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Resumen. Se explora la variacion geografica,
ontogénica y sexual de la conducta antide-
predatoria presentada en laboratorio de

una culebra endémica de México. El disefio
experimental no demostré que la conducta
antidepredatoria fuera influida por la onto-
genia, diferencias sexuales o geograficas,
aunque el tamafio del cuerpo posiblemente si
la afecta. Se sugiere que la seleccion natural
por depredacion es similar en ambas pobla-
ciones y entre sexos, pero posiblemente esta
sujeta a cambios ontogénicos en Cuitzeo,
Michoacan.

Palabras clave: conducta antidepredatoria,

edad, tamafio corporal, poblacion.

Intraspecific Comparison of
Antidepredatory Behavior of the
Thamnophis melanogaster Snake
Abstract. This study explores the geographic
variation, ontogenetic and sexual antipredatory
behavior displayed in laboratory for an endemic
snake. The experimental design did not show
that the behavior was influenced by onto-
genetically, sexual or geographical differences,
nor by the body condition of snakes. However,
body size may affect the antipredatory behavior
in a study from a population (Cuitzeo, Michoa-
can). The study suggests that natural selection
by predation is similar in both populations and

both sexes, but it is possibly subject to ontoge-

Introduccién

La depredacién es un factor que limita la sobrevivencia de
las especies en las poblaciones naturales (Endler, 1986) y
conduce a que tomen estrategias que reduzcan la probabilidad
de depredacién, como la crypsis, mimetismo, camuflaje o de
conducta (Lima y Dill, 1990). Particularmente la conducta
antidepredatoria que despliega una especie son el resultado de
constantes estimulos de amenaza. Estas conductas estin
determinadas por una serie de factores tanto extrinsecos o
ecologicos (temperatura, densidad depredadora, caracteris-
ticas del habitat y variacién geografica), como por factores
intrinsecos (edad, estado reproductivo, condicién fisica y

netic changes in the population of Cuitzeo.
Key words: antipredator behaviour, age, size

body, population.

experiencia o aprendizaje) (Roth y Johson, 2004). Las estrate-
gias que toman los individuos se basan en costos y beneficios,
que a su vez dependen del contexto en que se lleve a cabo
la depredacion. Por lo tanto, la conducta antidepredatoria
puede ser altamente variable entre poblaciones y heredable
(Arnold y Bennett, 1984). Estudios previos reportan varia-
ciones interpoblacionales conductuales, como es el caso de
las crias de la culebra Thamnophis sirtalis, de la cual se han
reportado variaciones interpoblacionales en la conducta de
ataque hacia el estimulo de amenaza (Herzog y Schwartz,
1990). Asimismo, los adultos de Thamnophis elegans también
presentan diferencias geograficas en su conducta antidepre-
datoria (Burghardt y Schwartz, 1999).
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La habilidad de los organismos para ajustar su conducta
en funcién del grado de amenaza de depredacion representa
una ventaja selectiva que incrementa su sobrevivencia. Por
ejemplo, cuando la experiencia previa de un depredador
sugiere que el riesgo de morir es bajo, la mejor estrategia
de defensa es ejecutar conductas pasivas, de esta manera
minimiza los costos asociados a este evento (Endler, 1986).
La edad y el sexo son dos de los principales factores que
pueden modificar la conducta de un organismo (Arnold
y Bennett, 1984; Herzog y Burghardt, 1986; King, 2002).
En el caso de la edad, se ha evidenciado que las crias y los
organismos jovenes estin expuestos a un alto riesgo de
depredacion si se compara con adultos debido a que su
experiencia o aprendizaje esta limitado a caracteres mor-
folégicos y fisiologicos que aun no estain completamente
desarrollados (Pough, 1978; Mitchell, 1994). Por lo tanto,
esta tendencia es atribuible a las diferencias ontogénicas
entre los individuos.

En el caso del sexo no existe un consenso en las estra-
tegias antidepredatorias que pueden seguir las serpientes.
Varios estudios sugieren que estas diferencias sexuales
estan determinadas por la temperatura corporal mas que
por otros factores externos, como el tamafio del cuerpo
(Shine et al, 2000). Asimismo, se ha evidenciado que en
las hembras el grado de agresividad esta condicionada por
el estado de gravidez; con esto, se sugiere que no existe
una clara diferencia de las conductas entre los sexos, lo
que también ha sido reportado para Thamnophis sirtalis
(Sccudder y Burghardt, 1983). Por lo anterior, es necesario
determinar el efecto de la edad y sexo en las conductas
antidepredatorias de Thamnophis melanogaster dentro
y entre poblaciones. Ademas, proporcionar informacién
sobre los factores que influyen en la respuesta conductual
final de un individuo ante el riesgo a la depredacion y ge-
nerar conocimiento para nuevos modelos de estudio (Roth
y Johnson, 2004). Esta especie es endémica para México y
se encuentra amenazada segin la Norma Oficial Mexicana
(NOM-059-ECOL-1994). Practicamente no hay trabajos
de su ecologfa e historia natural que avalen el estatus y que
determinen medidas de proteccién adecuadas. En las listas
internacionales de la 1ucN (International Union for Conser-
vation of Nature) y en los apéndices de crtis (Convencion
sobre el Comercio Internacional de Especies Amenazadas
de Fauna y Flora Silvestres) no ha sido considerada esta
especie, por lo que el conocimiento de su biologfa y par-
ticularmente de su conducta antidepredatoria cuando se
siente acorralada la hace mostrar un caracter agresivo; en
consecuencia, es altamente susceptible a la degradaciéon de
su habitat natural por causa de la urbanizacién, uso de los
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cuerpos de agua permanentes o temporales, asi como de
la fragmentaciéon del ambiente por el cambio del uso del
suelo para agricultura, pastoreo y extracciéon de recursos
forestales (Ramirez-Bautista et al., 2009).

De este modo, se analiza si la conducta antidepredatoria
de Thamnophis melanogaster esta influenciada por la
ontogenia, el tamafio corporal, su condiciéon corporal y
diferencias sexuales o geograficas. Esta especie se distribuye
altitudinalmente entre los 1 158 y los 2 545 msnm en las
orillas de los cuerpos de agua, y se refugia bajo las rocas y
cortezas de arboles. Su dieta presenta variaciones ontogé-
nicas: los organismos jévenes consumen principalmente
sanguijuelas y los adultos renacuajos y peces (Rossman et al,
1996; Manjarrez et al, 2013), por lo que es considerada
especialista acudtica (Drummond, 1983; Macfas-Garcia y
Drummond, 1988); Manjarrez y Drummond, 1996). Es
una culebra de hibitos diurnos, comtinmente se observa
en las orillas de arroyos durante la primavera y verano y sus
principales depredadores son cuervos y garzas (Rossman
et al., 19906). Bajo esta perspectiva bioldgica, consideramos
que la conducta antidepredatoria de Thamnophis mela-
nogaster puede cambiar en funcién del tamafio corporal
debido al proceso de seleccion natural o de experiencias de
aprendizaje. También se espera que la condicién corporal,
determinada por el peso, pueda ser un indicativo del estado
funcional. Por ultimo, las posibles diferencias ambientales
entre las localidades de estudio pueden reflejarse en las
posibles diferencias geograficas antidepredatorias.

1. Método

1. 1. Sitios de estudio y condiciones de laboratorio

Las culebras utilizadas para las pruebas conductuales fue-
ron capturadas en las lagunas de Cuitzeo, en Michoacan
(52 organismos: 26 machos y 26 hembras) y en Acambay,
Estado de México (21 organismos: 10 machos y 11 hem-
bras). Se transportaron al laboratorio de Biologia Evolu-
tiva del Centro de Investigacion en Recursos Bidticos de
la Universidad Autéonoma del Estado de México. Se les
midié su longitud hocico-cloaca (LHC), se determiné su
sexo (por inspeccion del grosor de la base de la cola en
adultos y eversién de hemipenes en jovenes) (Manjarrez
y Macias-Garcia, 1993). Tomando como referencia la
LHC, se clasificaron por categoria de edad como jévenes
(21.1 2 32.9 cm LHC) y adultos (> 33 cm) de acuerdo con
los tamafios minimos teproductivos registrados para la
especie (Manjarrez, 2003). Los organismos se mantuvieron
aislados individualmente en peceras de vidrio (51 cm de
largo, 26cm de ancho y altura de 28 cm). Antes de realizar
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la prueba conductual, las culebras fueron habituadas en
peceras forradas con cartulina blanca y a temperatura
ambiental entre 23 y 27 °C con el objetivo de evitar que
estimulos externos influyeran en los resultados de la prueba
conductual (Manjarrez y Drummond, 1996).

1. 2. Prueba conductual

La prueba conductual consisti6 en simular una amenaza con
el acercamiento de un trozo de madera (50 cm de longitud
x 2cm de didmetro) por tres veces consecutivas durante
cinco ocasiones (0, 15, 30, 45 y 60 segundos) y registrar
durante 60 segundos la conducta antidepredatoria de las
culebras (Arnold y Bennett, 1984). En estudios previos, se ha
demostrado que un trozo de madera usado como estimulo
es eficiente para provocar reacciones antidepredatorias en
culebras. Incluso, en Thamnophis sirtalis la conducta ante
este tipo de estimulo es igual a la conducta desplegada
ante un modelo artificial de un ave simulando a su depre-
dador (Shine et al, 2000); por esta razoén, se sugiere que
la forma y material del objeto para estimular no tiene una
importancia relevante para generar despliegues antidepre-
datorios en especies del género Thamnophis.

Se identificaron cinco conductas, ya descritas en la literatura
como conductas antidepredatorias: huida, ataque, contraccién
del cuerpo, retraccion de la cabeza y cabeza escondida (Arnold
y Bennett, 1984; Greene, 1988). A cada una de las conductas
se les asigné un valor, desde 1(conducta pasiva) hasta 3
(conducta activa) (tabla 1), el cual se obtuvo del consenso
de dos observadores al final de las pruebas conductuales.
Los valores obtenidos fueron sumados para obtener un
indice antidepredatorio individual (11), lo que representa una
medida acumulativa en respuesta al riesgo de depredacion.

1. 3. Anilisis estadistico

Los registros de frecuencias de conductas y del 1a1 fueron
normalizados con Log10. Una prueba de X2 determino sila
conducta antidepredatoria depende del sexo de las culebras.

IECIEWM Conductas antidepredatorias descritas para Thamnophis melanogaster.

Para evaluar sila conducta antidepredatoria cambia ontogéni-
camente, se claboraron dos analisis diferentes: ) tamafio del
cuerpo (LHC), como variable cuantitativa (en cm), y b) tamafio
del cuerpo, como variable cualitativa (en dos categorias de
edad: juvenil y adulto). Para evaluar si la conducta antidepre-
datoria cambia ontogénicamente, se obtuvo un indice de con-
dicién corporal a partir de los residuales de la regresion lineal
entre el peso corporal y la LHC de las culebras. Este indice se
compard entre sexos y entre categorias de tamafio. Al final
se exploro la posible diferencia interpoblacional mediante un
analisis trifactorial (con el 1a1 como variable dependiente y
como factores las dos poblaciones, la LHC y el sexo).

2. Resultados

La conducta antidepredatoria de retraccion de la cabeza
fue la que Thamnophis melanogaster realizé con mayor
frecuencia; ante el estimulo de amenaza intent6 esquivar el
estimulo rapida o lentamente.

La prueba de X2 muestra que el 11 es independiente a la
categoria de edad para ambas poblaciones (Cuitzeo: X24 =
1.735, P > 0.05; Acambay: X24 = 0.367, P > 0.05). El 1a1
es similar entre los sexos de la poblaciéon de Cuitzeo
(X24=4.470, P > 0.05), y de la poblacion de Acambay (X24 =
0.384, P > 0.05). La X2 también comparé las frecuencias
de conductas desplegadas por sexo, lo cual indicé que no
existen diferencias para ninguna de las dos poblaciones de
estudio (Cuitzeo: X2g=1.6729, P > 0.05; Acambay: X2g=
0.3305, P > 0.05).

El analisis de correlaciéon muestra que no existe relacion
entre la LHC y la conducta antidepredatoria estimada como
1Al para ninguna de las dos poblaciones: Cuitzeo (I'sg =
—0.084, P > 0.05), Acambay (r1g = 0.052, P > 0.05). No
existi6 relacién significativa entre el 1a1 y la condicién cor-
poral de los organismos de Cuitzeo (I'sg= 0.004, P > 0.05),
lo que tampoco ocurre para los organismos de la poblacién

de Acambay (r1g=0.001, P > 0.05).

Conducta Descripcién Valor

Huida La serpiente se desplaza rapida o lentamente en direccién opuesta al estimulo Répida =3

de depredacion. Lenta =2
Ataque La serpiente proyecta la cabeza en forma lenta o rdpida y con las mandibulas Répida =3

abiertas en direccién al estimulo de depredacién intentando morder Lenta =2
Contraccion del cuerpo La serpiente estira y encoge el cuerpo rapidamente 2
Retraceién de la cabeza La serpiente mueve rapida o lentamente la cabeza para esquivar el estimulo Répida =2

de depredacién Lenta =1
Cabeza escondida La serpiente esconde la cabeza bajo cualquier parte del cuerpo 1
Fuente: Arnold y Bennett, 1984; Greene, 1988.
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Las conductas se clasificaron en dos categorias: activas
(huida, ataque y contraccién del cuerpo) y pasivas (retrac-
cion de la cabeza y cabeza escondida). La prueba de X2
compard sila frecuencia de ambas categorias estaba influida
por la condicién corporal y por el sexo de los individuos, y
evidencié que estos factores no influyen en los despliegues
antidepredatorios activos o pasivos de estos organismos en
ninguna de las dos poblaciones (tabla 2).

El anilisis trifactorial (con el 1A1 como variable depen-
diente y como factores las 2 poblaciones, la LHC y el sexo)
indica que la LHC afecta el despliegue de conductas anti-
depredatorias de las culebras de la poblacién de Cuitzeo
(F=7.65,9l=1, 50, P <0.05; Acambay: F = 0.42, gl =1,
19, P > 0.05). El despliegue de conductas antidepredatorias
no es afectado por el sexo de las culebras en ambas pobla-
ciones (Cuitzeo: F =0.94, gl = 1, 50, P > 0.05; Acambay:
F=0.02,9l=1, 19, P > 0.05).

3. Discusién

La conducta antidepredatoria de la culebra Thamnophis
melanogaster bajo condiciones de laboratorio no presentd
diferencias ontogénicas ni sexuales. Tampoco se encontrd
evidencia de algin efecto de la condicién fisica de los indivi-
duos en la conducta antidepredatoria evaluada, a excepcion
de una diferencia encontrada para la poblacién de Cuitzeo.
Aparentemente el despliegue de conductas antidepredato-
rias de Thamnophis melanogaster no es determinado por
la talla o por alguna categoria de edad, a pesar de que se ha
comprobado que las culebras jovenes presentan desventajas
en su velocidad y resistencia asociadas al desarrollo de su
fisiologfa y morfologia (Pough, 1977, 1978; Brodie, 1993),
incluso Brodie (1993) reporta que Thamnophis ordinoides
tiene una alta tendencia de huir de los estimulos de amenaza
cuando el organismo es adulto.

Del mismo modo, Creer (2005) menciona que los
organismos juveniles de Coluber constrictor son mucho
mds agresivos que los adultos, lo que no ocurre para
Thamnophis melanogaster por lo que probablemente los
depredadores de esta especie en las dos poblaciones de
estudio no poseen una categoria de edad en particular
para depredar y por consiguiente el nivel de depredacion
no cambia con la ontogenia; también puede deberse a que
en ambas poblaciones el riesgo de depredacion es bajo y por
lo tanto el despliegue de conductas no es distinto ya que no
hay amenazas que promuevan el desarrollo de conductas
antidepredatorias mas elaboradas o complejas, y sélo res-
ponden a los procesos basados en las experiencias con sus

depredadores.
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Herzog y Burghardt (1986) no reportan diferencias entre
la conducta antidepredatoria de los organismos jévenes y
adultos de tres especies de culebras (Thamnophis melano-
gaster, T sirtalis y T. butleri).

Sin embargo, hay muchos estudios de conducta en ser-
pientes donde encuentran que se relaciona con la edad al
involucrar una reduccién de ataques o una menor tendencia
de ejecutar maniobras evasivas como el fligth en su primer
aflo de vida (Brodie, 1993). Estos cambios no se contem-
plan aqui debido a que no se evalué la conducta de las ctias,
por lo que se requieren mas estudios para comprender la
importancia del cambio ontogénico.

Aparentemente, el sexo de Thamnophis melanogaster no
es un factor que determine la conducta antidepredatoria
de esta especie porque no se encontraron diferencias entre
machos y hembras para ambas poblaciones. La mayoria de
los estudios previos reportan diferencias de conducta entre
sexos cuando comparan hembras gravidas con machos y
hembras no gravidas, en donde asocian la agresividad con
el estado de gestaciéon (Goode y Duvall, 1989), incluso para
Thamnophis se han observado diferencias fisiologicas, de-
bido a que su velocidad de escape y resistencia es muy baja
(Jayne y Bennett, 1990), lo que es de suma importancia ya
que se ha sugerido que el rendimiento fisiolégico interac-
tda con la conducta para funcionar como una estrategia de
defensa ante los depredadores como se ha encontrado en
lagartijas (Srygley y Dudley, 1993). Sin embargo, en este
estudio no se puso a prueba la conducta de hembras ges-
tantes, lo que probablemente elimina las posibles diferencias
sexuales atribuibles al estado reproductivo y hormonal de
las hembras.

Sin embargo, la ausencia de diferencias ontogénicas y
sexuales también puede deberse a que el tamafio de muestra
no fue el suficiente para detectarlas en la conducta. La
cantidad de serpientes utilizadas en este estudio (N = 52)
se considera como la muestra mas representativa que co-
rresponde a la poblacién de Cuitzeo; sin embargo, otros
trabajos describen la conducta de especies del mismo
género con 250 organismos. Una prueba de poder con
52 organismos calcula que para la poblacién de Cuitzeo
se requiere un valor de correlacién (r) significativo de 0.5

AEIEWM Prueba de X2 para conductas activas y pasivas de Thamnophis

melanogaster de dos poblaciones.
Cuitzeo P Acambay P
gl=3 gl=3
Activas X?%=8.1269 >0.05 X2=0.8999 >0.05
Pasivas X?%=5.7426 >0.05 X2=2.7224 >0.05
Fuente: resultados de este estudio.
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entre la conducta antidepredatoria y la LHC o la edad de
los organismos, lo que también ocurtre respecto al sexo,
mientras que para la poblacién de Acambay se requiere
una I de 0.3, lo que sugiere que el tamafio de muestra no
es el factor que genera los resultados de este estudio, sino
que realmente no existen diferencias entre estas variables
para estos organismos.

Al comparar la conducta antidepredatoria entre las dos
poblaciones, el analisis sugiere que la variaciéon geografica no
determina diferencias. Es probable que se deba a que ambas
poblaciones estan bajo la misma presién de depredacion,
lo que implica que el riesgo posiblemente sea similar entre
las dos poblaciones. No obstante, se ha argumentado que
las respuestas en laboratorio pueden ser irreales (Arnold y
Bennett, 1984; Brodie, 1989, 1992), puesto que el encierro
provoca cierto grado de estrés para el individuo; cabe re-
saltar que todas las pruebas fueron hechas bajo las mismas
condiciones para reducir el riesgo de que la conducta sea
alterada por este factor.

Es preciso mencionar que Thamnophis melanogaster ex-
hibe habitos acuaticos (Rossman et al, 1990) y se encuentra
cerca de lagos para obtener su alimento, por lo que este
factor también determinarfa su conducta antidepredatoria,
ya que posiblemente se sumergen en el agua para evitar a
sus depredadores como una estrategia efectiva de sobre-
vivencia sin necesidad de emplear conductas antidepreda-
torias complejas cuando estan en tierra. Esto sugiere que
los resultados de las pruebas conductuales de este estudio
estan influidas por las condiciones de laboratorio donde se
llevan a cabo. Sin embargo, la mayoria de los estudios de
conducta se han realizado bajo condiciones muy similares
a las de este estudio, incluso para Thamnophis sirtalis se
compardé la conducta haciendo pruebas en laboratorio y en
el habitat de la especie, de donde 78% de conductas son
iguales entre ambos medios (Shine et al., 2000), lo que indica
que la calidad de pruebas en laboratorio se acercan a lo que
realmente sucede en su habitat natural.

Los resultados de este estudio difieren de otros, incluso
para diferentes géneros, que se reflejan en diferencias inte-
respecificas e intergénericas en las capacidades defensivas
y sugieren que la conducta antidepredatoria de las culebras
depende de multiples variables como la temperatura am-
biental, la densidad depredadora, los atributos fisicos del
individuo, incluso la alimentacién (Endler, 1986). A futuro
se recomienda considerar la influencia de estos factores
que ayuden a la interpretacion de la conducta ante posibles
amenazas.

No obstante los resultados, se sugiere que la interaccién
de Thamnophis melanogaster con sus depredadores es
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un fenémeno de poca relevancia selectiva, por lo menos
para las dos poblaciones estudiadas, lo cual puede ocurrir a
bajas densidades, o por una alta eficiencia depredatoria que
elimine los procesos de aprendizaje ontogénico (Blumstein
et al, 2004). Se observé que esta especie no sigue una je-
rarquia o progresion de conductas en funcion del riesgo de
depredacion o de procesos de aprendizaje, lo que es comun
entre las serpientes (Duvall et al, 1985), e indica que todos
los individuos tienen las mismas probabilidades de ser
amenazados y depredados y por lo tanto de desplegar toda
la variedad de sus conductas antidepredatorias.

Conclusiones

La conducta antidepredatoria de la culebra Thamnophis
melanogaster es similar en las dos poblaciones de estudio, lo
cual se atribuye a la similitud de las condiciones ambientales
de depredacién y a la posible ausencia de procesos ontogé-
nicos involucrados en los eventos de depredacién de esta
especie. Los despliegues antidepredatorios probablemente
reflejan la complejidad de la interaccion de diversos factores
que influencian el riesgo a la depredacion.

Prospectiva

Este estudio puede considerarse como un ejemplo experi-
mental de la conducta antidepredatoria que a futuro ofreceria
una oportunidad para evaluar los modelos bioldgicos de opti-
mizacién del balance entre costos y beneficios de acuerdo con
las estrategias conductuales que un organismo adopta ante
el riesgo a la depredacion. Entender estas conductas brinda
una nueva herramienta y criterio para aplicar el conocimiento
biolégico generado sobre la biodiversidad.

También, este tipo de estudios sirve como ejemplo
para generar una prospectiva de abordaje de los estudios
biolégicos y conductuales, como una herramienta que
puede incluirse en el entendimiento de los mecanismos
que operan en las condiciones naturales o artificiales del
ambiente cambiante de las serpientes. Particularmente si
esta prospectiva la aplicamos al constante cambio ambiental
generado por la actividad humana y sus repercusiones en
la conservacién de las especies silvestres mexicanas. Estos
enfoques conductuales nos ayudarfan a prever, prevenir e
incluso actuar para construir escenarios ambientales y de
conservacion deseables. Por otra parte, el enfoque expe-
rimental de la conducta proyecta una visién ecoldgica y
evolutiva de los procesos involucrados y puestos a prueba
experimentalmente en estudios similares con especies bajo
condiciones naturales.

<
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