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Resumen

El dimorfismo sexual es un fendomeno de alto interés bioldgico. En serpientes puede
explicarse principalmente por la accion de: a) seleccidon sexual (aumento de la probabilidad
reproductiva por seleccion de uno de los sexos); b) seleccion por fecundidad (aumento del
namero de crias en la reproduccidn); c) divergencia de nicho (reduccion de la competencia
intersexual); d) costos de reproduccion (recursos asignados a la produccion de crias). Sin
embargo, el estudio de estos aspectos no se ha hecho de manera conjunta. En este trabajo se
propone su andlisis de una manera integral considerando tres puntos principales: robustez y
profundidad en los andlisis estadisticos; descripcion y analisis de la composicion del cuerpo y
crecimiento individual. Utilizando como modelos de estudio a las serpientes Crotalus ravus,
Conopsis biserialis y Thamnophis pulchrilatus se plante6 que presentan simultaneamente
dimorfismo sexual originado por seleccién sexual con cuerpos méas largos en los machos,
seleccion por fecundidad con volimenes mayores en el tronco del cuerpo de las hembras,
divergencia de nicho con formas distintas de la cabeza entre machos y hembras y por costos de
reproduccion con distintas curvas de crecimiento, en donde los machos tienen un crecimiento
mas acelerado. Se evalu6 el dimorfismo sexual mediante analisis del tamafio, forma, volumeny
crecimiento. Para el tamafio, con base en once medidas morfométricas (seis nuevas propuestas),
se llevaron a cabo pruebas uni y multivariadas mediante procedimientos paramétricos y no
paramétricos y valores de medias (geomeétrica, armonica y heroniana) como indices
morfométricos, para la forma se aplic6 morfometria geométrica; para el volumen se utilizaron
férmulas geométricas; para el crecimiento se utiliz6 osteocronologia para la estimacion de la
edad y modelos no lineales para ajustar funciones a partir de datos de tamafio-edad. Se encontro
dimorfismo sexual atribuible a seleccion sexual, por fecundidad y costos de reproduccién, en la
misma especie, lo cual muestra evidencia de las diferentes fuerzas que estan moldeando el
cuerpo de las serpientes, estas comparaciones con estudios anteriores reflejan que el método
aplicado proporciona una mejor aproximacion al dimorfismo sexual por lo que finalmente se

desarroll6 una forma de robustecer la evaluacién del dimorfismo sexual en serpientes.



Abstract

Sexual dimorphism is a phenomenon of high biological interest. In snakes it can be explained
mainly by the action of a) sexual selection (increasing the reproductive probability by selecting
one of the sexes of the individuals); b) selection for fecundity (increasing the number of
offspring in reproduction); c¢) niche divergence (reduction of intersexual competition); d)
reproduction costs (resources assigned to offspring production). At the same time, the study of
these aspects has not been done jointly. This paper proposes its analysis in a more complete
way, considering three main points: robustness and depth in the statistical analyses; description
and analysis of body composition and individual growth. Using the snakes Crotalus ravus,
Conopsis biserialis and Thamnophis pulchrilatus as study models, it was suggested that snakes
simultaneously present sexual dimorphism caused by sexual selection with longer bodies in
males, selection for fecundity with larger volumes in the female body trunks, niche divergence
with different head shapes between males and females and reproduction costs, with different
growth curves with males having faster growth. Sexual dimorphism was evaluated by analysis
of size, shape, volume, and growth. For size, based on eleven morphometric measurements (six
new proposals), univariate and multivariate tests were carried out by parametric and (if
necessary) non-parametric procedures, and mean values (geometric, harmonic, and heronian) as
morphometric indices; for the shape, geometric morphometry procedures were applied; for the
volume geometric formulas were used; for growth, osteochronology was used to estimate age
and non-linear models to fit functions from size-age data. Sexual dimorphism attributable to
sexual selection, fecundity and reproduction costs was found, in the same species, which shows
evidence of the different forces that are shaping the body of snakes, these comparisons with
previous studies reflect that the applied method provides a better approximation to sexual

dimorphism, a way to strengthen the evaluation of sexual dimorphism in snakes was found.
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Introduccion

Uno de los imperativos biolégicos més importantes para los seres vivos es la
reproduccion, es decir, la generacion de otros seres similares. Producir descendientes implica
invertir recursos los cuales, eventualmente, se ven limitados de modo que se desencadena la
competencia entre los individuos para conseguirlos (Carranza-Almansa, 2002). La reproduccion
sexual ocurre cuando un individuo produce descendientes en los que sélo puede poner la mitad
de su material genético, a la vez que otro individuo coloca en el mismo organismo 50% de un
ADN diferente (Parker et al., 1972). Algunos autores sugieren que el origen y mantenimiento
del sexo es debido a la reparacion del ADN. En los organismos diploides al poseer dos copias
del material genético tienen una ventaja en comparacién con los organismos haploides al
enfrentar errores en la trascripcion del ADN, manteniendo asi la reproduccion sexual
(Engelstadter, 2008, Kodric-Brown y Brown, 1987, Muller, 1964).

La diploidia y el sexo han tenido éxito evidente. Si bien se encuentra presente el
intercambio genético en haploides, la recombinacion mas completa estd relacionada con los
organismos diploides, (Carranza-Almansa, 2002). Los sexos y la reproduccion por gametos
evolucionaron en conjunto. Un gameto Unicamente contiene la mitad del genoma del organismo
que lo produjo y necesita a otro con el cual fusionarse, los gametos no tienen la capacidad de r
obtener nutrientes y procesarlos por si mismos, y por tanto la supervivencia de los gametos
depende de los nutrientes que tengan almacenados (Carranza-Almansa, 2002). Con el tiempo la
produccion de gametos grandes con alta cantidad de nutrientes en un tipo de individuos
favorecio la estrategia de producir muchos gametos con poca o nula cantidad de nutrientes en
otros. EI aumento en el nimero de gametos pequefios propicia la competencia de estos y la de
sus productores (Kodric-Brown y Brown, 1987, 1985). A los individuos que presentan gametos
con alta cantidad de nutrientes los conocemos como hembras y a los de gametos pequefios como
machos; tanto machos como hembras utilizan estrategias distintas con un mismo fin (producir
descendencia) (Carranza-Almansa, 2002). La diferencia en las estrategias basicas es donde

surge el dimorfismo sexual.

El dimorfismo sexual se define como la diferencia sistematica entre individuos de

diferente sexo en la misma especie (Kratochvil y Frynta, 2002). Esta presente en casi todas las



especies de animales con reproduccién sexual, incluyendo reptiles (Hedrick y Temeles, 1989).
Los machos y las hembras pueden diferir en aspectos tales como forma del cuerpo, patrén de
coloracion, la presencia o ausencia de estructuras morfoldgicas o mayor desarrollo de alguna
estructura, las cuales tienen distintas explicaciones. El origen del dimorfismo sexual en
serpientes puede explicarse principalmente por la accion de: a) seleccion sexual (aumento de la
probabilidad reproductiva por seleccion de uno de los sexos de los individuos) (Shine, 1978);
b) seleccién por fecundidad (aumento de del numero de crias en la reproduccion) (Shine, 1994);
c) divergencia de nicho (reduccién de la competencia inter sexual) (Shine, 1989); y d) costos de

reproduccion (recursos asignados a la fabricacion de descendencia) (Madsen y Shine, 1994).
Seleccion sexual

La explicacion més recurrente del dimorfismo sexual es la seleccion sexual (Moore,
1990). La seleccién sexual es el mecanismo de la seleccion natural que se aplica a la eleccion
de pareja de un individuo; es decir, es el componente principal de la seleccién natural, en el cual
los animales compiten por parejas potenciales dentro del mismo sexo y especie, en relacién con
el éxito reproductivo, generalmente mediante eleccion femenina y competencia masculina
(Durham y Dunn, 2019). A pesar de que la generalidad es que los machos compitan por las
hembras, existen casos en los cuales las hembras compiten por los machos (Hunt et al., 2009).
Se ha llegado a considerar que para que la seleccion sexual actle es necesaria la presencia de
anisogamia, la cual se define como la union de dos gametos de distinto tamafio y forma; los
gametos de mayores dimensiones y recursos se presentan en numeros considerablemente
menores en comparacion con los gametos pequefios, lo cual provoca la competencia de los
gametos mas pequefios y, por tanto, de los individuos que los producen (Bonduriansky, 2007,
Carranza-Almasa, 2002, Randerson y Hurst, 2001, Kodric-Brown y Brown 1987, Parker et al.,
1972).

La anisogamia implica que la seleccidn natural (o sexual) ha actuado de modo diferente
en los productores de gametos grandes y pequefios, ya que su exito reproductivo se basa en
estrategias diferentes (Carranza-Almansa, 2002). Simplificando las estrategias, sobre las
hembras recae toda la presion para la obtencidn de nutrientes para fabricar descendientes. Si

bien los machos también necesitan nutrientes para la reproduccion y compiten por ellos, el



destino principal de esos nutrientes no es para la fabricacion de gametos, sino para la
competencia con otros machos (Kodric-Brown y Brown 1987, 1985). Esta competencia por
acceso a las hembras, en el caso en que los machos no provean ningun tipo de cuidados
parentales o nutrientes para el desarrollo de las crias (no solo recursos en gametos) explicaria el
desarrollo de mayores dimensiones corporales, para este caso las especies son generalmente
territoriales (Cox et al., 2003), y los machos luchan por el acceso reproductivo al mayor nimero

de hembras.

En el caso de las serpientes, la seleccion sexual como Unica explicacion del dimorfismo
sexual tiene poco sustento (Cox et al., 2007). En general, las serpientes presentan un mayor
tamanio en las hembras y los machos combaten por el acceso a las hembras. No obstante, existe
al menos un caso documentado en el que las hembras son hasta 10 veces mas grandes aun
cuando los machos combaten por las hembras (Cox et al., 2007). Debemos considerar que la
seleccion sexual también puede favorecer un tamafio reducido de los machos. Esta
direccionalidad en la seleccion sexual (Shine, 2005) ocurre debido a que un tamafio menor de
los machos favorece una copula méas dinamica, asi como al acceso a un mayor numero de

hembras por macho (Pincheira-Donoso y Hun, 2017).

Seleccion por fecundidad

La seleccion por fecundidad ha sido considerada como el principal mecanismo que
promueve la evolucién de tamafios mas grandes de camada, a través de la evolucion de un
tamafo corporal femenino de mayores dimensiones (Pincheira-Donoso y Hun, 2017, Cox et al.,
2007; Fairbairn, et al., 2007, Shine, 1994). Darwin en 1874 propuso la primera hipotesis de
seleccion por fecundidad para explicar el dimorfismo sexual en donde las hembras son de
mayores dimensiones que los machos; esto en funcién de que las hembras tengan una mayor
fecundidad, es decir un nimero mayor de crias por evento reproductivo (Williams, 1966). De
esta forma, las hembras mas grandes dejardn mas copias de sus propios genes en las siguientes
generaciones en comparacion con las hembras mas pequefias (Shine, 1988). Lo anterior,
combinado con una capacidad mayor de almacenamiento de energia para poder destinarlo a la
reproduccion (Calder, 1984) puede explicar porque observamos en las hembras tractos

digestivos mas largos que les permiten tener cuerpos mas robustos y vidas mas largas (Bonnet



et al., 1998). En reptiles (sensu lato, grupos tradicionales, Clase Reptilia) existen numerosas
evidencias de la relacion entre el tamafio y la fecundidad (Cox et al., 2007; Shine, 1988), sobre
todo en el mayor tamario del abdomen de las hembras (Pincheira-Donoso y Hun, 2017). Esta
influencia se ve principalmente en especies viviparas de reptiles (Fitch, 1981). Sin embargo, se
ha planteado que la seleccion por fecundidad es simplemente un efecto secundario de la
seleccion sexual favoreciendo a los machos de tamafio menor (Pincheira-Donoso y Hun, 2017).
Para poder visualizar con claridad la seleccion por fecundidad debemos observar principalmente

el volumen corporal.
Divergencia de nicho (alimenticio)

En general el dimorfismo sexual por divergencia de nicho (para fines de este estudio se
limita a nicho alimenticio) se basa en la disminucién de la competencia intersexual por causas
ecoldgicas (Shine 1989). Se ha considerado que en el caso de las serpientes la boca es una
limitante como depredador (al engullir enteras a sus presas) debe influir en la capacidad de
manejo de las presas y desempefiar un papel importante en la evolucién del dimorfismo sexual
(Madsen, 1983). En el caso de las serpientes, las adaptaciones morfoldgicas diferenciadas por
sexo estén relacionadas con evitar o disminuir la competencia por el alimento, lo cual explica la
diferencia en el tamafio y/o forma de la cabeza (Shine, 1991). Es decir, cuando los machos se

alimentan de una variedad de presas distintas de las que se alimentan las hembras.

Uno de los puntos que debe tenerse en cuenta en el dimorfismo que se origina por la
divergencia de nicho ecologico, es que las estructuras donde este recae deben relacionarse
unicamente con la alimentacion y que no se utilicen para la competencia intrasexual, porque de
ser asi, la diferencia podria ser atribuida a la seleccion sexual mas que a la divergencia de nicho
(Shine, 1989). En el caso de las serpientes, durante las luchas los machos solamente utilizan el
cuerpo (Carpenter, et al., 1976). Para poder atribuir una diferencia sexual a la divergencia de
nicho ecoldgico tendriamos que considerar principalmente que la forma sea distinta ya que el
tamafo puede verse influenciado por seleccion sexual (Shine, 1989). La seleccion sexual, la
seleccion por fecundidad y la divergencia de nicho ecologico pueden estar actuando

simultaneamente en las especies.



Costos de reproduccion

La explicacion del dimorfismo sexual originado por los costos de reproduccion se basa
exclusivamente en la cantidad de recursos que son invertidos en la reproduccion para el
desarrollo de gametos (Bonnet et al., 2011 y Taylor y Denardo, 2005). Estos costos son
significativamente mayores en las hembras, lo que les reduce significativamente la energia
disponible para el crecimiento. Una de las evidencias de que los costos energéticos de la
reproduccion son superiores en las hembras, en comparacion con los machos en las serpientes,
se ve reflejado en la frecuencia reproductiva, ya que, las hembras se reproducen cada dos afios,
en cambio los machos pueden reproducirse cada afio (Madsen y Shine, 1993). Otro aspecto que
nos refleja los costos de reproduccién es la madurez sexual. Los machos alcanzan la madurez
sexual con tallas menores, debido a que los costos de reproduccidén son menores. Los cuerpos
de las hembras requieren un mayor tiempo para el almacenamiento de recursos y también un
mayor tamafo para poder almacenarlos. En cambio, los machos no requieren una inversion tan
significativa para la reproduccion en términos de asignacién energética a los gametos, lo cual

les permite iniciar antes su vida reproductiva (Beaupre y Duvall, 1998; Madsen y Shine, 1993).

En especies viviparas de reptiles Squamata, los costos que recaen sobre las hembras son
todavia mayores, la movilidad de las hembras se ve reducida en comparacion con los machos.
Durante el periodo de gestacion se reduce significativamente la capacidad de moverse,
dificultando la obtencion de alimento y haciéndolas mas susceptibles a la depredacién (Qualls
y Shine, 1998; Sinervo et al., 1991; Shine, 1980). Mientras se encuentran en periodos de
gestacion las hembras reducen su actividad, con el fin de disminuir el riesgo de depredacién a
costa de su ingesta alimenticia. Esta estrategia conductual, aumenta significativamente su
longevidad y fecundidad (Cooper et al., 1990). Se ha planteado que un mayor tamafo de las
hembras puede no representar una ventaja reproductiva; dado que los recursos para el
mantenimiento del cuerpo, sumado a la energia necesaria para la reproduccion, puede llegar a
tener un costo excesivo (Gibbons, 1972). En cambio, en los machos un mayor tamafio tendria
una funcion de desincentivo para los depredadores y no tendria un costo energético significativo
(Gibbons, 1972). Por lo que se espera que, en las especies viviparas, los machos destinen una

mayor cantidad de recursos hacia el crecimiento, alcanzando tallas superiores a las de las



hembras en el mismo tiempo de vida, teniendo como resultado el dimorfismo sexual con machos
de mayores dimensiones. Para detectar cuando el dimorfismo sexual tiene su origen en los costos
de reproduccion es necesario comparar las curvas de crecimiento de cada sexo (Madsen y Shine,
1993). En las serpientes se ha visto que el crecimiento es un factor importante para detectar el
dimorfismo sexual (Cox et al., 2007, Castanet, 1994, Madsen y Shine, 1993).

¢ Debemos esperar dimorfismo sexual en las serpientes?

Si bien muchas especies animales muestran dimorfismo sexual (Hedrick y Temeles,
1989) también existen casos en la naturaleza donde el monomorfismo sexual existe (Witte y
Curio, 1999), incluyendo especies donde la anisogamia esta presente. Con base en lo
mencionado, la competencia del sexo que invierte “menos” y la selectividad del sexo que
invierte “mas” recursos, es lo que da origen y mantenimiento al dimorfismo sexual, donde en
general el macho es el que intenta copular con la mayor cantidad hembras (poliginia) para poder
asi dejar la mayor cantidad de descendientes, invirtiendo poco o nada en el desarrollo de los
gametos y/o las crias. En las especies sexualmente monomarficas ocurre que en general son
monogamas (Kirkpatrick et al., 1990; Kleiman, 1977), es decir, solo tienen una pareja
reproductiva durante toda su vida, dejando de lado la competencia por la obtencion de pareja en
cada sesion reproductiva. A pesar de que los costos energéticos de la produccion de gametos y
la reduccion de la movilidad de las hembras permanecen, los machos se convierten en
proveedores en la etapa de gestacion y participan en el cuidado de las crias, aportando ambos
sexos la misma cantidad de recursos a la reproduccion (Smiseth et al., 2012) manteniendo el
monomorfismo sexual, o dejandolo limitado al dimorfismo sexual por identificacién (para
reconocer quien es macho y quien hembra) y/o dimorfismo sexual por desempefio sexual

(dimorfismo sexual originado para ayudar a la copula).

En las serpientes no se tiene registro de especies mondgamas. En cambio, se tienen
estructuras que nos dan evidencia de competencia entre machos, como lo son las espinas en los
hemipenes, las cuales sirven de anclaje en la copula (Sales-Nunes et al., 2014). Estas espinas
ayudan a los machos a reducir la competencia espermatica y que las crias de esa sesion sean
unicamente de ese macho (King et al., 2009). Esta estrategia solo pudo evolucionar en un

contexto de poligamia. Dado que el monomorfismo sexual se asocia a la monogamia, los



resultados de monomorfismo sexual en serpientes son atribuidos a un analisis inadecuado o
incompleto (Feriche et al., 1993). Llama la atencién los casos singulares como los de las
especies de serpientes Conopsis biserialis, Crotalus ravus y Thamnophis pulchrilatus que no
presentan dimorfismo sexual (Castafieda-Gonzales, 2011; Crisostomo-Pérez, 2016) o no se
tienen registros en tamafio o forma. Estas especies son viviparas, sobre la base de lo
anteriormente mencionado surge la pregunta ;Qué estd sucediendo en estas especies? Es
necesario tomar en cuenta que las serpientes presentan una gran plasticidad fenotipica y un
amplio intervalo de tallas en individuos adultos. Si no tomamos en cuenta el crecimiento,
mortalidad y la longevidad, el dimorfismo sexual puede no ser detectado como se ha reportado
(Brito y Rebelo, 2003; Shine, 1990; 1994; Fitch, 1981), donde la relacion talla-edad difiere

significativamente entre machos y hembras.

La familia Colubridae no presenta una tendencia clara en cuanto al dimorfismo sexual;
por su parte la familia Viperidae presenta una tendencia hacia los machos de mayores
dimensiones, sin embargo, en las dos familias algunas especies presentan dimorfismo sexual
sesgado hacia tamafios mayores en los machos, otras en las hembras y otras mas aparentemente
no lo presentan (Cox et al., 2007). Es posible que no se haya puesto suficiente atencion a la
composicion del cuerpo de estos animales, subestimando su complejidad utilizando una o dos
medidas corporales para describir el cuerpo (Shine, 1994). Se considera que para evaluar
correctamente el dimorfismo sexual se deben tomar medidas morfométricas adicionales y
utilizar herramientas estadisticas adicionales para vislumbrar sus patrones. Si tomamos el caso
de Brito y Rebelo (2003) podemos observar que incluir como factores a la edad y el crecimiento
en la evaluacion del dimorfismo sexual, los resultados cambian significativamente. Lo anterior
genera la pregunta ¢por qué ocurre esto? Para intentar responder, tendremos que considerar los
siguientes aspectos: crecimiento, composicion del cuerpo, evaluacion del dimorfismo sexual,

forma y medidas del cuerpo.



Crecimiento

El primer punto por considerar es el tipo de crecimiento de los organismos. Se han
documentado dos tipos de crecimiento, determinado e indeterminado (Karkach, 2006). Para la
evaluacion del dimorfismo sexual en organismos de crecimiento determinado, sélo se
consideran a los individuos adultos, que ya han alcanzado su tamafio maximo y desarrollado por
completo sus caracteres sexuales secundarios, como en el caso de mamiferos y aves (Karkach,
2006). En organismos de crecimiento indeterminado o continuo los individuos aumentan de
tamafio de manera significativa después de haber desarrollado sus caracteres sexuales por
completo, dicho de otra manera, los individuos crecen durante toda su vida. Este tipo de
crecimiento esta presente en diversos grupos como peces, anfibios y reptiles (Karkach, 2006);
en serpientes, al ser organismos de crecimiento continuo, nos enfrentamos a diversos retos al

evaluar el dimorfismo sexual.

Si analizamos el dimorfismo sexual en relacion con la talla surgen diversos
inconvenientes. Uno de ellos es el gran intervalo de variacion de las tallas; los organismos de
crecimiento continuo son capaces de aumentar su tamafio de manera significativa durante toda
su vida; por lo general, existe una relacion entre el tamafio del organismo y su edad (Salgado-
Ugarte y Saito-Quezada, 2020; Gomez-Marquez et al., 2016; Karkach, 2006, Salgado-Ugarte et
al., 2005), por lo que al evaluar el dimorfismo sexual en organismos de crecimiento
indeterminado tenemos que dar respuesta a las siguientes preguntas: ¢;Qué organismos debemos
elegir?, (Solo se deben utilizar las tallas méximas?, ¢Cuénta es la variacion de los adultos?,
¢Qué edad va relacionada con la talla?. Una solucién a estas interrogantes es el uso de los

modelos de crecimiento como en el caso de Vipera latastei (Brito y Rebledo, 2003).

El crecimiento de los organismos es un proceso complejo que ha requerido del uso de
modelos estadisticos, de tal modo que se obtenga un buen ajuste y que los parametros muestren
las caracteristicas del crecimiento (Trinidad-Bello, 2014). Los modelos de crecimiento son
representaciones matematico-estadisticas obtenidas de la relacion talla-edad que muestran las
caracteristicas del crecimiento (Trinidad-Bello, 2014). Se puede modelar el crecimiento
definido por el aumento de masa, longitud, nimero de células, etc., en relacién con el tiempo.

Los modelos generales de crecimiento toman en cuenta la variacion en la tasa de crecimiento.



El uso de los modelos generales de crecimiento es més adecuado para ser aplicado a los
animales, ya que son sistemas con patrones complejos que crecen a diferentes velocidades
durante las distintas etapas de su vida (Karkach, 2006). En los estudios bioldgicos, los modelos
generales mas utilizados son los de Gompertz, Richards, Logistico, Brody, von Bertalanffy y
Monod (Trinidad-Bello, 2014).

El dimorfismo sexual originado por los costos de reproduccion se ve reflejado en las
trayectorias de crecimiento de machos y hembras, las curvas de crecimiento se separan al
alcanzar la madurez sexual (Madsen y Shine, 1993). A pesar de su importancia pocos trabajos
evallan el crecimiento; la gran mayoria s6lo toma una muestra general de medidas
morfométricas. El inconveniente de esto es que registrar una muestra para evaluar el dimorfismo
sexual, sin considerar la edad de los individuos, puede afectar la deteccion de las diferencias. El
uso de curvas de crecimiento nos permite detectar estas diferencias que sin considerar el factor
edad son imperceptibles, como se mostr6 en Crotalus viridis oreganus (Diller y Wallace, 2002)
y Vipera latastei (Brito y Rebledo, 2003) donde la comparacion entre machos y hembras solo

arroja diferencias al usar los modelos de crecimiento.

Composicion del cuerpo

Al evaluar el dimorfismo sexual se compara el cuerpo o determinadas estructuras
corporales de manera sistematica entre machos y hembras. Las diferencias entre sexos pueden
explicarse de diversas maneras. En serpientes, las diferencias sexuales en la cabeza se han
atribuido a dos causas principales: una es que los machos presentan un mayor tamarfio ya que
les proporciona ventaja en la batalla por el acceso a las hembras. Esta explicacion puede ser
debatida al analizar el modo de lucha de las serpientes, en la que no usan la cabeza sino el cuerpo
(Carpenter, et al., 1976). Adicionalmente, se ha documentado que el ancho de la cabeza esta
determinado por un factor genético y no por la plasticidad motora de las serpientes (Henao-
Duque y Ceballos, 2013). No obstante, debemos de tener en cuenta en especies inoculadoras de
veneno, donde el ancho de la cabeza puede estar relacionado con la cantidad de veneno

almacenado (Furtado et al., 2006).



La segunda causa del dimorfismo en la cabeza es la diferencia en la dieta por sexo. Esta
se basa en que machos y hembras consumen distintos tipos de presas. Por esta razon, las cabezas
tienen tamafos y formas distintas. Esto reduce la competencia intraespecifica (Vincent, et al.,
2004), ya que las serpientes tragan entero su alimento. Sin embargo, algunos autores (Forsman,
1996; Houston y Shine, 1993; Frazzetta, 1966) mencionan que, dadas las grandes capacidades
plasticas de la cabeza de las serpientes, el tragar una presa esta influenciado por méas que sélo el
tamanio de la cabeza y en especies inoculadoras de veneno estas cualidades aumentan de manera
significativa. No obstante, la consideracion de la forma es la manera con menor grado de
incertidumbre que refleja una divergencia de nicho ecoldgico (Shine, 1989). El tronco del
cuerpo de las hembras es una parte anatdmica importante a la cual se le atribuye la seleccion
por fecundidad, debido a que es en donde se guardan los huevos o embriones. En los reptiles
existe gran cantidad de evidencia empirica que respalda la seleccion por fecundidad donde a
mayor tamafio de la hembra mayor cantidad de huevos o crias (Cox et al., 2007). En el caso de
los machos una mayor longitud se le atribuye a la lucha entre ellos siendo reflejo de seleccion
sexual. En cuanto a la longitud de la cola existe un dimorfismo sexual claro en el cual el largo
es significativamente mayor en machos que en hembras. Lo anterior debido a la presencia de
los hemipenes en esta parte del cuerpo. Esta explicacion es ampliamente aceptada en cuanto al
dimorfismo sexual se refiere, considerandose una constante morfolédgica en las serpientes (King,
1989).

Evaluacién del dimorfismo sexual

Al evaluar el dimorfismo sexual en el &mbito estadistico, es posible la ocurrencia de una
distribucion bimodal, (Ko$cinski y Pietraszewski, 2004) en donde, idealmente, cada moda esté
compuesta exclusivamente por un sexo, con solapamiento minimo entre las campanas
gaussianas. En los estudios bioldgicos es complicado obtener un nimero ideal de individuos por
lo que la normalidad y/o homocedasticidad se asumen o no se analizan con rigor (Ellis, 2022;
Lovari, 2012). Esto genera que las pruebas estadisticas parametricas no funcionen de manera

Optima, por lo que los resultados de estos estudios sean cuestionables.
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En el caso de los organismos de crecimiento continuo y con reproduccion anual, al
estudiar la distribucion de frecuencias de tallas y/o medidas morfométricas en una muestra
poblacional poco selectiva, se tienen cohortes (grupos de organismos con edad semejante), que
al graficarlas producen una distribucion multimodal, donde cada moda representa una cohorte.
En Ictiologia y Biologia Pesquera, se utiliza el andlisis de frecuencia de tallas y se aplican
procedimientos que permiten separar las diferentes cohortes de edad mezcladas en la poblacion
de donde proviene la muestra (Salgado Ugarte et al., 2005), obteniendo asi campanas gaussianas
para cada cohorte (componente individual en la distribucion mezclada), para el uso eficiente de
estadistica paramétrica. Sin embargo, este analisis de frecuencia de tallas requiere de un gran
namero de individuos (al menos cientos) capturados en un intervalo corto de tiempo para que

se obtengan resultados satisfactorios.

Existen métodos tradicionales para evaluar el dimorfismo sexual comparando la media,
mediana, andlisis de mezcla finita, método de momentos e indice binomial de dimorfismo
(Koscinski y Pietraszewski, 2004). Ademas, existen herramientas de estadistica multivariada,
que ofrecen la opcidn de analizar un gran namero de variables. Algunos ejemplos son las
pruebas de T? de Hotelling, Andlisis de Componentes Principales, Analisis Discriminantes y
Analisis Multivariado de Covarianza, entre otros. A pesar de que existe una amplia gama de
opciones y métodos para la evaluacion del dimorfismo sexual, el estudio en serpientes se ha
limitado a la simple comparacion de medias (Shine, 1994). Sin duda en algunos casos el
dimorfismo sexual reportado es reflejo de un patron real, pero, en términos estadisticos, seria
posible rechazar una hip6tesis nula verdadera (error de tipo uno) o bien aceptarla siendo falsa
(error de tipo dos) y que en algunos reportes de dimorfismo sexual no se refleje una verdad. Al
utilizar las diversas herramientas estadisticas y metodoldgicas existentes, podemos determinar
el nivel de influencia sobre los resultados de acuerdo con las pruebas utilizadas y tener un mayor

sustento matematico-estadistico al evaluar el dimorfismo sexual.
Forma

La forma se define como una descripcion geométrica del espacio ocupado por el objeto,
segun lo determinado por su limite exterior y sin tener en cuenta su ubicacion y orientacion en

el espacio (Kendall, 1984) que se ha estudiado como otra expresion del dimorfismo sexual. En
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este aspecto contamos con la morfometria tradicional y la morfometria geométrica. Esta ultima
no se limita a la obtencidn de datos lineales, como medidas de alto 0 ancho, medidas que carecen
de precision al no considerar la riqueza de los datos geométricos (Toro-lbacache, et al., 2010).
Por lo tanto, la integracion del analisis geométrico de la forma proporciona méas informacion
que solo la comparacion de medidas de longitud corporal. Sin embargo, usando morfometria
tradicional, se pueden utilizar medidas geométricas para dar un acercamiento mas real a la forma
y dimensiones corporales (Mossiman, 1970). Esta definicion proporciona una idea de la
direcciéon que deben seguir los procedimientos matematicos-fundamentalmente geométricos,
para llevar a cabo el andlisis de la forma (Toro-Ibacache, et al., 2010). Este es el punto donde la
morfometria tradicional basada en medidas lineales en conjunto estadistica univariada se ven
limitadas, ya que solo se considera solamente un numero y no la geometria o forma del objeto
(Toro-Ibacache, et al., 2010, Jaramillo, 2011).

La morfometria geométrica es la rama que se ha especializado en el estudio de la forma.
Utilizando la definicion de Kendall (1977) la cual dice que la forma es toda la informacion
geométrica que resulta de retirar los efectos de la posicion, escala y rotacion de un objeto. La
morfometria geometrica es entonces, el estudio de la variacion de las conformaciones bioldgicas
y su covariacion con otras variables (Jaramillo, 2011; Adams, et al., 2004; Rohlf y Marcus,
1993). La morfometria tradicional utiliza las distancias lineales entre dos puntos anatémicos,
las cuales se traducen en el papel en cifras, perdiendo su relacion con la forma biologica. Por el
contrario, la morfometria geométrica conserva a través de los diferentes procesos analiticos la
posicion espacial relativa de los puntos anatdmicos, cuya union da la configuracién geométrica

de los organismos (Jaramillo, 2011).

Un individuo tiene un tamafio que es producto no sélo de su ontogenia sino de la
interaccion genética particular que fue heredada de sus padres. Las poblaciones al igual que las
especies, también tienen atributos de tamafio propios, los cuales estan codificados en los alelos
que portan. El tamafio de los individuos de una especie fluctia en un intervalo especifico
(Jaramillo, 2011), por lo cual el evaluar la forma pura de los individuos nos reduce en gran
medida la variacion permitiendo ver otro tipo de patrones. Recordemos que para atribuir el

dimorfismo sexual originado por divergencia de nicho ecoldgico se deben cumplir ciertos
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criterios (estructuras completamente tréficas y evaluar la forma y no el tamafio). Con relacion a
lo anterior, si queremos determinar la existencia de dimorfismo sexual por divergencia de nicho
ecologico, debemos analizar la forma de la cabeza de las serpientes con la morfometria
geométrica y limitar los puntos de andlisis en la seccién media de la cabeza. Esto Gltimo con el

fin de disminuir los efectos de la plasticidad motora que se presenta en la cabeza de los ofidios.
Medidas del cuerpo

Generalmente en los estudios sobre dimorfismo sexual en las serpientes, solo se han
utilizado un par de medidas morfomeétricas lo cual nos lleva a la pregunta ¢ Sera suficiente el uso
de medidas lineales? En principio es insuficiente ya el cuerpo de todo organismo esta compuesto
por tres dimensiones. Si lo analizamos desde el punto de vista geométrico, cada dimensién esta
estrechamente relacionada con las demaés; al afectar una dimension, el volumen tamafo y forma
se ven influenciados significativamente. Sin embargo, el cuerpo de los organismos responde a
principios fisioldgicos y funcionales por lo cual no puede haber una exageracion en la dimension
del cuerpo. No obstante, el uso de una sola medida lineal puede ser no bastar para describir
apropiadamente el dimorfismo sexual. El uso de indices que representen el cuerpo en su
totalidad puede ser una gran herramienta para la descripcion y evaluacion del dimorfismo
sexual, tal como ocurre con los indices de condicion utilizados para los estudios de reproduccién
(Gomez-Marquez et al., 2016). Es necesario tener en cuenta algunos aspectos ecoldgicos que
afectan los cuerpos de las serpientes. Se ha mencionado la posibilidad de que distintas causas
préximas estén teniendo un efecto significativo en el dimorfismo sexual: la temperatura, la
precipitacion, la disponibilidad y tamafio de presas y habitat (Slatkin, 1984). Si bien es de
esperar que factores de la historia de vida afecten el crecimiento de los individuos, estas

variaciones siempre existen entre los individuos y el ambiente.

En el caso especifico del tamafio de las presas, existen diversos estudios que mencionan
que puede ser un factor que influye de manera significativa en el tamafio del cuerpo de las
serpientes, es decir a mayor tamafio de las presas, mayor es el tamafio promedio de las serpientes
(Forsman, 1991, Keogh, et al., 2005). El tamafio de las serpientes es una limitante cuando se
trata de la capacidad de ingestion de presas (Shine, 1991), por lo cual es Idgico pensar que sea

la principal causa proxima de variacion del tamafio del cuerpo en serpientes y por lo tanto una
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causa del dimorfismo sexual. Sin embargo, existen diversos reportes donde el dimorfismo
sexual aparece desde el nacimiento por lo cual es atribuido a un origen genético (Schuett, et al.,
2005; Shine, 1991), dejando de lado este aspecto como fuente de influencia sobre el dimorfismo

sexual, en tal caso solo podria atribuirse a una diferencia poblacional.

Debemos recordar en cuanto a las distintas fuerzas a las que se les atribuye el origen del
dimorfismo sexual que se tiene evidencia en la forma de la cabeza a la divergencia de nicho, en
el volumen del tronco del cuerpo a la seleccion por fecundidad, en el tamafio total a la seleccién
sexual, en las trayectorias de crecimiento y en la talla de madurez sexual a los costos de
reproduccion. En este estudio se siguen principalmente dos lineas de investigacion: a) la edad,
el crecimiento y la longevidad de las serpientes como reflejo de los costos de reproduccion, son
los principales factores que influyen sobre el dimorfismo sexual; y b) existe dimorfismo sexual

de diferentes origenes coexistiendo al mismo tiempo en las serpientes.
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Antecedentes

Se ha descrito el dimorfismo sexual en las serpientes en diversas partes del cuerpo con
un origen independiente a cada uno de ellos: la seleccion sexual con una mayor longitud del
cuerpo en machos (Shine, 1994), la seleccion por fecundidad con el volumen del tronco del
cuerpo de hembras (Madsen y Shine, 1994), diferencias en la forma de la cabeza, originadas por
divergencia de nicho (Shaw et al., 2004, Shine, 1989) y costos de reproduccion viéndose
reflejado en las trayectorias de crecimiento (Madsen y Shine 1994). En teoria, las fuerzas que
moldean los cuerpos de los ofidios no son excluyentes. Estas podrian coexistir cada una
favoreciendo la misma caracteristica, pero en sexos distintos. Ya que hasta el momento la
evidencia apunta a que las serpientes son poligamas y la poligamia es principal motor del
dimorfismo sexual, se considera gque los resultados que muestran una falta de dimorfismo sexual
en las serpientes provienen de un analisis incompleto (Feriche et al., 1993). Los resultados de
ausencia de dimorfismo sexual pueden estar relacionados con la forma en la que se evalla el
dimorfismo sexual. La forma méas comun de evaluar el dimorfismo sexual en serpientes ha sido
a través de la comparacion de medias de dimensiones corporales (ver Shine, 1994). Otra manera
es con el uso de modelos de crecimiento que permiten comparar las trayectorias de crecimiento
entre sexos, tomando en cuenta la edad y el tamafio de los individuos (Castanet, 1994; Brito y
Rebelo, 2003). Otra herramienta poco explorada es el uso de indices morfométricos.

En 1970, Mossiman utiliz6 la tradicional media geométrica obtenida de diferentes
dimensiones corporales para el estudio de la alometria, procedimiento que fue conocido después
como el “Método de Mossiman” el cual se ha utilizado para la descripcién de ecomorfos y
considerado como uno de los precursores de la morfometria geométrica. La morfometria
geométrica ha llevado mas lejos esta idea desarrollando toda una rama que podria considerarse
perteneciente tanto a la morfometria como a la estadistica. Con esta herramienta, el analisis de
la forma y la importancia de esta ha generado una notable cantidad de estudios sobre el tema.
Lovich y Gibbons (1992) propusieron un indice con el cual se puede cuantificar el dimorfismo
sexual mediante un cociente resultado de la division del promedio de talla del sexo més grande

entre el promedio de talla del sexo mas pequefio. Ese mismo afio Shine y Charnov (1992)
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sugirieron el uso potencial de los modelos de crecimiento con los cuales se pueden calcular

aspectos importantes de la biologia de los reptiles Squamata como lo es el dimorfismo sexual.

Feriche et al. (1993) toma en cuenta mas que solo las longitudes de las partes del cuerpo
de las serpientes incluyen didmetros corporales con el uso de analisis discriminantes obtuvieron
monomorfismo sexual en una de las especies analizadas. Este resultado es atribuido a una falta
de potencia del analisis realizado. Anteriormente, Shine (1991) habia realizado un analisis
volumétrico utilizando la formula de un cilindro para evaluar el dimorfismo sexual en
serpientes, donde se mostré el interés en refinar el analisis del dimorfismo sexual. Para esto es
necesario tomar en cuenta que el dimorfismo sexual puede tener diversos origenes y estos acttian
en diferentes partes del cuerpo, por lo que hay que analizarlo de manera independiente
(Pincheira-Donoso y Hun, 2017). Existe una tendencia general a profundizar en el analisis del
dimorfismo sexual en algunos grupos como los anuros (Hayek y Heyer, 2005) e incluso en los
homininos (Koscinski y Pietraszewski, 2004), donde los resultados sobre dimorfismo sexual
presentan un alto grado de incertidumbre, integrando diferentes métodos para la evaluacion del

dimorfismo sexual buscando disminuir de manera significativa la incertidumbre.

Especies de estudio

Se escogieron las especies de serpientes Crotalus ravus, Conopsis biserialis y
Thamnophis pulchrilatus, debido a que las tres especies son viviparas, y con base en lo
anteriormente mencionado es de esperar que presente algun patron de dimorfismo sexual en las

tres especies a pesar de sus habitos distintos.

Conopsis biserialis es una especie endémica de México del Eje Neovolcanico
Transversal, es un colubrido de talla pequefia, con una longitud hocico cloaca (LHC) promedio
de 200 mm, ligeramente robusta, con cabeza puntiaguda generalmente de color canela, con un
disefio manchado con puntos obscuros de diferente intensidad (Uribe-Pefia et al., 1999). La
serpiente de cascabel pigmea mexicana Crotalus ravus es una serpiente perteneciente de
vipérido endémica del centro de México de complexion robusta y alcanza los 900 mm de LHC
(Greene y Campbell, 1992 y Uribe-Pefia, et al., 1999). Thamnophis pulchrilatus es una culebra
listada endemica de México, con habitos acuaticos para la basqueda de alimento, conocida como

culebra de agua, con un tamafio moderado con una LHC de 772 mm. Su distribucién es irregular
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ocupando zonas montafiosas de la Sierra Madre Occidental, Sierra Madre Oriental
(Dixon y Lemos-Espinal, 2010) y Faja Volcanica Transmexicana (Lazcano-Villarreal,
et al., 2010; Garcia-Vazquez, et al., 2009).
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Justificacion

El estudio simultdneo de las diferentes causas del dimorfismo sexual tales como la
seleccion sexual, seleccion por fecundidad, divergencia de nicho y costos de reproduccion, asi
como la inclusion de factores como la edad y el crecimiento son de vital importancia para la
contribucion significativa y confiable al conocimiento sobre la biologia de las serpientes

especialmente en aquellas donde existe alta incertidumbre en cuanto al dimorfismo sexual.

Hipotesis

Las especies de estudio presentan uno o diversos tipos de dimorfismo sexual originado
simultaneamente por: seleccion sexual con cuerpos méas largos en los machos, seleccion por
fecundidad con volimenes mayores en el tronco del cuerpo de las hembras, divergencia de nicho
con formas distintas de la cabeza entre machos y hembras, y por costos de reproduccion con
distintas curvas de crecimiento donde los machos tienen un crecimiento méas acelerado
independientemente de los habitos de la especie, debido a los efectos simultaneos de la seleccion
sexual, seleccién por fecundidad divergencia de nicho y costos de reproduccion.

Predicciones

. El volumen del tronco del cuerpo seré significativamente mayor en hembras que
en machos.
. La longitud hocico cloaca de machos sera significativamente mayor en machos

gue en hembras.

. Se presentaran diferencias significativas en la forma de la cabeza entre los sexos.
. Los machos presentaran una mayor longitud y volumen de la cola.
. Los indices morfométricos mostraran diferencias significativas entre machos y

hembras; los machos serdn de mayores dimensiones que las hembras, tanto en las
pruebas tradicionales como en los modelos alométricos.
. Las curvas de crecimiento de machos y hembras se separaran al alcanzar la

madurez sexual; los machos presentaran un crecimiento mayor que las hembras.
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Objetivo General

Estudiar el dimorfismo sexual en serpientes desde diversas aproximaciones
teniendo un contraste entre las diversas metodologias, principalmente a los modelos de
crecimiento y los métodos tradicionales (comparacién de medias) con el fin de disipar

las dudas sobre la presencia del dimorfismo sexual en ofidios.

Objetivos particulares

e Evaluar el dimorfismo sexual en Conopsis biserialis, Crotalus ravus'y Thamnophis
pulchrilatus mediante procedimientos tradicionales con diversas aproximaciones
(longitud, volumen y forma).

e Ultilizar indices morfométricos como herramienta para el estudio del dimorfismo sexual
en Conopsis biserialis, Crotalus ravus y Thamnophis pulchrilatus.

e Estimar la edad y el crecimiento para la evaluacion del dimorfismo sexual en Conopsis

biserialis, Crotalus ravus y Thamnophis pulchrilatus.
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Método

Los datos se obtuvieron consultando las siguientes colecciones bioldgicas: Coleccién
Herpetoldgica de la Facultad de Estudios Superiores Zaragoza UNAM, Coleccion herpetologica
de la Escuela Nacional de Ciencias Bioldgicas del IPN, Coleccion Herpetoldgica de la Escuela
de Biologia de la BUAP y la Coleccion Herpetoldgica del Centro de Investigaciones Bioldgicas
de UAEH (Tabla 1). Los organismos fueron colocados sobre una placa de referencia milimétrica
y se tomaron fotografias de alta resolucion con una camara digital (Nikon D300 con un lente
AF-s dx NIKKOR VR 18-55mm 1 3.5-5.6 G I1l), a una distancia de 50 cm de distancia para el
cuerpo entero, y a 30 cm de distancia para tomar fotografias de la cabeza y de la cola sobre una

base graduada en milimetros.

Las fotografias tienen un tamafio de 4000 x 6000 pixeles con una resolucién de 300 x
300 ppp (JPG). Se utiliz6 una sonda para diferenciar machos de hembras (Schaefer, 1934). Los
adultos fueron separados de los juveniles utilizando los criterios de Castafieda-Gonzalez et al.
(2011) para Conopsis biserialis (adultos > 185 mm de longitud hocico-cloaca), y de
(Cris6stomo-Pérez, 2016) para Crotalus ravus (adultos > 387 mm de longitud hocico-cloaca),
Para el caso de Thamnophis pulchiriatus, no se obtuvo suficiente informacion sobre su talla de
madures sexual. Se consideraron Unicamente a los animales completos, descartando los
organismos que presentaron signos de emaciacion o de otra sefial de degradacion de la condicién
corporal, deshidratacion o descomposicion del ejemplar. Se analizaron las fotografias utilizando
el software ImageJ v1. 52a (Schneider et al., 2012) con configuracién estandar. Se tomaron las
siguientes medidas corporales: 1) LHC = Longitud hocico cloaca (desde la punta del hocico
hasta la cloaca); 1) LCOL = Longitud de la cola (desde la cloaca hasta el final de la cola, en el
caso de Crotalus ravus no se tuvo en cuenta el cascabel); 111) ACAB = Ancho de la cabeza
(despues de las placas dorsales de la cabeza, en la parte més ancha de la cabeza); IV) LCAB=
Longitud de la cabeza (desde la punta del hocico hasta la parte posterior de los huesos de la
mandibula); V) DIO = Distancia Interocular (al nivel de las escamas preoculares); VI) AMCA
= Ancho Medio de la Cabeza (al final de la escama frontal); VII) NUC = Ancho de la Nuca
(despues de los huesos de la mandibula); VIII) AMC = Ancho de la seccion media del cuerpo
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(a la mitad de la longitud hocico-cloaca); IX) APFC = Ancho de la parte final del Cuerpo (al
nivel de la quinta escama ventral antes de la cloaca); y X) ACOL = Ancho de la Cola (al nivel
de la quinta escama ventral después de la cloaca); y XI) LT = Longitud Total longitud total
(desde la punta del hocico hasta la cola final, en el caso de Crotalus ravus no se tomo en cuenta
el cascabel. Todos los analisis estadisticos se realizaron con el software “Stata” v.16.0

(StataCorp. 2016).

Tabla 1: Namero de organismos por coleccion herpetolégica

Coleccion Conopsis biserialis Crotalus ravus Thamnophis pulchiriatus

Herpetoldgica Machos Hembras Machos Hembras Machos  Hembras
FES Zaragoza, UNAM 23 30 6 11 5 5
EB, BUAP 0 0 18 6 0 0
CIB, UAEH 0 0 1 0 3 1
ENCB, IPN 8 11 6 7 16 11

FES = Facultad de Estudios Superiores; UNAM = Universidad Nacional Autonoma de
México; EB = Escuela de Biologia; BUAP = Benemérita Universidad Auténoma de Puebla;
CIB = Centro de Investigaciones Bioldgicas; UAEH = Universidad Auténoma del Estado de
Hidalgo; ENCB = Escuela Nacional de Ciencias Bioldgicas; IPN = Instituto Politécnico
Nacional.

Andlisis de localidad

Con el objetivo de evaluar la influencia de la variacién geogréfica de los rasgos
morfoldgicos, se utilizaron los valores de temperatura y precipitacion anual del sitio de colecta
recuperados de las capas de WorldClim (2019); los valores de altitud se obtuvieron del programa
Google Earth. Inicialmente, se realiz6 un andlisis de covarianza con interaccion entre factores
(sexo) y covariable (temperatura, precipitacion, altitud). Si la interaccién no fue significativa se
utilizé el ANCOVA el resultado sin interaccién (respuesta con factor y covariable). Para este

analisis se utilizaron Unicamente individuos adultos.
Aproximacion del tamafio del cuerpo

Para evaluar el dimorfismo sexual en tamarfio, se utilizaron solo individuos adultos
aplicando los siguientes procedimientos: en primer lugar, se aplicaron procedimientos
estadisticos multivariantes (prueba de T? de Hotelling, analisis multivariante de covarianza

(MANCOVA) y analisis discriminante) incluyendo el total de medidas morfoldgicas y el sexo
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como variable de agrupacién; posteriormente, para observar la tendencia de cada variable
morfométrica en relacion con el sexo se aplicaron : prueba t de Student (para cada caso se aplico
una prueba de igualdad de varianzas para determinar si la prueba t seria para muestras con
varianzas iguales o diferentes), analisis de covarianza (ANCOVA) y prueba de Kolmogorov-

Smirnov para comparacion de distribuciones .

Aproximacion de la forma de la cabeza

Para analizar la forma de la cabeza se consideraron 14 puntos de referencia (landmarks)
para ello se utilizaron las escamas de la region central de la cabeza. Para digitalizar los
landmarks, se emple6 la rutina del programa tpsUtil32 (Rohlf, 2019) para construir el archivo
TPS que luego utiliz6 el software TPSdigl23 (Rohlf, 2019). Para evaluar el dimorfismo sexual
de la forma, se aplicaron los siguientes pasos: la alineacion de coordenadas se realizd a través
del andlisis general de Procrustes para objeto simétrico (La teoria del analisis de Procrustes es
un conjunto de herramientas matematicas de minimos cuadrados para estimar directamente y
realizar transformaciones de semejanza simultaneas entre los puntos de coordenadas de un
modelo matricial hasta su ajuste maximo. (segin Devrim, 2003, Se evita la definicion y la
solucién de los sistemas clasicos de ecuaciones normales): se realiz6 un analisis de funcion
discriminante con 1000 permutaciones utilizando el programa “Morpho J” (Klingenberg 2011).
Como la forma de la cabeza esta relacionada con la dieta (Vincent et al., 2004) y la dieta cambia
con el desarrollo de la serpiente (Mocifio-Deloya et al., 2015) comparamos de forma
independiente juveniles y adultos de cada sexo para reconocer la existencia de diferencias
significativas entre ellos y decidir si se combinan o0 no ambos grupos de edad por sexo.

Alometria: relacién longitud-volumen

Para estimar el volumen del cuerpo de las serpientes, Shine (1991) usé la formula del
cilindro (aproximaciones del cilindro). Debido a que el cuerpo de las serpientes no tiene un
ancho anico (como un tubo) y para obtener un resultado mas preciso, dividimos el cuerpo de la
serpiente en dos partes: el tronco y la cola. EI volumen del tronco del cuerpo (VT) fue calculado
considerando dos conos truncos, y el volumen de la cola (\VCol) usando la formula de un cono,

aplicando las siguientes formulas:
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LHC ,NUC2 = AMC2 NUC _AMC LHC AMC?  APFC2 AMC _ APFC

VT =G rnie (C8 + 85 + CE A5 + G it (B + 85 + B )
nACZﬂLCOL
VCol = 3

Posteriormente, se estimaron las curvas individuales de crecimiento relativo mediante
las relaciones alométricas Volumen- Tamafio (Volumen del tronco corporal - Longitud hocico
cloacay Volumen de la cola - Longitud hocico cloaca) de machos y hembras mediante regresion
no lineal y comparamos sus vectores de parametros con una prueba multivariada de T? de
Hotelling modificada para comparar los dos parametros de la funcion alométrica potencial
(Bernard, 1981; Salgado-Ugarte, et al., 2005; Salgado-Ugarte y Saito-Quezada, 2020).

Exploracion por indices morfométricos

Se escogieron la media geométrica, armonica y heroniana para realizar aproximacion de
forma, tamafio y volumen respectivamente, este fue el Gnico caso en el cual fue viable pudieron
aplicar analisis a la culebra de agua Thamnophis pulchiriatus. Se utilizaron las siguientes

férmulas para calcular los indices morfométricos:

Media Geométrica

MG = 'NJLHC * LCOL * ACAB % LCAB * LT * DIO * AMCA * NUC * AMC * APFC * ACOL

Media Armodnica

MA
11

1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

LHC Y IcoL t acaB T IcaB T IT T 1o T aMca T Nuc T Amc T APrc T AcoL
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Media Heroniana

MH
2

3
LHC + LCOL + ACAB + LCAB + LT + DIO + AMCA + NUC + AMC + APFC + ACOL
2

1
+ §*\/LHC * LCOL * ACAB * LCAB = LT » DIO * AMCA + NUC * AMC * APFC * ACOL

*

Se realizaron pruebas de homocedasticidad y comparacion univariada de medias (t de
Student). Adicionalmente se calcularon modelos de las medias con la longitud total los cuales

se ajustaron mediante regresion no lineal.

Edad

Debido a que las serpientes no presentan caracteristicas externas que reflejen la edad se
recurrié a la osteocronologia. Para lo cual se utilizaron dos costillas de la region media del
cuerpo obtenidas a través de una cuidadosa diseccion desde la region peritoneal con el fin alterar
en lo minimo a los especimenes. Las muestras 6seas fueron colocadas en frascos criogenicos de
tapa rosca con capacidad de 2 ml y fijadas con alcohol etilico al 70%. Para su corte y tincion se

siguieron los siguientes pasos:

e Limpieza: retirando la mayor cantidad de carne y tejidos.

e Descalcificacion: mediante la inclusion en &cido nitrico a una concentracion del 5%
durante un periodo de 4 horas.

e Fijacion: con una solucidn de alcohol 96%-Xilol en partes iguales durante 24 horas.

e Inclusién: en resina poliéster tipo cristal usando una proporcion de 30 gotas de
catalizador por cada 50 ml de resina y se dejaron secar por un periodo minimo de 72
horas.

e Corte: usando una cortadora circular con doble cuchilla separada por 1 mm.
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e Pulido: sin dejar que la costilla se deshidrate, el corte es pulido con una lija de agua
del nimero 2500, quitando las marcas generadas por las cuchillas.

e Tincidn: los cortes (secciones) se tifieron con una solucién de Hematoxilina de Harris
durante 4 minutos.

e Lavado: con agua destilada durante 5 minutos.

e Montaje: los cortes se montaron en un portaobjetos y se cubrieron con un sellador

comercial de nitrocelulosa.

Este método se desarrollé utilizando como referencia los utilizados por Smirina (1985),
Wayne y Gregory (1998), y McCreary et al. (2008).

Los cortes se observaron con un microscopio 6ptico Zeigen 36 XAL 10X equipado con
una camara digital y con el uso del programa ImageJ v1.52aa (Schneider et al., 2012) se

midieron los radios de los anillos de crecimiento (Anulli).

Modelos de Crecimiento

Se exploro la relacion entre el nimero de anillos en la costilla con las tallas de los
individuos. Se verificO (por regresion y coeficientes de determinacion) la relacion talla del
cuerpo (LHC) — tamafio de estructura (radio de la estructura 6sea seleccionada desde el centro
hasta el margen) y se realiz6 el retro-calculo de las longitudes a las cuales se produjeron marcas
anteriores al borde, se sigui6 el método propuesto por Ricker (1968). Estos procedimientos se
realizaron de manera independiente para machos y hembras de cada especie. Se utilizé la
correccion para recuperar los anillos perdidos propuesta por (Griebeler et al., 2013) a causa del

crecimiento del espacio de la médula 6sea en la region central de la costilla.

Con las edades y tamarios estimados se ajustaron los modelos de crecimiento. Para el
modelo de von Bertalanffy. Los pardmetros L, P, Ky to Se estimaron por los métodos de Ford-
Walford, Gulland, Beverton y Holt, asi como directamente por regresion no lineal (Salgado-
Ugarte et al., 2005; Salgado-Ugarte y Saito-Quezada, 2020). Para el célculo de las curvas
Logistica y Gompertz se utilizd la regresion no lineal (Salgado-Ugarte et al., 2005).
Adicionalmente se calcularon el criterio de Informacién de Akaike (Ogle, 2006) y el criterio de

informacién Bayesiano (Schwarz, 1978). Se compararon las trayectorias de crecimiento entre
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sexos del modelo matematico que mejor se ajustd, mediante la prueba multivariada de T? de
Hotelling (Bernard, 1981) con las correcciones y adecuaciones sefialadas por Headrick y

Margraf (1982) y consideradas por Salgado-Ugarte et al. (2005) y Salgado-Ugarte y Saito-
Quezada (2020).
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Resultados

El caso de la especie Thamnophis pulchrilatus no se encontro suficiente evidencia en
literatura ni suficientes organismos que permitieran realizar todos los andlisis con el rigor que

se pretendia por eso se omite en diversos analisis.
Andlisis de localidad

Los individuos de Conopsis biserialis procedian de una localidad de Huitzilac, Estado
de Morelos, México. Se obtuvieron 53 organismos; por lo tanto, no se pudo aplicar el anélisis

de covarianza.

Las serpientes de cascabel Crotalus ravus provinieron de dieciséis sitios. Se obtuvieron
54 individuos. Las pruebas ANCOVA no presentaron interacciones significativas entre el sexo
y todas las variables climéticas, excepto el ancho final del cuerpo con la altitud (Tabla: 2).

Las serpientes Thamnophis pulchrilatus provienen de 14 municipios (n =37). No se
encontraron interacciones entre las medidas corporales y las variables de temperatura,
precipitacion y altitud, en conjunto no se encontraron diferencias significativas entre los sexos
(Tabla: 3).
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Tabla 2: Andlisis de covarianza para las medidas morfométricas de Crotalus ravus por sexo con
temperatura, precipitacion media anual (precipitacion) y valores de altitud de las localidades de
origen como covariables (Grados de libertad = 21)

Valores de p
Variable
Interaccion ~ Temperatura Sexo Media machos/hembras (mm)

LHC 0.150 0.362 0.014* 592.21 / 468.58
LCOL 0.937 0.257 0.027* 51.98/38.11
ACAB 0.170 0.390 0.023* 23.76 /19.51
LCAB 0.285 0.728 0.013* 35.43/29.23

LT 0.899 0.936 0.076 644.20 / 544.05
DIO 0.188 0.456 0.196 11.47/10.37
AMCA 0.220 0.586 0.027* 22.69/18.67
NUC 0.259 0.581 0.234 15.22/13.07
AMC 0.280 0.030* 0.746 28.71/26.51
APFC 0.078 0.260 0.296 13.82/14.19
ACOL 0.146 0.330 0.046* 10.50 / 8.13

Precipitacion

LHC 0.458 0.186 0.008* 592.21 / 468.58
LCOL 0.162 0.017* 0.010* 51.98/38.11
ACAB 0.896 0.465 0.014* 23.76/19.51
LCAB 0.603 0.177 0.014* 35.43/29.23

LT 0.150 0.579 0.071* 644.20 / 544.05
DIO 0.700 0.600 0.278 11.47 /10.37
AMCA 0.284 0.414 0.019* 22.69/18.67
NUC 0.570 0.929 0.175 15.22 /13.07

AMC 0.772 0.302 0.461 28.711/26.51
APFC 0.715 0.649 0.421 13.82/14.19
ACOL 0.438 0.382 0.027* 10.50 / 8.13

Altitud

LHC 0.262 0.377 0.018* 592.21 / 468.58
LCOL 0.759 0.142 0.037* 51.98/38.11
ACAB 0.559 0.238 0.031* 23.76 /19.51
LCAB 0.305 0.238 0.031* 35.43/29.23

LT 0.688 0.869 0.070 644.20 / 544.05
DIO 0.164 0.432 0.184 11.47/10.37
AMCA 0.255 0.378 0.037* 22.69/18.67
NUC 0.290 0.480 0.271 15.22 /13.07

AMC 0.189 0.031* 0.859 28.711/26.51
APFC 0.039* 0.047* 0.025* 13.82/14.19
ACOL 0.146 0.330 0.043* 10.50 / 8.13
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LHC: Longitud hocico cloaca; LCOL: Longitud de la cola; ACAB: Ancho de la cabeza; LCAB: Longitud de la cabeza; DIO: Distancia
Interocular; AMCA: Ancho Medio de la cabeza; NUC: Ancho de la Nuca; AMC: Ancho de la seccién media del cuerpo; APFC: Ancho de la
parte final del Cuerpo; ACOL: Ancho de la Cola; LT : Longitud Total.

Tabla 3: Andlisis de covarianza para las medidas morfométricas de Thamnophis pulchrilatus por
sexo con temperatura, precipitacion media anual (precipitacion) y valores de altitud de las
localidades de origen como covariables (Grados de libertad = 9).

Valores de p
Variable Interaccion Temperatura Sexo Media machos / hembras (mm)
LHC 0.557 0.059 0.922 434.06 / 440.14
LCOL 0.950 0.916 0.747 88.40/ 96.06
ACAB 0.542 0.604 0.961 12.07/12.10
LCAB 0.666 0.347 0.745 18.01/18.86
LT 0.751 0.515 0.873 523.05/517.94
DIO 0.926 0.955 0.352 6.10/6.82
AMCA 0.674 0.614 0.936 12.13/12.35
NUC 0.562 0.684 0.736 10.64/10.12
AMC 0.537 0.561 0.882 15.01/14.51
APFC 0.336 0.367 0.874 9.21/9.90
ACOL 0.268 0.407 0.715 5.68/6.43
Precipitacion
LHC 0.320 0.175 0.922 434.06 / 440.14
LCOL 0.518 0.526 0.747 88.40/96.06
ACAB 0.641 0.797 0.961 12.07/12.10
LCAB 0.956 0.128 0.745 18.01/18.86
LT 0.688 0.001 0.873 523.05/517.94
DIO 0.956 0.823 0.352 6.10/6.82
AMCA 0.559 0.953 0.936 12.13/12.35
NUC 0.586 0.664 0.736 10.64/10.12
AMC 0.786 0.799 0.882 15.01/14.51
APFC 0.675 0.815 0.874 9.21/9.90
ACOL 0.829 0.592 0.715 5.68/6.43
Altitud
LHC 0.485 0.057 0.922 434.06 / 440.14
LCOL 0.880 0.916 0.747 88.40/ 96.06
ACAB 0.414 0.480 0.961 12.07/12.10
LCAB 0.680 0.364 0.745 18.01/18.86
LT 0.999 0.312 0.873 523.05/517.94
DIO 0.857 0.940 0.352 6.10/6.82
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AMCA 0.618 0.500 0.936 12.13/12.35

NUC 0.407 0.483 0.736 10.64/10.12
AMC 0.317 0.482 0.882 15.01/14.51
APFC 0.174 0.426 0.874 9.21/9.90
ACOL 0.121 0.426 0.715 5.68/6.43

LHC: Longitud hocico cloaca; LCOL: Longitud de la cola; ACAB: Ancho de la cabeza; LCAB: Longitud de la
cabeza; DIO: Distancia Interocular; AMCA: Ancho Medio de la cabeza; NUC: Ancho de la Nuca; AMC: Ancho
de la seccion media del cuerpo; APFC: Ancho de la parte final del Cuerpo; ACOL: Ancho de la Cola; LT : Longitud
Total.

Aproximacion del tamafio del cuerpo

Para el caso de Conopsis biserialis se obtuvieron 53 serpientes (40 Adultos: 17 machos
y 23 hembras; 13 juveniles: 7 machos y 6 hembras). La prueba multivariada de T2 de Hotelling
mostré diferencias significativas entre sexos (T? = 382.726, F = 28.389, gl = 11, 27, p = 0.000).
Pruebas univariadas de t de Student sefialaron diferencias en la longitud de la cola (t = 10.05, gl
=38, p < 0.01), longitud total (t = 2.394, gl= 38, p = 0.021) y distancia inter ocular (t = 2.797,
gl =38, p<0.01) (Tabla 3). La prueba de Kolmogorov - Smirnov mostré distribuciones similares
entre los sexos a excepcion de la longitud de la cola (D = 0.913, Dwo < 0.01), distancia inter
ocular (D =0.519, Do = 0.005) y la longitud total (D = 0.485, Doo = 0.01) (Tabla 4).

En el caso de Crotalus ravus, se analizaron 54 serpientes (32 Adultos: 19 machos y 13
hembras; 22 juveniles: 11 machos y 11 hembras). La prueba multivariada de T?de Hotelling
arrojo diferencias significativas entre sexos (T2 = 47.434, F = 2.825, gl = 11, 19, p = 0.022). La
prueba univariada de t de Student mostr6 diferencias significativas entre sexos en longitud
hocico cloaca (t = 2.88, gl = 30, p < 0.01), longitud de cola (t = 3.723, gl = 30, p < 0.01), ancho
de cabeza (t = 3.980, gl = 29 p < 0.01), largo de la cabeza (t = 3.081, gl = 30, p < 0.01), largo
total (t = 2.891, gl = 30, p < 0.01), ancho promedio de la cabeza (t = 3.427 gl =29, p< 0.01) y
ancho de cola (t = 2.561 gl = 30, p = 0.015) (Tabla 4). La prueba de Kolmogorov - Smirnov
mostrd diferencias significativas entre sexos en longitud hocico cloaca (D = 0.554, Do < 0.01),
longitud de la cola (D = 0.664, Do < 0.01), ancho de la cabeza (D = 0.602, Do < 0.01), longitud
de la cabeza (D = 0.534, Do < 0.01), longitud total (D = 0.554, Do < 0.01), anchura media de
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la cabeza (D = 0.568, Doo < 0.01) distribuciones y anchura de la cola (D = 0.461, Do = 0.041)

(Tabla 4).

Tabla 4: Pruebas de comparacion (machos-hembras) de desviacion estandar y medias para
Conopsis biserialis y Crotalus ravus. * indica significancia estadistica, entre paréntesis los

grados de libertad (gl).

Conopsis biserialis

Crotalus ravus

Prueba F de Fisher  Pruebat de Prueba F de Fisher Prueba t de
Student Student

F@) p tgh) p F(al) p t(gl) p

LHC 1.616 0.292 0.610 0.545 2.508 0.108 2.888 0.007*
(16, 22) (38) (18, 12) (30)

LCOL 2.249 0.078 10.057 0.000 2.863 0.067 3.723 0.000*
(16, 22) (38) * (19, 11) (30)

ACAB 0.582 0.270 0.661 0512 3.648 0.027*  3.619 0.001*
(16, 22) (38) (17,12) (29)

LCAB 1.140 0.762 0.725 0.472 1514 0.470 3.081 0.004*
(16, 22) (38) (17,12) (30)

LT 1.831 0.186 2.394 0.021 2.872 0.067 2.891 0.007*
(16, 22) (38) * (18 12) (30)

DIO 0.936 0.908 2.797 0.008 2.390 0.129 1.293 0.206
(16, 22) (38) * (17,12) (29)

AMCA 0.856 0.762 1.425 0.162 3.164 0.047*  3.427 0.001*
(16, 21) (37) (17,12) (29)

NUC 1.144 0.760 -0.237 0.813 1.874 0.273 1.810 0.080
(16, 21) (37) (17, 12) (29)

AMC 1.219 0.660 -0.544 0.589 1.233 0.723 0.336 0.739
(16, 21) (37) (18, 12) (30)

APFC 1.658 0.275 -1.476 0.148 0.667 0.425 -1.306  0.201
(16, 21) (37) (18,12) (30)

ACOL 0.841 0.734 1.857 0.071 1.010 0.987 2.561 0.015*
(16, 21) (37) (18, 12) (30)

LHC: Longitud hocico cloaca; LCOL.: Longitud de la cola; ACAB: Ancho de la cabeza; LCAB: Longitud de la
cabeza; DIO: Distancia Interocular; AMCA: Ancho Medio de la cabeza; NUC: Ancho de la Nuca; AMC: Ancho
de la seccion media del cuerpo; APFC: Ancho de la parte final del Cuerpo; ACOL: Ancho de la Cola; LT:
Longitud Total.

31



Tabla 5: Pruebas de Kolmogorov-Smirnov para Conopsis biserialis y Crotalus ravus;
* indica significancia estadistica.

Conopsis biserialis Crotalus ravus

Variable D Doo D Doo
LHC 0.253 0.447 0.554 0.008*
LCOL 0.913 0.000* 0.664 0.001*
ACAB 0.299 0.249 0.602 0.004*
LCAB 0.225 0.602 0.534 0.013*
LT 0.485 0.010* 0.554 0.008*
DIO 0.519 0.005* 0.290 0.429
AMCA 0.291 0.287 0.568 0.007*
NUC 0.152 0.960 0.448 0.055
AMC 0.288 0.298 0.198 0.869
APFC 0.347 0.129 0.352 0.201
ACOL 0.308 0.240 0.461 0.041*

LHC: Longitud hocico cloaca; LCOL: Longitud de la cola; ACAB: Ancho de la cabeza; LCAB: Longitud de la
cabeza; DIO: Distancia Interocular; AMCA: Ancho Medio de la cabeza; NUC: Ancho de la Nuca; AMC: Ancho
de la seccion media del cuerpo; APFC: Ancho de la parte final del Cuerpo; ACOL: Ancho de la Cola; LT : Longitud
Total.

En el andlisis multivariado de covarianza donde se aplic6 como variables de respuesta
la longitud de la cola, ancho de la cabeza, longitud de la cabeza, distancia interocular, ancho
medio de la cabeza, ancho de la nuca, ancho de la seccion media del cuerpo, ancho de la parte
final del cuerpo y ancho de la cola, como la variable covariante la longitud hocico cloaca y el
sexo como variable categorica para Conopsis biserialis (n=39) mostro diferencias significativas
entre sexos (F =10, gl = 27, p < 0.01). El analisis univariado de covarianza mostro diferencias
significativas entre sexos en longitud de la cola (F = 250.98, gl = 38, p < 0.01), longitud total
(F =241.21, gl = 38, p = 0,000), distancia interocular (F = 9.33, gl = 38, p < 0.01) y ancho de
la parte final del cuerpo (F = 4.80, p = 0.034) (Tabla 6). En Crotalus ravus (n = 31) en el analisis
multivariado de covarianza no se encontraron diferencias significativas entre sexos (F = 1.82,
gl =28, p =0.126). Las pruebas univariadas mostraron diferencias significativas en la longitud
de la cola (F =5.59, gl =31, p <0.01) y ancho de la parte final del cuerpo (F =7.99, gl =31, p
< 0.01) (Tabla 6). El andlisis discriminante con la combinacién que logro la mejor separacion
de los sexos Crotalus ravus se obtuvo con la longitud hocico cloaca, la longitud de la cola, el

ancho de la cola, la longitud total, la distancia interocular y el ancho medio del cuerpo (Tabla
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7). En Conopsis biserialis el analisis discriminante con la mejor separacion de sexos se obtuvo
con longitud de la cola, ancho interocular, ancho promedio de la cabeza, ancho medio del cuerpo
y ancho de la cola (Tabla 7).

Tabla 6: Andlisis de Covarianza: Como variable categorica el sexo y como variable
covariada la longitud hocico cloaca (* indica significancia estadistica).

Conopsis biserialis Crotalus ravus

Variable F(gl =38) R?Ajust p F(gl=31) R?Ajust p
LCOL 250.98 0.898  0.000* 5.59 0.4154  0.025*
ACAB 0.11 0.443 0.744 2.80 0.6105 0.105
LCAB 0.15 0.696 0.696 1.08 0.5773 0.306
LT 241.21 0.988  0.000* 0.04 0.9825 0.840
DIO 9.33 0.474  0.004* 0.16 0.2752 0.691
AMCA 1.72 0.476 0.197 2.70 0.4965 0.111
NUC 0.77 0.403 0.385 0.57 0.1252 0.455
AMC 1.33 0.330 0.255 2.04 0.2932 0.163
APFC 4.80 0.318  0.034* 7.99 0.2552  0.008*
ACOL 3.15 0.363 0.084 0.70 0.4670 0.408

LCOL.: Longitud de la cola; ACAB: Ancho de la cabeza; LCAB: Longitud de la cabeza; DIO: Distancia
Interocular; AMCA: Ancho Medio de la cabeza; NUC: Ancho de la Nuca; AMC: Ancho de la secciéon media
del cuerpo; APFC: Ancho de la parte final del Cuerpo; ACOL: Ancho de la Cola; LT: Longitud Total.

Tabla 7: Andlisis Discriminante para Conopsis biserialis con las variables longitud de
la cola, distancia interocular, ancho medio de la cabeza, ancho de la seccion media del
cuerpo, y ancho de la cola, para Crotalus ravus se utiliz6 la longitud hocico cloaca,
largo de la cola, ancho de la cola, longitud total, distancia interocular y ancho de la
parte media del cuerpo.

Conopsis biserialis Crotalus ravus
Sexo real Clasificacion Clasificacion

Machos  Hembras Total Machos  Hembras Total

Machos 29 2 31 14 5 15
% 93.55 6.45 100 73.68 26.32 100

Hembras 2 38 40 1 12 10
% 5 95 100 7.6 92.31 100

Total 31 40 71 15 17 32
% 43.66 56.34 100 46.88 53.13 100
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Aproximacion por forma de la cabeza.

Para Conopsis biserialis (23 machos, 30 hembras) en ninguna de las comparaciones se
encontraron diferencias significativas en la forma de la cabeza tanto entre juveniles y adultos
(3-A) entre machos y hembras (M-H), (T? = 20.374, p = 0.36, J-A hembras; T? = 21.317, p =
0,50, J-A machos, T2 = 25.469, p = 0.06, M-H) (fig. 1). Para Crotalus ravus (22 machos, 21
hembras) en ninguna comparacion de juveniles con adultos (J-A) ni de machos con hembras
(M-H), se encontraron diferencias significativas (T?> = 50.2676, p = 0.13, J-A hembras; T?=
24,574, p = 0.42, J-A machos; T? = 24.574, p = 0. 15, M-H).
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Figura 1. Diagrama de malla sobre la variacion de la forma en la cabeza entre los sexos en Conopsis
biserialis y Crotalus ravus. La orientacion de la cabeza es la punta del hocico hacia abajo. Punto 1: punta
del hocico; Punto 2: interseccion de escamas rostrales y ambas escamas internasales; Punto 3:
interseccion de ambas escamas internasales con ambas escamas prefrontales; Punto 4: interseccion de
ambas escamas prefrontales con escama frontal; Punto 5 y punto 6: interseccion entre escama frontal,
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escama supra ocular y escama prefrontal del lado izquierdo y derecho respectivamente; Punto 7 y 9
interseccion entre escama frontal, escama supraocular y escama parietal del lado derecho e izquierdo
respectivamente; Punto 8: interseccion de la escama frontal con ambas escamas parietales; Punto 10 y
11: interseccidn entre escama frontal, escama parietal y escama posocular, lado izquierdo y derecho
respectivamente; Punto 12: ultimo punto de contacto entre las dos escamas parietales en direccion a la
cola del animal; Punto 13 y punto 14: limite maximo de escamas parietales direccion a la cola del
organismo lado izquierdo y derecho respectivamente.

Alometria: Relacién Longitud - VVolumen

Volumen del Tronco del Cuerpo y Longitud Hocico Cloaca

Los pardmetros del modelo de longitud hocico cloaca con el volumen de tronco del
cuerpo en Conopsis biserialis no mostraron diferencias significativas (T? = 7.238; T2 .01: 3.49 =
13.140, Fig. 2). Crotalus ravus no mostr6 diferencias significativas en los parametros del
modelo de relacion alométrica en los organismos pequefios, en contraste en las serpientes de
mayor tamafio se encontraron diferencias significativas (T? = 58.524; T? 0,01: 349 = 13.140), las
curvas que muestran que el volumen del tronco del cuerpo de las hembras es mayor que el de

los machos. (Fig. 2; Tabla 8).

Tabla 8. Prueba multivariada de T2 para machos y hembras en el Volumen del tronco del cuerpo
(y) — Longitud hocico cloaca (x) modelo (y = ax”) en Crotalus ravus.

T? = 58.5240 T? 001:340 = 13.1407 Foo1:340 = 4.2084
99 % Intervalos de Confianza F Critica
-0.0645 <am-—ar> 0.1577 0.7409
-0.9972 <bm-bi> -0.1646 8.1953
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Figura 2. Relacion entre el volumen del tronco del cuerpo y la longitud hocico-cloaca de Conopsis
biserialis (izquierda) y Crotalus ravus (derecha); machos (cuadrados, lineas continuas), hembras
(circulos, lineas punteadas).

Volumen de la Cola y Longitud Hocico Cloaca.

La culebra de tierra Conopsis biserialis mostro diferencias significativas en los

parametros de la funcion alométrica (T2 = 23.9093; T? o.01: 348 = 13.1811; Fig 3; Tabla 9). Para
la serpiente cascabel Crotalus ravus, la relacién entre la longitud hocico cloaca y el volumen de
cola no mostro diferentes significativas entre sexos en la los pardmetros de la funcién (T2=
10.5423; T2 g01: 3.49 = 13.1407; Tabla 9). Sin embargo, a mayor longitud los machos tendian a
tener un mayor volumen de cola (Fig. 3).

Tabla 9. Prueba multivariada de T2 para machos y hembras en el Volumen de Cola (y) Longitud
Hocico cloaca (x) funcion alométrica (y = ax®) en Conopsis biserialis.

Conopsis biserialis

T?=23.9093 T?001:348 = 13.1811 F 0.01:348 = 4.2180
99 % Intervalo de Confianza Valor critico F
- 0.0752 <am-—af> 0.0327 1.3258
0.0903 <bm-—bi> 0.3594 3.8473
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Figura 3. Relacidn entre el volumen de la cola y la longitud hocico-cloaca de Conopsis biserialis
(izquierda) y Crotalus ravus (derecha); machos (cuadrados, lineas continuas), hembras (circulos, lineas
punteadas).

Comparacion mediante indices morfométricos

Para el caso de Crotalus ravus las comparaciones de medias como indices morfométricos
para la evaluacion del dimorfismo sexual mostraron diferencias significativas entre sexos en
todos los indices morfométricos utilizados (Tabla 10). En el caso de Conopsis biserialis
Unicamente la media heroniana mostré diferencias significativas entre los sexos (Tabla 10).

Thamnophis pulchiriatus no mostro diferencias significativas entre sexos en ninguno de los
indices morfométricos utilizados.

Tabla 10: Comparacion de medias como indices morfométricos de Crotalus ravus, Conopsis biserialis
y Thamnophis pulchiriatus.

Media como indice Desviacion estandar Media

morfométrico

Crotalus ravus

F(al) P t(gl) P
Geomeétrica 2.596 (17, 12) 0.098 2.696 (29) 0.011*
Armonica 2.066 (17, 12) 0.205 2.349 (29) 0.025*
Heroniana 1.296 (17,12) 0.657 1.969(29) 0.058
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Conopsis biserialis

Geométrica 1.204 (5,6) 0.814 1.278 (11) 0.227
Armonica 1.671 (5,6) 0.548 0.561 (11) 0.561
Heroniana 1.671 (5,6) 0.548 2.361 (11) 0.037*

Thamnophis pulchiriatus

Geométrica 0.143 (3,7) 0.138 -1.109 (10) 0.109
Armonica 0.375 (3,7) 0.452 -1.157 (10) 0.302
Heroniana 0.231 (3,7) 0.256 -0.817 (10) 0.432

Comparacion de Regresiones

En el caso de Crotalus ravus se presentaron diferencias significativas en los parametros

de la funcion, en todas las regresiones calculadas (Tabla 11, Figura 4) y en Conopsis biserialis

todas las regresiones se presentaron diferencias significativas en al menos un pardmetro de la

funcion, (Tabla 12, Figura 5). En el caso de Thamnophis pulchiriatus ninguna regresion mostro

diferencias o tendencia a la diferencia (Tabla 13, Figura 6).

Tabla 11: Comparacion de regresiones de machos y hembras utilizando la media

geomeétrica, armanica y heroniana contra la longitud total en Crotalus ravus.

Media Geomeétrica

T'= 67393 T oo1:347= 13.223 Foor3a7= 4.227

Intervalo de Confianza 99 % F
-0.537 <BOm - BOh < -0.143 12.578
0.076 <Blm-Blh< 0.211 19.130
Media Armonica
T2= 441599 T2001:347= 13.223F =001:347= 4.2279
-0.445 <BOm - BOh < -0.083 9.042
0.066 <Blm-Blh< 0.237 13.240
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Media Heroniana

T2
-0.158
-0.005

13.758 T2 o1 347 = 13.223F =o01:347 =
<BOm - BOh < -0.083
<Blm-Blh< 0.237

4.2279

2.889
3.214
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Figura 4: Relacion de la funcion potencial entre la media heroniana, geométrica y heroniana en relacion

con la longitud total en Crotalus ravus. Los machos se representan con cuadrados y las hembras con

circulos.

Tabla 12: Comparacién de regresiones de machos y hembras utilizando la media geométrica,

armonica y heroniana contra la longitud total en Conopsis biserialis.

Media Geométrica

T’= 41.887 T?oo01:367= 12.630 F=001.367= 4.088

Intervalo de Confianza 99 % F
-0.226 <BOm - BOh < -0.065 13.404
0.058 <Blm-Blh< 0.208 13.000
Media Armonica
T2= 41.8871 T?0o01:367= 12.6306 F=o01:367= 4.0882
-0.2743 <BOm - BOh < -0.0781 13.1942
0.0714 <Blm-Blh< 0.2630 12.4605

Media Heroniana

T2= 41.8871 T?p01 367= 12.6306 F =g01:367= 4.0882
-0.064 <BOm - BOh < -0.021 18.114
0.017 <BIlm-Blh< 0.051 17.815
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Regresiones para Conopsis biserialis
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Figura 5: Relacion de la funcion potencial entre la media heroniana, geomeétrica y heroniana en
relacién con la longitud total en Conopsis biserialis. Los machos se representan con cuadrados y las

hembras con circulos.

Tabla 13: Resultados de las comparaciones de las curvas segun el tipo de media en Thamnophis

pulchrilatus.
Media
Armonica T?2=2.823 T?001:330 = 14.431 F 001:330 = 4.509

Geométrica | T2=7.415 T?001:330 = 14.432 F 0.01: 330 = 4.509

Heroniana T?2= 22.251 T?001:330= 14.431F =01:330 = 4.509
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Regresiones para Thamnophis pulchrilatus
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Figura 6: Relacion de la funcion potencial entre la media heroniana, geométrica y heroniana en relacion
con la longitud total en Thamnophis pulchrilatus. Los machos se representan con cuadrados y las
hembras con circulos.

Osteocronologia

Forma de la Costilla

Se encontr6 que la forma de las costillas cambia en relacion con el tamafio y la edad de
los individuos. En las primeras etapas de la vida, los cortes tienen una forma aproximadamente
circular, pero a medida que aumenta el tamafio del organismo, se alargan en direccion proximal-
distal y se estiran dorso-ventralmente para adquirir una forma similar al contorno del simbolo
infinito (o) (Figura 7). Todos los cortes en las especies analizadas (Crotalus ravus y Conopsis
biserialis) presentan las mismas caracteristicas a las cuales se les nombraron como: cresta distal,
caudal y depresidn, depresion proximal y grueso frontal (Figura 8). El abultamiento frontal se

utiliz6 para contar y medir los anillos de crecimiento.

e i % i R B

i A ¢ 5

Figura 7: Cambio de la forma en el corte de costilla en Crotalus ravus parte superior y Conopsis
biserialis, seccién inferior; A- seccion de costilla de serpiente pequefia, B- seccion de costilla de
serpiente mediana; C- seccidn de costilla de serpiente mas grande.
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Seccion Distal Cresta Distal

Depresion caudal

Grueso Frontal

Seccion Frontal

Depresion Proximal

Seccion Proximal

Figura 8: Descripcion general de la morfologia de un corte de costilla.
Edad

Crotalus ravus

La relacion entre el radio total de las costillas y la LHC de cada organismo fue directa,
alta y significativa (Figura 9). Se calcularon los promedios y medias de la LHC para cada
numero de anillos de crecimiento por medio del retro-calculo para obtener las tallas a las que se
formaron las marcas anteriores al borde de la costilla y con estos datos talla-edad se ajustaron

los modelos de crecimiento de von Bertalanffy, Logistico y Gompertz (Tabla 14).

46



Machos

800
|

F =079

600
1

Longitud hocico-cloaca (mm)
400

200
|
>

Hembras

Radio de la costilla (mm)

T

A

Figura 9: Relacién entre el radio total de las costillas y la longitud hocico cloaca de Crotalus ravus

(Tomada de Crisdstomo-Pérez et al., 2023)

Tabla: 14 Comparativa de los pardmetros de las funciones de crecimiento de von Bertalanffy y

Gompertz.

AIC BIC Li

von Bertalanffy

Machos Media 74.61227 75.20394 745.911
Hembras Media 73.95279 74.86055 727.1953
Machos Mediana  71.29107 71.88274 721.8592
Hembras Mediana 83.91066 84.81842 562.6139
Gompertz

Machos Media 73.64891 74.24059 669.2752
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Hembras Media 72.75758
Machos Mediana  70.92264
Hembras Mediana 85.3352

630.0755
656.4595
542.0829

AIC: Criterio de informaciéon de Akaike,

BIC: Criterio de

informacion Bayesiano y Li: L infinita (Tomada de Cris6stomo-Pérez

etal., 2023)

Se escogid el modelo de von Bertalanffy como el que mejor describe el crecimiento de

Crotalus ravus, el cual presento diferencias significativas entre machos y hembras en dos de los

pardmetros de la funcion: k y to (Tabla 15, Tabla 16), (Figura 10).

Tabla 15: Comparativa de las curvas de crecimiento entre machos y hembras en Crotalus

ravus.
T?= 593.85 T%.01:315= 18.417, Foor315= 5.417
Intervalo de Confianza 99 % F
-131.088 <Lim-Lih< 168.519 0.084
0.006 <km-kh< 0.125 6.607
0.530 <t0Om-t0h< 3.368 21.092

(Tomada de Crisdstomo-Pérez et al., 2023)

Tabla 16: Parametros de crecimiento de Machos y Hembras en Crotalus ravus.

Parametro Machos Hembras
L infinita 745.911 727.195
k 0.160 0.094

to -1.345 -3.580
Longevidad 13.004 20.797

(Tomada de Cris6stomo-Pérez et al., 2023)
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Figura 10: Modelo de crecimiento von Bertalanffy ajustado a Crotalus ravus (Tomada de Crisdstomo-
Pérez et al., 2023)

Conopsis biserialis

Se encontr6 una relacion directa, elevada y significativa entre el radio total de las
costillas y la LHC de cada organismo (Figura: 11). Se calcularon los promedios y las medianas
de la LHC por el nimero de anillos de crecimiento obtenidos del retro-célculo, lo cual permitié
obtener las tallas a las que se formaron las marcas anteriores al borde de la costilla y se ajustaron

los modelos de crecimiento de von Bertalanffy, Logistico y Gompertz (Tabla 17).
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Figura 11: Relacion entre el radio total de las costillas y la longitud hocico cloaca de Conopsis biserialis.
(Tomada de Crisdstomo-Pérez et al., 2023)

Tabla 17: Comparativa de los pardmetros de la funcién de crecimiento de Gompertz, von

Bertalanffy y Logistico.

AIC BIC Li
von Bertalanffy

Machos Media 287.6076 292.5203 1202.602
Hembras Media 236.6781 241.1676 349.950
Machos Mediana 292.0614 296.9741 1909.098

Hembras 180.6393 185.1288 322.7596

Mediana

Gompertz

Machos Media 278.3162 283.229 345.9174
Hembras Media 230.782 235.2715 252.6623
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Machos Mediana 278.9827 283.8954 390.3474

Hembras 185.1004 189.5899 241.5665
Mediana
Logistico
Machos Media 284.0061 279.0933 293.7156
Hembras Media 225.1417 229.6312 227.0414
Machos Mediana 275.9199 280.8326 326.6969
Hembras 189.7325 194.222 217.5358
Mediana

AIC: Criterio de informacion de Akaike, BIC: Criterio de informacién
Bayesiano y Li: L infinita (Tomada de Criséstomo-Pérez et al., 2023)

Se eligieron los modelos de Gompertz para los machos, y Logistico para las hembras.
Para C. biserialis es muy notoria la diferencia entre los modelos de crecimiento entre ambos
sexos (Tabla 18, Figura 12).

Tabla 18: Parametros de crecimiento de Machos y Hembras en Conopsis biserialis.

Parametro Machos Hembras
L infinita 345.91 227.041
K 0.364 0.683
to 2.325 1.580
Longevidad 8.64 5.6

(Tomada de Crisdstomo-Pérez et al., 2023)
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Figura 12: Modelo de crecimiento Gompertz para machos y Logistico para las hembras de Conopsis
biserialis. (Tomada de Crisostomo-Pérez et al., 2023)
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Discusion
Analisis de Localidad

A pesar de que los factores ecoldgicos y geograficos pueden influir significativamente
en el tamafio de los individuos (Aragon y Fitze, 2014), no se encontrd que los pardmetros
climaticos de acuerdo con ubicacién geogréfica afectaran significativamente el tamafio
promedio de los individuos adultos en las dos especies, a excepcion del ancho de la parte final
del cuerpo en Crotalus ravus con altitud. Esta ausencia de efecto geografico podria explicarse
porque todos los organismos analizados provenian de la misma region biogeogréfica (Eje
Neovolcanico Transversal) hay que tener en cuenta que la variacion en el tamafio corporal de
los reptiles escamosos Squamata no tiene una respuesta sencilla (Olalla-Tarraga et al., 2006).
Por lo tanto, las diferencias sexuales mostradas no son atribuibles a diferencias en la localidad

de origen de los organismos.

Dimorfismo sexual por tamano

Los machos en Crotalus ravus presentan una mayor longitud hocico cloaca, lo que
corresponde al patron general de dimorfismo sexual atribuido a la seleccion sexual (Rivas y
Burghardt 2001; Bonnet et al., 1998; Shine, 1994; King, 1989). Esta ampliamente documentado
que las especies del género Crotalus presentan luchas entre machos (Shine 1994), por lo que se
esperaba una mayor longitud de los machos ya que estos luchan para reproducirse (Shine, 1994)
adicionalmente en la familia VViperidae existe una tendencia a que los machos presenten mayores
longitudes (Cox et al., 2003). En contraste, Conopsis no tiene reportes de peleas entre machos,
y aqui no encontramos dimorfismo sexual en la longitud hocico cloaca lo que concuerda con lo

reportado.

En contraste, Crotalus ravus y Conopsis biserialis, en el volumen del tronco del cuerpo
de las hembras fue mayor que el de los machos, siendo esta diferencia significativa en Crotalus
ravus. Esto se puede atribuir a la seleccion de la fecundidad ya que las hembras con una longitud
hocico cloaca similar a la de los machos tienen volimenes significativamente mayores;
adicionalmente, en las dos especies las hembras fueron mas grandes en ancho de la parte final
del cuerpo en comparacién con los machos. Esto puede ser una sefial de tractos digestivos

femeninos maés largos (Bonnet et al., 1998) posiblemente debido a una mayor necesidad de
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recursos para la reproduccion. En Crotalus ravus parece posible que la fecundidad y la seleccion
sexual actten simultdneamente favoreciendo el aumento de la longitud de los machos (peleas)
y el volumen de las hembras (nimero de crias y tamafio de camada). En Conopsis biserialis la
comparacion del volumen del tronco del cuerpo no mostré diferencias significativas, pero, en
general, el volumen corporal de las hembras fue mayor que el de los machos, probablemente
debido a la seleccién de fertilidad en Conopsis biserialis (Shine, 1981; Stewart, 1989; Luiselli
etal., 1996).

Las medidas de la cabeza de Crotalus ravus y Conopsis biserialis mostraron diferencias
entre sexos, pero estas diferencias no pueden atribuirse a un efecto de divergencia de nicho
alimenticio, ya que las diferencias de tamafio estdn mas bien asociadas con la seleccion sexual
(Shine, 1989). Sin embargo, los andlisis de covarianza (donde se elimind el efecto de la longitud
hocico cloaca) dieron como resultado diferencias significativas, en las cuales no aparecieron las
medidas de la cabeza. La morfometria geométrica cabeza no mostrd diferencias significativas
en la forma de la cabeza, en este caso la morfometria geométrica elimina el efecto del tamafio y
la rotacion, por lo que no podemos asegurar que haya evidencia de divergencia de nicho, aunque
se aprecia una tendencia a mostrar diferencias en la cabeza en el caso de Conopsis biserialis. En
el caso de Crotalus ravus, la mayor variacién se encontr6 en la region de la cabeza donde se
encuentran los sacos de veneno, a pesar de que los puntos de referencia se eligieron en la regién
central de la cabeza para disminuir el efecto que pueden tener los sacos de veneno. Para evitar
este inconveniente en estudios posteriores de especies inoculadoras de veneno se recomendable
tomar las fotografias de los individuos inmediatamente después de realizarles una ordefia

(extraccién del veneno).

Por otro lado, para Conopsis biserialis la Gnica diferencia que present6 en la cabeza es
en la distancia interocular. Esto podria deberse a la seleccion sexual, ya que el tamafio puede
estar relacionado con la seleccion sexual y el nicho ecoldgico (Shine, 1989). No podemos asumir
que las diferencias provengan de la seleccion sexual para pelear, ya que las serpientes no usan
su la cabeza para pelear (Senter et al., 2014; Carpenter et al., 1976). La diferencia en los nichos
alimenticios ha sido la explicacion mas citada para el dimorfismo sexual en el tamafio y la forma

de la cabeza, ya que evita la competencia por la alimento, machos y hembras cazan diferentes
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tipos de presas (Vincent et al., 2004; Houston y Shine, 1993; Shine, 1991b) Algunos autores
han mencionado que la ingestion de presas responde a las interacciones de las estructuras
craneales involucradas y no solo al tamafrio de la cabeza (Forsman, 1996; Houston y Shine, 1993;
Frazzetta 1966), por lo que no podemos atribuir las diferencias en la cabeza a la divergencia de

nicho, Unicamente podria ser un efecto secundario del tamafio de los individuos.

El dimorfismo sexual mas comun reportado en las serpientes es el de la longitud de la
cola, este fendmeno se considera una constante morfoldgica (King, 1989). La cola mas grande
de los machos se ha explicado por la gran proporcién de espacio ocupada por los hemipenes y
los mUsculos retractores (King, 1989). Se encontraron diferencias significativas en el volumen
de la cola. Esto es consistente con la talla a la que se alcanza la madurez sexual y el desarrollo
de los hemipenes (King, 1989). Este patrén concuerda con nuestros resultados en Conopsis
biserialis, en contraste Crotalus ravus no se presentaron diferencias estadisticas significativas

sin embargo presenta una tendencia similar a la de Conopsis biserialis.

Las relaciones alométricas son un primer paso en el analisis del dimorfismo sexual
originado a partir de los costos de reproduccion (Madsen y Shine, 1994) que precede a la
comparacion de las curvas de crecimiento individual (aumento de talla por edad) para cada sexo
(Salgado -Ugarte et al., 2005). Es importante tener en cuenta que las serpientes, como todos los
reptiles, son animales de continuo crecimiento (Karkach, 2006) y si no tenemos en cuenta este
factor, la evaluacion del dimorfismo sexual puede no dar los resultados correctos, debido al
amplio abanico de tallas en individuos adultos, como se demostro en Crotalus viridis oreganus
(Diller y Wallace, 2002) y Vipera latastei (Brito y Rebledo, 2003) donde la comparacién entre

machos y hembras solo muestra diferencias utilizando modelos de crecimiento.

Los modelos alométricos potenciales para describir la relacion entre el volumen del
tronco del cuerpo y el volumen de la cola con la longitud hocico cloaca, permitieron observar
el dimorfismo sexual de una manera clara. En el caso del volumen del tronco del cuerpo al
utilizar esta aproximacion es posible poner a prueba la hipétesis de seleccion por fecundidad y
complementando con los datos de madurez sexual. Se pueden hacer consideraciones similares
en relacion con el volumen de la cola, en Crotalus ravus y Conopsis biserialis al observar el

desarrollo de los hemipenes en los machos.
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indices morfométricos

Los indices morfométricos nos muestran un gran potencial como aproximacion general
para el estudio y descripcion del cuerpo de las serpientes, la media geométrica ya ha sido
utilizada para describir ecomomorfos (Mossiman, 1970), se ha aplicado a otras especies de
reptiles escamosos como son el grupo Anolis (Siliceo-Cantero et al., 2016; Bulter y Losos,
2002), la media geométrica es la mejor media para el estudio de la forma del cuerpo de la
serpiente, en las comparaciones la media geométrica y la media armonica se comportan de
manera similar, estos comportamientos se pueden explicar debido a que la media armonica es
la inversa de la media aritmética, una de las ventajas de la media arménica es representar de una
mejor manera la proporcion de las dimensiones corporales de la serpientes. Para el caso de la
media heroniana su principal ventaja es poder representar el volumen del cuerpo debido a que

se usa para calcular volimenes de cuerpos geométricos irregulares (ver: Janous, 2000)

Con los modelos de funciones potenciales, hacemos una aproximacion al crecimiento
individual de las especies de estudio, estos modelos pueden ser el primer analisis para estudiar
el dimorfismo sexual y otros temas con estrechas relaciones con el crecimiento en reptiles. La
importancia de las exploraciones de modelos potenciales se basa en que los diferentes grupos
de reptiles presentan un ajuste significativo con los modelos potenciales (Kaufman y Gibbons,
1975). Es cierto que el método propuesto tiene una menor precision que los modelos generales
de crecimiento, y mas cominmente utilizados como Gompertz y von Bertalanffy (Trinidad-
Bello, 2014), nuestra propuesta tiene varias ventajas. El punto principal es que los suministros
para este método son significativamente mas bajos en comparacion con los modelos de
Gompertz y von Bertalanffy que necesitan el factor de edad conocido (Salgado-Ugarte et al.,
2005, Trinidad-Bello, 2014).

En el caso de las serpientes, el conocer la edad es complicado debido a que estos
animales no muestran caracteristicas externas que reflejen la edad, (Wayne y Gregory, 1998).
Para resolver esta complicacion en poblaciones silvestres se tienen varias opciones, una opcion
es el método de captura-marcado-recaptura pero para la aplicacion de este método es necesaria
una importante inversién de tiempo y recursos (Lieury et al., 2017) y por otro lado tenemos

métodos esqueleto-cronoldgicos, cabe resaltar que en ocasiones esta opcion no se puede aplicar
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en todas las especies, debido a que requieren el sacrificio o en su defecto la mutilacion del
organismo (Ergul Kalayci et al., 2017; ; Wayne y Gregory, 1998; Castanet, 1994; Smirina, 1985)
en especies altamente amenazadas o raras, los métodos esqueleto-cronologicos éticamente no

son la mejor opcion (Wayne y Gregory, 1998).

El método propuesto de indices morfométricos y el calculo de modelos potenciales para
la aproximacién al crecimiento es recomendable para determinar si existen diferencias
significativas y como se desarrollaron estas diferencias, y este método puede ser un paso
preliminar para las investigaciones de largo plazo en poblaciones silvestres, donde se ocupen
técnicas como la marca y recaptura 0 métodos esqueleto-cronolégicos, al menos en especies de
serpientes en las que no parece evidente el dimorfismo sexual, pero no se descarta su aplicacién

en otros organismos.

Osteocronologia

El cambio en la forma de las costillas lo largo del tiempo se puede atribuir a la
importancia que tienen las costillas en la locomocion de las serpientes (Campano, 2020), el
cambio en la forma lo podemos relacionar al crecimiento de los individuos respondiendo al
cambio en el peso de los mismos, modificando la forma para una mejor adaptacion de acuerdo
al estrés mecénico sufrido conforme lo describe la ley de Wolff (Boskey y Coleman, 2010), las
elongaciones que observamos en las costillas en Crotalus ravus y Conopsis biserialis son

resultado del efecto de la locomocidn de estos organismos como lo describe Capano (2020)

Se determind que el mejor modelo de crecimiento para Crotalus ravus es el de von
Bertalanffy, a pesar de que los criterios de informacion de Akaike y Bayesiano en los modelos
de Gompertz tienen valores menores, e incluso que en algunos casos se ha encontrado que el
modelo logistico es la mejor aproximacion, cuando se considera el volumen para ajustar los
modelos de crecimiento (Shine y Charnov, 1992) para esta especie ¢l valor de Loo obtenido para
la funcion de crecimiento de von Bertalanffy es el que mejor se ajusta al tamafio maximo
reportado de 800 mm de LHC ( Campbell y Lamar, 1989; Uribe-Pefia et.al., 1999; Campbell y
Lamar, 2004). En nuestro estudio las tallas maximas encontradas rondan este valor. Es necesario

recordar que el parametro Loo se refiere a la longitud tedrica de un individuo infinitamente viejo
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ajustado por regresion no lineal (dado que los animales en continuo crecimiento nunca dejan de
crecer), por lo que seria posible tener individuos con LHC mayores y menores que Loo por lo
que el modelo de Gompertz no se ajusta a la realidad de la especie. Adicionalmente el modelo
de von Bertalanffy se ha ajustado otras especies de serpientes (Dicka y Mebert, 2017; Jenkins
et al., 2009; Brito y Rebledo, 2003; Shine y Charnov, 1992)

Crotalus ravus presenté dimorfismo sexual con machos mas grandes que las hembras a
la misma edad (coincidiendo con el analisis de LHC en la aproximacion por magnitud); del
mismo modo, los parametros de las curvas de crecimiento mostraron diferencias significativas.
Este dimorfismo puede atribuirse a los costos de reproduccion (Madsen y Shine, 1994), dado
que en los modelos de crecimiento el parametro que result6 significativamente diferente entre
sexos es K. Es decir, la tasa de crecimiento es diferente entre machos y hembras. Adicionalmente
se observa una tendencia a diferenciarse las curvas de desde el nacimiento, dando lugar a que

las hembras tengan cifras de Loo y longevidades mayores que los machos.

En cuanto a Conopsis biserialis se encontraron diferencias significativas en los modelos
de crecimiento, donde los machos son mas grandes que las hembras y pueden alcanzar tallas
mayores. Este fendmeno se puede atribuir a la seleccion sexual (Moore, 1990), sin embargo, si
tomamos Unicamente la seleccion sexual como explicacion del dimorfismo sexual tiene poco
sustento (Cox et al., 2007). Este fendmeno se puede atribuir a los costos de reproduccién
(Madsen y Shine, 1994), dado que en los modelos de crecimiento el pardmetro que resulto ser
significativamente diferente entre los sexos es K; dicho en otras palabras, la velocidad de
crecimiento es diferente entre machos y hembras. En Crotalus ravus y Conopsis biserialis desde
el nacimiento presentan diferencias significativas al igual que en su talla teérica maxima, donde
las hembras tienen una mayor longevidad. este fendmeno puede ser explicado por la asignacion
de recursos para la reproduccion y el crecimiento difiere significativamente entre los sexos, los
machos asignan mayores recursos al crecimiento que las hembras y en el comportamiento de
las hembras en la etapa gestante puede disminuir su riesgo de depredacién (Brodie 111, 1989,
Bauwens y Thoen, 1981) por lo que logran vivir mas y alcanzar tallas superiores (Cooper et al.,
1990).

58



El que se presente un mayor volumen del tronco del cuerpo, no necesariamente implica
que las hembras presenten un tamafo (longitud) mayor que los machos, ya que para las hembras
puede no representar una ventaja reproductiva; dado que los recursos para el mantenimiento del
cuerpo sumado a la energia necesaria para la reproduccion, puede llegar a tener un costo
demasiado alto (Gibbons, 1972), en cambio en los machos un mayor tamafio tendria una funcion
de desincentivo para los depredadores y no tendria un costo energético significativo (Gibbons,
1972). Por lo cual es de esperar que, en las especies viviparas, los machos destinen una mayor
cantidad de recursos hacia el crecimiento, alcanzando tallas superiores a las de las hembras en
el mismo tiempo de vida, teniendo como resultado el dimorfismo sexual con machos de mayores
dimensiones. Los cuerpos de las hembras requieren mas tiempo para el almacenamiento de
recursos y también un mayor tamafo para poder almacenarlos (Madsen y Shine, 1993, Beaupre
y Duvall, 1998).

Uno de los fendmenos de mayor interés en los resultados de este estudio es el caso de
Conopsis biserialis donde el modelo de crecimiento de machos y hembras no se ajusten al
mismo modelo general de crecimiento. Para esto debemos recordar que el modelo logistico
representa mejor el aumento de masa de los individuos (Shine y Charnov, 1992). En los
resultados, las hembras de Conopsis biserialis se ajustan mejor al modelo logistico, lo cual
podemos suponer que es efecto de la seleccion por fecundidad actuando en las hembras,
favoreciendo el aumento de masa para la produccion de hijos (Cox, et al., 2007), en conjunto
con los resultados de el volumen del tronco del cuerpo nos invita a realizar un anélisis con mayor

profundidad.

Composicion del cuerpo

Dentro de los aspectos mas importantes se encuentran las medidas utilizadas para la
descripcion del cuerpo. En este estudio se utilizaron 11 medidas morfométricas que, en
conjunto, mostraron ser una mejor aproximacion para la descripcién del cuerpo, en comparacién
con solo las medidas lineales tradicionales de longitud hocico cloaca, longitud de la cola 'y ancho
de la cabeza. Con las medidas adicionales que se agregaron fue posible conseguir una mayor
profundidad en la caracterizacion del cuerpo de las serpientes, al cuantificar tamafio y volumen

con dichas medidas. Si consideramos la relacion costo beneficio de tomar un mayor nimero de
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medidas morfométricas, es claro que podemos realizar un analisis profundo de diversos
fendmenos, como seleccion sexual y seleccion por fecundidad, que podemos estudiar con estas

mismas medidas sin un aumento considerable de tiempo y/o recursos en la obtencién de datos.

Otro de los aspectos relevantes del presente estudio fue el de no considerar una
simplificacion excesiva del cuerpo de las serpientes, reduciéndolo a la forma de un “tubo”, como
lo hizo Shine (1991) quien consider6 de una manera muy sencilla el cuerpo de las serpientes
debido a la carencia de extremidades. Esta simplificacion no siempre es aplicable. Por ejemplo,
la serpiente marina Pelamis platurus presenta como una de sus principales caracteristicas
taxondmicas una cola aplanada en forma de remo (Campell y Lamar, 2004), modificacion
corporal estrechamente relacionada con sus habitos natatorios marinos. Bajo la misma premisa,
en especies terrestres pertenecientes al género Crotalus, fosoriales del género Conopsis, semi
acuaticas como el género Thamnophis o arboricolas como el género Boa, deben presentar
diferencias en la forma del cuerpo. Se han reportado con anterioridad diferencias en el largo
proporcional de la cola dependiendo del habitat de las especies (Pizzatto, et al., 2018), por lo
que las diferencias en el cuerpo de las serpientes por pequefias o imperceptibles que a primera
vista puedan parecer deben ser examinadas mediante un analisis exhaustivo basado en una
descripcidn apropiada del cuerpo. Este examen sera aplicable a diferentes tdpicos adicionales al
dimorfismo sexual, como pueden ser la influencia de los factores ecoldgicos, fisioldgicos o
evolutivos. Incluso, las medidas propuestas en este estudio tienen el potencial de extrapolarse a
otros grupos de organismos con morfologias corporales diferentes (pisciformes y/o

vermiformes).

Si bien la longitud hocico cloaca ha sido tomada como la medida de referencia estandar
para el tamafio de una serpiente y lagartijas (Cox et al., 2007; Shine, 1994), no siempre es la
mas adecuada, a pesar de haber sido tradicionalmente considerada para explicar el que las
hembras sean de mayor tamafio que los machos por seleccion por fecundidad (Cox et al., 2007).
En su lugar, consideramos al volumen del tronco del cuerpo como la métrica que refleja de
mejor manera esta diferencia. Shine (1991) al calcular el volumen del cuerpo en las serpientes
utilizé la férmula de un cilindro para este proposito. No obstante, utilizando esta formula

estariamos simplificando demasiado la forma del cuerpo de las serpientes. Utilicemos de
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ejemplo las serpientes del género Atropoides comUnmente llamadas “Manos de metate”, cuyo
cuerpo después del cuello se va ensanchando hasta la parte media y posterior a ésta se va
reduciendo. Este mismo patrén, en menor o mayor grado, se vislumbra en la mayoria de las
serpientes por lo que, para este estudio, se decidid utilizar dos conos truncos para describir el
volumen del cuerpo, como una mejor aproximacion que la forma cilindrica, ya que el ancho del
cuerpo no es constante con terminacion abrupta, como la forma de “tubo” tradicionalmente

utilizada.

Aplicacion de estadistica multimetoddélogica

Una de las premisas que originaron este estudio es la alta incertidumbre que se ha
presentado en las evaluaciones del dimorfismo sexual. Si bien, en la planificacion de un estudio
es donde se elige la forma de analizar los datos para obtener respuestas a las interrogantes
planteadas, generalmente se utilizan como base estudios previos. Es comin que en muchas
ocasiones no nos detenemos a pensar si los métodos utilizados son los idoneos y no se toman en
cuenta las fortalezas y debilidades de los estadigrafos que pondremos a prueba. En el caso
especifico del dimorfismo sexual en serpientes, la idea de modificar el analisis no es nueva, ya
que existen reportes donde la falta de dimorfismo sexual ha sido atribuida a un analisis
insuficiente o incompleto (Feriche et al ,1993). En este estudio se abordo el dimorfismo sexual
con base en el concepto de iluminacion reciproca entre las diferentes pruebas estadisticas. Las
pruebas multivariadas proporcionaron una vision general, donde las pequefias diferencias o
tendencias presentes en las variables que por si solas pueden no marcar una diferencia, con estas
pruebas se hacen visibles; las pruebas univariadas reflejan un patrén puntual y las pruebas no
paramétricas (Kolmogorov-Smirnov) nos reflejaron diferencias en las distribuciones el analisis
discriminante permiti6 encontrar combinaciones de variables morfométricas que produjeron la
diferenciacion sexual mas clara (Koscinski y Pietraszewski, 2004). El hecho de que las
diferentes pruebas nos muestren diferencias en las mismas variables robustece los resultados
obtenidos por lo que es de esperar que los mismos reflejen una verdad natural y no solamente
algun efecto de falso positivo o negativo (error tipo 1 o tipo 2) debido a las caracteristicas
especificas de las pruebas y medidas. Es por esto posible considerar que las conclusiones

derivadas presentan mayor certeza.
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La propuesta de usar modelos potenciales con las medidas utilizadas en esta
investigacion plantea una solucion que no implica una diferencia significativa en inversion de
tiempo y recursos, que en cambio proporciona un importante aporte de conocimiento biolégico
de la especie reduciendo la significativamente la incertidumbre causada por el abanico de tallas

de los individuos.

Factor edad y su importancia

Otra de las premisas de este estudio siempre fue la importancia de considerar la edad de
los organismos, confirmando lo fundamental del pardametro para el estudio del dimorfismo
sexual en serpientes, y que ésta siempre debe ser considerada con todos los organismos de
crecimiento continuo. La presencia de un amplio abanico de tallas de organismos adultos
dificulta vislumbrar los patrones, lo cual se ha reportado en otras especies de serpientes (Brito
y Rebelo, 2003; Castanet, 1994). Este aspecto ha sido abordado también en otros grupos de

organismos como peces (Salgado-Ugarte, 2005) y moluscos (Saito-Quezada et al., 2018).

Se utilizé la osteocronologia para estimar la edad de los individuos (Castanet, 1994;
Castanet y Baez, 1991; Castanet y Smirina, 1990, Smirina, 1985). Esta técnica es de amplio uso
para estimar la edad de organismos de grupos diversos como peces (Salgado-Ugarte, 1995),
moluscos (Saito-Quezada, 2018) y anfibios (Smirina, 1985). Para este trabajo se planteé el
empleo de las costillas para este proposito debido a que los organismos pertenecen a colecciones
cientificas y la extracciéon de las costillas fue la mejor opcién para reducir el dafio a los
ejemplares, en comparacion con el causado al utilizar secciones del craneo, mandibulas o
vértebras. Adicionalmente la propuesta de Waye y Gregory (1998) de usar las vértebras de la
parte final de la cola en organismos vivos presenta complicaciones éticas en su aplicacion a
especies terrestres (Crotalus spp.), 0 marinas (Hydrophis platurus) donde la cola forma parte

fundamental de su comportamiento y locomocidn respectivamente.
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Diversidad de enfoques

En este estudio se abord6 el dimorfismo sexual al utilizar diversas aproximaciones
simultaneamente: tamafio, forma, volumen, indices morfométricos y curvas de crecimiento, con
las cuales se pueden distinguir los efectos de la seleccion sexual, seleccion por fecundidad,
divergencia de nicho y costos de reproduccién. De esta forma se pudo analizar de una manera
mas completa las fuerzas que moldean el cuerpo de las serpientes que dan origen al dimorfismo
sexual, las cuales no son excluyentes entre si. Con esto, podemos aumentar de manera

significativa el conocimiento de las especies estudiadas.

El analisis realizado al dimorfismo sexual en serpientes utilizando simultaneamente de
diversos enfoques, tanto metodoldgicos como evolutivos permitié tener una vision amplia y
profunda de los procesos que originan y mantienen este fenémeno, respondiendo el por qué no
siempre sea detectable. Si el dimorfismo se estudia de manera inadecuada, sin tomar en cuenta
los factores de crecimiento y la complejidad del cuerpo tendremos como resultado una vision

limitada, por lo que es necesario abordar cada aspecto de manera conjunta,
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Conclusiones
La inclusion del analisis de pardmetros climaticos minimizo las incertidumbres en las
variaciones en la dimension del cuerpo de la serpiente causadas por variables ambientales. En
estudios posteriores se recomienda comparar modelos de crecimiento individuales y variables

ambientales adicionales como la vegetacion

El anélisis de dimorfismo sexual al aplicar un enfoque multimetodoldgico, permite
detectar dimorfismo sexual, el uso de las medidas morfométricas tradicionales nos da una
imagen limitada. La aplicacion simultdnea de varias aproximaciones de longitud, la forma
volumen y modelos de crecimiento permite obtener una mejor descripciéon del dimorfismo

sexual

Coexiste dimorfismo sexual atribuible a dos 0 méas origenes en la misma especie: Las
hembras de Crotalus ravus presentan volimenes del tronco més grandes, lo que puede atribuirse
a la seleccién por fecundidad, mientras que los machos presentan cuerpos mas largos lo que
atribuimos a seleccidn sexual y dimorfismo sexual atribuible a los costos de reproduccién donde
a lamisma edad los machos son mas grandes que las hembras sin embargo estas alcanzan mayor

longitud y viven més que los machos.

El uso de medias como indices morfométricos es una opcion viable para estudios
preliminares sobre la descripcion del cuerpo de las serpientes, con aproximaciones de tamarfio
forma y volumen. El uso de los modelos potenciales permite ver el cambio de tamafio formay

volumen en relacién al aumento de tamafio.

El crecimiento individual siempre debe ser considerado en el contexto del dimorfismo
sexual en especies de crecimiento continuo, ya que sin tomar en cuenta el crecimiento los

patrones de dimorfismo sexual son poco claros o imperceptibles.

El modelo de crecimiento de von Bertalanffy es la mejor opcion para describir el

crecimiento de Crotalus ravus.

Los modelos de crecimiento de Conopsis biserialis es descrito con modelos distinto en
machos y hembras, los habitos fosoriales de la especie y plantea una nueva pregunta de

investigacion.
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La diferencia en el crecimiento entre machos y hembras de Conopsis biserialis es

atribuible a costos de reproduccion.

La diferencia de modelos de crecimiento es un reflejo de las estrategias distintas entre

machos (crecimiento rapido en longitud) y hembras.

Las costillas son una buena estructura para estimar la edad y calcular el crecimiento en

serpientes.
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Capitulo 10

Estimacion de la edad y crecimiento en
ofidios (serpientes) mediante el uso de
estructuras duras.

Mixtli Cris6stomo Pérez
Isaias Hazarmabeth Salgado Ugarte

Anibal Diaz de la Vega-Pérez

El estudio del crecimiento individual es una importante herramienta para la
generacion de conocimiento biologico de las especies. Dicha importancia no se limita
a intereses propios de los bidlogos como por ejemplo el dimorfismo sexual (Madsen y
Shine, 1994; Taylor y Denardo, 2005). El crecimiento de los individuos que por si solo
es un fenomeno biologico de alto interés (Karkach, 2006; Trinidad-Bello, 2014)
también es de gran interés para sectores como la industria alimentaria o peletera. Los
estudios del crecimiento se han realizado en un amplio abanico de especies
pertenecientes a distintos grupos de organismos, tanto de invertebrados, como
vertebrados, vivos o extintos: mamiferos (Nacarino-Meneses, 2015), peces
(Branstetter, 1987), anfibios (Smirina, 1985; Kumbar y Pancharatna, 2003;
Yamasaki, et al., 2017), tortugas (Germano, 1998; Guarino et al., 2004), cocodrilos
(Hutton, 1986; Tucker, 1997), dinosaurios (Chinsamy, et al., 1995; Horner, et al.,
1999), Mosasaurios (Pellegrini, 2007), tuataras (Castanet et al., 1988), aves
(Murawska, 2017), lagartijas (Ortega-Rubio, et al., 1993; Kumas y Ayaz, 2014) y
serpientes (Thomas y Leal, 1993; Fornasiero et. al; 2016, Collins y Rodda, 1994).

Podemos definir el crecimiento como el aumento de masa, longitud, namero de
células, etc., en relacion al tiempo. Por lo tanto, el crecimiento individual es el
aumento de tamano de un individuo a través del tiempo, este es un proceso complejo,
que ha requerido del uso de modelos matematicos ajustados estadisticamente, de tal
modo que se obtenga una buena descripcion cuantitativa y que los valores que los
definen (parametros) recuperen el patron caracteristico del crecimiento del organismo
(Trinidad-Bello, 2014). Los modelos de crecimiento son representaciones matematico-
estadisticas obtenidas de la relaciéon talla-edad, que muestran las caracteristicas del
crecimiento (Trinidad-Bello, 2014).
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Los modelos generales de crecimiento toman en cuenta la variacion en la
velocidad de crecimiento. El uso de los modelos generales de crecimiento es mas
adecuado para ser aplicado a los animales, ya que son sistemas con patrones
complejos, que crecen a diferentes velocidades durante las distintas etapas de su vida
(Karkach, 2006). En los estudios biologicos los modelos generales mas utilizados son
funciones exponenciales asintoticas entre las que destacan los de Gompertz,
Richards, Logistico, Brody, von Bertalanffy y Monod (Trinidad-Bello, 2014).

Uno de los insumos necesarios para el calculo de los modelos de crecimiento
es la edad de los individuos (Salgado- Ugarte et al., 2005; Salgado- Ugarte y Saito-
Quezada, 2020) dado que el crecimiento es el aumento de tamarno en relacion con el
tiempo. Desafortunadamente las serpientes no presentan caracteristicas externas que
reflejen la edad. Por lo tanto, para conocer la edad de las serpientes tenemos tres
opciones: la primera es a través de un proceso de marca y recaptura; esta técnica en
ocasiones puede no ser practica, ya que puede ser muy dificil recapturar a los
individuos como es el caso de la serpiente marina Hydrophis platurus (Pelamis
platurus) en el cual solamente se ha logrado la recaptura el uno por ciento de los
organismos (Kropach, 1975; Lillywhite, et al., 2015). La segunda opcion es mantener
en cautiverio a los individuos desde el nacimiento. Este procedimiento tiene el
inconveniente de que no refleja la realidad de las poblaciones silvestres.

La tercera es por medio de la Osteocronologia (Castanet, 1994) que se refiere a
la recuperacion de informacion de eventos ocurridos en el pasado por el estudio de
las marcas formadas en estructuras esqueléticas de los individuos. Este enfoque ha
sido utilizado con las estructuras duras de los peces. No obstante, a diferencia de las
escamas de los peces, las cuales van creciendo con los organismos (Salgado-Ugarte,
et al., 2005), las escamas de las serpientes son epidérmicas y se renuevan en cada
muda (Arroyo y Cerdas, 1986). Es por esto por lo que no se pueden utilizar para
estimar la edad. La otra opcion es utilizar estructuras oseas, en las que se puede ver
el crecimiento de estos individuos. En serpientes se han utilizado diferentes partes
del craneo como mandibulas y vértebras (Minakami, 1979; Waye y Gregory, 1998); en
restos Oseos fosilizados de dinosaurios la osteocronologia ha utilizado a las costillas
(Waskow y Mateus, 2017).

Debido a que en las serpientes recaen diversos prejuicios negativos, muchas
especies de estos organismos estan en alguna categoria de riesgo o proteccion, por lo
que resulta dificil obtener muestras de craneo, mandibulas o costillas debido a que
su uso implica el sacrificio del organismo y el uso de falanges no es aplicable, como
lo es en especies de anuros (Smirina, 1985) y lacertilios (Comas, et al., 2016). Para
superar este inconveniente es factible utilizar las vértebras caudales y asi evitar el
sacrificio de los organismos (Waye y Gregory 1998). Otra solucion a este problema es
el uso de animales preservados en colecciones biologicas (Ergul Kalayci, et al; 2017).
Con estos especimenes es posible la extraccion cuidadosa de algunas costillas lo que
afecta minimamente a los individuos, conservando la valiosa informacién contenida
en los ejemplares de coleccion.
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Otro aspecto importante para tomar en cuenta es la abundancia de ofidios, ya
que suelen tener una menor abundancia que otros grupos de animales (bivalvos,
crustaceos o peces). Todo lo anterior en conjunto con otros factores trae como
resultado la disponibilidad de un ntiimero limitado de organismos con los cuales poder
trabajar. No obstante, es posible modelar el crecimiento de una especie con un
reducido numero de organismos (Ergul Kalayci, et al., 2015; Eroglu, et al., 2017; Ergul
Kalayci, 2017).

En general, el patron de crecimiento de los organismos puede describirse
adecuadamente por medio de curvas que siguen una funcién matematica. ¢Qué
informacion nos dan estas curvas de crecimiento? Para dar respuesta a esta
interrogante es necesario conocer que hay reportados dos tipos de crecimiento:
determinado e indeterminado (Karkach, 2006); el crecimiento determinado es aquel
en el cual los organismos alcanzan un tamano maximo y dejan de crecer al desarrollar
por completo sus caracteres sexuales secundarios como en el caso de mamiferos y
aves (Karkach, 2006). En organismos de crecimiento indeterminado o continuo, los
individuos aumentan de tamano de manera significativa después de haber
desarrollado sus caracteres sexuales por completo; dicho en otras palabras, los
individuos crecen durante toda su vida. Este tipo de crecimiento esta presente en
diversos grupos como peces, anfibios y reptiles (Karkach, 2006).

Por otra parte, las curvas de crecimiento, al ser ajustadas estadisticamente,
hacen posible detectar diferencias que sin considerar el factor edad son
imperceptibles. En relacion con las serpientes tenemos los casos de Crotalus viridis
oreganus (Diller y Wallace, 2002) y Vipera latastei (Brito y Rebledo, 2003) donde la
diferencia entre machos y hembras solo es visible a través de los modelos de
crecimiento.

Método

Para este estudio consideramos a dos especies de serpientes endémicas de México: la
culebra de tierra Conopsis biserialis y la vibora de cascabel Crotalus ravus.

Conopsis biserialis es un colubrido de talla pequena: los adultos cuentan con
una longitud hocico cloaca (LHC) de unos 200 mm. Es una especie ligeramente
robusta, con cabeza puntiaguda y color generalmente castano claro con habitos
fosoriales (Uribe-Pena et al., 1999; Castaneda-Gonzalez, et al., 2011).

Crotalus ravus es un vipérido de talla pequena. Es una serpiente de complexion
robusta y los adultos alcanzan de 400 a 650 mm de LHC (longitud hocico-cloaca) y
ocasionalmente llegan a medir mas de 700 mm (Castro-Franco y Aranda-Escobar,
1984; Campbell y Lamar, 1989; Greene y Campbell, 1992; Uribe-Pefia, 1999;
Cris6stomo-Pérez y Feria-Ortiz, 2017).
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Los datos se obtuvieron consultando las siguientes colecciones biologicas:
Coleccion Herpetologica de la Facultad de Estudios Superiores Zaragoza UNAM,
Coleccion Herpetologica de la Escuela de Biologia de la BUAP y la Coleccion
Herpetologica del Centro de Investigaciones Biologicas de UAEH.

La Longitud Hocico Cloaca de los organismos se midié fueron colocados sobre una
placa de referencia milimétrica y se tomaron fotografias de alta resolucién con una
camara digital (Nikon D300 con un lente AF-s dx NIKKOR VR 18-55mm 1 3.5-5.6 G
II), a una distancia de 55 cm de. Posteriormente se utilizo el programa Imaged v1.52a
(Schneider et al., 2012) para medir la LHC a partir de las fotografias tomadas.

Para el analisis osteocronologico se utilizaron dos costillas de la region media del
cuerpo obtenidas a través de una cuidadosa diseccion desde la region peritoneal con
el fin alterar en lo minimo a los especimenes. Las muestras o6seas fueron colocadas
en frascos criogénicos de tapa rosca con capacidad de 2 ml y fijadas con alcohol etilico
al 70%. Para su corte y tincion se siguieron los siguientes pasos:

- Limpieza: retirando la mayor cantidad de carne y tejidos.

- Descalcificacion: mediante la inclusion en acido nitrico a una concentracion
del 5% durante un periodo de 4 horas.

- Fijacion: con una soluciéon de alcohol 96%-Xilol en partes iguales durante 24
horas.

- Inclusién: en resina poliéster tipo cristal usando una proporcion de 30 gotas
de catalizador por cada 50 ml de resina y se dejaron secar por un periodo
minimo de 72 horas.

- Corte: usando una cortadora circular con doble cuchilla separada por 1 mm.

- Pulido: sin dejar que la costilla se deshidrate, el corte es pulido con una lija de
agua del numero 2500, quitando las marcas generadas por las cuchillas.

- Tincion: los cortes (secciones) se tieron con una soluciéon de Hematoxilina de
Harris durante 4 minutos.

- Lavado: con agua destilada durante 5 minutos.

- Montaje: los cortes se montaron en un portaobjetos y se cubrieron con un
sellador comercial de nitrocelulosa.

Este método se desarrolldé utilizando como referencia los utilizados por Smirina
(1985), Wayne y Gregory (1998), y McCreary, et al. (2008).

Los cortes se observaron con un microscopio optico Zeigen 36XAL at 10X equipado
con una camara digital y con el uso del programa ImageJ v1.52aa (Schneider et al.,
2012) se midieron los radios de los anillos de crecimiento (Anulli).
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Modelos de Crecimiento

Se exploré la relacién entre el numero de anillos en la costilla con las tallas de los
individuos. Se verifico (por regresion y coeficientes de determinacion) la relacion talla
del cuerpo (LHC) — tamano de estructura (radio de la estructura dsea seleccionada
desde el centro hasta el margen) y se realizo el retro-calculo de las longitudes a las
cuales se produjeron marcas anteriores al borde, se sigui6 el método propuesto por
Ricker (1968). Estos procedimientos se realizaron de manera independiente para
machos y hembras de cada especie.

Se utiliz6 la correccion para recuperar los anillos perdidos propuesta por (Griebeler,
et al., 2013) a causa del crecimiento del espacio de la médula 6sea en la region central
de la costilla.

Con las edades y tamanos estimados se ajustaron los modelos de crecimiento. Para
el modelo de von Bertalanffy. Los parametros L., P., k y to se estimaron por los
meétodos de Ford-Walford, Gulland, Beverton y Holt, asi como directamente por
regresion no lineal (Salgado-Ugarte, et al., 2005; Salgado-Ugarte y Saito-Quezada,
2020). Para el calculo de las curvas Logistica y Gompertz se utilizé la regresion no
lineal (Salgado-Ugarte, et al., 2005). Adicionalmente se calcularon el criterio de
Informaciéon de Akaike (Ogle, 2006) y el criterio de informacion Bayesiano (Schwarz,
1978).

Se compararon las trayectorias de crecimiento entre sexos del modelo matematico que
mejor se ajusto, mediante la prueba multivariada de 72 de Hotelling (Bernard, 1981)
con las correcciones y adecuaciones sefialadas por Headrick y Margraf (1982) y
consideradas por Salgado-Ugarte, et al. (2005) y Salgado-Ugarte y Saito-Quezada
(2020).

Resultados

Se describio la morfologia de las costillas de las serpientes. En las dos especies se
encontraron las mismas caracteristicas fisicas y que la mejor region para poder contar
los anillos de crecimiento es la del grueso frontal (Figura: 1).
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Figura 1: Descripcion general de la morfologia de un corte de costilla.

Crotalus ravus

La relacion entre el radio total de las costillas y la LHC de cada organismo fue directa,
alta y significativa (Figura: 2). Se calcularon los promedios y medias de la LHC para
cada numero de anillos de crecimiento por medio del retro-calculo para obtener las
tallas a las que se formaron las marcas anteriores al borde de la costilla y con estos
datos talla-edad se ajustaron los modelos de crecimiento de von Bertalanffy, Logistico

y Gompertz (Tabla: 1).
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Figura 2: Relacion entre el radio total de las costillas y la longitud hocico cloaca de
Crotalus ravus
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Tabla: 1 Comparativa de los parametros de las funciones de
crecimiento de von Bertalanffy y Gompertz

AIC BIC Li
von Bertalanffy
Machos 74.61227 75.20394 745.911
Media
Hembras 73.95279 74.86055 727.1953
Media
Machos 71.29107 71.88274 721.8592
Mediana
Hembras 83.91066 84.81842 562.6139
Mediana
Gompertz
Machos 73.64891 74.24059 669.2752
Media
Hembras 72.75758 73.66533 630.0755
Media
Machos 70.92264 71.51431 656.4595
Mediana
Hembras 85.3352 86.24295 542.0829
Mediana

AIC: Criterio de informacion de Akaike, BIC: Criterio de
informacion Bayesiano y Li: L infinita

Se escogio el modelo de von Bertalanffy como el que mejor describe el crecimiento de
Crotalus ravus, el cual present6 diferencias significativas entre machos y hembras en
dos de los parametros de la funcion: ky t (Tabla: 2, Tabla 3), (Figura: 3)
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Tabla 2: Comparativa de las curvas de crecimiento entre machos y hembras en
Crotalus ravus.

T2 = 593.85 T20.01: 3,15= 18.417 F 0.01: 3,15 = 5.417

Intervalo de Confianza 99 % F
-131.088 <sLim-Lihs 168.519 0.084
0.006 <skm-khs 0.125 6.607
0.530 <StOm-tOh=< 3.368 21.092

Tabla 3: Parametros de crecimiento de Machos y Hembras en Crotalus ravus.

Parametro Machos Hembras
L infinita 745.911 727.195
k 0.160 0.094

to -1.345 -3.580
Longevidad 13.004 20.797

o
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Figura 3: Modelo de crecimiento von Bertalanffy ajustado a Crotalus ravus
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Conopsis biserialis

Se encontr6é una relacion directa, elevada y significativa entre el radio total de las
costillas y la LHC de cada organismo (Figura: 4). Se calcularon los promedios y las
medianas de la LHC por el numero de anillos de crecimiento obtenidos del retro-
calculo, lo cual permitio obtener las tallas a las que se formaron las marcas anteriores
al borde de la costilla y se ajustaron los modelos de crecimiento de von Bertalanffy,
Logistico y Gompertz (Tabla: 5).

Machos Hembras

250
!

=053

Longitud Hocico Cloaca (mm)
200
Il

150
!
[ 2

T T T
.05 A 15 2 .05 A 15 2
Radio de las costillas (mm)

Figura 4: Relacion entre el radio total de las costillas y la longitud hocico cloaca de
Conopsis biserialis
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Tabla 5: Comparativa de los parametros de la funcion de crecimiento de Gompertz,
von Bertalanffy y Logistico

AIC BIC Li
von Bertalanffy
Machos 287.6076 292.5203 1202.602
Media
Hembras 236.6781 241.1676 349.950
Media
Machos 292.0614 296.9741 1909.098
Mediana
Hembras 180.6393 185.1288 322.7596
Mediana
Gompertz
Machos 278.3162 283.229 3459174
Media
Hembras 230.782 235.2715 252.6623
Media
Machos 278.9827 283.8954 390.3474
Mediana
Hembras 185.1004 189.5899 241.5665
Mediana
Logistico
Machos 284.0061 279.0933 293.7156
Media
Hembras 225.1417 229.6312 227.0414
Media
Machos 275.9199 280.8326 326.6969
Mediana
Hembras 189.7325 194.222 217.5358

Mediana
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AIC: Criterio de informacion de Akaike, BIC: Criterio de
informacion Bayesiano y Li: L infinita

Se eligieron los modelos de Gompertz para los machos, y Logistico para las hembras.
Para C. biserialis es muy notoria la diferencia entre los modelos de crecimiento entre
ambos sexos (Tabla: 6, Figura: 5)

Tabla 6: Parametros de crecimiento de Machos y Hembras en Conopsis biserialis

Parametro Machos Hembras
L infinita 345.91 227.041
K 0.364 0.683
to 2.325 1.580
Longevidad 8.64 5.6
o
o —
™
A Machos A
® Hembras
o
L(') —_
N
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Figura 5: Modelo de crecimiento Gompertz para machos y Logistico para las hembras
de Conopsis biserialis

Discusion

El modelo de crecimiento que se ajustd mejor a la especie Crotalus ravus es el de von
Bertalanffy sobre todo debido a la “L infinita” que se asemeja mejor a las tallas
reportadas de la especie. El modelo de crecimiento de von Bertalanffy ya se ha
reportado en otras especies de serpientes (Shine y Charnov, 1992, Brito y Rebledo,
2003; Jenkins et al., 2009).

En los modelos de crecimiento uno de los parametros que resulté ser
significativamente diferente entre los sexos es “k”; dicho en otras palabras, las tasas
de crecimiento son diferentes entre machos y hembras. También desde el nacimiento
presentan diferencias significativas; en el caso de la talla teérica maxima no se
presentaron diferencias significativas, pero cabe resaltar que las hembras tienen una
mayor longevidad. Este fenémeno puede ser explicado por la diferente asignacion de
recursos entre los sexos: los machos asignan mayores recursos al crecimiento y en el
comportamiento de las hembras en la etapa gestante puede disminuir su riesgo de
depredacion por lo que logran vivir mas tiempo. Es por esto que llegan a alcanzar
tallas similares a los machos que crecen a una mayor velocidad.

En cuanto a Conopsis biserialis encontramos modelos sigmoidales de
crecimiento diferentes, lo que implica un crecimiento relativamente lento a las
primeras edades y acelerado después del punto de inflexion de la curva (a edades
mayores), efecto que es mayor en los machos los cuales, por la antisimetria de la
curva de Gompertz presentan velocidades de crecimiento mayores lo que los hace ser
mas grandes. Con la informacién actual sobre esta especie podriamos suponer que el
crecimiento diferencial entre machos y hembras se debe a causas evolutivas,
posiblemente a seleccion sexual en machos, donde la seleccion natural esta
favoreciendo el aumento de tamarno en machos. El modelo logistico se ha considerado
mejor para describir el crecimiento individual si hablamos de volumen (Shine y
Charnov, 1992). El que las hembras se ajusten mejor al modelo logistico podria ser
reflejo de seleccion por fecundidad. Sin embargo, no podemos descartar que los
habitos fosoriales de esta especie puedan afectar de manera significativa el
crecimiento de esta especie.

Es importante resaltar que los estudios de edad y crecimiento en serpientes
son escasos, pero con este estudio se pretende mostrar su importancia y potencial,
ya que nos permiten vislumbrar historias y presiones evolutivas que moldean los
cuerpos de los organismos. El ajuste de dos tipos diferentes de crecimiento en la
misma especie es un fenomeno peculiar que nos invita a seguir investigando, ya que
nos ha dejado algunas preguntas interesantes como son ¢Es comun que se presenten
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dos tipos diferentes de crecimiento en la misma especie? ¢Es comuUn en especies
fosoriales en el género Conopsis? ¢Si utilizamos el volumen en Crotalus ravus se
presentara el mismo fenémeno? ¢Sera generalizado? Por mencionar algunas.

Finalmente, y por lo anterior, consideramos que el método mostrado en este
trabajo pudiera aplicarse de manera generalizada a las serpientes, para conseguir
una mayor comprension de las peculiaridades biolégicas de este importante grupo de
reptiles.
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DIMORFISMO SEXUAL EN LA SERPIENTE DE TIERRA Cwaopals Mearialis
MEDIANTE DOS APROXIMACIONES

1,2Mixtii Criséstomo Pérez, 1lsaias H. Salgado Ugarte, 2Anibal H. Diaz de la Vega Pérez, 1Zamira

A, Avila Valle, 1Veronica M. Saito Quezada, 1Candelario Jiménez Olivares y 1Gissele |slas Lopez.

1 Laboratorio de Biometria y Biologia Pesquera. Facultad de Estudios Superiores Zaragoza,
Campus |, UNAM, Batalla del 5 de Mayo esq. Fuerte de Loreto, Col. Ejército de Orente,
Iztapalapa, 09230, COMX.

2 Laboratoric de Ecofisiologia, Centro Tlaxcala de Biologia de la Conducta, UATX. Camretera
Tlaxcala-Puebla Km 1.5 C.P. 80062, Tlaxcala, Tlaxcala.

El dimorfismo sexual es, la diferencia sistematica entre individuos de diferente sexo, en la misma
especie, en las serpientes viviparas esperariamos la presencia de dimorfismo sexual. Las formas
mas comunes en las gue el dimorfismo sexual se presenta en serpientes son, en longitud hocico
cloaca, longitud de la cola y forma y fo tamario de |la cabeza, pero el caso de Gonopziz bizerializ no
se tiene reporte de este fenomeno, una posible explicacion es por un analisis superficial del
dimorfismo sexual. Por lo cual evaluamos el dimorfismo sexual en Conopeiz bizsenaliz mediante la.
Morfometria tradicional y la geométrica. Para ello se registraron las siguientes medidas
morfometricas: [} lengitud hocico coaca (LHC) I} longitud de la cola (LCOL) W) Anche de la
cola(ACOL); IV) Ancho de la cabeza{ACAB); V) Distancia Interocular (DIO) V1) Ancho Medio de la
Cabeza AMCA); V1IJAncho de la Muca(NUC) VIIl) Ancho de la seccion media del cusrpo(APMC) 1X)
Ancho de la parte final del Cuerpo(APFC). Se realizaron bos andlisis T2 de Hotelling, t de Student,
ANMUCOWVA, ANCOVA y Discriminante. En cuanto a la Morfometria geométrica se escogieron 14
marcas y se aplicd un analisis discriminante. Se encontraron diferencias significativas entre los
sexos, en la pruebas univariadas se encontraron diferencias significativas en laLCOL, LT y DIO. Los
analisis de covarianza mosiraron diferencias significativas en LCOL, LT ¥ APFC. En cuanto a la
forma de la cabeza, se encontraron diferencias significativas, las hembras posen una cabeza mas
fina. Con lo que concluimos que hasta el momento, la evaluacion del dimorfismo sexual, se habia
realizado de manera superficial evitando observar las diferencias entre sexos en Conopsiz bizenaliz.

Palabras clave: Morfometria, Morfometria Geométrica, Dimorfismo Sexual, Colubridas
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Experimental evidence of polyandry and prolonged copulations
in Photinus palaciosi, a synchronous firefly with brachypterous females
(Coleoptera: Lampyridae)
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Abstract. Males of some species of the firefly Photinus produce nutritious spermatophores (nuptial gifts) the production of which
is associated with a specific reproductive morphology. In fireflies and other insects, the production of nuptial gifts favours the
evolution of polyandry. On the other hand, in fireflies, wing reduction (brachyptery) in females is associated with the lack of nuptial
gifts. P. palaciosi is a synchronous firefly with brachypterous females, which would indicate an absence of nuptial gifts and a mo-
nandrous mating system. However, the reproductive morphology of P. palaciosiis like that of species producing nuptial gifts, which
indicates this species should be polyandrous. Here, the results of an experimental study designed to test if females of the syn-
chronous firefly Photinus palaciosi are polyandrous or monandrous are reported. The duration of copula was determined because
this trait is associated with absence/presence of nuptial gifts in fireflies: it is very short (few minutes) in species lacking nuptial gifts
and long (hours) in gift-giving species. More than sixty percent of the females mated with several males and the duration of each
copulation was long. Thus, these results, together with those of previous studies on the morphology of the reproductive system,
strongly indicate that males produce spermatophores (which usually contain nutrients and are, thus, considered nuptial gifts),

which provides a possible explanation of both polyandry and prolonged copulations in P. palaciosi.

INTRODUCTION

Fireflies are charismatic insects that recently have been
used as a flagship group for conservation biology due to
their susceptibility to habitat destruction and light pollution
(Lewis et al., 2020). with some species, particularly those
considered to be synchronous fireflies, being the focus of
ecotourist activities (Lemelin et al., 2021; Lewis et al.,
2021). Their charisma and fragility are, in part, a result of
the fascinatingly diverse mating biology of the biolumi-
nescent nocturnal species (Lewis & Cratsley, 2008). For
example, while some fireflies occur at very low densities.
synchronous fireflies are characterized by relatively short
nightly mating periods (typically 1-2 h) during which very
large numbers of flying males (usually thousands) produce
bioluminescent signals. continuously or sporadically in
synchrony (Lewis. 2016). Another intriguing feature of

fireflies is the variation in the degree of wing reduction
in females (Lewis & Cratsley, 2008: South et al., 2011):
whereas in many species females have well developed,
fully functional wings. there are species in which females
exhibit different degrees of wing reduction (a condition
known as brachyptery) and cannot fly. Furthermore, in fire-
flies there is variation in ejaculates, with males of several
species producing nutritious spermatophores that females
use to increase their reproductive success (Lewis & Crats-
ley, 2008). The physiological trade-off between flight and
reproduction led Lewis & Cratsley (2008) to propose that
in fireflies with females that can fly selection would favour
the evolution of nutritious spermatophores (hereafter, nup-
tial gifts) that would compensate in part for the resources
invested by females in flying. The evolution of nuptial
gifts. in turn, favours the evolution of polyandry in fireflies
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