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DESIGNING A SUBTLE PREDATOR: COEVOLUTIONARY CAUSES AND PROCESSES IN THE ORIGIN AND DIVERSIFICA-
TION OF THE REPTILES. — Snakes are one of the most fascinating living creatures in the natural world.
Their strange body form, extremely elongated and without limbs, and the powerful venoms they
produce, have made them steeped in mystery and mythology since the origin of humanity. Recent
evidence from embryology, fossil records, molecular phylogenetics, ecology, and biochemistry has
shown that snakes represent an evolutionary summit of processes involving correlated changes
in body plan, locomotor performance, and trophic behavior with one final goal: to break the di-
etary limitations faced by most squamate reptiles by increasing their trophic diversity, particularly
towards larger prey. In common with the ancestral conditions shared by Rhynchocephalians and
Gekkotas, the evolution of several squamate lineages underwent body elongation and limb reduc-
tion, as well as active foraging of prey during daytime, by means of rapid movement and high
metabolic rates. One crucial step in this evolutionary pathway was the development of forked
tongues and vomeronasal senses, allowing high discriminatory powers and olfactory directionality.
Molecular phylogenetics has discovered one unique and older origin of the venom in reptiles. All of
the poisonous groups (Varanidae, Serpentes, Iguania, Anguidae, and Helodermatidae) constitute
a monophyletic clade sharing basal toxins and specialized glands. The venomous systems of the
clade Toxicofera became progressively more complex, reaching their zenith in advanced snakes,
which depredate on a larger variety and size of preys than do other squamates. Indeed, there is
much evidences showing that the capture of prey, versus its defensive aspects, is the main force
driving the evolution of snakes venom. In this review, a hypothesis to explain the evolution of these
highly sophisticated venomous snakes is proposed. Snakes today retain a large body plan with a
short tail, which originated from a burrowing ancestor, as well as a large digestive cavity, which
allows for the digestion of small clumped prey (e.g., social insects, as is the case with phylogeneti-
cally basal blind snakes) or a unique large prey. Since advanced snakes have flexible but fragile
skulls, the benefits of feeding on relatively large prey not only balance the risks associated with
aggression, but also work well in concert with two strategies: constriction and rapid envenomation.
The first requires a body size similar to that of the prey for its immobilization, and was developed in-
dependently by some groups of snakes (Acrochrodids, Colubroids, and Boids). The second allows
for the capture of relatively larger prey and minimizes any risks by greatly reducing the time frame
of contact between prey and predator. Fast venom injection, by means of grooved front fangs, has
increased both the specific toxicities and diversity of their venoms, and ensured the effectiveness
of this strategy. Advanced venomous snakes (viperids and elapids) have benefited from this evo-
lutionary progress, resulting not only in a great diversification of species and ecologies, but also in
wide geographic distributions via intercontinental dispersal. This evolution began during the end of
the Cretaceous period as a result of the explosive propagation of mammals. Indeed, certain kinds
of preys, rodents for example, provided an excellent opportunity to change the feeding ecology of
snakes, leading to the subtle, elegant, and lethal predators we know today.

Introduccié

Recents progressos en el coneixement de
la historia evolutiva del llinatge més avancat
dels reptils actuals, els escamosos 0 Squama-
ta, han revolucionat la visié que es tenia de
I’origen i evolucid del veri en aquest grup i de
forma destacable en el seu maxim exponent,
les serps o ofidis. Com i perqué la natura ha
fet possible I'existéncia de serps dotades de
veri, un armament quimic extremadament po-
derds, és una questié que la biologia evolu-
tiva comenca a resoldre. Actualment existeix
un cert consens sobre el fet que les serps sén
el resultat de la combinaci6é de dues innova-

cions clau: la cerca activa de preses mitjan-
¢ant un sistema olfactiu localitzat a la llengua
i una locomoci6 corporal sense extremitats,
que permet moure’s dins d’un ampli ventall de
microhabitats. Ates que I'objectiu d’ambdues
vies evolutives és la captura de preses, aixo ha
tingut notables implicacions en la diversifica-
Ci6 de la dieta i en el comportament trofic dels
ofidis. Tanmateix, a banda d’aquest vessant
estrictament descriptiu i funcional, quan s’in-
terpreten tots aquests aspectes en el context
filogenétic dels reptils escamosos és possible
d’establir-ne la seva trajectoria evolutiva. L'ob-
jectiu final és definir una hipodtesi coevolutiva
per proposar quines soén les causes que han
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Figura 1. Un escurcd (Cerastes gasperettii) espera enterrat en la sorra el pas d'una presa. El desenvolupament
d’'un sistema verinos ha assolit en els reptils, i especialment en les serps, una sofisticacid que supera a la d'altres
organismes i és el resultat d’'una cursa evolutiva de més de 200 milions d'anys envers la captura de preses
grans.

impulsat aquest disseny i explicar els proces-
sos implicats en la génesi d’'uns depredadors
tan extraordinaris (fig. 1).

De les tuatares a les serps: diversificacio
morfologica i alimentaria dels réptils
escamosos

Actualment, prop de 8.300 espécies de
reptils ocupen tots els habitats del plane-
ta amb I’excepcié de les regions terrestres i
marines extremadament més fredes. Les tor-
tugues i els cocodrils s6n dos grups morfolo-
gicament homogenis, actualment forca reduits
en nombre d’espécies en relacio a la resta i
amb un origen molt antic. Un tercer grup, els
rinocéfals, es troben avui en dia Unicament re-
presentats pels esfenodontids o tuatares de
Nova Zelanda i son auténtics fossils vivents.
Presenten un metabolisme lent, amb tempe-
ratures corporals baixes i un cicle vital llarg
amb un esfor¢ reproductor escas. Tot i que
antigament havien estat molt més nombrosos
i presentaven una distribucié geografica for-
ca més amplia, han estat substituits pels seus
parents evolutivament més propers, els reptils
escamosos 0 Squamata amb 7.800 espécies
actuals (fig. 2). Aquests darrers sén, doncs, la
gran majoria dels réptils actuals, evolucionats
a partir d’'un ancestre comu compartit amb els

rincocefals que va aparéixer fa com a minim
230 Ma (Datta i Rayz, 2006).
Fonamentalment, es pot considerar que hi
ha dos eixos sobre els quals s’ha desenvolu-
pat la diversificacié dels Squamata. El primer
és el canvi de pla corporal, des d’un patrd
ancestral de cos curt amb quatre extremitats
exemplificat pel seu grup germa els rincoce-
fals, a un cos extremadament llarg d’aspecte
tubular i sense extremitats, especialment de-
senvolupat en les serps. Aquesta coevolucio
de I'elongacié corporal i la reduccié o fins i
tot la pérdua de les extremitats (Wiens et al.,
2006), ha succeit en diversos llinatges d’esca-
mosos de forma independent (fig. 2) i defineix
dos patrons corporals basics. En les espécies
que es mouen per I’herba, per la fullaraca o en
ambients oberts, la cua, atés que actua com
a propulsor, és forca més llarga que el cos.
En canvi, en aquelles especies o llinatges que
estan adaptats a I’excavacio per dur una vida
subterrania, com els Amphisbaenia o els Diba-
midae, el cos és molt llarg i la cua curta (fig. 2).
El segon eix és I'estratégia d’alimentacio,
que ve determinada per la combinacié d’una
serie d’opcions. Les més importants sén la
mida de la presa en relacio a la del depredador,
el mode de cerca (a I’aguait o activa) i els mit-
jans per a capturar-la. La majoria dels llinatges
dels escamosos, amb I'excepcié dels filoge-
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Figura 2. Per entendre les grans tendéncies evolutives que han desenvolupat els réptils escamosos en termes
de diversificacié morfolodgica i alimentaria, i la importancia de les serps en aquest context, és necessari tenir

en compte les darreres filogénies moleculars del grup (Fry et al.,, 2006; Lee, 2009). Les tuatares (rincocefals,
marcats amb *) son el grup germa dels escamosos, amb els que constitueixen el grup dels lepidosaures. A la
base de la filogénia, per ordre de diferenciacio, hi trobem una serie de clades de caracteristiques forca diverses:
dibamids (réptils excavadors), gekkotes (geckos i llangardaixos d'aletes) i scincomorfes (escincs, llangardaixos
cuirassats i llangardaixos de nit). Situats més a l'interior de I'arbre filogeneétic hi ha els laterats, que inclou les
sargantanes i llangardaixos tipics (families Lacertidae, Teiidae i Gymnophthalmidae) i els réptils excavadors

de cos anellat (Amphisbaenia). Els laterats son el grup germa dels clades de reptils verinosos, anomenats
Toxicofera. Com es pot observar, hi ha diversos llinatges d’espécies de cos allargat i completament apodes
(cercles vermells), apareguts de forma independent i d'altres que presenten extremitats molt reduides (cercles
taronja), com els llangardaixos d‘aletes o Pygopodidae. Ilgualment, hi ha canvis en els patrons de cerca i captura
de la presa que evolucionen alhora amb aquests canvis de pla corporal basic.

neticament basals, com els Gekkota (geckos
i llangardaixos amb aletes) i els Iguania, sén
fonamentalment depredadors que cerquen les
seves preses movent-se activament i detec-
tant-les mitjancant un sistema olfactiu molt
desenvolupat. La mecanica d’aquest sistema
quimiosensorial es basa en el desenvolupa-
ment d’un organ vomeronasal situat al sostre
del paladar (Schwenk, 1995). Les particules
olfactives son recollides per la llengua i trans-
portades per un conducte a aquest organ per
a la seva posterior analisi. Diversos estudis in-
diquen que aquest organ té una gran capacitat
de discriminacio d’estimuls olfactius, tant pel
que fa a les preses potencials com als depre-
dadors o als individus de la mateixa espécie
(vegeu per exemple, Cooper, 1998; Cooper i
Vitt, 1984; Lewis et al., 2007). En determinades

families de réptils escamosos com els lacer-
tids o els teids, la part terminal de la llengua
esta dividida en dos lobuls, que proporcionen
una certa discriminacié direccional dels es-
timuls olfactius. En els Gekkota, les prop de
1.100 espécies de geckos cacen en la ma-
joria dels casos a I'aguait i utilitzen molt més
la visié per detectar les preses que I’olfacte,
pero hi ha excepcions. Algunes especies pre-
senten un tipus de cerca intermédia, realitzant
moviments d’escaneig i restant durant certs
periodes de temps a I'aguait. En el cas dels
llangardaixos amb aletes, geckos de cos ser-
pentiforme i sense extremitats anteriors, hi ha
espécies que actuen clarament com a cerca-
dors actius. L’arbre filogenétic dels Squamata
(fig. 2) mostra els dibamids (uns petits reptils
amb els ulls atrofiats, sense extremitats i amb
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Figura 3. El vidriol (Anguis fragilis) és I'Unic representant de la familia dels anguids present a la peninsula
Ibérica. Confds sovint amb les serps, es pot distingir d’elles per la preséncia de parpelles i d'un timpa cobert per
una escata. A més, la forma del seu cap és més semblant al de les sargantanes que al de les serps. La mitologia
popular considera el vidriol una espeécie forca verinosa: “el vidriol porta el dol”. En realitat és completament
inofensiu per a les persones, atés que quan se’l manipula no mossega gairebé mai i no es coneix cap cas
d’enverinament. El seu veri esta pensat per capturar grans llimacs, impossibles d’empassar vius, als quals
subjecta amb la boca mentre el veri que flueix per les dents de la mandibula inferior va paralitzant

lentament la presa.

el cos allargat, que semblen cucs) com a ba-
sals respecte de la resta, seguits pels Gekko-
ta. Tot i la manca d’informacié sobre la bio-
logia dels dibamids, el fet que les tuatares i
els geckos siguin cercadors passius, hocturns
i de ritme metabolic baix, fa pensar que I'an-
cestre dels Squamata actuals era aixi. El de-
senvolupament, secundariament durant I'evo-
lucio del grup, de llinatges amb un cos allargat
i amb extremitats reduides, va comportar un
increment de la taxa metabdlica i un augment
de la velocitat de locomocié. D’altra banda, en
els Gekkota i les tuatares, la forca de pressid
de les mandibules s’utilitza per a capturar les
preses. Aixi, la captura lingual desenvolupada
en les iguanes i les agames, que assoleix la
seva maxima especialitzacié en els camale-
ons, és també una via evolutiva derivada. El
fet que la llengua tingui la funcié de capturar
i manipular la presa a la boca representa un
impediment per a desenvolupar llengties per
funcions quimiosensorials avancades, atés
que per fer aixo cal una llengua gran i robusta.

Els réptils toxics: Toxicofera

El principal problema quan es tracta de
definir un reptil com a verinds és que tradici-
onalment aixo s’ha fet tenint en compte la pre-
séncia de simptomes clinics en I’'home com
a resultat de la seva mossegada. Atés que la
nostra espécie no és objecte d’atacs significa-
tius per part de la major part dels reptils, molts
dels que sén realment verinosos han passat

Figura 4. El dragoé de Komodo (Varanus
komodoenisis) és el vertebrat i I'animal terrestre
verinds més gran que existeix, i es troba en unes
poques illes d’Indoneésia al voltant de la de Komodo.
Excepcionalment pot assolir els 3.5 m de longitud
total. Varanus prisca, emparentada amb ell, va
habitar Australia fa 18.000 anys i podia assolir els

6 m. El dragd de Komodo és capac¢ de matar grans
mamifers com bufals o cérvols que caca a lI'aguait,
mitjancant una rapida mossegada verinosa. El veri
produeix una hemorragia continua que acaba
provocant la mort de la presa, sovint unes setmanes
després. Durant aquest temps, el drago és capac de
seqguir la seva victima i esperar la seva mort. S’han
produit alguns atacs mortals a humans. La fotografia
correspon a un dels exemplars en captivitat al Parc
Zoologic de Barcelona.
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Figura 5. Toxicofera (reptils verinosos) esta constituit per tres grans grups actuals, amb les seguents families:
ofidis, anguimorfes (families Varanidae, Lanthanotidae, Helodermatidae, Xenosauridae i Anguidae) i Iguania
(Chamaeleonidae, Agamidae i Iguanidae). Analisis moleculars mostren que totes aquestes families presenten un
sistema basal de gens comu que han donat lloc a la produccio de proteines, que posteriorment han esdevingut
verins. A I'arbre filogenetic esta mapat I'existencia de glandules secretores de proteines toxiques situades en les
dues mandibules (en verd), mandibulars inferiors (en taronja) i maxil-lars (en roig). Aquestes dades i la datacio
de la filogénia estan extretes de bibliografia (Hedges i Vidal, 2009; Fry et al., 2006; Wiens et al., 2010). L'dnic
grup fossil inclds son els mosasaurids, que van apareixer fa 90 milions d’anys i es van extingir fa 65 milions
d‘anys (al final del Cretaci). Eren formes marines de fins a 10 m de longitud, amb una morfologia externa

que recorda la dels cocodrils actuals, perd amb aletes en comptes de mans i peus. Fins i tot hi ha evidéncies
indirectes que posseien llengues bifides (Schulp et al., 2005).

desapercebuts. Fins fa ben poc, a banda d’un
cert nombre de serps, els Unics réptils con-
siderats verinosos eren els monstres de Gila
(familia Helodermatidae). Posteriorment es va
descobrir que alguns anguids com el vidriol
(Anguis fragilis) (fig. 3) eren també verinosos.
Finalment, es va proposar que la mossegada
d’alguns varans com el de Komodo (Varanus
komodoensis) tenia efectes toxics inicialment
atribuits a la preséncia d’una abundant flora
bacteriana en la seva boca (fig. 4). Tanma-
teix, investigacions posteriors han desmentit
aquesta hipotesi demostrant que els varanids
posseeixen veritables toxines de fabricacio
propia (Fry et al., 2009).

Les dades moleculars basades en la se-
quenciacio de I’ADN i la construccié d’arbres
evolutius mostren un elevat suport a un cla-
de de réptils situat a I'interior de la filogénia
dels Squamata. Dins d’aquest, les serps sén el

grup germa dels altres grups considerats com
a verinosos: varanids, helodermatids i anguids
(Fry et al., 2006; Hedges i Vidal, 2009) (fig. 5).
Tot i que no s’han fet estudis en aquest sen-
tit, no és descartable que els representats de
dues families petites i microendemiques, els
lanthanotids i shinisaurids, per la seva proxi-
mitat filogenética amb les serps i els varanids,
també puguin ser verinosos. Més especta-
cular és encara el fet que en aquest mateix
clade s’hi ha d’incloure els Iguania (iguanes,
camaleons i agames), dins del qual hi ha com
a minim algunes especies capaces de produir
rudimentaries toxines, fet del tot insospitat. La
conseqléncia d’aixo és que totes les famili-
es d’escamosos verinosos s’han desenvolu-
pat a partir d’'un ancestre comu (sén un grup
monofiletic) i per tant 'origen del veri durant
I’evolucio dels reptils escamosos és Unic. Se-
gons els rellotges moleculars, aquest origen
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es pot datar dins el periode Jurassic. Aquest
grup monofilétic ha estat denominat Toxicofe-
ra (Hedges i Vidal, 2009) i la millor prova del
seu exit evolutiu és que conté el 58% de les
7.900 espécies de Squamata actuals. A banda
de la possibilitat que existissin dinosaures ve-
rinosos (Gong et al., 2010), tots els reptils veri-
nosos que viuen actualment pertanyen doncs
a Toxicofera.

En comparacié amb els altres reptils esca-
mosos, els Toxicofera han dut a I’extrem el de-
senvolupament de patrons de coevolucié entre
el pla corporal basic i les estratégies de depre-
dacio. El grup Iguania esta format exclusiva-
ment per formes semblants a I'ancestre dels
Squamata amb cos curt i extremitats comple-
tament desenvolupades. Presenten actual-
ment prop de 1.300 espécies distribuides per
gran part del mén i sén minoritaris en relacié
al grup format per les serps i les families afins
(anguimorfes). Dins d’aquests darrers, els an-
guids son cercadors actius que s’alimenten de
preses de mida petita o mitjana, utilitzant I’ol-
facte vomeronasal amb una llengua bilobulada
a I'extrem. El seu cos és allargat i en algunes
especies és serpentiforme i sense extremitats.
Els helodermatids (monstres de Gila) sén Uni-
cament dues espécies americanes. Si bé no
tenen un cos apode, presenten un coll i un cos
comparativament llargs. Els lantanotids pre-
senten un unic representant vivent, I'enigma-
tic vara semiaquatic de Borneo (Lanthanotus
borneensis), del qual s’han capturat menys
d’una cinquantena d’exemplars. Lanthanotus
comparteix amb els helodermatids i amb el
seglent grup (el varans) el seu coll allargat i
I’aparicié d’una llengua completament bifida,
com a adaptacié extrema a la cerca i discri-
minacié de rastres quimics. Els varans sén un
grup d’unes 80 espécies, algunes de les quals
poden assolir en relacié a la resta d’escamo-
sos, mides corporals considerables. Les serps
per la seva extraordinaria significacié, sén
tractades en els apartats seglents.

Evolucio i diversificacio de les serps

Els ofidis representen un cas extrem
d’elongacié corporal. EIl mecanisme que ha
produit aquesta sorprenent morfologia es
basa en I'adquisicié d’una o més mutacions
en I'ancestre de les serps sobre els gens que
controlen la velocitat de formacié dels somites
(Vonk i Richardson, 2008). Aquests, son els
compartiments basics en quée s’organitza el
cos dels embrions de vertebrats durant el seu
desenvolupament. En el cas dels embrions de
serp, aquests produeixen somites més rapida-
ment i s6n més petits que en altres Squamata.
Atés que cada somita produeix una vértebra,
el resultat és un cos extremadament allargat
que pot arribar a tenir de 300 a 500 vértebres.
Partint d’aquesta condicié morfoldgica inalte-

rada, les serps han estat capaces de realitzar
diversos tipus de reptacid, trepar sobre dife-
rents substrats, nedar o fins i tot planar entre
les capcades dels arbres adaptant-se a una
amplia varietat d’habitats.

L’arbre de les serps mostra una primera
dicotomia basal entre les serps cegues (Sco-
lecophidia) i la resta d’ ofidis (Alethinophidia)
(fig. 6). Aquest primer llinatge inclou actual-
ment cinc families de serps subterranies que
abasten prop de 310 espécies (Vidal et al.,
2010). Sén serps de mida petita (excepcional-
ment assoleixen fins a 1 m de longitud) amb el
cos perfectament cilindric, amb escates llises
i iguals entre elles, tant en el ventre com en el
dors, i una cua molt curta. El seu cap té els ulls
molt petits i rudimentaris situats sota les esca-
tes. Aquestes serps, s’alimenten fonamental-
ment de termits i altres insectes socials que
cacen dins els seus caus. Aixi, segueixen el
rastre quimic deixat per aquestes preses en la
més absoluta foscor fins a localitzar-ne un niu
i capturar-les amb un sorprenent mecanisme
mandibular (Kley i Brainerd, 1999; Kley, 2001).
Es tracta de serps completament mancades
de veri i denticio especialitzada per a aquesta
finalitat.

Dins els aletinofidis, el primer grup en di-
ferenciar-se respecte els altres, son els Ame-
rophidia, format per dues antigues families
d’America Tropical: els aniliids i els tropido-
fids. La primera familia esta constituida per
una unica especie excavadora i tropical que
s’alimenta de petits vertebrats i serps -encara
més petites que ella- que cerca activament. El
seu crani és bastant rigid, per bé que la man-
dibula inferior és capac¢ d’una certa articulacio.
Els tropidofids, sén 17 espécies anomenades
boes nanes, atés que presenten una morfolo-
gia corporal similar a la dels boids, amb un cos
curt i gruixut, per bé que no hi estan directa-
ment emparentades (Vidal et al., 2009). Es trac-
ta de serps nocturnes que cacen a I’aguait de
forma oportunista tota mena de vertebrats de
mida relativament gran mitjangant constriccié.
Aquesta forma d’alimentacié esta associada a
un increment de la capacitat d’obrir forca la
boca, com a resultat de la manca d’una unio
ossia entre les dues mandibules, que queden
unides simplement per un lligament muscular,
augmentant aixi I’articulacié cranial. Per tant,
dins els amerofidis s’hi troben dues estrategi-
es de captura de preses totalment oposades.

La seguent dicotomia separa dos grups
filogenéticament ben suportats: els Henophi-
dia i els Caenophidia. Els primers presenten
poques especies, tenen una distribucid més
0 menys restringida i en tots els casos no hi
ha cap tipus d’aparell verinds. Inclouen dues
families de serps de cos curt i gruixut que
actuen com a depredadors passius esperant
el pas de les seves preses. Les boes i pitons
(Boidae i Pythonidae) son constrictores i s’ali-
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Scolecophidia

Cenophidia

Preses petites i agrupades: formigues i térmits.

Preses petites i/o allargades: cucs, insectes, saures i serps.
== Preses de gran diametre: ocells, ous...
== Preses relativament grans.

Figura 6. Filogénia molecular dels principals llinatges de serps actuals, mapant la tipologia general de les
preses capturades per cada familia i I'estrategia de captura: empassada directa (cercle negre), fonamentalment
constriccio (cercle blau), espécies constrictores o verinoses (cercle taronja) i exclusivament verinoses (cercle
vermell). Com es pot observar, el grup més nombros, el cenofidis, és alhora el que presenta més diversitat
d'estrategies trofiques. Dins les families verinoses, els atractaspids, elapids i vipérids tenen ullals verinosos
anteriors i a la resta, quan hi son presents, son posteriors. La filogénia esta basada en els resultats obtinguts per

Vidal et al., (2009-2010).

menten de preses relativament grans per la
seva mida corporal. Algunes especies poden
assolir mides forga grans, fins a9 m en el cas
de la pitdé Pyhton reticulatus (Murphy i Hen-
derson, 1997), potser I'ananconda (Eunectes
murinus) o més en I'extingida Titanoboa cer-
rejonensis (Head et al., 2009). Com a resultat,
son les serps que s’alimenten de les preses
de més mida corporal en termes absoluts. Els
altres henofidis, sén espécies fossorials o0 ex-
cavadores que viuen en caus o sota la fullara-
ca de les selves tropicals. La seva dieta varia
segons les families i va des de preses allarga-
des com cucs de terra o petits vertebrats. Els
henofidis comprenen actualment tan sols unes
125 especies, aproximadament.

Els integrants del seglient grup (els ceno-
fidis) s’anomenen serps avangades i inclouen

la major part de les espécies actuals (78%) i
totes les que soén verinoses. La familia més
basal, els Acrochordidae inclou només tres
especies aquatiques i no verinoses, que ma-
ten les seves preses per constriccié. Les altres
dues families basals sén asiatiques: els Parea-
tidae, extremadament especialitzats en captu-
rar cargols i llimacs, i els Xenodermatidae, que
s’alimenten de réptils. La resta de families han
aparegut a partir d’'un ancestre que va adquirir
la capacitat de generar toxines, fet que implica
un unic origen del veri en les serps. En aquest
grup, I’evolucié bioquimica i morfologica en-
vers el desenvolupament de tipologies de ve-
rins i denticions ha tingut lloc de forma inde-
pendent en diversos grups. El producte final
d’aquests processos és I'aparicié de diferents
tipus de toxines especialitzades i de sistemes
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Figura 7. Els escurcons, les serps de cascavell i els crotals son depredadors especialitzats en la captura de preses
a l'aguait. El veri de la majoria de les espécies no afecta el sistema nervios i en canvi ho fa sobre els teixits i el
sistema sanguini. No son gaire rapids movent-se, el seu cos €s curt i gruixut, pero si mossegant: part superior
esquerra, Vipera latastei (peninsula Ibérica), part superior dreta, Bitis arietans (Africa i part d’Arabia); part inferior
esquerra, Macrovipera mauritanica (nord d’Africa) i part inferior dreta, Echis coloratus (Arabia). Aquestes serps
acostumen a presentar caps relativament grans per poder empassar-se un ventall de mides de presa ampli, ates
que la caca a I'aguait no permet tanta seleccido com en la caca activa.

Figura 8. A la peninsula Ibérica hi ha sis ofidis verinosos. Les tres fotografies de dalt corresponen als tres
escurcons del génere Vipera (d'esquerra a dreta: Vipera seoanei, \/ aspis i V. latastei) que de forma excepcional
poden causar la mort als humans, especialment nens, vells o persones amb greus malalties que afectin el
sistema circulatori. Les tres fotografies de baix corresponen a Macroprotodon brevis (Colubridae), Malpolon
monspessulanus (Lamprophiidae) i Natrix natrix (Natricidae), totes elles amb ullals posteriors. La primera espéecie
s'alimenta de petits sauris. La seva escassa mida i el seu veri poc toxic fa que no representi cap problema medic
per als humans. Malpolon posseeix un veri més potent, tot i que habitualment no injecta veri per defensar-

se. Aixi, rarament hi ha enverinaments i quan es produeixen els simptomes no passen habitualment d'una
inflamacio local, sense haver-se registrat morts. Finalment, Natrix natrix esta especialitzada en la captura
d'amfibis, especialment gripaus, que subjecta amb la boca mentre el veri els paralitza. Aquesta espécie no
mossega mai I’'home, rad per la qual no es coneixen enverinaments i és completament inofensiva.



Figura 9. La majoria de les serps verinoses amb ullals posteriors, com la nostra serp verda (Malpolon
monspessulanus), no sén perilloses per a 'hnome. Com es pot apreciar a la fotografia, els ullals sén curts,
immobils i situats a la part posterior de la boca. Aixo dificulta injectar veri quan es tracta d'una mossegada
defensiva, atés que aquesta dura normalment menys d’'un segon. Els rars enverinaments en humans succeeixen
quan la serp es queda enganxada al lloc on ha mossegat, i permet aixi que el veri, que no es tan toxic com el
dels escurcons, vagi fluint a poc a poc dins la ferida. Tot i que és una serp agressiva, sempre que té 'oportunitat
prefereix fugir en comptes d'atacar els humans i només mossega quan se la intenta capturar.

d’inoculacié. A escala evolutiva, la posicié
dels ullals verinosos a la boca ha estat clau
per la seva alimentacié. En els diversos grups
de serps que tenen originalment ullals poste-
riors pero, hi ha espécies que s’alimenten de
preses molt petites (artropodes i altres inver-
tebrats) o indefenses (ous), o bé que maten
per constriccié. En aquests casos hi ha una
perdua considerable de toxicitat i han desa-
paregut secundariament els ullals inoculadors
de veri, rad per la qual moltes d’aquestes co-
lobres s’han de considerar a efectes practics
com a no verinoses. En canvi, aquest mateix
procés és molt rar en les serps amb ullals an-
teriors. Només s’ha produit en una serp talp i
en una serp marina, fet que indica que la seva
elevada especialitzacié verinosa ha dificultat
enormement una reversié cap a la condicié
ancestral dels cenofidis. Aixi, les families dels
vipérids (fig. 7), elapids i atractaspids supo-
sen, atés el seu avancat sistema verinds una
via sense retorn en el procés de construccio
d’un depredador extremadament especialitzat
i complex. Les dues primeres families presen-
ten un elevat nombre d’espécies a les zones
tropicals i semiarides. A la peninsula Ibérica,
nomeés hi ha sis espécies de serps verinoses

de les quals només tres, els escurcons, poden
per la mida i posicié dels ullals aixi com per la
toxicitat del veri (fig. 8), ser realment perilloses
per a ’home. Malpolon monspessulanus, la
comuna serp verda dels ecosistemes mediter-
ranis (fig. 9), és I'Gnica serp amb ullals posteri-
ors capag de causar una minima simptomato-
logia, per bé que lleu en la majoria dels casos.

Alimentacié o defensa?

L'existencia de sistema verinds en els ofi-
dis respon a dues pressions adaptatives no
excloents: la captura de les preses i la defensa
enfront els depredadors. Existeixen diverses
evidéncies en favor de la primera causa i del
caracter secundari de I’'Us defensiu. D’entra-
da, les serps sén en gran mesura refractaries
a mossegar animals que no entren dins el seu
ventall de preses, com per exemple els hu-
mans. Fins i tot les serps més verinoses pre-
fereixen fugir, si tenen la possibilitat de fer-ho,
abans d’enfrontar-se amb la nostra especie.
Tot i que no es coneix certament la causali-
tat, s’ha trobat una correlacié entre la compo-
sicio de la dieta i les caracteristiques del veri
en el crotal asiatic Calloselasma rhodostoma
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(Daltry et al., 1996). Aquesta espécie presenta
una variabilitat geografica acusada pel que fa
a les preses que formen part de la seva dieta.
Per tal d’optimitzar-ne la captura, la seleccio
natural ha produit canvis locals en les carac-
teristiques de les seves toxines. Un altre bon
exemple d’aquesta evolucié correlacionada
entre la dieta i les caracteristiques del veri perd
en un ambit taxondmic més alt, el trobem en
els escurcons del génere Echis. Les espéecies
que s’alimenten predominantment d’artropo-
des com els escorpins, produeixen toxines
més letals per a aquestes preses que per als
vertebrats (Barlow et al., 2009). Un exemple
espectacular el constitueix el crotal Bothrops
insularis, una serp de color groc que habita uni-
cament a I'illa de Queimada Grande a la costa
sud del Brasil, on és extraordinariament abun-
dant. El fet que gran part de les seves preses
siguin ocells i la gran competéncia pel menjar
derivada de I'elevada densitat d’individus, han
fet que aquesta especie sigui molt més veri-
nosa que les seves congeneres del continent.
Atés que els ocells poden sortir volant després
de ser mossegats per la serp, cal que el veri
sigui molt potent, per poder matar-los molt ra-
pidament. Un altre exemple d’evolucio insular
envers serps molt toxiques per diferéncies de
dieta, es pot trobar a les poblacions de la serp
elapida Notechis ater que habiten les illes de
I’estret de Tasmania i que com el Bothrops in-
sularis, s’alimenta en gran mesura d’aus. Una
evidencia més la constitueix I'especialitzacié
de la serp marina Aipysurus eydouxii, que en
alimentar-se exclusivament d’ous de peixos
ha experimentat una pérdua de neurotoxicitat
del veri, I'atrofia de les glandules verinoses i la
perdua dels ullals (Li et al., 2005). No obstant
aixo, en alguns pocs casos el veri sembla te-
nir una certa utilitat defensiva com en el cas
de les cobres escopidores. Diverses espécies
d’aquestes serps que pertanyen als géneres
Naja i Hemachatus presenten petites obertu-
res frontals situades a I’extrem dels ullals veri-
nosos que permeten escopir veri fins a 1,5 m
de distancia. El veri destrueix la cornia i pro-
dueix una ceguera que pot arribar a ser total i
irreversible. Aquesta estratégia és uUnicament
defensiva i la serp injecta el veri a les preses
mitjangant una mossegada tipica.

Tenint en compte la causalitat dietaria en
I’evolucié dels verins, no és estrany que la
major part de les 600 especies de serps que
son verinoses (prop del 20% dels ofidis) no si-
guin perilloses per a I’home, atés que aquest
no constitueix part de la seva dieta. Tot i aix0,
els enverinaments per mossegada de serp ve-
rinosa sén un problema important als paisos
del tercer mén amb poblacié nombrosa i un
sistema sanitari deficient. La manca de dades
en aquestes regions fa dificil una quantifica-
ci6 precisa del problema, pero les estimacions
oscil-len entre 1,2-5,5 milions de mossegades

anuals, que deriven en 0,4-2,5 milions d’enve-
rinaments (Kasturiratne et al., 2008). Aquesta
discrepancia és deguda al fet que afortunada-
ment no totes les mossegades impliquen la in-
jeccié de verins en unes dosis suficients com
per produir simptomes d’enverinament. La
mortalitat anual oscil-la entre 420.000-95.000
morts. A banda d’aixd, una certa part de les
mossegades no mortals produeixen efectes
secundaris que afecten severament la vida
dels supervivents.

Origen i evolucié del sistema verinés dels
Squamata

Les caracteristiques de I'aparell verinés
ancestral es poden trobar ben exemplificades
en els Iguania i estaria constituit per glandules
productores de mucus ric en proteines, situa-
des a les mandibules inferior i superior, envol-
tant gran part de la superficie bucal. El veri, un
complex proteic, fluiria pel conjunt de dents
sense que existissin modificacions especifi-
ques en la denticié. Analisis filogenétiques (Fry
et al., 2006) mostren que I'ancestre verinds
dels toxicofera estava dotat de vuit tipus dife-
rents de toxines si, bé de toxicitat lleu, amb un
ampli ventall d’efectes destinats a incapacitar
la presa per respondre a I’atac del depredador.

En la majoria dels Iguania, els simptomes
provocats per I’enverinament sobre les preses
no han estat investigats i la funcionalitat del
veri és desconeguda. D’altra banda, és pro-
bable que s’hagi perdut la toxicitat secundari-
ament en moltes espécies, com per exemple
en el cas dels iguanids i agamids herbivors. En
els anguimorfes (anguids, varanids i heloder-
matids), es desenvolupa una glandula produc-
tora d’un veri més toxic, localitzada només en
la mandibula inferior. En els anguids que han
estat investigats, I'efecte del veri és probable-
ment una certa paralisi sobre les preses. En
els varans, segurament per la magnitud de les
seves dimensions, les mossegades produ-
eixen simptomes apreciables fins i tot en els
humans, com inflamacid, dolors, augment de
la pressio i manca de coagulacio sanguinia. En
el cas dels helodermatids (fig. 10), apareix ja
per primera vegada una certa especialitzacio
dentaria.

Aquest progressiu increment en la sofisti-
caci6 dels sistemes verinosos en els Toxico-
fera guarda concordanca amb la seva diver-
sificacio trofica. La gran majoria dels llinatges
de Squamata sén depredadors de preses de
mida petita en relacié a la del depredador, fo-
namentalment invertebrats i especialment ar-
tropodes, que sén extraordinariament abun-
dants en els ecosistemes (Vitt i Pianka, 2005).
Excepcionalment, algunes especies de mida
relativament gran depreden sobre altres rep-
tils o petits mamifers. Més rarament, i sovint
associat a la insularitat, una part important de



a) Glandules verinoses
b) Llengua bifida

c) Dents acanalades

d) Orificis i canal de sortida del veri

Figura 10. Els helodermatids (Heloderma suspectum i H. horridum, a I'imatge) sén dues espécies de sauris

que habiten les arees tropicals, subtropicals i desértiques d’América del Nord i América Central. El seu sistema
verinds esta constituit per diverses dents especialitzades (c) situades a la maxil-la que son forca més llargues que
els de la mandibula superior i tenen un solc exterior. La glandula verinosa (a) es troba doncs a la part inferior
de la boca, situada entre els ossos de la maxil-la i el teixit connectiu, i esta dividida en quatre compartiments.
Durant I'atac, I'heloderma mossega i subjecta amb forca la seva presa. Els moviments de la maxil-la causen una
pressio sobre la glandula verinosa que fa que el veri surti per uns orificis situats al llarg d'una canal on s'acumula
el veri (d). Aixi, el veri és conduit a la punta de la dent a través del solc exterior. En els mamifers els efectes del
veri produeixen taquicardia, una caiguda de la pressid sanguinia i hemorragies internes en diversos organs. No

es coneixen casos comprovats de mort causats a humans.

la dieta esta basada en matéria vegetal com
fruits, flors i llavors, com en algunes iguanes,
agames o fins hi tot varans (Anguimorpha).
Les serps i el seu llinatge germa, els angui-
morfes, representen una notable desviacié
d’aquest patré trofic. Si bé els anguids no
destaquen per alimentar-se de preses gaire
grans, algunes especies com el vidriol (An-
guis fragilis) sén capaces de capturar bavo-
ses que son relativament grans. En canvi,
els helodermatids s’alimenten especialment
d’ous de reptil o d’ocell i de cries de mami-
fer, cercant-los dins de caus, forats o cavi-
tats mitjancant el seu sistema vomeronasal
i la seva llengua bifida (Beck, 2005; Pianka,
2004). El cas dels varans és el més signifi-
catiu. Cerquen de forma activa preses amb
I’ajut de la llengua bifida, alimentant-se fins
i tot de grans mamifers. Les espécies més
grans com el vara de Komodo (Varanus ko-
modoensis) (fig. 4), que pot assolir fins a 3.5
m, son depredadors que es troben al capda-

munt de la cadena alimentaria. En algunes
illes d’Indonésia, a Nova Guinea i a Australia
els varans han substituit els mamifers carni-
vors en aquest paper com a producte del seu
gegantisme (Sweet i Pianka, 2007).

La maquinaria verinosa dels ofidis

Si algu a la natura exemplifica el poder del
veri, és sens dubte la serp. Des dels inicis de
la humanitat la misteriosa capacitat per matar
els éssers humans mitjancant una simple mos-
segada per part d’una estranya criatura amb
el cos llarg i sense extremitats, devia causar
auteéntic terror. Aixi, no és estrany que la por
a les serps formi part d’un dels aprenentat-
ges humans basics (Ohman i Mineka, 2003), i
que aquests animals siguin un dels membres
més destacats de les nostres mitologies. No
va ser fins a 1670 que el metge italia Frances-
co Redi va descobrir que les serps mataven
les seves preses injectant veri per mitja d’'un
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Figura 11. Els ofidis més avancats (cenofidis) han desenvolupat tres sistemes inoculadors de veri al llarg de la
seva evolucio. El sistema proteroglif (a) es troba en tots els elapids (cobres, mambes, serps marines i de coral),
els ullals s6bn immobils i presenten un solc profund que condueix el veri. A la fotografia es pot observar el cap

i el crani d'una cobra (Naja). El sistema solenoglif (b) presenta un parell d’ullals emplacats en la part anterior
de la boca, articulables i que resten plegats sobre el sostre de la boca quan no son utilitzats. El veri flueix per
un conducte tancat situat a l'interior de l'ullal. Es el que presenten les serps de la familia dels vipérids, com els
escurcons, els crotals o les serps de cascavell, com I'escurco europeu (Vipera berus) de la fotografia. El sistema
opistoglif (c) es defineix per I'existéncia d’'un o de vegades dos parells d’ullals amb solc, situats a la part mitjana
de la mandibula superior. Es present en les colobres verinoses com Natrix natrix (cap i crani), ofidis en general
poc verinosos per a 'home, tot i que amb algunes destacades excepcions. Finalment, les serps aglifes es troben
mancades de dents i glandules especialitzades, i sén, en la majoria dels casos, no perilloses.

sofisticat sistema allotjat a la mandibula su-
perior. L’aparell inoculador esta constituit per
una denticié i glandules productores de veri.
En general, hi ha quatre tipus generals de sis-
temes dentaris en les serps (fig. 11). Els ullals
sén dents especialitzades en la inoculacié de
veri, tenen una mida variable segons els grups
d’ofidis i les mides corporals de les espécies.
A tall d’exemple, I'escurcgé africa Bitis gabo-
nica de fins a 1,8 m de longitud té uns ullals
que poden assolir els 29 mm. En canvi, la serp
verinosa meés gran, la cobra reial Ophiopha-
gus hannah, amb una longitud maxima de 5.5
m, esta dotada d’uns ullals que no superen 1
cm de longitud. Un cas singular soén les serps
talp (familia Atractaspidae) que presenten
una notable variacié. Una espécie s’alimen-
ta de cucs de terra i no té dents especialit-
zades en la injeccio de veri. Hi ha un génere
que té ullals fixos situats a la part anterior de
la boca. Finalment, el génere Atractaspis des-
taca per tenir ullals davanters extremadament
llargs i no presenta cap altre tipus de denticio
a la maxil-la. Aquestes serps sén capaces de
moure els ullals i fer-ne sortir la punta per la
comissura bucal i aixi mossegar amb la boca
tancada. Aquesta capacitat s’interpreta com
una adaptacio per cacgar rosegadors dins dels
seus caus forga estrets on no hi ha gaire espai
per obrir la boca.

La glandula verinosa es localitza a la part
posterior del cap, darrere els ulls. Es una es-
tructura dividida en lobuls que contenen tlbuls
amb cél-lules productores que aboquen el veri

en un lumen interior. En els elapids aquest és
petit i el veri s’acumula basicament en les cel-
lules; com a conseqliéncia la quantitat injecta-
da és petita en relacié als vipeérids. En relacié a
la mida del cap, els vipérids acostumen a tenir
glandules verinoses més grans que els ela-
pids, probablement a causa de la preponde-
rancia de citotoxines en el seu veri que afecten
el gran volum de teixits de la presa, requerint
aixi que s’injectin dosis més grans.

Si bé antigament s’havia utilitzat el terme
“glandula de Duvernoy” per denominar la
glandula salivar modificada per produir mucus
amb propietats toxiques de les colobres agli-
fes i opistoglifes, actualment es tendeix a con-
siderar-la com una veritable glandula verinosa.
En les serps opistoglifes, el veri segregat per la
glandula del veri desemboca en un conducte
ala base d’una o dues dents diferenciades, si-
tuades a la part mitjana de la maxil-la. Aquest
sistema inoculador és menys eficient, atés
que el veri ha de fluir per les dents i la quantitat
injectada és petita. Les glandules verinoses en
les serps més avancades (solenoglifs i prote-
roglifs) es troben situades a la part posterior
del cap, darrere dels ulls i envoltades d’una
musculatura que en contraure’s injecta el veri
a pressio. Aquest mecanisme permet la ino-
culacié de dosis de veri de forma molt rapida.

El veri de les serps és fonamentalment un
coctel de proteines que desenvolupen a grans
trets tres tipus d’efectes. Les neurotoxines
paralitzen el sistema muscular interrompent
la transmissié sinaptica, ja sigui bloquejant



I’alliberament de I'acetilcolina (el neurotrans-
missor basic) o la seva unié6 amb el receptor
especific. Altres toxines actuen sobre el siste-
ma sanguini, produint coagulacid, anticoagu-
lacié o hemorragies. El darrer cas correspon
a les toxines que destrueixen cél-lules i teixits
de diferents tipus: muscular (miotoxines), cel-
lules sanguinies (hemotoxines) o de forma no
especifica (citotoxines). L'objectiu és facilitar
la digestié de la presa ja que les serps no te-
nen capacitat de masticacié.

Evolucio del sistema verinds de les serps

Segons evidéncies morfologiques i embri-
oldgiques, i considerant les relacions filogene-
tiques entre els principals grups de serps, és
possible reconstruir com I'evolucié ha cons-
truit el seu aparell verinds. L’ancestre comu de
les serps amb els Toxicofera més afins com els
varans o els helodermatids, va perdre les glan-
dules de veri i la denticié associada. La dieta
de les serps excavadores actuals, que soén les
més basals en la filogénia, basada en formi-
gues i térmits, fa innecessaria la conservacio
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d’un aparell verinés. Probablement, la serp an-
cestral tenia una dieta constituida per petites
preses i igualment no necessitava veri per ma-
tar-les. No obstant aix0, la serp ancestral va
conservar les glandules seroses precursores
de les verinoses pero, a diferéncia dels angui-
morfes, restringida Unicament a la mandibula
superior. El procés seguit pel desenvolupa-
ment del sistema verinds durant I’evolucio de
les serps va consistir fonamentalment primer
en I'aparicié d’una glandula especialitzada en
la produccio de toxines i després en |'aparicio
d’un aparell inoculador. En aquest procés hi ha
una série de passos clau. El primer és la di-
ferenciacié de la part posterior de la glandula
serosa en una de més especialitzada, la glan-
dula de Duvernoy, que va comencar a produir
toxines. S’ha postulat que el veri podria ha-
ver-se desenvolupat mitjangant el reclutament
d’enzims pancreatics usats primerament en la
digesti6 de la presa. L'expressié del gen res-
ponsable d’aquests enzims seria diferent en
la glandula verinosa, donant lloc a I'aparicié
d’'una nova proteina de funcié toxica. La re-
peticid d’aquest procés seria responsable de
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Figura 12. Reconstruccié de I'evolucié de la glandula secretora de veri i els tipus de denticio associada en els
ofidis, basada en el metode de la maxima versemblanca. Com es pot observar, I'adquisicié d'una glandula de
veri forca desenvolupada s'ha assolit dos o tres cops de forma independent durant la historia evolutiva de les
serps. En el cas de les denticions verinoses, el sistema solenoglif presenta dos origens independents, mentre

que la reversid des d’'una denticié6 amb ullals posteriors a un sistema aglif ha ocorregut com a minim dues

vegades separadament.
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la constitucié dels veritables coctels toxics
presents a les serps verinoses més avanca-
des. No obstant aix0, les darreres evidéncies
apunten a una realitat molt més complexa.
Prop de 20 families de proteines produides per
diferents tipus de teixits haurien estat la base
per desenvolupar el complex de toxines com
a minim 24 vegades al llarg de I'evoluci6 de les
serps. Alhora, per evitar I’autointoxicacio de la
serp s’haurien desenvolupat inhibidors de la
circulacié d’aquestes toxines.

El segon pas és 'aparicio dels ullals pos-
teriors presents als ofidis opistoglifs, durant
’embriogenesi, a causa del desacoblament
d’una part de I'epiteli responsable del desen-
volupament de la denticié. A partir d’aqui, les
serps haurien desenvolupat unes denticions
solenoglifes i proteroglifes mitjancant un crei-
xement al-lometric diferenciat que faria mi-
grar aquests ullals a la posicié anterior de la
mandibula en els darrers estadis embrionaris
(Vonk et al., 2008). El canal transportador de
veri, s’aniria tancant fins a formar el conducte
interior que es pot trobar en els vipérids. Aixi,
el desenvolupament de glandules verinoses
avancades i de la denticié solenoglifa hauria
succeit diversos cops de forma independent
en els cenofidis (fig. 12).

Una hipotesi per explicar la génesi d’un
nou depredador

Malgrat el seu disseny corporal tan simple,
les serps més avancades (Caenophidia) sén
components forca recents de les faunes dels
ecosistemes i s’han diversificat notablement
en lambit ecologic i alimentari. L'especialitza-
Cci6 ecologica és en gran mesura el principal
factor causal responsable produint extraor-
dinaries i sorprenents adaptacions (fig. 13).
Basant-nos en la historia evolutiva dels es-
camosos i de les serps, és possible analitzar
com canvis morfologics i en el comportament
trofic han produit una notable diversificacié de
la dieta. Les particulars caracteristiques mor-
fologiques de les serps (cos extremadament
cilindric i allargat, i sense extremitats) obliguen
a considerar quatre tipus generals de preses.
El primer correspon a preses que son tan pe-
tites en relacié a la mida de la serp que poden
ser empassades directament sense que hagin
de ser immobilitzades. Aixi, aquestes serps
Nno necessiten ser verinoses o constrictores.
Les preses allargades i poc gruixudes, cons-
titueixen la segona categoria i en sén un bon
exemple molts réptils escamosos, perd també
cucs de terra o llimacs. No és gens estrany
doncs, que a les regions tropicals del mén hi
hagi forca espécies de serps que s’alimentin
d’altres, donat que el que cap millor dins de
I’estébmac d’una serp és una altra serp. El cas
oposat, la tercera categoria, és I'alimentacid
de preses no gaire més grans que la serp, pero

que presenten un diametre relativament gran,
com certs tipus d’ous, o els ocells. Finalment,
cal considerar aquelles preses que sén forca
grans en relacio a la mida del depredador, cas
perfectament exemplificat en les boes o pi-
tons, que sén capaces d’alimentar-se de ma-
mifers ungulats o de cocodrils.

Totes les serps, sigui quina sigui la seva
ecologia, costums i habitats, posseeixen un
cos forca més llarg que la seva cua. Aques-
ta caracteristica seria el resultat de I’herencia
d’unes proporcions corporals procedents d’un
ancestre subterrani (Shine i Wall, 2008). Aquest
origen ha estat recentment reforcat a partir de
diverses evidencies morfologiques i molecu-
lars (Apestiguia i Zaher, 2006; Wiens et al.,
2010; Zaher i Rieppel, 2002), descartant aixi
la teoria de I'ancestre mari (Lee, 2005-2009).
Aquesta morfologia amb un gran abdomen
tubular on es troba I'estomac allargat i volumi-
nos, permet que hi capiga aquesta quantitat
de menjar. La primera estrategia trofica desen-
volupada per les serps podria ser de la prime-
ra categoria de preses, especialment quan els
items consumits es troben agrupats. El millor
exemple son les serps cegues (Scolecophidia)
que s’alimenten de térmits i formigues (fig. 5).
Atés que aquestes apareixen agrupades for-
mant colonies d’insectes socials, si bé la mida
de cada presa és petita, la biomassa consu-
mida és gran. En I'estémac d’una d’aquestes
serps es van arribar a comptabilitzar fins a
1.400 larves i pupes de termits. Alhora, la seva
petita mida no fa necessari que les serps cuc
tinguin un gran cap, amb un crani i mandibules
flexibles per manipular la presa. Aquesta con-
dici6 és important ates que tenen un crani fort
i massis, i per tant escassament flexible, per
poder excavar i viure sota terra.

L’augment de restes fossils de serps pro-
cedents de finals del Cretacic suggereix que
durant aquest periode les serps van expe-
rimentar una diversificacio de formes i van
abandonar la seva vida subterrania per emer-
gir a la superficie. Aquest fet coincideix amb
I’expansié dels mamifers i en especial de les
formes de petita mida com els primers rose-
gadors (fa 58 milions d’anys, Van ltterbeeck et
al., 2007). Aquests mamifers, ates el seu ci-
cle biologic tan rapid i la seva posicio en les
xarxes trofiques, representen una biomassa
considerable en molts ecosistemes. Atretes
per aquesta gran disponibilitat de preses o per
altres causes, com la disminucié de la com-
petencia i/o depredacid, o I’'extincié de grans
reptils a finals del Cretaci, alguns llinatges de
serps van abandonar el medi subterrani i van
colonitzar la superficie. Els petits mamifers
que es refugiaven dels depredadors aeris 0
terrestres amagant-se dins els seus caus eren
vulnerables a aquests nous predadors amb un
cos allargat que els permetia d’entrar-hi i que
mitjancant el seu olfacte vomeronasal podien



Figura 13. Lescurco de banyes (Cerastes gasperettii) és una serp especialitzada en la vida en els deserts de
sorra d’Arabia. La seva morfologia és un compendi d’adaptacions a aquests habitats extrems que tenen com a
objectiu la captura de les seves preses (réptils i mamifers), que son en aquests habitats habitualment rares, com
el gecko Sphenodactylus doriae de la fotografia. Aquesta serp s’enterra a la sorra mitjancant torsions laterals
del tronc, amb I'ajut de les fileres d'escates dorsals properes a les ventrals, que estan unides més laxament a la
pell i actuen com a petites pales drenant la sorra durant els moviments. Enterrada a la sorra és gairebé invisible
per als seus depredadors i les seves preses, les quals caca a I'aguait. Aquesta estratégia en comparacié amb la
recerca activa de preses, minimitza els riscos fisiologics i de depredacio, alhora que augmenta la probabilitat
d‘alimentar-se quan la disponibilitat de preses és baixa. Les banyes que la serp té al cap es creu que imiten la
forma dels brots tendres de les plantes, fet que podria servir d'esquer per a la captura de preses. Amb tot, el
millor métode és I'Us de la seva cua, que, a diferencia de la coloracié mimetica de la resta del cos, és d’'un color
groc que crida I'atencié a rosegadors, aus i reptils. El moviment de la cua davant del cap de la serp serveix

per atreure-les a una mort gairebé segura. Finalment, la serp pot desplacar-se grans distancies utilitzant un
moviment de reptacio lateral (“sidewinder”) que minimitza el fregament amb la sorra. Aquest tipus de locomocio
ha estat desenvolupat independentment pels escurcons Cerastes del nord d'Africa i Arabia, I'escurco del desert
africa del Namib, Bitis peringueyi i la serp de cascavell dels deserts d’América del Nord, Crotalus cerastes. Per un
fenomen de convergéncia evolutiva, tots tres grups de serps presenten morfologies i ecologies similars com a
resultat d'una adaptacio optima als deserts de sorra.

seguir el seu rastre en la completa foscor. Un
bon exemple d’aquest enorme nou potencial
trofic és el desenvolupament de forma inde-
pendent en les boes i els crotals d’organs que
detecten la calor dels mamifers, situats dins
de fossetes a les escates labials en el primer

cas i prop del musell en I’altre. La captura dels
petits mamifers representa un canvi d’estra-
tégia trofica notable en la historia evolutiva
de les serps que presenta certs avantatges.
La captura de preses relativament grans per
la mida del depredador permet reduir la fre-
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quéncia d’alimentacio, ja que s’adquireix més
quantitat de biomassa en menys temps. Aixo
comporta una menor exposicié als depre-
dadors, un menor risc fisioldgic a causa per
exemple de condicions climatiques adverses,
i la possibilitat d’invertir més temps en altres
activitats com la reproduccié.

Aixi, les serps van passar de capturar un
elevat nombre de minuscules preses a la cap-
tura d’una Unica presa de més mida corporal,
fet que va tenir profundes implicacions com-
portamentals, ecoldgiques i morfoldgiques
(Colston et al., 2010). El crani d’aquestes no-
ves serps, el llinatge dels Amerophiidia i els
Henophiidia, alliberat de la rigidesa requerida
per I’excavacio, va experimentar una série de
modificacions. La mida del cap va augmentar
per incrementar la capacitat de mossegada i
canvis osteologics van fer possible un crani
més flexible. Especialment destacable és I'eli-
minacioé de I'articulaci6 mandibular i la seva
substitucié per un lligament muscular. Com a
resultat, aquestes serps usen el cap de forma
molt eficient, tant per capturar, com per mani-
pular i empassar-se preses d’un diametre més
gran que el seu cos, com si fos una ma.

Ara bé, alimentar-se de preses relativament
grans representa potencialment un risc més
gran per al predador. En augmentar la mida
de la presa, també pot augmentar el dany que
poden causar en defensar-se, produint-li im-
portants lesions. Una consequéncia de I'incre-
ment de flexibilitat cranial és que el cap esde-
vé bastant fragil. L'intent de fugida de la presa
pot produir danys en les mandibules que inca-
paciten la serp per alimentar-se de nou i pro-
vocar-li la mort per inanicié. Per tal d’afrontar
aquest problema, I’evolucié ha adoptat en les
serps dues solucions diferents. La primera és
la immobilitzacié de la presa usant el mateix
cos de la serp, mitjangant el procés de cons-
triccié. Aquest métode consisteix a enroscar
el cos de la serp sobre el de la presa formant
diversos anells, immobilitzant-la i posterior-
ment provocar-li la mort per asfixia, en impe-
dir I'entrada d’aire en els pulmons. No obstant
aixo, no és descartable que pugui també pro-
duir un augment de la pressié sanguinia pro-
vocant una aturada cardiaca. Aquesta estrate-
gia ha estat desenvolupada especialment pels
boids (boes i pitons), els acrocordids i algunes
colobres. La seva gran mida els permet d’ali-
mentar-se de grans vertebrats, que en alguns
casos representen fins el 95% del pes de la
serp (Murphy i Henderson, 1997). El principal
cost de la constriccié és que la diferencia de
mida entre el depredador i la presa no pot ser
gaire gran. Les serps capaces d’alimentar-se
de grans preses, com mamifers ungulats, son
també grans exemplars de boes i de pitons.

L’altra estrateégia ha estat el desenvolupa-
ment de verins letals. Les colobres opistogli-
fes capturen les seves preses retenint-les amb

la boca durant un cert temps, mentre el veri
va fluint de les dents fins al cos de la victima.
Aquesta menor capacitat d’inoculacio de veri,
que alhora és menys toxic que els dels ela-
pids o vipérids, implica un elevat risc que la
presa pugui danyar el depredador. Quan més
gran és la presa capturada en relacio a la mida
del depredador, més gran és la dificultat per
retenir-la i a la vegada augmenta la capacitat
d’agressi6 de la presa com a defensa a I'atac.
Aixi, és predictible que la mida relativa de les
preses consumides en relacié a la d’aquestes
serps sigui petita, per tal de disminuir el risc
d’una lesio. Aixi mateix, hi ha serps d’ullals
posteriors que utilitzen la constriccié no per
matar la presa sin6é simplement per immobilit-
zar-la mentre el veri fa el seu efecte. Aquesta
estratégia permet capturar preses relativament
grans reduint els problemes que aixd compor-
ta per al depredador. En aquestes serps, el fet
d’utilitzar o no la constriccié depén no només
de la mida de la presa sind també de les seves
caracteristiques. Els peixos i els amfibis atés
el seu cos tou i relliscos s6n empassats direc-
tament sense ser constrenyits.

Les serps verinoses més avancades, com
les cobres, les mambes, els crotals o els escur-
cons (families Elapidae, Viperidae i Atractas-
pidae), suposen la culminacié final d’aquesta
trajectoria evolutiva. La seva mossegada és
extremadament rapida (en algunes espécies
pot durar menys de 0,2 segons), perd permet
la injeccié d’una elevada dosi d’un veri molt
potent i mortal. Aixi, la durada del contacte
fisic entre la presa i el depredador és tan in-
significant que I’atac mitjancant la mossega-
da representa per a la serp un risc molt baix.
Aquesta rapidesa fa que la presa no acostumi
a respondre a I'atac, ja que no és capacg de
localitzar el depredador o de comprendre amb
exactitud el que acaba de passar. El fet de
no retenir la presa a la boca mentre el veri fa
efecte o d’immobilitzar-la amb el propi cos, tal
com fan les serps verinoses menys avancades
i constrictores, déna I’oportunitat a la presa de
fugir, evitant aixi I’enfrontament amb el depre-
dador. Ara bé, aquesta fugida és en va, perquée
la dosi de veri injectada li causara finalment
la mort. D’aquesta forma, aquestes serps
han respost al problema de minimitzar el risc
d’agressié d’una presa comparativament més
gran, que d’altra banda és més rendible que
haver d’atacar diverses preses petites. A tall
d’exemple, la massa d’una presa ingerida pel
crotal Bothrops atrox pot arribar a representar
el 156% del pes de la serp, molt més que en
les colobres proteroglifes o en les serps cons-
trictores.

Els ofidis verinosos estan presents en el
registre fossil des de fa 36 Ma, fet que repre-
senta tan sols el 25% de I'edat del conjunt
de les serps. Tot i que les dades moleculars
(Vidal et al., 2009) daten aquest origen en un



periode més antic (Cretacic), alhora també en-
darrereixen notablement I’edat d’aparicié de la
primera serp. Per tant, independentment del
sistema de datacié, durant aquest curt perio-
de de temps, I’evolucié ha produit aproxima-
dament el 72% de les especies d’ofidis, que
representen el 30% dels reptils escamosos.
A més, les serps verinoses es troben en tots
els ecosistemes i regions biogeografiques ca-
lides del mén, on ocupen una vasta diversitat
d’habitats. Les serps cegues (Scolecophidia)
estan presents en tots els continents de I’he-
misferi sud perqué el seu ancestre habitava el
supercontinent Gondwana abans que aquest
es fragmentés en les masses de terra actuals
(Vidal et al., 2010), A diferéncia d’aquestes, les
serps verinoses meés avancgades, els viperids i
elapids, presenten una distribucié més amplia
i s’han expandit pels continents quan aquests
estaven separats, creuant barreres marines
o dispersant-se grans distancies. En aquest
sentit, si considerem la riquesa d’especies, la
seva capacitat de dispersio i distribucié geo-
grafica, aixi com la seva gran diversitat ecolo-
gica, no hi ha gaires dubtes que les serps ve-
rinoses han aconseguit un éxit destacable. Els
processos coevolutius implicats han produit
canvis en els plans morfologics basics (elon-
gacio corporal, sistema vomeronasal), patrons
de locomocio, capacitat fisiologica i meta-
bolica, i estrategia de captura de les preses.
L’etapa final ha sigut el desenvolupament d’un
sistema verinds extraordinariament potent i le-
tal. El motor d’aquest procés tan singular en el
context de I'evolucié de la vida a la terra, ha
estat probablement la diversificacié dietética
envers preses més grans, produida per I'éxit
dels mamifers a la fi del Cretaci. Com a resul-
tat final, ’evolucié ha dissenyat les serps veri-
noses com uns cagadors tan subtils i elegants
com eficacos i mortals, que maten gairebé a
distancia.

Agraiments

Voldria agrair a en Manel Pijoan i Albert
Maso, la revisié del manuscrit.
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