Mordeduras, Venenos v serpientes venenosas de Colombia _@

Capitulo 2

Linajes, variabilidad del veneno y

seinales de advertencia en las

serpientes coral del Nuevo Mundo

Juan David Bayona-Serrano, Chris Akcali, Juan Pablo Hurtado-Gomez, Teddy Angarita-Sierra

Resumen: Las serpientes coral del género Micrurus son el grupo de elapi-
dos mas diverso de América. Sus potentes venenos neurotéxicos han sido
ampliamente estudiados, y varias de sus toxinas, particularmente las que
presentan actividad neurotdxica, han sido caracterizadas. No obstante, el
conocimiento en torno a la composicién y variabilidad de las toxinas de
sus venenos es aun fragmentario y pobremente conocido para la mayoria
de las especies del género. En este capitulo analizamos la informacion
disponible sobre los venenos de las serpientes coral, mostrando que, a la
fecha, no se comprende con claridad los factores que impulsan su varia-
bilidad inter e intraespecifica. En consecuencia, para futuros estudios se
recomienda tomar una amplia muestra de venenos del mayor numero de
especies posible y cobertura geografica, con miras a incrementar la repre-
sentatividad, asi como la deteccidén de compuestos y propiedades Unicas.
Las corales también son conocidas por su patrén de anillos de colores
brillantes, los cuales por mas de 100 afios se ha asumido que funcionan
como sefales de advertencia de su toxicidad y peligro (aposematismo),
para las aves y mamiferos que las predan. Sin embargo, trabajos recientes
sugieren que la hipdtesis del aposematismo presenta serios problemas y
limitaciones a lo hora de explicar con robustez el patrén de coloracion de
estas serpientes. Aqui discutimos la evidencia a favor y en contra de esta
hipdtesis desde la perspectiva de un herpetélogo de campo, consideran-
do hipotesis alternativas acerca de la funcion defensiva de los patrones
de anillos de colores brillantes de estas serpientes.
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1. Introduccion

La familia Elapidae es un grupo diverso de serpientes venenosas, con apro-
ximadamente 390 especies, las cuales en su mayoria se distribuyen en los
trépicos [1-4]. En América, la familia esta representada por un clado monofi-
lético que contiene las serpientes coral (géneros Micruroides y Micrurus) y la
especie marina Hydrophis platurus [1-4]. Las serpientes coral comprenden
cerca de 90 especies y se distribuyen desde Estados Unidos hasta Argentina,
estando ausentes en Chile y la mayoria de las islas del Caribe [1,2].

El género Micruroides es el linaje de serpientes coral distribuido mas
al norte del continente americano, siendo M. euryxanthus la Unica especie
reconocida para el género y con una distribucion restringida a México y
los Estados Unidos de América [1,2]. EL género Micrurus es el mas diverso
de la familia Elapidae [1,2]; la mayoria de sus especies se encuentran en
Ameérica del Sur, siendo Brasil y Colombia los paises con la mayor diversi-
dad de especies de Micrurus (~ 30 especies cada uno) [1,2,5].

Las corales son ampliamente reconocidas por ser altamente veneno-
sas, asi como por sus patrones de anillos de colores brillantes. En gene-
ral, sus anillos presentan tres colores que normalmente incluyen un color
claro (blanco o amarillo), un color brillante (rojo o naranja) y un color con-
trastante (negro o vino tinto muy oscuro). No obstante, algunas especies
pueden presentar patrones de color atipicos, o anillos incompletos [5-8].
De forma general, se reconocen cuatro tipos de disposicion de anillos
entre las serpientes de coral del género Micrurus, que se correlacionan
con los linajes en su arbol filogenético [2,5,6]. Las disposiciones de los
anillos descritas a continuacion corresponden al patron de coloracion del
cuerpo (dorso y vientre) de las serpientes coral, las cuales pueden variar,
presentarse o no, en las superficies dorsales de la cabeza y cola (Figura 1).

1. Bicolor: anillos en el cuerpo dispuestos en dos colores, alternando el
negro con un color claro o brillante (blanco o amarillo). La cabezay la
cola en estas especies normalmente tienen anillos negros dispuestos
entre un color brillante (rojo o naranja).

2. Mdnadas: anillos en el cuerpo de tres colores, con un anillo negro en-
tre los anillos de colores brillantes (rojo, amarillo o naranja), y separa-
dos de estos por anillos de colores claros. La cabeza y la cola en estas
especies normalmente tienen anillos de color claro y negro. EL nombre
de este patron de color hace referencia a la cantidad de anillos negros
(uno) entre los de colores brillantes. Este patrén de color ha evolucio-
nado de forma independiente en Micruroides, un clado monofilético de
Micrurus (Figura 2).

3. Triadas: anillos en el cuerpo dispuestos en tres colores, con tres ani-
llos negros, separados por anillos de colores claros, que se encuen-
tran juntos entre los anillos brillantes. La disposicion de los anillos de
la cabeza y la cola varia, pero normalmente es similar a la del cuerpo.
EL nombre de este patron de coloracion hace referencia al niumero de
anillos negros (tres) entre los de colores brillantes. Este patrén de
color ocurre de forma independiente en los linajes sudamericano, asi
como en dos especies centroamericanas.
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4. Anillos incompletos: este patron es casi idéntico al patron bicolor, pero
presenta anillos claros a lo largo del cuerpo, que se acortan hacia el
dorso con formas ovoides y normalmente no estan completos; la colo-
racion dorsal es principalmente negra. Este patron ocurre en un grupo
de especies conocidas como serpientes de coral pigmeas, que ante-
riormente estaban agrupadas en un género diferente, Leptomicrurus.

El veneno de las serpientes coral es principalmente neurotoxico, indu-
ce un bloqueo neuromuscular que provoca la muerte de su presa por paro
respiratorio [9]. Estos venenos exhiben una heterogeneidad moderada en
su composiciéon en comparacién con los venenos de vipéridos y colubri-
dos. Sin embargo, contienen una amplia gama de toxinas que varian entre
4 y 24 familias de toxinas por especies [2,4,5,9,10]. Las fosfolipasas A,
(PLA)) y las toxinas de tres dedos (3FTx) son los principales componen-
tes de estos venenos. Principalmente, las PLA, median la neurotoxicidad
presinaptica, mientras que las 3FTx se asocian principalmente a efectos
toxicos postsinapticos [2]. Una de estas familias de toxinas suele ser do-
minante sobre la otra en casi todas las especies de serpientes coralinas,
y esto crea una dicotomia fenotipica entre las especies [2,9,11].

Se ha sugerido que la dominancia de estas dos proteinas responde a un
gradiente geografico latitudinal, en la cual las corales del género Micrurus del
hemisferio Norte tienen venenos dominados por PLA , mientras que en las
especies distribuidas en el hemisferio Sur predominan las 3FTx [9,11]. Esta
hipétesis ha sido objeto de debate reciente, dado que algunos estudios han
proporcionado evidencia contradictoria [2,12]. Asimismo, como mostraremos
en este capitulo, el patron geografico de la relacion PLA, /3FTx se desdibuja
cuando se enfrenta a un mayor muestreo poblacional y al aumento de la
riqueza de especies en los analisis. Sin embargo, no se ha propuesto una hi-
potesis evolutiva alternativa para explicar la dicotomia fenotipica observada.

Las relaciones filogenéticas del género Micrurus han sido discutidas
en varios estudios [3,6,13-16], pero los avances en su comprension son
lentos debido a los desafios asociados con la alta diversidad del grupo y
la naturaleza criptica de la mayoria de las especies [6,14,15]. En general, la
mayor parte de los estudios sugieren que las serpientes coral de mdénadas
forman un grupo monofilético, al igual que las serpientes sudamerica-
nas de triadas y bicolor en conjunto [13-15]. En contraste, las serpientes
de coral pigmeas (corales de anillos incompletos), asi como las especies
centroamericanas de triadas (p. ej., M. elegans) aln no cuentan con con-
senso sobre su relacion filogenética y monofilia, principalmente debido a
la escasez de muestras y baja resolucion genética [15,17].

En este capitulo, proponemos una hipotesis filogenética para las serpien-
tes coral del género Micrurus utilizando secuencias publicadas, contrastan-
do si la composicidon del veneno esta asociada con patrones filogenéticos y
geograficos. También revisamos la evidencia a favor y en contra de la antigua
hipotesis de que los patrones de color de las serpientes coral funcionan
como sefales de advertencia, discutiendo las explicaciones alternativas para
la funcion de los patrones de coloracion en estas serpientes.
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Cabeza Cuerpo Cola

Bicolor NEN
(Rabo de aji/Micrurus mipartitus)

Bicolor RNR
(Coral caucana/Micrurus multiscutatus)

Bicolor N(R/B)N
(Coral de camila/Micrurus camilae)

Monadas RANAR o RBNBR
(Coral de Clark/Micrurus clarki)

Triadas RNENBENR O RNANANR
(Coral de agua/Micrurus surinamensis)

Anillos incompletos
(Coral pigmea/Micrurus scutiventris)

Figura 1. Patrones generales de la coloracion corporal en las serpientes coral colombianas. Bicolor NBN (Micrurus mipartitus):
Patrén bicolor con anillos alternados negros y blancos. Bicolor RNR (Micrurus multiscutatus): Patron bicolor con anillos
alternados rojos y negros. Bicolor N(R/B)N (Micrurus camilae): Patron bicolor con alternancia de anillos rojos y negros en
el dorso, y anillos blancos y negros en la region ventrolateral. Monadas RANAR o RBNBR: Patron moénadas con anillos rojos
separados de los negros, alternando con anillos blancos o amarillos. Triadas RNANANR o RNBNBNR (Micrurus surinamensis):
Patrén de triadas con anillos rojos alternando con anillos blancos o amarillos. Anillos incompletos (Micrurus scutiventris):
Anillos claros incompletos a lo largo del cuerpo, que se estrechan hacia el dorso y normalmente no son completos; la
coloracion dorsal es principalmente negra. Acrénimos (en espafiol): NBN: Negro/Blanco/Negro. RNR: Rojo/negro/Rojo. N(R/B)
N: Negro/mitad rojo y mitad blanco/Negro. RANAR: Rojo/Amarillo/Negro/Amarillo/Rojo. RBNBR: Rojo/Blanco/Negro/Blanco/

Rojo. RNBNBNR: Rojo/Negro/Blanco/Negro/Blanco/Negro/Rojo. RNANANR: Rojo/Negro/Amarillo/Negro/Amarillo/Negro/Rojo.
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2. Relaciones filogenéticas de las serpientes de coral
del género Micrurus del Nuevo Mundo

Nuestro arbol filogenético de maxima verosimilitud recuperd las serpien-
tes coral del Nuevo Mundo (Micruroides + Micrurus) y el género Micrurus
como linajes monofiléticos con un alto soporte (Figura 2). Dentro de
Micrurus se recuperaron dos clados principales altamente soportados
estadisticamente. El primero incluye todas las especies de ménadas mas
M. elegans, una de las especies centroamericanas con triadas. El se-
gundo clado contiene todas las especies suramericanas de triadas, mas
M. mipartitus la Unica especie bicolor, y M. narducci, la Unica especie de
anillos incompletos en el andlisis (antiguamente asignada al género Lep-
tomicrurus) [8].

Dentro del segundo clado que contiene las especies triadas, se pue-
den reconocer tres subclados. Un primer subclado con alto soporte que
contiene las especies del complejo M. lemniscatus (M. diutius, M. carval-
hoi, M. filiformis, M. helleri y M. lemniscatus), M. surinamensis y M. ortonii
(clado T1, Figura 2), el cual es el clado hermano de M. narduccii, este Ulti-
mo con bajo soporte. Un segundo subclado con alto soporte que incluye
a M. dissoleucus y M. mipartitus (clado T2, Figura 2). Finalmente, un tercer
clado débilmente sustentado que incluye especies del grupo M. frontalis
(M. altirostris, M. baliocoryphus, M. brasiliensis, M. frontalis, M. ibiboboca,
M. cf. ibiboboca y M. pyrrhocryptus), mas M. decoratus y M. obscurus (cla-
do T3, Figura 2).

De forma similar, dentro del clado que contiene todas las especies de
monadas, se recuperaron un total de cuatro subclados principales con
un alto soporte estadistico. EL primer subclado contiene las serpientes
coral del complejo M. distans (M. distans, M. michoacanensis y M. olive-
ri; clado M1, Figura 2). El segundo subclado contiene a M. stewarti y M.
alleni (clado M2), mas dos especies centroamericanas. El tercer subclado
agrupa todas las corales de mdnadas suramericanas (M. albicinctus, M.
bocourti, M. circinalis, M. corallinus, M. dumerilii, M. mertensi, M. ornatis-
simus y M. psyches; clado M3, Figura 2). Finalmente, el cuarto subclado
contiene las especies restantes de Centro y Norte América (clado M4, Fi-
gura 2). En nuestro arbol filogenético, 14 de las 46 especies muestreadas
se encuentran en Colombia, y seis de estas secuencias se derivaron de
especimenes colombianos (Figura 2).

En general, nuestra hipotesis filogenética se alinea con las revisiones
e hipotesis filogenéticas mas recientes de las serpientes coral, encon-
trando como monofiléticos el clado de corales de mdnadas, y los clados
de triadas y bicolor formando también un clado monofilético [14-17,16-
23]. Las relaciones de Micrurus narducii, el Unico representante del gé-
nero previamente reconocido como Leptomicrurus, continla ambigua vy
sin consenso entre los estudios previos. Por ejemplo, en nuestro arbol
evolutivo M. narducii se agrupa dentro del clado de las corales de triadas,
mientras que, en estudios previos, asi como en la mas reciente revision
presentada por Jowers et al. [14], esta especie es el clado hermano de las
corales de triadas [20,21,23].
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Figura 2. Arbol de maxima
verosimilitud elaborado

en el software IQ-Tree con
base en el alineamiento
concatenado de cuatro
genes mitocondriales (12S,
16S, cytb y ND4) y uno
nuclear (Cmos) (3175 pb).
Los colores de los circulos
de los nodos indican valores
de soporte de bootstrap
ultrarrapido, rojo: >95,
negro: <95. El color en las
puntas indica especies que
se encuentran en Colombia;
Los nombres en naranja
indican secuencias de
especimenes colombianos
y los nombres en azul
indican secuencias de
muestras no colombianas.
Las notaciones para algunas
muestras (CO, PA, RS,

etc.) se especifican en el
apéndice.
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La hipotesis filogenética presentada aqui (Figura 2) representa la pro-
puesta filogenética mas grande para las serpientes de coral del Nuevo
Mundo del género Micrurus, incluye 44 (mas dos taxones no clasificados,
Micrurus. sp. y M. cf. ibiboboca) de las 83 especies actualmente reconoci-
das en el género (53%) [1]. Este muestreo y contexto filogenético, sugiere
que existen algunos patrones biogeograficos subyacentes.

El clado principal que agrupa las especies de triadas + bicolor + anillos
incompletos esta compuesto casi exclusivamente por especies surame-
ricanas (Figura 2), excepto por la especie basal, M. laticollaris, que se
distribuye en México [24,25]. Sin embargo, la posicion de M. laticollaris
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presenta un bajo soporte, por lo cual es probable que su posicién cambie
en futuros estudios que cuenten con un muestreo mas amplio y provean
mayor evidencia. Dentro del grupo suramericano, todas las especies es-
tan estrictamente distribuidas en la region cisandina (hacia el Este de los
Andes, Figura 3), excepto por dos taxones que forman un clado altamente
soportado, M. dissoleucus y M. mipartitus, ambas distribuidas en la region
transandina (Oeste de los Andes, Figura 3) [24,25]. Esto sugiere que este
clado se diversificé en la regién cisandina y muy probablemente colonizé
la region transandina una sola vez.

Por otro lado, el clado bicolor agrupa taxones de todo el continente
americano, pero esta constituido principalmente por especies distribui-
das en Centroamérica (Figura 2). Dentro de este clado, hay un linaje que
agrupa a todas las especies suramericanas, sugiriendo un Unico evento de
colonizacion en Suramérica para este clado (Figura 2). Sin embargo, algu-
nas especies del clado monadal también ingresan al norte de Suramérica,
como M. nigrocinctus y M. clarki [24,25]. A pesar de que algunas de las
relaciones internas del clado de corales de moénadas no cuenta con un
alto soporte, la topologia recuperada sugiere que al menos ocurrieron dos
eventos de colonizacion que cruzan los Andes, en ambas direcciones cis
a transandina, y viceversa (Figura 2).

Aunque es ampliamente conocido en la literatura que el clado de mé-
nadas estd compuesto principalmente por especies centroamericanas, y
el clado de triadas por especies suramericanas/cisandinas [24,25], ningun
estudio previo ha demostrado o discutido los patrones biogeograficos de
diversificacién dentro de Micrurus basandose en un contexto filogenético.
Ademas, el hecho de que los clados principales tengan la mayor repre-
sentacion de su diversidad agrupada en regiones especificas (p. ej., Centro
o Suramérica), ha llevado a algunos autores (p. ej., Lomonte et al., [9]) a
sugerir una variacién latitudinal aparente en la composicién del veneno
dentro del género Micrurus. Esta hipdtesis se analiza con mas detalle en
la siguiente seccion.

3. Diversidad composicional entre los venenos de
Micrurus

Recopilamos datos de la literatura de 34 proteomas pertenecientes a 28
especies de Micrurus (Tabla 1). Micrurus corallinus, M. mipartitus, M. helleri
y M. surinamensis tenian dos proteomas publicados, y M. carvalhoi tenia
tres proteomas publicados. Solo seis de los proteomas disponibles pro-
vinieron de especimenes colombianos (M. dumerilii, M. mipartitus-CO, M.
sangilensis, M. helleri-CO, M. medemi y Micrurus. sp.-CO).

Con base en los 34 proteomas, se reportd un total de veinticuatro fa-
milias de proteinas en los venenos de Micrurus, de las cuales las PLA, y
3FTx fueron los componentes dominantes del veneno en todos los pro-
teomas, como se ha encontrado previamente en multiples estudios [26].
Se identificaron quince clases de proteinas similares a toxinas en los
proteomas de M. carvalhoi-UNK y M. pyrrhocryptus, siendo este ultimo

najes, variabilidad del veneno vy seriales de advertencia en las serpientes coral del Nuevo Mundo - INS
-
-




@_ Mordeduras, Venenos v serpientes venenosas de Colombia

el proteoma con la mayor riqueza de toxinas entre todos los proteomas
del clado de triadas. Se identificaron 12 toxinas en los proteomas de M.
corallinus-RJ y M. paraensis, que fueron los mas diversos entre todos los
proteomas del clado de mdénadas (Tabla 1). En general, los venenos domi-
nados por PLA, fueron mas comunes en el clado de ménadas, mientras
que los venenos dominados por 3FTx fueron mas comunes dentro del
clado de triadas (Figuras 3 y 4).

Al comparar los proteomas de los venenos disponibles para las serpientes
coral del género Micrurus que contaban con muestras para multiples pobla-
ciones o individuos, se observa notables variaciones intraespecificas tanto
en la presencia como en la abundancia relativa de las toxinas en especies
como M. carvalhoi, M. corallinus, M. helleri, M. mipartitus y M. surinamensis
(Tabla 1). En estas especies, observamos que la toxina dominante, ya sea
3FTx o PLA,, varia entre los individuos a lo largo de su distribucién geografi-
ca, sin mostrar un patrén claro (Figura 2). Por otro lado, las diferencias en la
abundancia relativa de 3FTx y PLA, (|%3FTx-%PLA |) fueron mas pronunciadas
en el clado de triadas + bicolor (~44%), que en el clado de moénadas (~29%;
Tabla 1). Esto indica que los proteomas del clado triadal + bicolor tienden a
exhibir fenotipos mas extremos, favoreciendo un marcado dominio de PLA,
o 3FTx, mientras que las especies de monadas poseen proporciones de PLA,
o 3FTx mas equilibradas. Ademas, el género Micruroides muestra una mayor
proporcion de 3FTx, lo que sugiere que la aparicion de venenos dominados
por PLA, podria ser un fenotipo derivado en las serpientes coral.

Varios estudios han sugerido una dicotomia composicional en el ve-
neno de las serpientes coral del género Micrurus, en la que la toxina do-
minante (ya sea PLA, o 3FTx) alterna entre especies a lo largo de un
gradiente latitudinal [9,11]. Sin embargo, cuando ampliamos el muestreo
composicional incluyendo un numero significativamente mayor de espe-
cies (o poblaciones), y ubicamos geograficamente la variacion de la com-
posicion del veneno en todo el rango de distribucion del género Micrurus,
esta dicotomia no fue evidente (Figura 3).

Por lo tanto, la ubicacion geografica latitudinal por si sola parece ser un
mal predictor del predominio de las toxinas de 3FTx o PLA, en los proteomas
de los venenos de las serpientes coral. Sin embargo, algunas especies tienen
niveles consistentemente mas altos de 3FTx en comparacién con las PLA, y
viceversa. Esto podria explicarse por sus relaciones filogenéticas o conver-
gencias ecologicas. Para evaluar si el predominio de 3FTx/PLA, esta deter-
minado o no por una sefial filogenética, asignamos las proporciones de cada
toxina del proteoma del veneno a la posicion filogenética de cada especie
(Figura 4). Como resultado, no observamos ningun patron claro de predomi-
nio de 3FTx/PLA, en la filogenia de las serpientes coral. Tanto el clado triadal
como el monadal tienen especies con proteomas de veneno dominados por
3FTx o PLA,. Sin embargo, la mayoria de las especies poseen una proporcion
equilibrada entre ambas toxinas, con proporciones medias de cada una. Este
fenotipo equilibrado es el mas comun en ambos clados. Ademas, fenotipos
extremos, en los que domina una toxina, han surgido en grupos especificos
dentro de ambos clados, independiente de su origen geografico.
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Figura 3. Distribucién geografica de muestras de Micrurus con proteomas de veneno disponibles. Se muestran las
proporciones de 3FTx y PLA, para cada muestra. Los patrones de color se indican mediante puntos coloreados encima de
la ubicacién geografica de cada muestra. AL (Alagoas, Brasil), B (Bauru, Brasil), BR (Brasil), CO (Colombia), EC (Ecuador),
GO (Goias, Brasil), J (Jau, Brasil), PA (Para, Brasil), RJ (Rio de Janeiro, Brasil), RO (Roraima, Brasil), SP (Sdo Paulo, Brasil), TO
(Tocantins, Brasil), UNK (Ubicacién exacta desconocida). M. sp.-CO: Un espécimen de Micrurus aff. lemniscatus, pero con una
importante distancia genética de sus congéneres; ver Hurtado-Gomez et al. [13] para mas detalles.

Esto podria indicar que factores ecoldgicos, quizas relacionados con
la dieta, el uso de microhabitats, las caracteristicas abioticas, el clima u
otras variables ambientales podrian estar determinando la proporcién y
dominancia de las toxinas en los venenos de estas serpientes. Estudios
ecologicos adicionales podrian ayudar a aclarar los origenes evolutivos de
la variacion observada en los venenos de Micrurus. Ademas, un trabajo re-
ciente reportd proporciones elevadas de metaloproteinasas de veneno de
serpiente (SVMP) en dos especies corales colombianas [27]. Estas toxinas
se asocian comunmente con los venenos de viboras y estan relacionadas
con efectos locales (p. ej., sangrado, edema, necrosis) que normalmente no
se observan en los envenenamientos de serpientes de coral [2,10,28]. Estos
hallazgos son particularmente relevantes para el diagnostico del envene-
namiento por serpientes coral, dado que sus mordeduras pueden causar
sangrado o manifestaciones locales similares a las observadas en vipéri-
dos, las cuales podrian confundirse con otros tipos de envenenamiento (p.
ej., botrépico; ver Capitulo 9), generando consecuencias clinicas adversas.
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En resumen, la informacién protedmica disponible para los venenos de
Micrurus revela que nuestro conocimiento de los factores que impulsan
su variacion composicional sigue siendo pobre. Por tal razén, es muy pro-
bable que en el futuro se descubra mucha variacién composicional inter
e intrapoblacional (p. €j., algunas serpientes de coral podrian tener pro-
porciones de SVMP en sus venenos mayores de lo esperado). Para mejorar
nuestra comprensién de la composicion de los venenos de las serpientes
coral y sus implicaciones médicas locales, es prioritario realizar estudios
con un mayor tamano de muestra y representatividad ecoldgica y taxono-
mica de estas serpientes (ver Capitulos 5, 6 y 9).
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Figura 4. Distribucion filogenética de las proporciones de 3FTx/PLA, en los proteomas del veneno de las serpientes coral. Las
ramas terminales con el nombre en negrita corresponden a especies con datos protedémicos publicados. Todos los demas se
estimaron utilizando la Funcién anc-ML del paquete phytools en R (ver Apéndice). Las ramas azules indican proporciones mas
altas de cada una de las toxinas (PLA, a la izquierda y 3FTx a la derecha). AL (Alagoas, Brasil), B (Bauru, Brasil), BR (Brasil), CO
(Colombia), EC (Ecuador), GO (Goias, Brasil), J (Jau, Brasil), PA (Para, Brasil), RJ (Rio de Janeiro, Brasil), RO (Roraima, Brasil),
SP (S&o Paulo, Brasil), TO (To-cantins, Brasil), UNK (Ubicacién exacta desconocida). M. sp.-CO: Un ejemplar de Micrurus aoff.
lemniscatus pero con una distancia genética significativa de sus congéneres ver Hurtado-Gomez et al. [13]. Los codigos para las
especies son los siguientes: M. psyches (A), M. circinalis (B), M. dumerilii (C), M. sangilensis (D), M. corallinus (E), M. albicintus (F),
M. ornatissimus (G), M. mertensi (H), M. bocourti (1), M. ephippifer (J), M. apiatus (K), M. diastema (L), M. borwni (M), M. nebularis (N),
M. nigrocinctus (0), M. mosquitensis (P), M. tener (Q), M. fulvius (R), M. eleganselegans (S), M. stewarti (T), M. alleni (U), M. oliveni
(V), M. distans (W), M. michoacanensis (X), M. frontalis (Y), M. brasiliensis (Z), M. ibiboboca (AA), M.altirostris (AB), M. pyrrhocryptus
(AC), M. baliocoryphus (AD), M. obscurus (AE), M. decoratus (AF), M. dissoleucus (AG), M. mipartitus (AH), M. multifasciatus (Al), M.
sp (AJ), M. carvalhoi (AK), M. lemniscatus (AL), M. filiformis (AM), M. helleri (AN), M. diutius (AO), M. surinamensis (AP), M. ortoni

(AQ), M. narducci (AR), M. laticollaris (AS), M. Micruroides euryxanthus (AT).
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4. Aposematismo y mimetismo en las serpientes coral
Las serpientes coral suelen tener colores brillantes que desafian las ex-
pectativas tedricas que indican, que el camuflaje como estrategia de su-
pervivencia, es el principal determinante de la coloracion de los animales
no-sociales. La funcion (es decir, el efecto seleccionado por la evolucién
que mantiene un rasgo particular) de estos colores inusuales ha sido ob-
jeto de investigacion cientifica durante mas de 150 afos [18,30]. Durante
mucho tiempo se ha asumido que la funcién de los patrones de color de
las serpientes coral es aposematica, es decir, se supone que sus patrones
de color sirven como sefiales de advertencia que anuncian su peligro a los
depredadores [43,44]. También se ha asumido que las falsas serpientes
coral tienen patrones de color similares con el fin de simular o aseme-
jarse a las serpientes coral altamente venenosas, buscando protegerse al
confundir a los depredadores que evitarian consumirlas al creer que son
altamente peligrosas. Estas suposiciones estan muy extendidas entre los
bidlogos, especialmente aquellos que se dedican a estudiar la ecologia
evolutiva de las serpientes de coral y falsas serpientes coral [29].

Un metaandlisis reciente ha demostrado que el aposematismo y el
mimetismo en las serpientes coral estan respaldados, en su mayoria, por
estudios realizados a partir de 1980, a pesar de los vacios o deficiencia
en la evidencia presentada [30]. Sin embargo, un andlisis reciente que
realizd una revision meticulosa de las bases tedricas y evidencia empiri-
ca del aposematismo y el mimetismo en las serpientes coral y las falsas
serpientes coral, ha demostrado que estas ideas tienen serios problemas
[31], sugiriendo que los supuestos sobre los que se fundamentan estas
hipdtesis merecen una reevaluacion.

A la luz de esta falta de consenso, ofrecemos una perspectiva sobre
esta controversia desde la visién de herpetdlogos que realizan trabajo de
campo. Destacamos algunos de los principales problemas no resueltos
y posibles explicaciones alternas para las funciones de los patrones de
color de las serpientes coral. A diferencia de la revision realizada por Al-
meida et al. [29], adoptamos una perspectiva mas critica sobre trabajos
anteriores y coincidimos con Mouy [31] en que existe la necesidad de cen-
trarse mas en explicaciones alternativas para las funciones de los patro-
nes de color de las serpientes coral que en los supuestos tradicionales.

4.1 Resumen de la evidencia a favor del aposematismo y el
mimetismo en las serpientes coral

Los defensores del aposematismo y el mimetismo como hipdtesis expli-
cativa de los patrones de coloracion en las serpientes coral, consideran
que las observaciones en que los depredadores evitan a las serpientes
con patrones de color anillados y brillantes son evidencia a favor de estas
hipdtesis [29,30]. La aversidon de los depredadores por estos patrones se
ha inferido mediante experimentos de campo con presas artificiales. En
estos experimentos se realizan en habitats naturales en los que se co-
locan réplicas de serpientes con patrones de color de serpientes coral y
patrones de colores de serpientes que no son corales, exponiéndolos a
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los posibles depredadores [32-42]. Después de un periodo de tiempo, las
réplicas son revisadas registrando la presencia de marcas de dientes o
picos y se categorizan como atacadas o no. Posteriormente, estos datos
son utilizados para inferir las tasas relativas de ataque, su intensidad y el
grado de proteccion que brindan los patrones estudiados ante la depre-
dacioén [32-42].

Estos experimentos se han llevado a cabo en varias regiones de Améri-
ca, demostrando a menudo que la frecuencia de marcas de dientes y picos
en las réplicas con patrones de color de serpiente coral es mucho menor
que en réplicas con patrones de color de serpiente sin estos patrones.
Estos hechos se han interpretado como evidencia de que los patrones de
color de las serpientes coral brindan proteccién contra la depredacion de
aves y mamiferos [32-38]. En Colombia aun no se han realizado estudios
sobre los patrones de color de las serpientes de coral utilizando réplicas.

Experimentalmente, también se ha inferido la aversién en aves por los
patrones de color de las serpientes coral. En Costa Rica se han realizado
experimentos que utilizan aves silvestres criadas en cautiverio como los
Barranqueros (Eumomota superciliosa) y Bichofués (Pitangus sulphura-
tus) en estados juveniles, exponiéndolos a réplicas hechas con «espigas»
o «tarugos» de madera o plastico pintadas con patrones de colores de
serpientes coral, ante los cuales las aves mostraron fuertes reacciones
negativas [43,44]. Sin embargo, estas reacciones negativas no se obser-
varon cuando a estas aves se les presentaron réplicas pintadas con un
solo color, anillos con colores que no eran de serpiente coral, o listas con
colores de serpiente coral. Como estas aves no habian tenido exposicion
previa a los patrones de color de las serpientes coral, las reacciones ne-
gativas observadas han sido ampliamente citadas como evidencia de una
aversion innata hacia los patrones de color de las serpientes coral [45,46].

Asimismo, se ha sugerido que las correlaciones en los patrones de
color entre las serpientes coral y las falsas serpientes coral respaldan
las hipotesis aposematismo y el mimetismo. Se ha demostrado que los
patrones de color de varias especies de serpientes de coral y serpien-
tes coral falsas varian geograficamente en paralelo entre si. Por ejemplo,
Erythrolamprus guentheri en el sureste de Ecuador y Peru tiene patrones
de color que se asemejan a Micrurus langsdorffi y Micrurus steindachneri,
que tienen patrones de mdnadas con anillos rojos y negros del mismo
ancho separados por anillos blancos [45]. Sin embargo, en localidades del
Peru donde coexiste con Micrurus margaritiferus, la cual tiene un patron
bicolor con anillos blancos moteados, algunos individuos de E. guentheri
presentan este mismo patron [45].

En Colombia, se han observado similitudes en el patrén de color de
Oxyrhopus vanidicus con las serpientes coral locales (p. €j., Micrurus hem-
prichii) en la vertiente oriental de la Cordillera Oriental, asi como sabanas
de altillanura de la ecorregion de la Orinoquia (obs. pers. J.D. Lynch y Te-
ddy Angarita-Sierra). No obstante, en el pais, no se han realizado estudios
que evallen la posible correlacion entre los patrones de coloracién de co-
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rales falsas y verdaderas. La alta diversidad en los patrones de color com-
partidos entre varias serpientes coral falsas y verdaderas en las regiones
cisandina y transandina sugiere que sus patrones de color podrian estar
asociados (Tabla 2). Bosque et al. [47] muestra que los patrones de color
y las distribuciones geograficas de las especies de Oxyrhopus con bandas
rojas y negras coincide con las distribuciones y riqueza de las serpientes
coral en América del Sur que tienen los mismos patrones de color.

Se ha demostrado que la variacion en los patrones de color de Atractus
latifrons y Erythrolamprus aesculapii esta asociada con las distribuciones
de las especies locales de Micrurus [48], al igual que con los patrones de
color de varias especies de Micrurus con patréon de triadas en Brasil [49].
Otro estudio que integra la distribucion y datos filogenéticos mostré que
la evolucion de los patrones de color de las serpientes de coral y las fal-
sas serpientes coral del Nuevo Mundo esta correlacionada en el espacio
y tiempo. Especificamente, la evolucidon de los patrones de color en las
falsa corales ocurrié después de la llegada de las serpientes coral verda-
deras al Nuevo Mundo [50].
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4.2 Controversias pendientes

Actualmente, carecemos de un marco robusto y unificado que permita
definir criterios claros para determinar si los patrones de color de las ser-
pientes coral tienen funciones aposematicas y miméticas. En consecuen-
cia, en la mayoria estudios se asumen a priori funciones aposematicas y
miméticas de los patrones de color de estas serpientes. Como se mos-
tré anteriormente, aunque las hipdtesis de aposematismo y mimetismo
cuentan con soporte, mucha de la evidencia no coincide perfectamente
con lo predicho por la teoria.

Los principales problemas con las hipotesis aposematismo y mime-
tismo en las serpientes coral verdaderas y falsas son las inconsistencias
entre las caracteristicas putativas de las especies prototipicas aposema-
ticas y miméticas [46], y los rasgos de vida y el comportamiento de estas
serpientes [24]. Para que el aposematismo y el mimetismo sean defensas
eficaces en las serpientes coral verdaderas y falsas sus patrones deben
ser percibidos por sus depredadores (aves y mamiferos), es decir, los de-
predadores deben ser capaces de ver los colores siempre; y por su lado,
las serpientes con estos patrones de advertencia deben poder defender
eficazmente (es decir, no ser una presa facil). Por lo tanto, las interaccio-
nes de estos depredadores con sus presas aposematicas deberian ser lo
suficientemente frecuentes para que la seleccion favorezca esta funcion
de sefalizacién y refuerce el aprendizaje en los depredadores con rapi-
dez, haciéndoles entender que las serpientes con estos patronés colo-
racion no son presas faciles o inofensivas [46]. Esto implica que las ser-
pientes coral deberian habitar microhabitats o periodos de tiempo en los
que estén frecuentemente expuestas a sus depredadores para advertir
sobre su peligro. Si no se cumplen estas condiciones, el aposematismo
como explicacion para la coloracion de advertencia se vuelve insustenta-
ble. Nuestras propias observaciones sugieren que estas condiciones no
se cumplen por completo en las serpientes coral.

Hemos encontrado que estas serpientes no estan frecuentemente
activas o no son facilmente observables cuando estan activas en la su-
perficie, ya que pasan gran parte de su tiempo en microhabitats que son
inaccesibles para los mamiferos y aves depredadoras (p. e., debajo de
objetos caidos o bajo tierra). También encontramos que la mayoria de
las serpientes coral son altamente inofensivas y reacias a morder, lo cual
es consistente con las observaciones realizadas por otros investigadores
[6,11,561]. Esto podria contribuir, al menos en parte, a explicar la muy baja
incidencia de accidentes ofidicos causados por mordeduras de serpien-
tes coral en Colombia (<1%), asi como en otros paises de las Américas
(ver Capitulo 9). Aunque algunas serpientes coral estan activas durante
el dia, muchas lo estan durante la noche o en condiciones crepuscu-
lares, cuando la percepcion de sus patrones de color de advertencia
por parte de los depredadores aviares estd comprometida [6]. EL primer
comportamiento defensivo de las serpientes coral ante un predador es
huir, esto se hace muy evidente cuando las encontramos por prime-
ra vez en el trabajo en campo; muchas realizan movimientos erraticos
después de ser manipuladas. De manera que estos comportamientos no
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serian los esperados en especies aposematicas con una buena capaci-
dad defensiva.

Otro problema grave con el aposematismo y el mimetismo como explica-
ciones de los patrones de color de las serpientes coral, es la frecuente apari-
cion de falsas serpientes de coral en alopatria con serpientes coral, incluidas
algunas especies miméticas que se encuentran muy lejos de la distribuciéon
de cualquier serpiente coral [62]. Se han propuesto varias explicaciones para
la presencia de serpientes miméticas alopatricas [52]. Basicamente, se pro-
pone que las serpientes miméticas alopatricas no son realmente imitadores
(p. €j. las funciones de los patrones de color de los imitadores alopatricos
difieren en alopatria y simpatria con las serpientes coral) o que el mimetismo
puede explicarse con hipotesis poco razonables (p. €j., aversion generalizada).

No hemos observado diferencias en el comportamiento defensivo ni
en los patrones de actividad de las serpientes de coral falsas en simpa-
tria o alopatria con las serpientes coral verdaderas que sugeririan alguna
diferencia en la funcién defensiva de sus patrones de color. Tampoco co-
nocemos ningun estudio que haya demostrado una aversion generalizada
a los patrones de anillos con colores brillantes por parte de cualquier
depredador, y mucho menos como dicha aversion podria programarse ge-
néticamente (ver discusion en Mouy [31]). La existencia de serpientes co-
ral alopatricas y serpientes coral falsas con los mismos patrones de color
también es dificil de explicar mediante el aposematismo y el mimetismo.
Quizas el caso mas llamativo sea el de Micrurus camilae (endémica de
Colombia), Scolecophis atrocinctus (Centroamérica: Guatemala, Honduras,
El Salvador, Nicaragua, Costa Rica), Siphlophis cervinus (regiones trans y
cisandinas de América del Sur tropical), Lygophis elegantissimus (endé-
mica de Argentina) y Sonora semiannulata (Estados Unidos y México) [31].

Figura 5. Serpientes de
coral geograficamente
distantes y serpientes de
coral falsas con un patrén
de color similar (patréon 3
en la Figura 1). (A) Micrurus
camilae, foto por José

Viera | Proyecto ex situ. (B)
Scolecophis atrocinctus, foto
por Antonia Pachmann. (C)
Foto Sonora semiannulata,
foto por Ben Thesing. (D)
Siphlophis cervinus, foto por
William W. Lamar.
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La amplia variacién y polimorfismo en los patrones de color de las ser-
pientes coral son dificiles de explicar bajo las hipotesis de aposematismo
y mimetismo, ya que la diversidad en los patrones de color sélo aumen-
taria la dificultad para los depredadores de aprender o adquirir aversion a
cualquier patréon de color en particular. Esto, sumado a la baja frecuencia
con la que las depredadores de aves y mamiferos probablemente en-
cuentren serpientes coral verdaderas o falsas, indica que la diversidad del
patron de color tiene una explicacion alternativa.

La evolucion de patrones de color altamente complejos también es
dificil de explicar desde la perspectiva del aposematismo y el mimetismo.
Es mas parsimonioso suponer que la evolucion favoreceria patrones de
color simples que facilitan el aprendizaje, asi como la evolucion del reco-
nocimiento innato. Curiosamente, algunas de las serpientes de coral con
colores mas llamativos (p. ej., Micrurus distans, Micrurus averyi) y serpien-
tes coral falsas (p. ej., Drepanoides anomalus, Oxyrhopus occipitalis) con
quizas las sefiales mas simples y faciles de aprender, son principalmente
nocturnas, lo que hace que sus sefales sean menos visibles para los ma-
miferos y aves que las depredan.

Varios estudios no han encontrado ninguna evidencia que asocie la
aversion de los predadores hacia los patrones de color de las serpientes
coral. Por ejemplo, algunos estudios de presas artificiales que emplean
réplicas de plastilina no han encontrado evidencia de reduccién signifi-
cativa entre el numero de marcas de dientes y picos en las réplicas con
patrones de color de corales en comparacién con las réplicas sin este
patron [39-42]. Asimismo, coaties (Nasua narica) expuestos a Micrurus
nigrocinctus en un experimento de laboratorio no mostraron respues-
tas negativas ni aversion a los patrones de color de esta coral [53]. Un
estudio reciente, en el que se monitorearon modelos de plastilina con
diversos patrones de coloracion de serpientes, incluidos los patrones de
coloraciéon de serpientes coral, utilizando camaras trampa, mostré que la
mayoria de los depredadores que dejaron marcas en las réplicas no eran
depredadores vertebrados. Ademas, los pocos depredadores vertebrados
que atacaron las réplicas no mostraron un comportamiento consistente
con las observaciones de interacciones con presas naturales, lo que su-
giere que las conclusiones de estudios previos que emplearon técnicas
con presas artificiales deberian ser cuestionadas [54].

Aunque se ha documentado que las serpientes coral son presa de va-
rios mamiferos y aves [55-58], ninguno de estos depredadores documen-
tados probablemente seria un fuerte agente de seleccion de los patro-
nes de color de las serpientes coral. Por ejemplo, algunos depredadores,
como el ave Herpetotheres cachinnans (halcén risuefo), pueden consumir
cualquier serpiente, incluso aquellas con mejores comportamientos de-
fensivos como las especies de los géneros Bothrops y Crotalus [59]. Otros
depredadores que no se consideran especialistas en serpientes, como el
Buteo jamaicensis (halcdn de cola roja), también son capaces de consumir
serpientes con buenos comportamientos defensivos, como las serpientes
de cascabel del género Crotalus [60]. En la naturaleza, las observacio-

SINS

CAPITULO 2



Mordeduras, Venenos y serpientes venenosas de Colombia _@

nes de depredacion de serpientes coral por parte de aves y mamiferos
son muy raras. No obstante, durante los ultimos 100 afios se ha asumido
ampliamente que estos son los principales agentes de seleccién para el
aposematismo y el mimetismo. Sin embargo, cuando se revisa la evidencia
disponible detalladamente, al parecer estos organismos resultan ser poco
significativos a la hora de explicar los patrones de coloracién de las ser-
pientes coral. En lugar de descartar estos hallazgos y observaciones como
excepciones inocentes, la posibilidad de que los herpetélogos se hayan
equivocado durante mucho tiempo acerca de la funcion de los patrones de
color de las serpientes coral, merece una seria consideracion.

4.3 Explicaciones alternativas al aposematismo y mimetis-
mo en serpientes coral

Se han propuesto varias hipdtesis alternativas al aposematismo y mi-
metismo de las serpientes de coral, pero la mayoria no han sido citadas
ampliamente ni examinadas criticamente. Una propuesta es que los pa-
trones de color de las serpientes coral imitan a otros organismos, como
los milpiés; o que las serpientes coral imitan a falsas corales levemente
venenosas, como las especies del género Erythrolamprus [45,61]. Una re-
lacion mimética entre serpientes y milpiés parece poco plausible, dado
que la mayoria de los depredadores vertebrados probablemente podrian
distinguirlos facilmente. Ademas, el parecido entre los milpiés y las ser-
pientes con patrones de anillos de colores brillantes no es un fendmeno
generalizado en las Américas. El supuesto que las serpientes coral imitan
a las falsa coral es poco probable, dado que las serpientes coral pueden
ser igual de inofensivas hacia los depredadores en el sentido de que son
incapaces de dar una mordedura mortal de manera consistente (ver Ca-
pitulo 5). Ademas, las serpientes coral también se distribuyen en muchas
areas sin «modelos» levemente venenosos.

La hipdtesis de la «fusion de parpadeo» (flicker-fusion) propone que
los anillos de las serpientes ayudan a escapar de los depredadores for-
mando un desenfoque de movimiento cuando la velocidad de transicién
de sus anillos excede la velocidad de fusion del parpadeo de los ojos de
los depredadores. Esto puede hacer que las serpientes parezcan esta-
cionarias mientras se mueven, lo que puede reducir el éxito de captura
por parte de sus depredadores [62]. Aunque la hipdtesis de la fusion del
parpadeo parece plausible en el sentido de que podria proporcionar pro-
teccidn contra ciertos depredadores, no proporciona ninguna explicacion
para la complejidad de los patrones de coloracion y los colores brillantes
de las serpientes coral.

Otra alternativa es que los patrones de color cumplan una funcion
protectora directa [63]. AUn no esta claro como estos patrones de co-
lor podrian funcionar de esta manera contra los mamiferos y aves que
las depredan. Mouy [64] propuso una hipotesis novedosa para explicar la
evolucion de los patrones de color de las serpientes coral: la «hipdtesis
de la ofiofagia». Esta propone que los anillos y colores de las serpientes
coral verdaderas y falsas cumplen una funcion protectora directa contra
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las serpientes ofiofagas(=serpientes que se alimentan de serpientes). En
apoyo de esta idea, Mouy [64] sugirido que la presion depredadora sobre
las serpientes en las Américas por parte de serpientes ofiéfagas podria
ser desproporcionadamente mas alta en comparacién con la ejercida por
otros depredadores (p. €j., aves y mamiferos).

Posteriormente, Mouy realizé un andlisis que considerd la posible aso-
ciacion entre serpientes con dietas especializadas en vertebrados alarga-
dos y serpientes con anillos rojos. Este autor encontré evidencia que aso-
cia la ofiofagia, la coloracion roja y los patrones de anillos, sugiriendo que
es plausible que la evolucién de los patrones de color de las corales surge
como estrategia defensiva contra la depredacion por parte serpientes. Un
estudio reciente que utilizé un enfoque analitico diferente apoya las evi-
dencias Mouy [64], también demuestra que existe una asociacion entre la
estrategia de busqueda de alimento y las coloraciones contrastantes en
serpientes de las familias Elapidae y Dipsadidae [65], lo que proporciona
apoyo adicional a la hipdtesis de la ofiofagia.

Mouy [66] también describiéo un posible mecanismo por el cual los
patrones de color de las serpientes coral podrian frustrar la depredacion
por parte de serpientes ofidfagas. Propuso que los anillos interfieren con
la capacidad de enfoque de las serpientes, dado que estos reptiles tie-
nen lentes esféricos rigidos. Mouy, utilizé una serie de simulaciones para
demostrar que las aberraciones esféricas generadas por lentes circulares
pueden producir maximos de contraste locales que impedirian enfocar
los anillos. Propuso, ademas, que la funcién del rojo en los patrones de
color de las serpientes coral es restringir la vision de las serpientes en
ambientes con poca luz, al forzar la utilizacion Unicamente de los basto-
nes (células fotorreceptoras), que proporcionan una vision menos precisa
temporal y espacialmente.

Si se asumen estas funciones de los anillos y del color rojo, la diver-
sidad y complejidad de los patrones de color de las serpientes coral se
vuelven relativamente sencillas de explicar. Las serpientes con mucho
rojo (p. ej., Pseudoboa neuwiedii, Clelia clelia juvenil, Drepanoides ano-
malus y Oxyrhopus occipitalis) probablemente serian presa de serpien-
tes ofiofagas nocturnas que dependen en gran medida de la visidon de
bastones. Esto es consistente con nuestras observaciones en las que
estas serpientes son exclusivamente nocturnas y se mueven relativa-
mente rapido, lo que seria particularmente importante para evadir a los
depredadores con una vision lenta basada en bastones vulnerables a la
saturacion (es decir, la limitacién de los bastones para responder mas
alla de ciertos niveles de iluminacion).

Estas serpientes también parecen evitar moverse en areas abiertas
bajo la luz de la luna, lo cual tiene sentido, dado que a mayores niveles
de luz podrian reducir potencialmente la eficacia del rojo como defen-
sa. Por el contrario, las serpientes con muchos anillos (p. ej., las corales
de triadas) probablemente sean presa de serpientes ofiéfagas con varios
tipos de vision, ya que sus patrones proporcionarian proteccion, tanto a
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través del efecto mancha que causan los anillos, como por el color rojo.
De manera consistente con esto, muchas de las serpientes con patrones
de triadas (p. ej., Micrurus elegans) tienen patrones de actividad mas va-
riables y presentan menos rojo en altitudes elevadas (>1000 m sobre el
nivel del mar), donde las temperaturas solo son propicias para la actividad
diurna (C.K. Akcali, obs. pers.).

Para proporcionar ideas preliminares sobre si las serpientes coral serian
vulnerables a las aberraciones esféricas, escaneamos el ojo de un espéci-
men de coral conocida comUnmente como rabo de aji (Micrurus mipartitus)
utilizando un sistema de tomografia de coherencia optica (Figura 6).

Figura 6. Tomografia

de coherencia optica
B-scan promediada del
ojo izquierdo de Micrurus
mipartitus (Panama, Bocas
del Toro, Isla San Cristobal;
USNM 348250) a lo largo
del eje dorsal-ventral. sl:
escama supralabial; so:
escama supraocular; sp:
esclerdtica; co: cornea;

ir: iris; le: cristalino re:
retina, vi: vitreo. Diametro
horizontal del lente: 1,38
mm; Diametro del lente
ecuatorial: 0,765 mm.

La imagen reveld que la superficie anterior del cristalino de M. mipar-
titus era subesférica como se ha observado en otras serpientes [67], lo
que indica que los ojos de M. mipartitus serian de hecho vulnerables a
experimentar aberraciones esféricas. No obstante, se necesitan estudios
mas detallados de la morfologia ocular y los sistemas visuales de las ser-
pientes coral verdaderas y falsas para determinar hasta qué punto los pa-
trones de color de las serpientes de coral podrian resultar eficaces como
defensa directa contra la depredacion por serpientes ofiéfagas.

Aunque se necesita mucho trabajo para evaluar la hipotesis ofiofa-
ga y los posibles mecanismos sobre cdmo los patrones de color de las
serpientes de coral podrian proporcionar una funcion protectora, el po-
der explicativo del marco presentado por Mouy [64,66] es inmensamen-
te mayor que el de todas las demas explicaciones para la evolucion de
los patrones de color de las serpientes coral propuestos hasta la fecha,
incluidos el aposematismo y mimetismo. Este marco conceptual propor-
ciona explicaciones convincentes sobre la diversidad y complejidad de los
patrones de color de las serpientes coral y esta libre de muchos de los
problemas tradicionales del aposematismo y mimetismo.

También puede justificar varias curiosidades que no tienen explicacién
en otras alternativas, incluyendo: (1) ¢Por qué ciertos patrones de color,
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como los anillos rojo y blanco, sin ningun anillo negro, nunca han evolu-
cionado? (la funcion propuesta requiere anillos contrastantes, y el rojo y
el blanco podrian no proporcionar suficiente contraste en la mayoria de
las condiciones de iluminacion); (2) ¢Por qué los anillos blancos/amari-
llos rara vez ocupan mas del 50% del cuerpo, a diferencia de los anillos
rojos? (el proposito exclusivo del blanco/amarillo es contrastar con el
negro, mientras que el del rojo es apuntar a los bastones; por lo tanto, la
funcién del rojo esta desacoplada de la de los anillos negros a diferencia
de los anillos blancos/amarillos); y (3) ¢Por qué las serpientes coral falsas
muestran mas irregularidades en los patrones que las serpientes coral
verdaderas? y ¢por qué con mayor frecuencia las serpientes coral falsas
han perdido los patrones de color en comparacion con las verdaderas
(una mayor variacion en la fuerza de la ofiofagia como fuerza selectiva
probablemente derivada de sus habitos de busqueda de alimento mas
diversos). Ademas, las claras predicciones propuestas por Mouy [66] son
comprobables y permiten diagnosticar una funcion protectora directa de
estos patrones de coloracién.

Una ultima posibilidad es el supuesto que asume que los colores de
las serpientes coral no tienen una uUnica funcién, sino que realizan mul-
tiples funciones; es decir, las explicaciones antes mencionadas sobre las
funciones de los colores de las serpientes coral no son necesariamente
excluyentes entre si. Creemos que esto es poco parsimonioso dado que
es improbable que la evolucién y el mantenimiento de los colores de
estas serpientes estén impulsados por varios factores. Como se definié
anteriormente, la funcién de un rasgo es el efecto seleccionado por la
evolucion que mantiene un rasgo particular.

Los patrones de coloracién en los animales pueden tener muchos
efectos, como la coloracion roja de las serpientes coral. Sin embargo, la
funcién de la coloracidén roja es solo el efecto que selecciona, el rojo, que
contribuye al aumento de esa coloracién y que se mantiene a pesar de la
seleccién en su contra. Aunque la coloracion roja tiene varios efectos, es
poco probable que tenga varias funciones. La coloracion roja es un rasgo
relativamente inusual y seria poco parsimonioso esperar que varios efec-
tos aumenten su seleccién. En lugar de plantear el problema de determi-
nar cual es la funcion de los patrones de color de las serpientes coral, ya
que es extremadamente complejo porque tienen muchas funciones, su-
gerimos que los bidlogos e investigadores apasionados por este tema, se
concentren en identificar el efecto principal de la seleccion de patrones
de color de las serpientes coral.

4.4 Conclusion

El aposematismo y mimetismo son soluciones muy complejas para ex-
plicar el simple problema de evitar ser comido. Las soluciones que los
organismos tienden a desarrollar en respuesta a este problema en la na-
turaleza tienden a ser bastante simples (p. €j., los mamiferos herbivoros
desarrollan capacidades huida mas rapidas para dejar atras a sus depre-
dadores carnivoros, las serpientes desarrollan una mayor toxicidad del
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veneno para incapacitar a sus presas mas rapidamente y prevenir contra-
ataques). Es probable que ocurra lo mismo con las serpientes con anillos
rojos y negros. Desde hace mas de 150 afios se propuso por primera vez la
posibilidad del aposematismo y mimetismo como explicacion del patron
de coloracion en las serpientes coral verdaderas y falsas, no obstante, a
la fecha, no existe un solo estudio en que presente evidencia clara y sin
lugar a dudas, que el patron de coloracion en las corales verdaderas y fal-
sa obedecen directamente a fendmenos de aposematismo y mimetismo.

Nuestras propias observaciones de campo y otras observaciones pu-
blicadas indican que las serpientes coral verdaderas y falsas no cumplen
con muchas de los supuestos y caracteristicas de las especies prototipi-
cas aposematicas y miméticas, y la evidencia existente sobre el aposema-
tismo y el mimetismo en las serpientes coral esta lejos de ser convincen-
te. En lugar de asumir una funcion aposematica para los patrones de color
de las corales, alentamos que mas investigadores dirijan sus esfuerzos a
explorar soluciones alternativas mas simples y con predicciones claras y
comprobables para la funcién defensiva de los patrones de color de las
serpientes coral.

s de advertencia en las serpientes coral del Nuevo Mundo =
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Apéndice: Materiales y Métodos

Los estudios se obtuvieron mediante busquedas semanales desde enero
de 2021 hasta marzo de 2024. Las busquedas se realizaron de la siguiente
manera:

1. Busquedas semanales de Google Académico
2. Busquedas semanales de Scielo;
3. Busquedas semanales en Scopus.

Las busquedas se realizaron utilizando las siguientes palabras clave
en diferentes combinaciones utilizando los conectores booleanos AND
OR: Snake venoms, Micrurus, Leptomicrurus, Micruroides, transcriptome,
proteome, Evolution.

Se recuperaron datos genéticos de Genbank para cuatro marcadores
mitocondriales (12s, 16s, cyt b y ND4) y un marcador nuclear (C-mos),
para 44 especies de Micrurus (un espécimen por especie), mas Micruroi-
des euryxanthus (1 espécimen), y con Ophiophagus hannah y Sinomicrurus
macclellandi como grupos externos (Tabla S1). Las secuencias para cada
marcador genético se alinearon utilizando el algoritmo MUSCLE [68] im-
plementado en GENEIOUS 9.1.8 [69] con los parametros predeterminados.

En IQTree 2.2.0 [70], calculamos simultaneamente el mejor esquema de
particién (por gen o coddn) y modelos evolutivos (usando ModelFinder, [71]);
el arbol de maxima probabilidad y soporte de nodos (utilizando 5000 réplicas
de UltraFast Bootstrap, [72]). Para la anotacion y el trazado de arboles, utili-
zamos los paquetes R ‘ape’ [73], ‘phangorn’ [74] y ‘phytools’ [75] con algunas
ediciones posteriores realizadas con Inkscape 1.3 (www.inkscape.org).

Tabla S1. Numeros de acceso de bono y Genbank para las secuencias utilizadas en este
documento.

Especies Voucher 128 16S cyt b ND4 Cmos
Micruri

C.U' us MPEG19548 JF308714
albicinctus
Micrurus alleni ADM272 KX660164 KX660439 KX660567 KX660303
Micruri

Cj u US. MCP5035 AF228431
altirostris

Micrurus apiatus RH52446/M50 746454 746484 KUT754325 KUT754434

SINS

M/c.rurus MZUSP10808 AF228433
baliocoryphus
Micruru

c S MECN2608 KP998031
bocourti
M'C“'Ir'us ) CEPB2301 AF228427
brasiliensis
Micrurus browni M223 MG947754 MG947664
Mlcrurus. CEPB2687 AF228438
carvalhoi
/.W/.crurus cf VBI757 AF228436
ibiboboca
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UWIZM2011.19.7 MK534131

Micrurus
circinalis
Micruri

crurus USNM253597
corallinus
Micrurus VB 2453
decoratus
Micruri

erurus M299
diastema
M’Crurus UTAM6E73
dissoleucus
Micrurus distans M301

Micrurus diutius CAS231787
Micrurus

- MECN2881
dumerilii
Micrurus Mag
elegans
M/cr'uru's M336
ephippifer
M,',cruru_s ICN11380
filiformis
MICI‘UI‘L{S CEPB1587
frontalis

MW665121 MT862136

MK534141 MK534160 MK534170

JF308715

AF228441

MG947767 MG947683

JF308717

MG947768 MG947685

MK534136 MK534149 MK534168 K534178

KP998035

MG947782 MG947710

MG947697

AF228425

Micrurus fulvius Mitohondrion GU045453 GUO045453 GU045453 GU045453

Micrurus helleri AF4455

I'W/'crurus e
ibiboboca
Micruri
C, urus . UTAMG73
laticollaris
Micrurus
. CAS257629
lemniscatus
Micrurus
. CORBIDIM4775
mertensi
M/f:rurus ' VR
michoacanensis
Micrurus CH5377/
mipartitus USNM348250
Micrurus
. . M12
mosquitensis
Micruri
crd US" WED54125
narduccii
M/crurus' Vv
nebularis
Micruri
,C Y (,Js M120
nigrocinctus
Micrurus KU222205
obscurus
Micrurus oliveri M632
Micrurus
. QCAZ2584
ornatissimus

YPX161

JF308717

KP998037

MG947774 MG947693

MH140862 MH140283 EF137406

MG947741 MG947650

EF137412 EF137404

MG947778 MGO47701

MG9O47742 MG947651

JF308708

MG947722

AF228442

MK534151

MK534158

MW662060 MW662077

MW665123 MW672259 MW662069 MW662067 MW662081

MK534136 MK534150 MK534169 MK534179 MK534159

EF137420
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Micrurus ortoni QCAZ2584 AF228442
et ROM28378 JF308713
psyches
Micruri

crurus MZUSP10809 AF228434
pyrrhocryptus
Micrurus sp CEPB2289 AF228439
Micrur

crurus CH5408 MH140870 KX090915
stewarti
MIC.I’UI’US . CEPB8984 MN587874 MN587874 MN587874 MN587874 MN587874
surinamensis
Micrurus tener M200 KU754314 KU754411

Oph/ophagus NC_011394 NC_011394 NC_011394 NC_011394 KX694798
hannah
Micruroides

euryxanthus

EF137416 EF137408 EF137423

Sinomicrurus

i NC_054255NC_054255NC_054255NC_054255 MG653595
macclellandi

ElL mapa se produjo con QGIS 3.34 [76] y se editdo con Inkscape 1.3
(www.inkscape.org). Las muestras fueron nombradas segun su especie,
anotando individuos de diferentes poblaciones con un cdédigo abreviado
al final del nombre de la muestra de la siguiente manera: AL (Alagoas,
Brasil), B (Bauru, Brasil), BR (Brasil), CO (Colombia), EC/EQ (Ecuador), GO
(Goias, Brasil), J (Jau, Brasil), PA (Para, Brasil), RJ (Rio de Janeiro, Brasil),
RO (Roraima, Brasil), SP (Sdo Paulo, Brasil), TO (Tocantins, Brasil), UNK
(Ubicacion exacta desconocida).

Para determinar las relaciones entre las diferentes clases de toxinas
venenosas, recuperamos datos protedmicos de toxinas relevantes de tra-
bajos publicados con especies de serpientes coral [9,11,12,77-81]. Trans-
formamos los datos obtenidos en porcentajes para obtener valores com-
parables de la proporcién de cada clase de toxina. Luego realizamos un
analisis de reconstruccion del estado ancestral utilizando los parame-
tros predeterminados de la funcion fastAnc implementada en el paque-
te Phytools [75] en el software R utilizando la filogenia recopilada aqui
para estimar las longitudes de las ramas. Construimos un arbol usando
la funcion contMap en Phytools para mostrar una variacion continua en
las proporciones de toxinas para cada nodo usando un gradiente de color.

El ojo izquierdo del espécimen de Micrurus mipartitus (Panama, Bocas del
To-ro, Isla San Cristdbal; USNM 348250) se escane6 utilizando un escaner de
tomografia de coherencia 6ptica (OQ StrataScope, Lumedica Inc., Durham,
NC, EE. UU.). Se tomaron un total de 30 exploraciones B del ojo a lo largo de
los ejes dorsal-ventral y anteroposterior, y se promediaron ambos conjuntos
de estas 30 exploraciones B. El diametro ecuatorial de la lente se midio to-
mando el promedio de las mediciones de los dos escaneos B promediados
utilizando calibradores electrénicos en el software Lumedica. El diametro
horizontal de las lentes del ojo izquierdo se midié utilizando calibradores
digitales portatiles con la ayuda de un microscopio estereoscopico.
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