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Resumen. Este ensayo trata los determinantes
de la dieta en serpientes y en particular se
discute un fenémeno Unico entre las 29
especies del género Thamnophis: la ingestion
de acociles por T. melanogaster como posible
invasion del género dentro de un nicho
alimentario nuevo. Se plantea la oportunidad
de estudiar aspectos del proceso de entrada
como la microevolucion de la conducta y la
morfologia de la denticién y craneo asociada a
la incorporacion de una nueva presa en la
dieta. Finalmente se discute la posibilidad de
la acocilofagia como un caracter conductual
ancestral que ahora s6lo permanece como una
conducta homéloga.

Palabras clave: dieta, culebra, nicho
alimentario, microevolucion.

Possible Invasion of a New Feeding
Niche, and Microevolution of a Mexican
Snake Specie

Abstract. This essay is about the determiners
in the diet of snakes. It, especially, discusses a
unique phenomenon among the 29 species of
the Thamnophis genus: the ingestion of
crayfish by T. melanogaster , considered a
possible invasion to the genus within a new
feeding niche. This paper expounds the
opportunity of studying several aspects about
the input process, as well as the
microevolution of the behavior and
morphology of the dentition and skull
associated to the adition of a new prey to the
diet. Finally, this work discusses the
possibility of crayfish ingestion as an ancestral
behavioral feature, which nowadays remains a
homologous behavior.

Key words: diet, snake, feeding niche,
microevolution.

Introduccion

La dieta de un depredador puede analizarse en el con-
texto evolutivo que interprete la microevolucion de
las preferencias alimentarias y su determinacion genética
(Arnold, 1981a). La dieta de las culebras en particular pue-
de ser el resultado de una integracion de la determinacion
genética, las limitantes fisioldgicas y morfolégicas y sus
interacciones con el ambiente (Arnold, 1981ay 1993; Feder
y Arnold, 1982; Kephart, 1982; Kephart y Arnold, 1982).
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Ejemplos de esta determinacion son las diferencias
intraespecificas de la dieta atribuibles a cambios ontogénicos
en crias de seis meses de edad de las culebras Nerodia fasciata
y N. erythrogaster (Mushinsky y Lotz, 1980), limitaciones del
tamafio corporal que determinan el tamafio maximo de las
presas ingeridas (Voris y Moffett, 1991; Plummer y Goy,
1984; Shine, 1991) y posibles diferencias de morfologia y
ecologia entre los sexos, como las registradas para los
colubridos Natrix natrix, Thamnophis sirtalis y Nerodia rhombifera
entre otras especies (revisado por Shine, 1993).
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La determinacion de la dieta por el ambiente puede
explorarse con los patrones de variacion espacial (geografi-
ca y microgeografica; Kephart, 1982; Gregory y Nelson
1991), temporal (anual y estacional; Kepharty Arnold, 1982;
King, 1993) y geogréafica, que pueden interpretarse como
variaciones temporales o geograficas en las presiones de
seleccidn de las culebras.

Estudios previos han sugerido variacion geogréfica en
varios aspectos de la ecologia de las culebras (por ejemplo
Kephart, 1982 y Gregory y Larsen, 1993), pero existen re-
lativamente pocos anélisis de la conducta y la utilizacion de
los recursos alimentarios (Arnold, 1977, Drummond y
Burghardt, 1983; Macias Garcia y Drummond, 1990). Por
ejemplo, para Thamnophis elegans y T. sirtalis se ha asociado la
variacion microgeografica de la dieta con la variacion local
de las presas, y la fluctuacion anual de la dieta con la dispo-
nibilidad anual de sus principales presas (Kephart 1982;
Kephart y Arnold, 1982).

Las diferencias intraespecificas geograficas en la dieta de
las culebras se han interpretado como los primeros indicios
de posibles procesos microevolutivos dentro de las espe-
cies y que permiten vislumbrar diferencias geograficas en
presiones selectivas que restringen los habitos alimentarios
(Arnold, 1981ay 1992).

Con el taxdn de presa —principalmente— se han medido
las diferencias intraespecificas en la dieta (Mushinsky et al.,
1982; Daltry et al., 1998), en algunos casos con el tamafio
de la presa (Plummer y Goy, 1984; Godley et al., 1984), y
rara vez con algun estado vulnerable de la presa (por ejem-
plo, renacuajos; Arnold y Wassersug, 1978; Drummond y
Macias Garcia, 1989). Ademas, muchos de los registros de
diferencias intraespecificas de la dieta de culebras son el
resultado de efectos confundidos, como la periodicidad y
representatividad del muestreo o las diferencias sexuales
del tamafio corporal (revisado en Seigel, 1996). No existen
estudios de la dieta de culebras que analicen en una especie
las posibles diferencias intraespecificas entre sexos y eda-
des junto con las diferencias temporales y geogréficas.

1. ¢Por qué estudiar la dieta en serpientes?

Las culebras Natricinae norteamericanas pertenecen a la
tribu Thamnophiini que incluye nueve géneros, entre los
que se ubican Thamnophis y Nerodia. En ambos existe una
marcada especializacion interespecifica por habitat, técnica
forrajera y alimentacién (Drummond, 1983; Drummond y
Burghardt, 1983). Las culebras del género Nerodia se ali-
mentan exclusivamente de presas acuaticas como peces,
renacuajos y ranas (Mushinsky et al., 1982; Mushinsky y
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Miller, 1993), mientras que las culebras de Thamnophis in-
gieren ademas presas mas terrestres como ranas, lombri-
ces, mamiferos y aves (Lozoya, 1988; Macias Garcia y
Drummond, 1988). Ambos géneros son los menos especia-
lizados en sus dietas dentro de la tribu. Por su parte, el
género Regina es el mas especializado con una dieta casi
exclusiva de acociles (Godley, 1980; Mushinsky et al., 1982).

Las culebras de agua del género Thamnophis (garter snakes
0 culebras jarreteras) son organismos ideales desde una
perspectiva ecoldgica porque permiten visualizar estas re-
laciones de la dieta y sus interpretaciones ecoldgicas y evo-
lutivas (Arnold, 1981a). Son de las serpientes méas abun-
dantes en Norteamérica y América Central (Seigel, 1996),
presentan dimorfismo sexual y alométrico en el tamafio
corporal (Shine, 1993), asi como cambios ontogénicos en la
composicion de su dieta (Macias Garcia y Drummond, 1988;
Mushinsky, 1987) y geograficos en la respuesta a olores
(quimiorrecepcién) o a la ingestion de presas tanto en labo-
ratorio (Burghardt, 1970; Arnold, 1977, 1981a, b y ¢) como
en poblaciones naturales (Macias Garcia y Drummond,
1988; Mushinsky, 1987). Algunos estudios han calculado la
heredabilidad de estas respuestas quimiorreceptivas y de
ingestion (Arnold 1977; 19814, by c). Las diferencias sexua-
les ecol@gicas y en particular de su dieta no han sido bien
observadas en estas culebras (Seigel, 1996), y varios anali-
sis han asociado el dimorfismo sexual con diferencias en la
dieta (revision en Arnold, 1993).

2. Invasion de un nuevo nicho alimentario

Thamnophis melanogaster es endémica de México, se distribu-
ye en el Altiplano mexicano. Es considerada como especia-
lista acudtica en su dieta y técnica forrajera: se alimenta
principalmente de peces, sanguijuelas y renacuajos, y forrajea
exclusivamente bajo el agua (Drummond, 1983). Su dieta
presenta ciertas variaciones ontogénicas: los jovenes ingie-
ren principalmente sanguijuelas y los adultos renacuajos y
peces (Sosa, 1982). Se han demostrado variaciones
estacionales de la dieta, asociadas a la disponibilidad relati-
va de las presas (Lozoya, 1988; Drummond y Macias
Garcia, 1989), y una variacién geografica en su técnica
forrajera para atrapar peces (Macias Garcia y Drummond,
1990).

En la mayor parte de su intervalo de distribucion en el
Altiplano mexicano, T. melanogaster es simpatrica con el acocil
(Cambarellus montezumae) dentro de los cuerpos de agua, sin
embargo, ingiere acociles s6lo en un area de distribucion
restringida, de aproximadamente 6,000 km? (Lozoya, 1988)
en el norte del Eje Neovolcénico Transversal, en 11 pobla-

MANJARREZ, J. I P OSIBLE INVASION DE UN NICHO ALIMENTARIO NUEVO...



ciones de los estados de Hidalgo y México, ubicados
fisograficamente dentro de la cuenca alta del rio Lermay la
base adyacente del rio Tula.

Esta area corresponde al 3% del total del area donde
son simpatricas el acocil y T. melanogaster, y aqui los acociles
constituyen 35% de los contenidos estomacales obtenidos
con alguna presa (Lozoya, 1988). El anlisis de 76 acociles
encontrados dentro de los estdmagos de las culebras de-
mostré que todos fueron ingeridos recién mudados, en
menos de 24 horas después de la muda (Lozoya, 1988).
Pruebas de laboratorio con ocho culebras y acociles re-
cién mudados y no mudados sugieren una tendencia a
reconocer y atacar ambos tipos de acocil, con una baja
frecuencia de captura e ingestiones al acocil recién muda-
do (Lozoya, 1988). Este fendmeno de acocilofagia por T.
melanogaster es interesante desde el punto de vista ecolégico
y evolutivo.

Las poblaciones de T. melanogaster que ingieren el acocil
son al parecer las Unicas que lo hacen dentro de las 29
especies del género Thamnophis; aunque la ingestion de
acociles en sélo algunas localidades puede ser explicada por
posibles diferencias ambientales poco evidentes entre ellas
(Arnold, 1981a), por ejemplo, en la abundancia o disponibi-
lidad espacial o temporal de los acociles, diferencias de uti-
lizacion del microhabitat, o a diferencias fisicas de los cuer-
pos de agua. Sin embargo, un muestreo durante la época de
lluvias (junio a octubre) indic6 que la abundancia de los
acociles en las pozas podria ser mayor en las localidades
donde las culebras no comen acocil que donde comen
(Manjarrez, 2003).

Esta ingestion de acociles por T. melanogaster también su-
giere la invasion del género dentro de un nicho alimentario
nuevo, lo que da oportunidad de estudiar aspectos del pro-
ceso de entrada: la microevolucion de la conducta y la
morfologia asociados con este fendmeno. También podria
ser un caso de inicio de una convergencia evolutiva con el
género Regina, en particular con R. grahamii y R. septemvittata,
las dos especies que comen también acociles mudados (Hall,
1969; Mushinsky y Hebrard, 1977). Dwyer y Kaiser (1997)
consideran que dentro del género Regina, la ingestion de
presas blandas, como los acociles mudados, es una condi-
cion previa a la especializacién de comer presas duras, como
los acociles no mudados.

También podria ser que un linaje ancestral de estas po-
blaciones o de T. melanogaster presentd la acocilofagia como
un caracter conductual ancestral que después desaparecio
en la mayoria de las poblaciones y s6lo permanece como
una conducta homologa en poblaciones con condiciones
ecoldgicas similares a aquellas donde evoluciond esa con-
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ducta. Tal posibilidad puede ser explorada con un estudio
de la estructura filogeografica de las poblaciones que co-
men y no comen el acocil, que evalle la proximidad genética
entre las poblaciones de T. melanogaster que comen y no
comen acocil en ambos sistemas y que ayude a explicar los
patrones de flujo génico interpoblacional (Foster y Cameron,
1996).

Los acociles son una presa dificil para las especies de
culebras porque presentan un exoesqueleto duro que s6lo
es blando unas horas después de la muda. Este cambio
ocurre al cabo de semanas 0 meses (Godley et al., 1984).
Ademas, la mayoria de las culebras solo ingiere presas blan-
das (Arnold, 1993), por lo tanto, la posibilidad de incluir
alguna presa dura dentro de su dieta estd condicionada a la
adquisicion de especializaciones conductuales y morfoldgicas
para atrapar y manipular los acociles, y posiblemente fisio-
I6gicas para detectar la fase vulnerable durante la muda
cuando los acociles son blandos.

La tendencia de algunas poblaciones de T. melanogaster
a ingerir acociles sugiere la invasion del género dentro de
un nicho alimentario nuevo, lo cual brinda la oportuni-
dad de estudiar las primeras fases del proceso de microevo-
lucidn hacia la incorporacion de una nueva presa en la dieta
(Arnold, 1981a). Una de las primeras aproximaciones para
investigar este proceso es el estudio de una posible varia-
cion geogréfica en: 1) la respuesta quimiorreceptiva congé-
nita hacia el acocil, estimada como la respuesta a extractos
de acocil y 2) la respuesta congénita de ingestion de trozos
de acocil (Manjarrez, 2003). En varias especies de la tribu
Thamnophiini, las preferencias congénitas sobre ciertas pre-
sas han sido ampliamente demostradas en crias recién naci-
das sin experiencia alimentaria previa (Burghardt, 1968,
1970, 1975y 1992; Arnold, 1977; Mushinsky y Lotz, 1980),
y para T. elegans, en California, se han extraido valores ba-
jos a moderados de heredabilidad de la respuesta quimiorre-
ceptiva congénita (0.04 a 0.36) para sus principales presas
(Arnold, 1981ay b).

3. Morfologia asociada a la ingestion de acociles

El créneo es el sistema méas complejo de huesos del cuerpo
de las serpientes y junto con la denticion, estan directamente
involucrados en sus capacidades alimentarias, de modo que
son indicadores importantes de especializaciones troficas
(Cundall y Rossman, 1984). Las culebras de la tribu
Thamnophiini, al igual que los colibridos en general, poseen
un hocico compuesto de cuatro partes éseas y articuladas
que incrementan su movilidad y flexibilidad para tragar a sus
presas (Gans, 1961; Cundall y Gans, 1979). Los huesos de la
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barra palato-pterygoidea estan involucrados en los movimien-
tos para tragar a la presa, mientras que los de la maxila y
dentario atrapan y retienen a la presa (Cundall, 1983).

Se ha propuesto que la morfologia de la denticion de las
culebras estd asociada con su tipo de presa, aunque con
muy pocos ejemplos, como el de Rasmussen (1996), quien
relaciond el nimero de dientes maxilares con el tipo de
presa de las especies de Dipsadoboa, un género africano
arboricola. Ademas de encontrar una variacion geografica
y sexual en el nimero de dientes, observo que las especies
que se alimentan exclusivamente de anuros presentan un
mayor numero de dientes que las que consumen anuros y
lagartijas. S6lo pocas especies de culebras incluyen algin
tipo de presa dura en su dieta, con sus respectivas adapta-
ciones morfoldgicas, en particular de la denticion, para
ingerirlas. Por ejemplo, los dientes maxilares largos de Storeria
permiten la extraccion de los caracoles terrestres (Rossman
y Myer, 1990), o los dientes maxilares con punta redondea-
da de Regina alleni y R. rigida para la manipulacion e inges-
tién de los acociles duros, no mudados (Dwyer y Kaiser,
1997). En todo el mundo, s6lo tres especies de serpientes
de la subfamilia Homolopsinae (familia Colubridae) ingie-
ren una presa dura: Gerarda prevostiana se alimenta de peces
y de cangrejos recién mudados; Fordonia leucobalia de can-
grejos duros, no mudados, y Cantoria violacea se especializa
en camarones. Las tres especies son de habitos semiacuaticos,
se distribuyen en Asia-Australia y presentan especializacio-
nes de su denticion y sus técnicas de manipulacién para
tragar a sus presas (Voris y Murphy, 2002; Voris et al., 2002;
Jayne et al., 2002; Murphy y Voris, 2002).

Dentro de la misma tribu Thamnophiini, el género de cu-
lebras Regina se compone de cuatro especies que existen s6lo
en Norteamérica. Regina es altamente especializado, incluye
98% de acociles en la dieta de los adultos (Godley, 1980;
Godley etal., 1984). Regina alleni y R. rigida ingieren principal-
mente los acociles no mudados y duros (Franz, 1977), mien-
tras que R. septemvittata y R. grahamii los comen recién muda-
dos y blandos (Burghardt, 1968; Hall, 1969; Mushinsky y
Hebrard, 1977; Godley etal., 1984). La mayoria de ellos son
ingeridos en las primeras seis horas después de la muda, cuan-
do el exoesqueleto es blando, gelatinoso y facilmente ingerible
por las culebras (Godley et al., 1984). En Regina se ha consi-
derado comer presas duras como una especializacion poste-
rior a consumir presas blandas (Rossman, 1963; Dwyer y
Kaiser, 1997). Ademas, se han registrado diferencias
conductuales entre los dos pares de especies en la manera de
atrapar y manipular los acociles, la forma de la denticion y
algunas dimensiones del craneo (Fontenot etal., 1993; Franz,
1977; Myer, 1987). Por ejemplo, Regina rigida atrapa tanto los
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acociles mudados como los ho mudados por el abdomen
para después constrefiirlos o presionarlos contra el sustrato
para ingerirlos preferentemente iniciando por el abdomen
(Godley, 1980; Godley etal., 1984; Myer, 1987). Por su par-
te, R. grahamii y R. septemvittata atrapan a los acociles muda-
dos para comerlos iniciando por el abdomen o por la cabeza
en igual proporcién (Hall, 1969; Godley et al., 1984), por lo
que parecen no mostrar preferencia por la direccion de la
ingestion del acocil blando.

Se han encontrado diferencias conductuales, de dimen-
siones de la cabeza y de denticion entre las especies de
Regina que comen acociles blandos y las que los comen
duros (Fontenot et al., 1993; Franz, 1977; Myer, 1987).
Regina septemvittata y R. grahamii consumen acociles blan-
dos, no constrifien a su presa y tienen cabezas relativamen-
te mas cortas y angostas en comparacion con sus congéne-
res R. alleni y R. rigida, que comen a los acociles duros
(Nakamura y Smith, 1960; Dwyer y Kaiser, 1997). Consi-
derando 21 caracteristicas del craneo, Dwyer y Kaiser (1997)
concluyen que R. septemvittata y R. grahamii presentan di-
mensiones del craneo mas similares al género Nerodia, que
se alimenta principalmente de presas blandas (peces;
Mushinsky y Hebrard, 1977; Mushinsky y Lotz, 1980). Por
su parte, T. melanogaster tiene una cabeza angosta, caracte-
ristica similar de las especies que se alimentan de presas
blandas (Dwyer y Kaiser, 1997).

Respecto a la denticién, R. septemvittata y R. grahamii po-
seen dientes maxilares puntiagudos y orientados posterior-
mente, posiblemente para atravesar a las presas blandas, y
con un intervalo del nimero de dientes de 23 a 28 (Na-
kamura y Smith, 1960; Rossman, 1963), mas amplio que
los de Regina alleni (20-24) o R. rigida (26-29), que son de
punta redondeada y con menor inclinacién posterior (para
sujetar presas duras, Nakamura y Smith, 1960; Rossman,
1963). Las culebras Thamnophis melanogaster por su parte
presentan un intervalo del nimero de dientes maxilares
amplio (24-32), los cuales son curvos, puntiagudos y orien-
tados posteriormente para atravesar presas blandas
(Rossman, 1996). Es necesario realizar un estudio compa-
rativo de la denticion y la estructura del craneo en la cule-
bra T. melanogaster con el fin de vislumbrar las posibles adap-
taciones morfoldgicas asociadas a la ingestion de una presa
nueva en la dieta, la ingestion del acocil.

4. Posible origen filogenético de la ingestién del acocil
El ancestro de Thamnophis existe en Norteamérica desde

por lo menos hace 13 millones de afios. Se ha propuesto
que este género es un grupo monofilético (Queiroz et al.,
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2002) que existe en el Altiplano mexicano desde hace aproxi-
madamente cuatro a cinco millones de afios (Mao y Dessauer,
1971; Smith y Huheey, 1960; Queiroz ¢t al., 2002), y su
divergencia como género definido ocurrié hace dos millo-
nes de afios, posiblemente en México (Mao y Dessauer,
1971; Smith y Huheey, 1960); mientras que el género Regina
es considerado un grupo polifilético (Alfaro y Arnold, 2001)
mas reciente que Thamnophis, presente en Norteamérica
desde hace aproximadamente dos millones de afios (Mao y
Dessauer, 1971). Se sugiere que las dos especies que co-
men acocil blando (R. grahamii y R. septemvittata) forman un
linaje evolutivo independiente de las dos especies que ingie-
ren acocil duro (R. alleni y R. rigida; Alfaro y Arnold, 2001).
En consecuencia, la acocilofagia en Regina puede conside-
rarse un fendmeno de convergencia alimentaria reciente
(analogia), tanto entre sus dos pares de especies como con
T. melanogaster, y no como una homologia resultado de un
ancestro comun de Regina y T. melanogaster.

Hace dos millones de afios ocurrieron los Gltimos even-
tos geoldgicos que modificaron los sistemas fluviales, don-
de T. melanogaster ingiere acocil (Barbour, 1973). Arnold
(1981a) calculé para T. elegans que se requieren de 8 mil a
800 mil afios para la divergencia alimentaria hacia una pre-
sa (babosa) asumiendo intensidades bajas de seleccion de
1% y de uno en mil, respectivamente. Es posible que la
aparicion de la acocilofagia en T. melanogaster es mas recien-
te que 8 mil afios, considerando que los valores altos de
heredabilidad al acocil mudado provocarian una rapida evo-
lucion de las preferencias alimentarias hacia el acocil en
caso de que su ingesta fuera ventajosa.

Sin embargo no es posible determinar si la ingestion de
acocil es realmente una analogia o una homologia. Para acla-
rar este problema, seria necesario estudiar la filogenia de la
tribu Thamnophiini con muchas especies mas. La rareza de
este fendmeno de acocilofagia dentro de las poblaciones de
T. melanogaster y en las especies de la familia colubridae apoya
la hip6tesis de una conducta analoga mas que homologa.

Por lo tanto, la ingestion de acocil mudado blando por
algunas poblaciones de T. melanogaster es mas probable como
un fenémeno de invasion de un nuevo nicho alimentario,
posiblemente desarrollado en especies de habitos acuéticos
diurnos donde la vision es un factor importante en la inte-
gracion del reconocimiento de la presa.

Conclusion
La mayoria de los registros de diferencias intraespecificas

de la dieta de culebras, es resultado de efectos confundidos
del muestreo o las diferencias sexuales del tamafio corpo-
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ral. Son necesarios estudios de la dieta de culebras que ana-
licen en una especie las posibles diferencias intraespecificas
entre sexos y edades junto a las diferencias temporales y
geograficas.

La ingestion de acociles por T. melanogaster sugiere, entre
otras hipdtesis, la invasion del género dentro de un nicho
alimentario nuevo. Esta da oportunidad de estudiar aspec-
tos del proceso de entrada como la microevolucion de la
conducta y la morfologia asociada hacia la incorporacion
de una nueva presa en la dieta. Una de las primeras aproxi-
maciones para investigar este proceso es el estudio de una
posible variacion geografica conductual en la respuesta
quimiorreceptiva congénita hacia el acocil, evaluada como
la respuesta a extractos de acocil y la respuesta congénita
de ingestion de trozos de acocil. También es necesario in-
vestigar una posible microevolucion morfolégica en la den-
ticién y estructura del craneo en la direccion de las culebras
del género Regina que también ingieren acociles.

Podria ser también que un linaje ancestral de estas pobla-
ciones o de T. melanogaster presento la acocilofagia como un
caracter conductual ancestral y ahora s6lo permanece como
una conducta homdloga. Esta posibilidad puede ser explo-
rada con un estudio de la estructura filogeogréafica que eva-
l0e la proximidad genética entre las poblaciones de T.
melanogaster que comen y no comen acocil en ambos siste-
mas, y que ayude a explicar los patrones de flujo génico
interpoblacional.

Sin embargo, no es posible determinar si la ingestion de
acocil es realmente una analogia o es una homologia. Para
aclarar este problema serfa necesario estudiar la filogenia
de la tribu Thamnophiini con muchas especies mas.
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