el
proceso de extraccion de estos y facilitar su colocacién en campo. Esto significd una

pérdida de detalle en las patas, pero no afecté de manera sustancial la forma de los

18



modelos. El uso de moldes aseguré que todas las réplicas tuvieran exactamente la

misma forma y tamarno.

Figura 3. Modelo impreso en 3D de Heloderma horridum y un molde de silicona
obtenido a partir de este.

Posteriormente, se derritio arcilla de escultor sin azufre para modelar (marca
Isemarf) a 95°C aproximadamente, la cual fue vertida en los moldes. Se dej6 reposar el
molde con la arcilla liquida por 40 minutos hasta que esta solidificd y enfrié para repetir
el proceso. La mitad de los modelos permanecié con el color original marrén de la arcilla
y Unicamente se le afladieron dos puntos negros con marcador a manera de ojos (morfo
marron) (Figura 4), mientras que la otra mitad fue pintada con aerosol negro mate no
toxico y libre de plomo. Una vez seca la capa de aerosol, se le afiadieron detalles en

amarillo con pintura base agua a los modelos negros para semejar los patrones
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observados en un Heloderma horridum juvenil, siguiendo a Beck (2005) y Reiserer et al.
(2013) dando como resultado el morfo conspicuo (Figura 4). Se afiadié laca para cabello
a los modelos para evitar que se derritieran con el calor, y también se rocio repelente de
insectos para evitar marcas por estos y salsa de chile habanero para ahuyentar a
mamiferos, ya que, en general, el uso de modelos maleables no es apto para evaluar
ataques por mamiferos y estos pueden generar marcas indeseadas (Rangen et al.,
2000), y la capsaicina (sustancia que produce el picor en los chiles) no tiene efecto sobre

las aves (Tewksbury y Nabhan, 2001).

3.2 Zona de estudio

El estudio se realiz6 en 2019 y 2020 cerca del inicio del otofio en la Estacion de Biologia
Chamela, dentro de la Reserva de la Biésfera Chamela-Cuixmala. Ubicada en la costa
del Pacifico Mexicano, en el estado de Jalisco dentro del municipio de La Huerta (19°22°—
19°35" N, 104°56’-105°03" O). En 2019 se realiz6 el estudio del 18 de septiembre al 18
de octubre y en 2020 del 5 de octubre al 12 de noviembre.

La vegetacion predominante dentro de la estacion de Biologia Chamela es el
bosque tropical seco, y el clima es de tipo célido subhimedo (Aw) segun la clasificacion
de Kdppen, donde destaca una marcada estacionalidad. La temperatura promedio anual
es de 22.1°C y la precipitacién anual es de 800 mm en promedio, pero con una alta
varianza (RUOA). En esta reserva existe una alta diversidad de plantas y muchos
endemismos. Este tipo de bosque es amenazado en todo el mundo por actividades

antropicas, como la agricultura y la ganaderia.
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Los meses secos se presentan generalmente entre noviembre y junio, mientras
gue las lluvias se suelen dar entre julio y octubre, aproximadamente. Septiembre es el
mes que concentra la mayor cantidad de lluvia (Maass et al., 2018), por lo que una vez
finalizado éste periodo se encuentra el maximo de lluvias, con la mayor cobertura foliar

(Parker et al., 2018).

Se eligio colocar los modelos dentro de los caminos de la Estacion de Biologia
Chamela para facilitar su colocacion y revision (Figura 5). Se eligieron dos sitios dentro
de la estacién, separados por alrededor de 1.7 km, mismos que fueron usados en ambos
afios de forma no simultanea. Se eligieron ambos sitios ya que cubren diferentes
proporciones de selva baja y mediana, siendo el primer sitio dominado por colinas (selva
baja) y el segundo dominado por la cercania a los arroyos (selva mediana), por lo cual
se afiaden las variables del ambiente, (selva baja y selva mediana). En conjunto, la
proporcién de modelos dentro de la selva mediana y dentro de la selva baja es muy
cercana a una divisién 50/50. Con la colocacion de modelos (véase abajo) el trayecto
con modelos en cada sitio es de aproximadamente 1.9 km, por lo que se logré a cubrir
porciones considerables de selva baja y mediana con diferentes caracteristicas de
pendiente, cobertura vegetal, orientacién, cercania a arroyos, etc.

Es de recalcar que el primer afio de muestreo tuvo considerablemente mas lluvia
gue el segundo, tanto en total como particularmente durante el muestreo, con 271 mm
de lluvia durante el muestreo en 2019 comparado con solo 13 mm de lluvia en 2020

(RUOA).
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3.3 Colocacién de los modelos

Un total de 160 réplicas fueron colocadas en los sitios previamente seleccionados. En
la Figura 4 se pueden observar diferentes variaciones de éstas y su colocacién en campo.
Como se mencioné anteriormente, la mitad de las réplicas presentaban una coloracion
negro y amarillo (morfo conspicuo), y la otra mitad fue color marrén (morfo marrén). Para
representar las caracteristicas semi arbéreas de la especie, se colocaron la mitad de
las réplicas sobre tablas de contrachapado, asegurandolas con clavos de aluminio y
posicionandolas con la menor inclinacion posible sobre ramas de los arboles encontrados
en los senderos a una altura de entre 1.50 m y 1.80 m. La otra mitad de las réplicas
fueron colocadas en el suelo. Por otro lado, la mitad de las réplicas fueron posicionadas
sobre un fondo blanco para que estas sean un objetivo visible para depredadores y
asegurarse que, de obtener menos ataques en alguna coloracion, esto no se deba a un
efecto criptico del modelo con el entorno inmediato.

Por lo tanto, se tienen tres factores manipulados directamente (ademas del factor
ambiente dependiente de dénde se colocaron): color (marrén o negro y amarillo),estrato
(suelo o arbéreo) y fondo (natural o blanco). Estos factores dan un total de 8
combinaciones posibles que fueron colocadas siempre en el siguiente orden (20 veces
para el total de 160), repitiéndose: color negro y amarillo sobre arbol en fondo blanco
(NAB), color marrén sobre arbol en fondo natural (MAN), color negro y amarillo sobre el
suelo en fondo blanco (NSB), color marrén sobre el suelo en fondo natural (MSN), color
negro y amarillo sobre arbol en fondo natural (NAN), color marrén sobre arbol en fondo
blanco (MAB), color negro y amarillo sobre el suelo en fondo natural (NSN) y color marrén

sobre el suelo en fondo blanco (MSB). (Figura 4).
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Figura 4: Modelos posicionados en campo con diferentes variaciones en color (morfo
marrén y conspicuo en negro con amarillo), fondos (natural y blanco) y estratos (arbol y
suelo). Como se puede notar, los modelos conservan la forma en C semejante a como
se observa naturalmente en la especie (Figura 2) y el relieve con osteodermos. Arriba,
ambos morfos estan posicionados en campo en un fondo natural. En medio, a la
izquierda, un morfo conspicuo en un arbol con fondo natural; a la derecha un morfo

marrén en un arbol con fondo blanco. Abajo, a la izquierda, un morfo marrén, sobre un
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arbol en fondo natural; a la derecha, un morfo conspicuo en el suelo con un fondo

blanco.

Las 160 réplicas fueron colocadas en un sitio a la vez, siendo los mismos dos
sitios en los dos afos. Los sitios estan separados por aproximadamente 1.7 kildmetros
y se dejaron los modelos dos semanas en cada uno (Figura 5). Durante el primer afio y
en el primer sitio, las réplicas se colocaron del 18 de septiembre al 3 de octubre del 2019
y en el segundo sitio, del 5 al 18 de octubre. Durante el segundo afio, las réplicas se
colocaron del 11 al 27 de octubre en el primer sitio, y del 28 de octubre al 12 de noviembre
en el segundo sitio. Para su colocacién, se siguieron los senderos de la estacién y se
colocé una réplica cada 12 m aproximadamente en el orden recién mencionado y
evitando que estuvieran cubiertas por vegetacion. Si el sendero atravesaba un arroyo o
algun otro accidente geologico que impida el paso o no permita colocar réplicas, se
regreso a la bifurcacion mas préximay se continué por ella, o se continué hasta encontrar
nuevamente un transecto adecuado.

Adicionalmente, cinco camaras trampa marca Cuddeback, fueron colocadas cada
vez que se colocaban los modelos o0 se cambiaba de sitio para intentar capturar en
fotografia o video los posibles ataques a las réplicas (Figura 6). Estas camaras fueron

programadas para capturar fotos y videos cuando sus sensores infrarrojos se activasen.

24



Figura 5: En rojo, el primer sitio donde se colocaron los modelos y en azul el segundo

sitio. La imagen muestra territorio dentro de la estacion de biologia en la temporada de
secas, por lo que se puede notar la diferencia entre los sitios de selva baja (ya secos) y
los de selva mediana (con tonos verde obscuro, que mantienen su cobertura a lo largo
del afio). Nétese como el primer sitio esta dominado por selva baja mientras el segundo

lo esta por selva mediana.
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Figura 6. Modelo NAN colocado frente a una camara (arriba a la izquierda) con la

intencién de capturar posibles ataques.

3.4 Revisién de los modelos

Todos los dias se revisaron las réplicas comenzando aproximadamente a las 8:45 a.m.
Se buscaron marcas de posibles depredadores en las réplicas y se determino si el ataque
fue causado por un ave o por un mamifero, siguiendo a Brodie (1993) y Valkonen et al.
(2011). Se buscaron todas las réplicas que no se encontraron en el lugar en el que
fueron colocadas. En caso de no encontrarse, se consideraron como un ataque de ave
de presa considerando la fuerza necesaria para mover a una réplica y siguiendo a

Valkonen et al. (2011). Se tomé nota de las partes del cuerpo en las que ocurrieron
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los ataques (cabeza, tronco, patas o cola), del tipo de atacante identificado y de cuantas
marcas habia en cada zona. También se tomaron fotografias de las marcas. Una vez
finalizada la revision, se sustituy6 por una réplica correspondiente sin marcas. Siguiendo
estudios pasados (Brodie, 1993; Wister et al., 2004; Valkonen et al., 2011;), una réplica
con multiples marcas se consideré como un solo evento de ataque, pues estas marcas
generalmente estan concentradas en una sola zona y corresponden a un solo tipo de
atacante (aves o mamiferos).

No fue posible revisar las réplicas durante el 19 y 20 de septiembre de 2019 por
el paso del huracan Lorena, ni del 1 al 3 de noviembre de 2020 por problemas de

transporte hacia la zona de estudio.
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Figura 7. Mdltiples ataques de aves. NoGtese el patron disperso que suelen tener estos,
con pocas marcas paralelas y ocasionalmente algunos puntos.

Figura 8. Mdltiples ataques de mamiferos. Notese las marcas paralelas que suelen
dejar los dientes o el patrén espaciado de forma consistente de estos.
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3.5 Proporciones volumétricas y partes atacadas

Se calculd el volumen de los modelos y la proporcién volumétrica de cada una de las
partes (cabeza, tronco, patas y cola) a través de pesarlos en una balanza de laboratorio
y de conocer la densidad de la arcilla de escultor. El volumen de las patas fue sumado
en uno solo para los analisis (Figura 15).

Se calculé la incidencia de ataques en las diferentes partes del cuerpo de dos
formas distintas para ambos morfos:

La primera, de forma binomial cada vez que se tenia una o varias marcas en una
zona se consideraba como un ataque a esa zona sin importar el nimero de marcas en
esa zona (por ejemplo, 5 marcas en el tronco se consideraban como un atague a esa
zona, al igual que 1 marca en el tronco) o si existian marcas ademas de las presentadas
en esa zona (por ejemplo 3 marcas en el tronco y 2 en la cola se consideran como un
ataque al tronco y uno a la cola). Esto permite saber del total de eventos de ataque,
cuantos causaron por lo menos una marca en cada parte. Este no es un escenario suma
cero (Figura 14).

Para la segunda forma, se calcul6 del total de marcas cuantas incidieron en cada
parte, lo cual permite comparar la densidad de ataques en cada zona con su proporcion
volumétrica. (por ejemplo, en este caso, 3 marcas en el tronco y 2 en la cola son
consideradas como tal y la suma de todas estas por parte se divide entre el total). Este

es un escenario suma cero (Figura 15).
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3.6 Anélisis estadistico
Se realizaron pruebas de xi cuadrada en el lenguaje de programacion R (funcién “chisq”)
para analizar si los ataques en modelos se distribuyeron de forma aleatoria o de forma
diferenciada hacia las coloraciones utilizadas (conspicua y marron). Se llevé a cabo la
misma prueba para determinar si los estratos (arbol o suelo), los fondos (blanco o natural)
y los ambientes (selva baja y selva mediana) tienen un efecto en la proporcién de
ataques. Las pruebas se realizaron con el total de los datos (los dos afos de
muestreo) y por afio. Para determinar si los ataques a las partes del cuerpo se
distribuyeron de forma aleatoria o hacia algin apéndice en especifico, también se realizé
un andlisis de xi cuadrada. Para este analisis se comparoé la cantidad de ataques que
recibi6é cada parte con la proporcion volumétrica en los modelos. Estos se llevaron a cabo
con la suma de todos los ataques en ambos morfos e individualmente por morfo.
Adicionalmente, debido al numero de pruebas de xi cuadrada, se realizaron
correcciones de Bonferroni para reducir la posibilidad de caer en un error de tipo 1. Las
correcciones se llevaron a cabo para los tratamientos de la colocacion de los modelos
(color, estrato, ambiente, fondo) y para las comparaciones volumétricas en cada una de
las partes (cabeza, torso, patas, cola) con los diferentes morfos (café, conspicuo y

sumados) por separado. Para ambos casos el a fue de 0.004.
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IV Resultados

4.1 Resultados generales

Durante el primer afio se lograron observar cuatro individuos de H. horridum dentro de
los sitios donde se colocaron las réplicas y durante el segundo afio se observé uno, lo
cual indica que los sitios seleccionados son potencialmente utilizados de forma natural
por la especie estudiada.

El muestreo tuvo una duracion total de 57 dias usando las 160 réplicas,
obteniendo un total de 9120 observaciones. Aquellos modelos con marcas que no
pudieron ser identificadas como de mamifero o ave, o aquellos con marcas de otros
animales (insectos) se dejaron fuera de los andlisis (alrededor de 30). Esto nos deja con
un total de 392 marcas de ataques que se pudieron identificar como de mamifero o ave.
Se registraron 181 ataques de mamiferos y 211 ataques de aves (Figura 9). Se tuvo una
Unica observacion de un modelo con marcas tanto de mamifero como de ave.

El nimero total de ataques de aves fue mayor durante el primer afio, para el caso
de ataques de mamiferos, el segundo afio fue donde se obtuvieron mas observaciones
(Figura 9). Notablemente, durante el segundo afio y en el segundo sitio se acumul6 una

cantidad muy considerable de atagues de mamiferos (Figura 13).

4.2 Ataques por aves
Como se puede notar en la Figura 10 (con ataques de ave) y en la Figura 11 (con ataques
por mamiferos), los primeros si son selectivos en cuanto a cual morfo atacan mientras

gue los segundos no lo son. Debido a que las aves son depredadores visuales y que
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los métodos utilizados no fueron aptos para evaluar ataques de mamiferos (Rangen et
al. 2000), los resultados de aves fueron los de mayor interés para el estudio.

Los modelos conspicuos recibieron menos ataques de ave que los modelos
marrones en total y en ambos afios (P<0.0001) (Figura 10). Los tratamientos de estrato
(arbol y suelo), fondo (natural y blanco) y ambiente (selva mediana y baja) no tuvieron
diferencias significativas a pesar de que hubo una tendencia en el segundo afio para
diferencias en ambiente (P=0.024) y estrato (P=0.055) y al fondo combinando ambos

afios (P=0.063).
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Figura 9. Numero total de ataques por grupo en cada afio.
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Figura 10. Numero de ataques de ave por morfo totales y por afio. Las diferencias entre

los morfos fueron significativas en todos los casos (P<0.0001).
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Figura 11. Ataques de mamiferos por morfo totales y por afio, notese el incremento en

el nimero de ataques en 2020. Las diferencias no fueron significativas en ninguno de los

casos.
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Figura 12. Numero de ataques de ave por ambiente totales y por afio. A pesar de la

tendencia en el segundo afio a un mayor numero de ataques en la selva baja

(P=0.02486), las diferencias significativas no se mantienen tras aplicar la correccién de

Bonferroni.
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Figura 13. Ataques por tipo de atacante (ave o mamifero) y por sitio en cada uno de los
afios. De forma muy notable, el segundo sitio en el segundo afio concentré una gran

cantidad de ataques de mamiferos a pesar de las medidas para repelerlos.

4.3 Partes del cuerpo atacadas

La Figura 14 resume los resultados de las partes del cuerpo atacadas, mostrando el
namero de eventos de ataque que causaron por lo menos una marca en una parte por
morfo. Dentro de los modelos atacados por aves, el morfo conspicuo fue atacado de la
siguiente manera: el 51.7% presentaron ataques a la cabeza, 46.5% al tronco, 34.4%a
las patas y 17.2% a la cola. Dentro de los modelos marrones el 22.2% presentaron
ataques a la cabeza (29.5% menos), 42.4% al tronco (12.1% menos), 44.7% a las patas

(9.7% mas) y 24.8% a la cola (6.4% mas).
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Figura 14. Porcentaje del total de modelos atacados por morfo con al menos un ataque

en cada parte. Nétese que este no es un escenario de suma cero.

4.4 Partes atacadas contra su proporcion volumétrica

El resumen de la proporcion de partes atacadas puede ser visto en la Figura 15. Dentro
de los resultados significativos, la cabeza obtuvo mas ataques que su proporcion
volumétrica en los modelos marrén (P=0.002) y conspicuos (P<0.0001) al igual que el
tronco obtuvo menos en todos los casos (P<0.0001). Las patas obtuvieron mas ataques
gue su proporcion volumétrica cuando se considera la combinacion sumatoria de morfos
(P<0.0001) y en los modelos marron (P<0.0001), no asi cuando s6lo toma en cuenta los
ataques al morfo conspicuo (P=0.08). Finalmente, en el morfo conspicuo se obtuvieron
significativamente menos ataques en la cola respecto a la proporcion volumétrica

(P<0.001).
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Figura 15. Comparacion de la proporcion de ataques a las diferentes regiones de los

modelos (cabeza, tronco, patas, cola) con la proporcién volumétrica de dichas regiones.

4.5 Consideraciones sobre los modelos desaparecidos

Ya que en 2019 durante el paso del huracan Lorena (17 al 22 de septiembre) y la
tormenta tropical Narda (28 de septiembre al 1 de octubre) no se observaron caidas de
modelos ni desplazamiento de los mismos a pesar de los fuertes vientos y lluvias (solo
se observo el desplazamiento de 5 réplicas producto de la repentina aparicion de arroyos
donde estaban colocados tras la gran cantidad de lluvias durante el huracan Lorena), es
razonable pensar que se necesita de una fuerza considerable e intenciéon para que un

modelo sea desplazado o arrancado de su sitio.
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4.6 Camaras

Como se mencion6 anteriormente, esta metodologia no se considera adecuada para
evaluar ataques de mamiferos (Rangen et al., 2000), pero las camaras fueron capaces
de captar a mamiferos acercandose a los modelos e incluso interactuando con ellos.
Entre los mamiferos que se captaron en la zona estan coyotes y ratones que
interactuaron con los modelos a través de olerlos, voltearlos o morderlos, ademas de
ocelotes y venados que pasaban por la zona. De estos solo los coyotes y ocelotes
podrian ser considerados como depredadores potenciales de H. horridum, aunque no
necesariamente se les vio atacando los modelos. Algunas aves fueron captadas por las
camaras, pero ningun ataque de aves fue captado por éstas, a pesar de que se

registraron ataques de ave en algunos de los modelos que eran monitoreados por estas.
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V Discusion

5.1 Diferencias en la tasa de ataques de los morfos

El morfo conspicuo recibi6 menos ataques que el morfo marron (P<0.0001). Esto es
consistente con la hipotesis de que la funcion de la coloracion en H. horridum es
aposematica y marca la primera vez que se demuestra aposematismo dentro de un
lagarto, lo cual es relativamente raro (Miranda et al., 2022). Este resultado es consistente
con las conclusiones a las que se llegd con diversos organismos venenosos o téxicos
como serpientes coralillo (Brodie I, 1993; Buasso et al., 2006), vipéridos (Wuster et al.,

2004; Niskanen y Mappes, 2005; Valkonen et al., 2011) y salamandras (Kuchta, 2005).

5.2 Consideraciones sobre la percepcion de los atacantes alos modelos
La distribucidén no aleatoria de los ataques (Figura 15) apunta a que las aves percibieron
a los modelos como presas potenciales.

Es necesario considerar también que posiblemente algunos de los atagues no
estaban destinados a la depredacién, ya que H. horridum es una especie depredadora
de nidos (Beck, 2005), cabe la posibilidad de que algunos de los ataques fueran resultado
de que los atacantes percibieran los modelos como una amenaza a sus crias 0 huevos,
o incluso a si mismos. No obstante, sea que los ataques estuvieran dirigidos a
depredacion o a la defensa, los resultados apuntan a que la coloracion de H. horridum
reduce la incidencia de ataques a traves del aposematismo.

Por otro lado, también es necesario considerar que los atacantes focales de este
estudio, las aves, poseen una vision tetracromatica, alcanzando el ultravioleta (Cuthill

et al., 2000), es decir, son capaces de ver colores mas alla del espectro visible para los
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humanos, por lo que es posible que los modelos e individuos vivos de H. horridum
presenten diferencias en su coloracion, las cuales sean imperceptibles para los
humanos. Pese a esto, se ha visto que los patrones que parecen vistosos para humanos
también los son para aves (Vorobyev et al., 2000) y que las sefiales en el espectro
ultravioleta por si mismas no son efectivas como sefales aposeméticas (Lyytinen et al.,
2001) y se ha visto experimentalmente en polillas que estas son incluso mas depredadas
durante el dia cuando reflejan dentro del espectro ultravioleta (Lyytinen et al., 2004), por
lo que la ausencia de estas sefiales posiblemente no tiene un impacto para los objetivos

de este estudio.

5.3 Consideraciones sobre las otras variables
5.3.1 Fondos

La conservacion de las diferencias en la proporcién de ataques entre morfos aln
considerando a los diferentes fondos da robustez a que dicha diferencia no es
ocasionada por cripsis, pues siendo los modelos muy visibles o no para los
depredadores, las diferencias se mantienen.

5.3.2 Estratos

La conservacion de la diferencia alin dentro de los diferentes estratos (suelo y arboles)
sugiere que los habitos semiarboreos de H. horridum no le confieren una ventaja para
evitar depredadores. Sin embargo, es necesario considerar que el presente estudio se
realizd Unicamente durante la temporada de lluvias, por lo que es posible que la gran
estacionalidad de los bosques tropicales secos, en particular, los cambios en la cobertura
foliar tengan un impacto sobre la depredacion en distintos estratos (y posiblemente en
los diferentes ambientes de selva mediana y selva baja por los mismos motivos)

40



ya que notablemente, multiples especies de lagartos encontrados en el mismo sitio de
estudio como Anolis nebulosus, Sceloporus melanorhinus y Sceloporus uniformis
muestran unamenor actividad en los arboles y también sitios de percha mas bajos
durante la temporada seca como una posible estrategia para evitar depredadores
(Garcia et al., 2010; Lister y Garcia, 1992). Aun considerando esto, posiblemente la
proporcion de ataques a los diferentes morfos se mantenga y sea Unicamente el total de
ataques lo que cambie. También es de notar que se sabe que H.horridum trepa hasta 7
metros de altura(aunque no necesariamente los juveniles) (Beck, 2005), por lo que es
posible que las alturas a las que se colocaron los modelos no hayan sido suficientes
para cubrir toda la variacion de alturas a las que se puede encontrar la especie.

5.3.3 Ambiente

La falta de diferencias totales entre los ambientes podria deberse al fuerte impacto
que tuvo el huracan Patricia en 2015 sobre la cobertura vegetal del sitio de estudio
(Parker et al., 2018), con los sitios de selva mediana volviéndose mas abiertos y
volviéndose similares a los de selva baja, por lo tanto, permitiendo a depredadores
encontrar sus presas mas facilmente.

El segundo afio mostro una tendencia (no significativa tras la correccion de
Bonferroni, P=0.02) entre el total de ataques en la selva baja y la selva mediana que
podrian explicarse porque el muestreo en el segundo afio inicié considerablemente mas
tarde y a que durante el segundo afio hubo mucho menos lluvia, particularmente durante
el periodo de muestreo, con apenas 13 mm de lluvia durante el muestreo en 2020
comparados con los 271 mm durante el muestreo en 2019 (que incluye el paso del
huracan Lorena y la tormenta tropical Narda) (RUOA).

Ademas de esto, el segundo sitio (dominado por la selva mediana) durante el
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segundo afilo mostrd una cantidad muy considerable de ataques de mamiferos, siendo
casi el doble de los encontrados en el primer sitio ese afio y mas del doble que los
presentados en el primer afio con los dos sitios combinados (Figura 13). Todo esto
ocurrié a pesar de las medidas para repeler a los mamiferos, siendo la mayoria de los

atacantes roedores que dejaron grandes marcas expuestas tras multiples mordidas

(Figura 8). Esto pudo haber oscurecido ataques causados anteriormente por las aves o
incluso evitar que las aves los atacaran al observar las marcas de ataque y las
deformaciones, ya que, se sabe que las aves son capaces de elegir entre diferentes
alimentos con informacion visual tan pequefia como las patas de un insecto (Dattilo et

al., 2016).

5.4 Partes atacadas
Notablemente la cabeza concentr6 muchos de los ataques a pesar de representar una
pequefia parte del volumen (tan solo 13% del volumen). El nimero de ataques a la
cabeza fue significativamente mayor a su proporcién volumétrica en ambos morfos
(Figura 15), sin embargo, el 51.7% de los eventos de ataque al morfo conspicuo tuvieron
al menos una marca en la cabeza, mientras que en el morfo marrén solo 22.2% (Figura
14). Las aves que atacan a presas peligrosas suelen ser depredadores especializados y
atacar a la cabeza (Smith, 1973; 1976). Esto como un mecanismo que les permite matar
a la presa o posible peligro de forma inmediata.

De forma sobresaliente, los helodermas presentan una cobertura de osteodermos
en las partes expuestas de su cuerpo a los ataques, careciendo de estas en la parte
ventral de su cuerpo (Bogert y Martin del Campo, 1956), lo cual permite a los helodermas

resistir fuerzas externas (lacoviello et al., 2020). Esta es particularmente densa en la
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cabeza, que cuenta con osteodermos de gran tamario, los cuales en individuos adultos
estan fusionados al craneo (Bogert y Martin del Campo, 1956). Es muy probable que la
densa cobertura de osteodermos en la cabeza de los helodermas funcione como una

defensa adicional frente a depredadores especializados.

5.5 Implicaciones de ser aposemaético

Notablemente, el aposematismo también conlleva otras caracteristicas ecoldgicas. Uno
de los beneficios que obtienen las especies aposematicas es la posibilidad de obtener
recursos que para otras especies representan un riesgo elevado de depredacion (Speed
et al., 2010). Por ejemplo, las ranas de la familia Dendrobatidae estan activas durante el
dia, contrario a otras ranas que suelen ocultarse durante este periodo (Santos et al.,
2003). El aposematismo les permite separarse temporalmente de otras especies y evitar
la competencia por alimento.

En el caso de H. horridum al ser esta una especie depredadora de nidos y huevos,
su coloracion podria permitirle obtener estos alimentos en un tiempo y espacio que otras
especies no pueden. Su excelente capacidad de trepar le permite a esta especie
alimentarse de huevos fuera del alcance de otros organismos, sin embargo, el lento
movimiento de la especie lo deja expuesto durante estos periodos. Es aqui cuando el
aposematismo podria fungir como un facilitador al advertir a posibles atacantes o
depredadores de su peligro. Posiblemente muchos padres se ven en la necesidad de
abandonar a sus crias o huevos ante la presencia de un individuo de H. horridum al no
desear lidiar con estos.

Temporalmente, H. horridum presenta un interesante patréon de actividad,

teniendo su pico de actividad durante el mes de mayo, siendo este el mes mas calido
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en la region y con una escasa cobertura foliar previo a las lluvias, lo cual expone a las
presas a posibles depredadores. Sin embargo, este mes coincide con la temporada de
puesta de huevos de Ctenosaura pectinata (Valenzuela Lépez, 1981), uno de los

alimentos mas ingeridos por H. horridum en la zona (Beck, 2005). Mientras que muchas

especies de reptiles tienen menos actividad durante este periodo, posiblemente para
evitar la depredacién por la ausencia casi total de vegetacion (Lister y Garcia, 1992;
Garcia et al. 2010), la advertencia de peligro podria permitir a H. horridum obtener su
alimento sin que esto conlleve un gran riesgo de ser depredado.

Aunado a esto, si el aposematismo permite mayor libertad de movimiento o
acceso a huevos recursos, es posible que también permita tasas de crecimiento mas
rapidas y maduracion temprana o un mayor tamafio al momento de la maduracién
(Stevens y Ruxton, 2012). Hagman y Forsman (2003) encontraron que en ranas de la
familia Dendrobatidae, el aposematismo y un mayor tamafio corporal han evolucionado
de forma simultanea, algo beneficiosos pues las presas con sefiales de tamafio grande
son mas evitadas que aquellas con sefiales pequefias (Gamberale y Tullberg, 1996;
Gamberale y Tullberg, 1998; Forsman y Merilaita, 1999; Hagman y Forsman, 2003;
Niskanen y Mappes, 2005; Valkonen et al., 2011).

Siendo los helodermas unos de los lagartos mas grandes del continente
americano, es posible que esto pueda explicarse a través de una eficiente obtencion y
uso de recursos, algo especialmente util en un ambiente como el bosque tropical seco,

ademas del beneficio de presentar sefiales de advertencia mas grandes.

5.6 Conspicuidad en la cercaniay camuflaje a la distancia

Como se menciond en la introduccion, la coloracion de H. horridum ha sido catalogada
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como criptica, aposematica o0 ambas. Es importante mencionar que, aunque se suele
pensar sobre el aposematismo (0 colores conspicuos) y cripsis como dos estrategias

en polos opuestos, en realidad es que estos pueden presentarse de forma simultanea

en un organismo (Marshall, 2000; Tullberg et al., 2005; Bholin et al. 2008; Caro et al.,
2013; Honma et al., 2015; Barnett et al., 2016; Barnett et al., 2017)

Bogert y Martin del Campo (1956) plantearon que la coloracion del escorpién
cumple una funcién puramente criptica. Sin embargo, sus conclusiones parten de la
premisa de que el escorpidén es un animal nocturno cuya coloracion es dificil de observar
durante la noche. La afirmacién de que estos son animales nocturnos es errénea, pues
los escorpiones tienen héabitos crepusculares (Beck 2005) y no es inusual verlos durante
otros periodos del dia, y la dificultad de observarlos se expresa de forma anecdotica. Los
resultados de este estudio muestran que la coloracién de los escorpiones es efectiva
como disuasorio de ataques sin necesidad de ser criptica.

Por otro lado, Beck (2005) plantea que la coloracién del escorpién es criptica a la
distancia y conspicua (aposematica) en la cercania. Esta estrategia es efectiva ya que la
conspicuidad es potencialmente costosa, pues atrae la atencion de enemigos. Es
preferible evitar los encuentros con depredadores siempre que sea posible (cosa que
facilita la cripsis), pero una vez que se es encontrado, advertir una defensa secundaria
(veneno) a través de una defensa primaria reduce los costos de un posible
enfrentamiento (Higginson y Ruxton 2010, Ruxton et al. 2019).

Aunqgue los resultados muestran que la diferencia de ataques no se debe a un
efecto criptico, los resultados no descartan que la coloraciéon de H. horridum pueda ser

criptica a ciertas distancias. Futuros estudios podrian dar luz sobre estas hipotesis.
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5.7 Melanismo ontogénico

Visto que la coloracion en juveniles es efectiva contra los ataques y depredacion, surge
la duda sobre por qué estos organismos se vuelven menos conspicuos cuando crecen,
siendo algunos individuos casi totalmente negros o negro-café cuando adultos (Bogert
y Martin del Campo, 1956). El cambio de coloraciones de conspicuas a cripticas es raro
y se espera que solo se presente en situaciones particulares, como cuando los beneficios
de ser conspicuo son pequefios y no aumentan con un mayor tamafo de la sefial de
advertencia (Higginson y Ruxton, 2010). Por ejemplo, se ha visto que un tamafio corporal
mas grande tiene un efecto pequefio o nulo en la detectabilidad en los colores cripticos,
pero un efecto muy grande en los organismos con colores conspicuos (Mand et al., 2007;
Lindstedt et al., 2007).

Otra posible explicacion es que con su gran tamafio corporal cuando adultos, las
sefales de advertencia serian muy grandes y por lo tanto las posibilidades de encuentro
con depredadores serian demasiado altas, de tal forma que incluso los beneficios del
aposematismo se pierden. Esto porque a pesar de que el aposematismo es efectivo, es
mejor evitar encuentros con depredadores en primer lugar.

Otra posibilidad es que, con su gran tamafio corporal y otras defensas, la presion
selectiva no sea suficiente como para mantener el aposematismo al maximo en los
estadios adultos.

El por qué las especies del género Heloderma presentan una clina de melanismo
ontogénico, siendo casi nulo en las especies nortefias (con Heloderma suspectum y
Heloderma exasperatum mostrando colores muy conspicuos cuando adultos) hasta la
desaparicion casi total de los colores claros en las especies mas surefias durante la

adultez (Heloderma alvarezi y Heloderma charlesbogerti) es una pregunta abierta y de
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interés, pues al habitar estas especies en ambientes tan similares nos podria dar pistas
de los pequefios detalles que marcan los limites de la expresion del aposematismo.
5.8 Uso de camaras para el estudio
Las camaras se posicionaron con la intencion de capturar posibles ataques de aves. Sin
embargo, a pesar de la programacion de las camaras para maximizar esto, no fue posible
la captura de ataques en fotos o videos aun cuando se vieron marcas de aves en los
modelos frente a las camaras. Las camaras lograron captar mamiferos que se acercaron
a los modelos y aves que se mantuvieron de forma estatica cerca de estos. Esto
posiblemente se deba a que este tipo de camaras esta disefiado para maximizar capturas
de mamiferos grandes y reducir los de aves, por lo que, a pesar de los esfuerzos de
maximizar estos eventos, las camaras no se accionan de forma adecuada en estas
circunstancias. Ademas de esto, es de esperarse que un evento de ataque de ave sea
corto y veloz, haciéndolo dificil de capturar. El bajo nUmero de camaras (5) comparado
con el total de modelos (160) complica ain mas esto

En estudios futuros, otro tipo de camaras o programacion de estas seria ideal para
lograr capturar de forma adecuada ataques de aves y profundizar quiénes son los

atacantes de la especie.
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VI Conclusiones

Los resultados aqui presentados son consistentes con la hipotesis de que la
coloracion de H. horridum disminuye la incidencia de ataques, particularmente de
depredadores que se guian por la vista. Este es el primer estudio donde se ha evaluado
experimentalmente aposematismo en un lagarto.

El uso de modelos creados por computadora e impresos en 3D podrian volverse
una herramienta invaluable para estudios no solo sobre aposematismo, sino sobre
depredacion en general, pues esto permite la creacion de modelos con caracteristicas
precisas sobre los animales, ya que éstas pueden ser alteradas a detalle, como el tamafio
de las diferentes partes del cuerpo, las proporciones, presencia o0 ausencia de escamas,
osteodermos etc. Ademas, el uso de moldes hechos a partir de los modelos impresos en
3D garantiza que todas las réplicas de estos sean iguales, por lo que se puede manipular
posteriormente otras variables de interés como el color de los modelos.

Futuros estudios deberan considerar la estacionalidad del sitio de estudio, pues
es posible que durante este periodo las interacciones de depredador-presa sean
diferentes. Ademas, es importante ahondar en el por qué la coloracién de esta especie
no se mantiene en los estadios adultos, comparando con el resto del género Heloderma

y analizando la posibilidad de mimetismos.
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