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1. RESUMEN

RESUMEN: Las serpientes u ofidios son animales caracterizados por su cuerpo alargado,
cubierto de escamas y piel resistente, la cual se renueva periddicamente mediante el proceso de
muda o ecdisis. En esta ltima se desprende la capa mas superficial de la epidermis, teniendo
lugar varias veces al afio. Poseen una musculatura potente y un craneo muy flexible, formado por
huesos de tamafo y peso reducido que, ademads, se articulan parcialmente unos con otros. Esta
caracteristica es fundamental para permitir la ingesta de presas de gran tamafio. En la cavidad oral
se encuentran numerosas estructuras, las cuales pueden variar entre especies. Se describen cuatro
tipos de denticion en las serpientes, dependiendo de la presencia o ausencia, desarrollo y
ubicacion de los colmillos. Poseen numerosas glandulas salivales, destacando la glandula del
veneno en las especies venenosas. Y, ademads, cuentan con papilas gustativas que, en conjunto con

la lengua y sus movimientos, cooperan con el érgano vomeronasal.

Su sistema nervioso es anatdmicamente similar al de los mamiferos, aunque menos desarrollado
y con algunas excepciones. Respecto a los 6rganos de los sentidos, varios de ellos son similares
a los de los mamiferos y otros completamente diferentes y exclusivos. El sentido de la vista no
esta muy desarrollado, pero en algunas especies se va a complementar con varios Organos
termorreceptores para detectar presas de sangre caliente. También cuentan con el organo
vomeronasal, muy desarrollado en los ofidios que, coordinado con la lengua bifida, detecta
particulas en suspension en el medio que van a desencadenar distintos comportamientos
relacionados con su supervivencia. Carecen de oido externo y oido medio. No obstante, son
capaces de detectar estimulos vibratorios transmitidos por el sustrato en contacto con la cabeza.
Por ultimo, otro sentido que atin se encuentra en investigacion es el de la geolocalizacion, donde

se ha visto que también participan algunos de los sentidos mencionados.

SUMMARY: Snakes or ophidians are animals characterized by their elongated body, covered
with scales and resistant skin, which is periodically renewed through the process of moulting or
ecdysis. In the latter, the most superficial layer of the epidermis is shed, which takes place several
times a year. They have a powerful musculature and a very flexible skull, formed by small,
lightweight bones, which also partially articulate with each other. This characteristic is essential
to allow the ingestion of large prey. Numerous structures are found in the oral cavity, which may
vary between species. Four types of dentition are described in snakes, depending on the presence
or absence, development and location of the fangs. They possess numerous salivary glands, with
the venom gland prominent in venomous species. They also have taste buds that, together with

the tongue and its movements, cooperate with the vomeronasal organ.
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Their nervous system is anatomically similar to that of mammals, although less developed and
with some exceptions. Regarding the sense organs, several of them are similar to those of
mammals and others are completely different and unique. The sense of sight is not highly
developed, but in some species it is complemented by several thermoreceptor organs, to detect
warm-blooded prey. They also have the vomeronasal organ, highly developed in ophidians,
which, coordinated with the forked tongue, detects particles in suspension in the environment that
will trigger different behaviours related to their survival. Snakes lack an outer and middle ear.
However, they are able to detect vibratory stimuli transmitted by the substrate in contact with the
head. Finally, another sense that is still under investigation is that of geolocation, in which some

of the aforementioned senses have also been found to be involved.

RESUMO: As serpes ou ofidios son animais caracterizados polo seu corpo alongado, cuberto de
escamas e pel resistente, a cal se renova periodicamente mediante o proceso de muda ou ecdise.
Posuen unha musculatura potente e un cranio moi flexible, formado por 6sos de tamafio e peso
reducido que, ademais, se articulan parcialmente uns con outros. Esta caracteristica é fundamental
para permitir a inxesta de presas de gran tamafo. Na cavidade oral atbpanse numerosas estruturas,
que poden variar entre especies. Describense catro tipos de denticion nas serpes, dependendo da
presenza ou ausencia, desenvolvemento e localizacion dos cabeiros. Posuen numerosas glandulas
salivais, destacando a glandula do veleno nas especies velenosas. E, ademais, contan con papilas

gustativas que, en conxunto coa lingua e os seus movementos, cooperan co 6rgano vomeronasal.

O seu sistema nervioso ¢ anatomicamente similar ao dos mamiferos, ainda que menos
desenvolvido e con algunhas excepcions. Respecto aos organos dos sentidos, varios deles son
similares aos dos mamiferos e outros completamente diferentes e exclusivos. O sentido da vista
non estd moi desenvolvido, pero en algunhas especies completariase con varios Organos
termorreceptores para detectar presas de sangre quente. Tamén contan co érgano vomeronasal,
moi desenvolto nos ofidios que, coordinado coa lingua bifida, detecta particulas en suspension no
medio que van desencadear distintos comportamentos relacionados coa sua supervivencia.
Carecen de oido externo e medio. Con todo, son capaces de detectar estimulos vibratorios
transmitidos polo substrato en contacto coa cabeza. Por ultimo, outro sentido que ainda se atopa

en investigacion é o da xeolocalizacion, onde tamén participan algins dos sentidos mencionados.

PALABRAS CLAVE: Ofidios, integumento, espejuelo, cavidad oral, sistema nervioso, drganos

de los sentidos, 6rgano vomeronasal, termorrecepcion.
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1. PRESENTACION

1.1. INTRODUCCION

Las serpientes u ofidios son animales vertebrados caracterizados por la ausencia de extremidades
y su cuerpo alargado, que forman parte la Clase Reptilia. Constituyen el Suborden Serpentes,
pertenecientes al Orden Squamata (escamosos), al Superorden Lepidosauria 'y Subclase Diapsida.
En la actualidad se conocen alrededor de 8.000 especies de reptiles, de los cuales,

aproximadamente 3.800, son serpientes.
Las serpientes se dividen en cinco grandes familias:

= Boidae (Boas)

= Pythonidae (Pitones)

= Colubridae (Culebras)

= Elapidae (Cobras, corales y mambas)

= Viperidae (Viboras y crotalos)

Las serpientes habitan por todo el planeta exceptuando las regiones polares, algunas islas como
Irlanda y Nueva Zelanda, y muchas pequefas islas del Atlantico y del Pacifico central. Sus
habitats representan una gran variedad de entornos naturales en practicamente todas las latitudes,
incluidos algunos climas extremos. Asi, las serpientes pueden agruparse en cinco categorias
principales en funcion de su habitat: terrestres, excavadoras, arboreas, de agua dulce y de agua
salada. Pese a esta gran variedad de habitats y estilos de vida, han desarrollado una serie de
adaptaciones especiales que les permiten sobrevivir en estos entornos tan diferentes. Algunas de
estas son los colores y patrones de camuflaje, la forma y disposicion de las escamas, al igual que

la presencia de 6rganos sensoriales, como las fosetas termosensibles o el 6rgano de Jacobson.

Tienen gran importancia ecologica que, muchas veces, es opacada por los mitos que existen
alrededor de ellas. Constituyen una parte importante de los depredadores encargados de mantener
el equilibrio de los ecosistemas ya que regulan poblaciones de un gran nimero de especies. Dentro
de estas especies, sefialar la importancia de aquellas a las que consideramos plagas o transmisoras
de enfermedades como ratones, ratas, topos, caracoles, insectos, etc. A su vez, las serpientes
también sirven de alimento a gran variedad de depredadores superiores como aves rapaces,

jabalies, felinos, etc.

Ademas de la importancia ecoldgica, ciertos compuestos del veneno de las especies venenosas
han servido como modelo para disefiar y desarrollar agentes terapéuticos. Algunos componentes

del veneno presentan diversas funciones bioldgicas que modifican la coagulacion sanguinea, la
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regulacion de la presion arterial o la transmision de impulsos nerviosos, que han sido la base para

el desarrollo de excelentes herramientas farmacologicas.

Pese a la importancia de las serpientes, muchas mueren a manos de los humanos sobre todo por
el miedo y desconocimiento. Muchas otras son objeto de persecucion y caza con el fin de servir
como alimento en algunos paises, como trofeo, con fines artesanales o trafico ilegal. También
mencionar su captura y mantenimiento en cautiverio para ser destinadas a la cria y
comercializaciéon como nuevos animales de compaifiia. Y por ultimo y no menos importante, la
alteracion y destruccion de sus habitats. Por todo ello, las serpientes se han convertido en un grupo

vulnerable del cual hay que tomar conciencia y contribuir a su conservacion.

1.2.  OBJETIVOS

La siguiente revision bibliografica se centra en la region anatomica de la cabeza de los ofidios. El
objetivo general de este trabajo es pues, abordar las diferentes estructuras y o6rganos que
conforman la cabeza de las serpientes, describiendo su anatomia general, funciones y, en los casos
pertinentes, las caracteristicas propias y especificas que difieren entre las diversas familias y

especies.
Objetivos especificos:

1) Analizar la histologia de las capas que conforman la piel y las escamas.

=  Conocer los diferentes tipos de escamas cefalicas.
2) Detallar como se lleva a cabo el patrén de muda o ecdisis.

3) Explicar la estructura del craneo y funcionamiento de la mandibula.

=  Adaptaciones anatomicas de las serpientes comedoras de huevos.

4)  Describir las estructuras de la cavidad oral y sus elementos principales.
=  Definir la composicion las papilas gustativas, asi como su funcion.
=  Enumerar las caracteristicas de la denticion y clasificacion de las serpientes en base a
las diferencias dentarias.
=  Descripcion de la lengua, sus movimientos y principales funciones.

=  Definir el nimero y disposicion de las glandulas salivales.
5) Detallar la conformacion anatomica del encéfalo y sus diferencias con los mamiferos.

6) Describir las estructuras anatémicas del ojo.
=  Contribuciones del espejuelo al sentido de la vista.

=  Qué es la glandula de Harder y descripcion del conducto lagrimal.
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7)
8)

9)

10)

=  Diferencias en base a los habitos diurnos y nocturnos.
= Influencia del habitat en el desarrollo de ventajas adaptativas respecto a la

superposicion binocular.
Definir las estructuras anatomicas del oido y su funcionamiento.
Revelar la importancia del 6rgano vomeronasal en las serpientes.

Explicar la deteccion de la radiacion infrarroja.

= Detallar los tipos de fosetas faciales: labiales y loreales.

Determinar si las serpientes presentan sentido de la geolocalizacion.
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2. METODOLOGIA

Para la elaboracion de esta revision bibliografica, se siguieron los criterios PRISMA (Page et al.,
2021) expuestos a continuacion. En la siguiente tabla (Tabla 1) se recogen los criterios de

elegibilidad de la revision:

Tabla 1. Criterios de elegibilidad

Criterios de inclusion

Contenido anatémico y fisiologico general

Contenido anatémico y fisiologico especifico de ciertas especies
Patologias y aspectos relacionados

Suborden Serpentes u Ophidia

Que contenga datos evolutivos

Comparativa con otros individuos del orden Squamata

Margen temporal que incluya desde 1995 hasta la fecha actual
Idiomas: espafiol e ingles

Disponibilidad en linea o con acceso en la Biblioteca Intercentros (Lugo)

Criterios de exclusion

Estudios sin relacion con el tema principal pero que se incluyan a las serpientes

Que no presenten objetivos con fines anatomicos

Contenido centrado en otras regiones anatdmicas que no sean la cabeza

Se llevo a cabo una busqueda metddica de la informacion en diferentes bases de datos, como
PubMed, Iacobus, Web of Science y Google Académico. Los principales términos de biisqueda
fueron: (1) Serpiente; (2) Snake; (3) Reptiles; (4) Ophidia; (5) Anatomy; (6) Head; (7)
Herpetology. Con dichos términos, las estrategias de busqueda fueron: 1. (1), (2), (3) y (4) por
individual; 2. (2) + (5); 3. (2) + (6); 4. (2) + (5) + (6); etc. Ademas, se incluyeron filtros como el
margen temporal, indicado en los criterios de inclusion, y disponibilidad para acceder online.
Cabe mencionar que, durante la realizacion de este trabajo, se encontraron otros documentos (sin
emplear los buscadores mencionados) que cumplen los criterios, por lo que también se incluyeron

en este estudio.

Para la seleccion de aquellos documentos validos que cumpliesen los criterios de inclusion en esta
revision, se llevo a cabo la lectura del ‘Abstract’ o resumen. En caso de resultar de interés, se
procedi6 con su lectura completa para decidir si incluirlo en el trabajo. Finalmente, todos aquellos
documentos validos fueron cargados en el gestor de bibliografia ‘Mendeley’ para facilitar el

manejo de la informacion asociada.
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3. EXPOSICION DEL TEMA
3.1. INTEGUMENTO

3.1.1.PIELY ESCAMAS

La piel de los reptiles consiste en dos estratos principales, la epidermis, el mas externo, y la dermis

en el interior (Halliday & Adler, 2007).

La epidermis esta formada por seis capas que, desde la mas externa a la mas interna son:
Oberhiuten (término aleman que significa estrato superior de la piel), capa 3, capa de mesos, capa

a, tejido lacunar y capa clara (Girling & Raiti, 2004; Swadzba et al., 2009; Klein et al., 2010).

Durante la maduracion de la epidermis, la capa Oberhduten se fusiona con la capa 3, dando como
resultado un estrato homogéneo sin limites celulares que corresponde a la superficie exterior en
contacto con el medio ambiente. Existen diferentes tipos de 3 queratinas de las cuales una de ellas
corresponde a proteinas ricas en glicina-prolina que, en asociacion con haces de queratina o, son
las responsables del endurecimiento de la epidermis. Estas proteinas se sintetizan de manera
temporal en las capas Oberhduten y capa f (Klein et al., 2010). La queratina epidérmica tiene
como funcion principal reforzar y aumentar la resistencia mecénica de la epidermis (Alibardi,

2013).

Las siguientes capas son denominadas capas a debido a su contenido en queratina o. Estas son la
capa mesos, compuesta por 2-10 capas de células aplanadas, y la propia capa a, que consta de
varias capas de células queratinizadas, en numero variable segin la especie y la influencia
estacional. Por ultimo, el tejido lacunar y la capa clara (similares entre si) conforman a la parte
mas interna de la epidermis. Esta ultima capa se encuentra sobre el estrato germinativo (Klein et

al., 2010).

En una disposicion normal, las escamas suelen replegarse caudalmente de modo que se solapan
parcialmente. La porcion subyacente entre las escamas, denominada region interescamosa, consta
mayoritariamente de queratina o, la cual es mucho mas elastica (Bright et al., 2003; Girling &
Raiti, 2004). La epidermis localizada en esta region comparte la mayoria de las capas con respecto
a la region superficial de las escamas, sin embargo, posee una capa 3 irregular con numerosos
pliegues y muy fina y, por lo tanto, carece de gran parte de las queratinas fj responsables de la
rigidez. El Oberhduten es delgado y su superficie irregular, mientras que la capa mesos y capa o
son muy delgadas y dificiles de distinguir (Close & Cundall, 2014; Han & Young, 2018). Por lo
tanto, el limite de una escama estara definido por el punto donde la capa [ pase de ser gruesa y
lisa a muy fina, irregular y plegada (Close & Cundall, 2014). Esto permite que, pese a que las

escamas son partes gruesas de la piel, estas estan separadas entre si por unos pliegues de piel
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interescamosa que aporta elasticidad y flexibilidad a la piel, haciéndola distensible, posibilitando
asi, que la circunferencia maxima de la serpiente aumente (Rivera et al., 2005; Halliday & Adler,
2007). Este hecho es de vital importancia sobre todo en aquellas especies que se alimentan con

presas grandes, también conocido como macrofagia (Rivera et al., 2005).

Respecto a las escamas, no son estructuras que puedan mudarse completamente, sino que se trata
de una lamina epidérmica continua (Halliday & Adler, 2007). La gran variabilidad de formas,
tamafios, distribuciéon u ornamentacion que pueden presentar tanto en diferentes partes de la
cabeza como del cuerpo, son de gran valor para la clasificacion y diferenciacion de especies
(Halliday & Adler, 2007; Caias et al., 2016). Ademas, existe diversidad estructural de las
escamas, sobre todo en sus capas mas finas, donde han sido descritos patrones de hoyos,
proyecciones y crestas denominados microdermatoglifos. Estos rasgos también han sido

utilizados como caracteres taxonomicos (Han & Young, 2018).

En la region de la cabeza, las escamas normalmente suelen ser grandes y similares a placas no
superpuestas entre si, aunque hay excepciones, como en las boas, la pitén o las viboras, en las que

suelen ser de pequefio tamafio (Halliday & Adler, 2007).

Existen varios tipos de escamas cefalicas de interés que se pueden identificar claramente, como
las siguientes (Figura 1): escamas parietales, temporales, frontales, prefrontales, rostrales,
internasales, prenasales, postnasales, supralabiales, infralabiales, loreales, preoculares,

postoculares y supraoculares (Sanchez et al., 2018).

Supraocular

Parietal

Frontal

Prefrontal

L — Internasal

Prenasal

Preocular

Supralabial Postocular

Temporal
| Postnasal

Prenasal

Rostral

Supralabial /e

Infralabial

Figura 1. Escamas cefalicas (Modificada de Carlos et al., 2018). Cada escama estéd

representada con un color y su respectivo nombre.
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Respecto a las escamas cefalicas, cabe mencionar la existencia del espejuelo, escama modificada
y transparente que se encuentra cubriendo el 0jo y conectado a las escamas perioculares a través
de una zona de transicion (denominada regién de bisagra) ubicada en el borde del mismo (Da
Silva et al., 2015). Histolégicamente esta conformado por tres capas: la capa epitelial externa, el
estroma y la capa epitelial interna (Lauridsen et al., 2014; Da Silva et al., 2015; Hellebuyck &
Solanes Vilanova, 2023).

- La capa epitelial externa cuenta con una o mas capas de células basales planas cubiertas
por queratina. Esta queratina esta formada por dos a cuatro capas alternas de queratina 3
y o, dependiendo del ciclo de muda en el que se encuentre. Una capa de queratina B y una
capa de queratina o dan lugar a lo que se conoce como ‘generacion’. En la fase de muda
se forma una nueva generacion debajo de la ya existente y, una vez completada, se

eliminara la externa.

- El estroma contiene fibras de coldgeno laminares dispuestas en capas paralelas y

entrelazadas con vasos sanguineos, fibroblastos y fibras nerviosas.

- La capa epitelial interna es una Unica capa germinal de células ctbicas planas con
vesiculas y microvellosidades (considerada la continuacion de la conjuntiva palpebral).
Se encuentra separada del estroma subyacente por una membrana basal. El borde libre
que delimita el espacio entre el espejuelo y la cornea es considerado equivalente al

endotelio corneal o epitelio posterior.

El espesor de estas capas varia de unas serpientes a otras, reflejando la adaptacion evolutiva a su
habitat natural. Los espejuelos mas finos se encuentran en especies arboreas y terrestres, mientras
que los mas gruesos aparecen en especies acudticas y excavadoras (Hellebuyck & Solanes

Vilanova, 2023).

La capa principal que se encuentra subyacente a la epidermis es la dermis. Esta, a su vez, esta
compuesta por dos capas primarias distintas en grosor, distribucién del colageno y contenido en

elastina (Close & Cundall, 2014):

» Ladermis superficial estd compuesta principalmente por fibras de coldgeno dispuestas de
manera perpendicular y poco empaquetadas, con abundantes fibroblastos. Esta region
suele estar mucho mas vascularizada e inervada que las capas mas profundas. Ademas,

su contenido en elastina es relativamente bajo.

» Ladermis profunda también estd compuesta por fibras de colageno, pero, a diferencia de
la anterior, estas fibras son mas gruesas y orientadas transversalmente. Respecto a la
elastina, su contenido es mucho mas abundante y su densidad aumenta con la profundidad

hasta terminar en una banda transversal gruesa denominada ‘lamina eléstica’.
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Los componentes de la dermis son un componente clave para la extensibilidad de la piel. El
estiramiento de la piel tiene lugar por la realineacion del colageno y tension de la elastina, siendo
esta ultima la responsable del replegamiento de la piel y retorno a su estado de reposo tras un

periodo prolongado de estiramiento (Close & Cundall, 2014).

Destacar que la pigmentacion de las serpientes depende de la interaccion entre las células
pigmentarias (cromatoforos) y su capa cornea refringente (Caiias et al., 2016). Es en la dermis
donde se localizan la mayoria de los cromatéforos que pueden ser de diferentes tipos: los
melanoforos (responsables del color negro y cuyo pigmento es la melanina), los guandforos (que
aportan un color blanco-azulado y cuyo pigmento es la guanina), los lipoforos (de color amarillo
gracias al contenido en carotenoides) y los aldforos (con color rojo-anaranjado) (Girling & Raiti,

2004; Halliday & Adler, 2007; Cafias et al., 2016).

Por tultimo, bajo la dermis se encuentra la hipodermis, conformando la capa més profunda de la

piel (Cafias et al., 2016).

3.1.2.MUDA

En las serpientes, la descamacion de la piel, denominada muda o ecdisis, suele ser completa,
siendo el patron de desprendimiento desde craneal a caudal, comenzando en la cabeza (Beynon
et al., 1994). En la cabeza se inicia el desprendimiento, alrededor de la cavidad oral, frotando las
mandibulas para ayudar a eliminar las capas sueltas de piel (Bright et al., 2003). Este proceso

supone la renovacion completa de la epidermis (Klein et al., 2010).

Durante el proceso de muda se pierde una generacion epidérmica madura y completa, constituida
por las capas anteriormente mencionadas en el apartado 4.1.1 (Swadzba et al., 2009). La capa de
queratina antigua no se mudara hasta que la nueva capa se haya formado por completo (Bright et
al., 2003). La generacion de la nueva epidermis comienza durante la denominada fase de reposo
y, posteriormente, tendra lugar la fase de renovacion en la que se ird conformando y madurando
(Swadzba et al., 2009). Se libera fluido linfatico y enzimas proteoliticas entre la capa recién
formada y la ya existente para crear un plano de escision (Girling & Raiti, 2004). En consecuencia,
aparecen zonas de hendidura translicidas entre la capa existente y la nueva para que puedan
separarse con facilidad (Bright et al., 2003). Finalmente, la capa clara termina por separarse del

Oberhiuten, produciéndose su desprendimiento (Swadzba et al., 2009).

Este proceso puede llevarse a cabo varias veces al afio, siendo mas frecuente en animales jovenes,
ademas de estar influenciado por varios factores, como son la duracion de la fase de reposo, la

temperatura ambiental, el estado de nutricion, el estado reproductivo, asi como la actividad de la
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hormona tiroidea y los esteroides (Halliday & Adler, 2007; Swadzba et al., 2009; Cazalot et al.,
2015).

En los dias previos a la muda, los colores del individuo se atenuian y la cobertura del ojo de la
serpiente (espejuelo) adquiere una tonalidad azulada y opaca como resultado de la acumulacion
de capas nuevas y viejas de la epidermis a medida que se disgregan (Bright et al., 2003; Halliday
& Adler, 2007; Hellebuyck & Solanes Vilanova, 2023). Ademas, una vez formada la nueva
superficie de epidermis, comienza a difundir linfa que, cuya actividad enzimatica local, dara como
resultado la formacion de nuevas zonas de escision. La aparicion de estas zonas precede a la

eliminacion de la epidermis antigua (Cazalot et al., 2015).

Comentar que, en la muda del espejuelo, aumenta la actividad metabolica de la cornea para que
tenga lugar la generacion de una nueva cobertura. Por lo tanto, esta perfusion vascular transitoria
desencadena la acumulacion de liquido entre el antiguo y nuevo espejuelo, lo que facilita su

desprendimiento (Cazalot et al., 2015).

Justo antes de que suceda la muda, el espejuelo se aclara volviendo a la normalidad (Halliday &
Adler, 2007) y la circulacion de la piel comienza a ingurgitarse, tensando la piel y, por ende,

causando su rotura (O’Malley, 2005).

3.2. CRANEO, MANDIBULA Y MUSCULATURA

Las serpientes poseen los craneos mas articulados de todos los reptiles (O’Malley, 2005). Son, en
su mayoria, extremadamente flexibles gracias a la presencia de huesos de tamafio y peso reducidos
que, ademas, s6lo se articulan parcialmente unos con otros (Halliday & Adler, 2007). Cabe
destacar que en las serpientes ciegas, cuya dieta es a base de invertebrados pequefos y de cuerpo

blando, su craneo es mucho mas rigido (Halliday & Adler, 2007).

El craneo (Figura 2), consta de una unidad craneal rigida formada por los huesos frontales,
posfrontales, parictales, paraesfenoides, basioccipitales, supraoccipitales, exoccipitales,
opistdticos y proodticos. El resto de los huesos se encuentran articulados de forma mévil, como
son: prefrontales, el complejo del hocico (premaxilares, nasales, septomaxilares y vomers), el
paladar (maxilares, palatinos, pterigoideos y ectopterigoideos) y la mandibula (conformada por
dos hemimandibulas que contienen los huesos dentarios, espleniales, angulares y huesos

compuestos) (Andjelkovi¢ et al., 2017; Strong et al., 2021).
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Figura 2. Modelo 3D del craneo de N. natrix (modificado de Andjelkovic et al., 2017). (A)
vista dorsolateral, (B) esquema de los elementos esqueléticos del craneo y sus articulaciones

moviles sefializadas con circulos y flechas.

Carecen de arco temporal, tabique interorbital, cavidad para el oido medio y sinfisis mandibular

(O’Malley, 2005).

Poseen un unico condilo occipital (superficie articular de la parte posterior del crdneo que articula
con la primera vértebra de la columna vertebral), lo que explica la gran movilidad de su cabeza

(Martin Orti et al., 2004; Halliday & Adler, 2007).

Las serpientes presentan articulaciones flexibles entre los huesos de la cavidad oral y el craneo
que se articulan entre si mediante uniones labiles de gran elasticidad (Martin Orti et al., 2004). La
flexibilidad en las articulaciones asociada a la enorme potencia de la musculatura mandibular
justifica su capacidad de sujetar e ingerir presas mucho mas grandes en relacion a su tamafio
(Beynon et al., 1994; Martin Orti et al., 2004) ). Este fenomeno se denomina kinesis y permite

desarticular tanto el maxilar como las dos hemimandibulas en relacion con el craneo (Girling &
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Raiti, 2004; Beynon et al., 1994). Tampoco existe fusion rigida entre las dos hemimandibulas
rostralmente (formando la sinfisis mandibular), ya que aparecen unidas de forma laxa por un
ligamento elastico, permitiendo asi una mayor apertura de la boca y que ambas hemimandibulas
puedan moverse por separado (Girling & Raiti, 2004). Como resultado de este mecanismo, se
permite el desplazamiento del maxilar y de la mandibula en relacion con el (Beynon et al., 1994).
Una de las hemimandibulas sostiene la presa, mientras que la otra se desliza rostralmente para
conseguir un nuevo agarre. Esta serie de movimientos se les denomina ‘Paseo pterigopalatino’.
Tras la ingesta de la presa, la serpiente bosteza ampliamente para recolocar las mandibulas en su
posicion. En aquellos casos en los que se ingiere una presa de gran tamaio, la glotis y la traquea
se desplazan hacia la parte rostral de la cavidad oral para que el aire pueda continuar ventilando

los pulmones (Bright et al., 2003; Jackson, 2003) .

Existe una articulacion en la parte posterior de la mandibula en posicion caudal a la articulacion
atlanto-occipital que permite su apertura y cierre (Beynon et al., 1994). Esta articulacion esta
formada por el hueso cuadrado, el cual se articula con la mandibula y el arco palatomaxilar
(O’Malley, 2005). En relacion con el hueso cuadrado, este es mucho mas alargado, inclinandose
hacia caudal y lateral otorgando a las viboras mas evolucionadas la caracteristica forma triangular
de su cabeza (O’Malley, 2005). Este hueso es el responsable de la gran apertura de la mandibula

ya que no hay presente una articulacion témporo-mandibular.

Es importante sefialar que el tamafio del cuerpo juega un papel fundamental en la dieta de las
serpientes. Las serpientes de mayor tamafio poseen una abertura oral mas grande que les permite
consumir presas mas voluminosas, mientras que aquellas de menor tamafio tendran que buscar
otras alternativas. Dentro de estas alternativas se encuentra la inclusion de huevos en la dieta. El
habito de comer huevos surge al alimentarse primero del animal ponedor de los mismos, pues los
huevos comparten sefiales quimicas con el animal progenitor. Este hecho permite a las serpientes
reconocer los huevos como alimento adecuado en su dieta. Sin embargo, no todas las serpientes
estan adaptadas para consumir huevos, pues la forma ovoide y los amplios didmetros transversales
de estos suponen un obsticulo para aquellas serpientes con una abertura oral muy estrecha

(Barends & Maritz, 2022).

Como curiosidad, cabe mencionar el mecanismo de alimentacion y adaptaciones anatdmicas de
estas serpientes comedoras de huevos como por ejemplo Dasypeltis spp. Estas serpientes
presentan el esdfago craneal muy unido a las, aproximadamente, treinta primeras vértebras
presacras (O’Malley, 2005). Estas estan modificadas ya que poseen procesos vertebrales ventrales
adaptados para romper la cascara del huevo (Beynon et al., 1994). En primer lugar, comprueban
el estado del huevo con la lengua para asegurarse de que esta fresco y, posteriormente, ingerirlo

completo. Utilizan los extremos puntiagudos de los procesos vertebrales ventrales comentados
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anteriormente para romper la cascara mediante la accion de bandas musculares longitudinales
(O’Malley, 2005). Finalmente, el contenido del huevo es expelido dentro del estdbmago mientras

que la céscara triturada es regurgitada (Beynon et al., 1994; Bright et al., 2003; O’Malley, 2005).

Como se indic6 con anterioridad, las serpientes han evolucionado para adquirir la capacidad de
ingerir presas enteras y, ademas, de gran tamafio. Como consecuencia, la musculatura de la
mandibula adquiere un papel fundamental. Los musculos implicados pueden dividirse en cuatro
grupos: aductores y abductores de la mandibula, transportadores y retractores palatinos. La
siguiente tabla (Tabla 2), recoge dichos grupos musculares, asi como los musculos pertenecientes

a cada uno, inervacion y funciones (Girling & Raiti, 2004; Jackson, 2003; Johnston, 2014).

Tabla 2. Musculatura de la mandibula

Grupo muscular Musculos Inervacion Funciones
Aductores de la Aductor externo (superficial, N. Aduccion de la mandibula
mandibula medio y profundo), aductor Trigémino Compresion de la glandula
posterior y levator anguli oris del veneno
Depresor mandibular, costo- N.
Abductores de la P Abduccion de la mandibula
mandibula mandibularis, retractor cuadrado  Trigémino
T tad Ereccion de los colmillos
ransportadores Elevador pterigoideo y N. )
. Solenoglifos y Paseo
palatinos transportador pterigoideo Trigémino ) )
pterigopalatino
Retractores Retractor pterigoideo y N.
L . ) ) Paseo pterigopalatino
pa]atinos pterlgOldeO accesorio Trlgémmo

El craneo de las serpientes también puede desempefiar un papel fundamental en ciertos tipos de
locomocion. Por ejemplo, en el caso de las serpientes excavadoras puede actuar como una cufia o
pala al entrar en contacto con el sustrato. Al combinar la anatomia con este comportamiento
locomotor en un marco biomecanico, clarifica los mecanismos responsables de la excavacion que
pueden variar dependiendo del tamaiio del individuo y las caracteristicas del sustrato. Este papel
en la locomocion también es importante en las especies acuaticas, ya que la forma de la cabeza
tendra efecto sobre las fuerzas hidrodinamicas involucradas en su desplazamiento (Tingle et al.,

2024).
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3.3. CAVIDAD ORAL

3.3.1.MUCOSA ORAL

La mucosa oral la conforma un epitelio columnar simple con abundantes células mucosas,

sustentada por una fina capa de tejido conectivo (Cundall et al., 2012).

Las serpientes cuentan con papilas gustativas, sobre todo en serpientes mas evolucionadas
(Crotalus) y en algunos escolecofidios (Scolecophidia). El nuimero de papilas gustativas es escaso
y se restringen al surco palatino, especialmente en los pliegues dérmicos alrededor de las aberturas
pares del 6rgano de Jacobson. También han sido descritas en serpientes marinas y en una serpiente
colubrida (Elaphe quadrivirgata), en las cuales se distribuyen a lo largo de las filas de dientes

(Lillywhite, 2014).

Las células de las papilas gustativas se clasificaron en cuatro tipos en base a las diferencias en su

citoplasma (Nishida et al., 1999):
- Tipo I: caracterizadas por su citoplasma oscuro y pequefios granulos apicales.

- Tipo II: presentan un citoplasma transparente, rico en filamentos intermedios y mayor

tamafio que las células Tipo 1.

- Tipo III: reciben fibras intragemales por lo que fueron identificadas con funcidn gustativa.

Su citoplasma es claro y con vesiculas dispersas.

- Tipo IV o basales: a diferencia de las anteriores, su niicleo ocupa una gran proporcion del

citoplasma.

El epitelio oral estd provisto de numerosas terminaciones nerviosas, las cuales se encuentran
densamente distribuidas alrededor de las papilas. Por lo tanto, se sostiene la idea de que las papilas

pueden recibir informacion en relacion con el dolor, la temperatura y percepciones mecanicas.

Ademas de esto, es probable que el 6rgano de Jacobson esté en coordinacion con las papilas para
transmitir informacion quimica, sobre todo de las sustancias que estén dentro del alcance de la

lengua (Nishida et al., 1999; Lillywhite, 2014).
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3.3.2.DENTICION

Los dientes de las serpientes son puntiagudos, muy afilados y se curvan hacia caudal (Halliday &
Adler, 2007; Bright et al., 2003). Han evolucionado principalmente para agarrar y sujetar a su

presa, en vez de masticar, ya que las tragan enteras (Halliday & Adler, 2007; Bright et al., 2003).

Los dientes son pleurodontos, es decir, se encuentran anclados en posicion dorsomedial en la
mandibula mientras que en el maxilar estan en posicion ventrolateral (Bright et al., 2003). Estos
se suelen reemplazar periddicamente durante toda la vida pues no son muy fuertes y a menudo se

rompen, siendo deglutidos con alguna presa (Girling & Raiti, 2004;Bright et al., 2003).

Normalmente, la mayoria de las especies cuentan con seis filas de dientes, una fila en cada una
de las hemimandibulas, una fila en cada hueso maxilar y una fila en cada hueso palatino (Beynon

et al., 1994; O’Malley, 2005) .

LeBlanc et al. (2023) llevaron a cabo un estudio sobre el mecanismo de resorcion dental en las
serpientes. En este estudio se pone de manifiesto que las serpientes han desarrollado una manera
distinta de reemplazo de los dientes con respecto al resto de vertebrados. Estos ultimos ponen en
evidencia una reabsorcion dental externa, caracterizada por la presencia de un hoyo visible en la
base de la dentina asociado a la formacion del nuevo diente. La principal hipotesis expone que la
presion ejercida por el diente de reemplazo inicia la actividad odontoclastica, dando lugar a la
reabsorcion radicular externa. Por el contrario, esta asociacion entre el diente de reemplazo y el
reclutamiento de los odontoclastos no existe en las serpientes. En estas, la reabsorcion tiene lugar
a nivel interno del diente pues la actividad odontoclastica se localiza dentro de la pulpa. La
reorganizacion de la pulpa acontece poco después de que el diente funcional esté completamente
adherido a la mandibula, incluso antes de que termine por formarse por completo un nuevo diente
de reemplazo. De este modo, supone una ventaja para las serpientes debido a que se mantiene un
suministro continuo de dientes funcionales y se minimiza la etapa edéntula (sin piezas dentarias),
siendo esta ultima, segin estimaciones recientes, de tres semanas. Por ultimo, mencionar la
importancia de este modo de reemplazo en las especies venenosas, donde la necesidad de
mantener los dientes funcionales, y en especial los colmillos, es determinante para su

supervivencia.

A continuacion, se expone una clasificacion de las serpientes basada en las diferencias dentarias

(Figura 3) (O’Malley, 2005; Cafias et al., 2016):
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Figura 3. Tipos de denticion en las serpientes. (1) Aglifa, (2) Opistoglifa, (3)
Proteroglifa y (4) Solenoglifa (modificada de Pittman, 2010).

e Serpientes Aglifas: poseen numerosos dientes de pequefio tamafio orientados
caudalmente, no son venenosas por lo que carecen de colmillos. Dependiendo de la

ubicacion de los dientes, se describen tres categorias (Pittman, 2010):

o Amphidonte: presentan dientes en el maxilar y en ambas hemimandibulas.

Pertenecen a esta categoria, por ejemplo, la familia Boidae.

o Supradonte: inicamente poseen dientes en el maxilar. Pertenece a esta categoria

la familia Typhlopidae.

o Infradonte: unicamente poseen dientes en las hemimandibulas. Pertenece a esta

categoria la familia Leptotyphlopidae.

= Serpientes Opistoglifas: disponen de dientes modificados (colmillos) situados en la parte
caudal del maxilar. Los colmillos son acanalados, presentando una hendidura en su
superficie por la que fluye el veneno. En la parte anterior del maxilar se encuentran
dientes de pequefio tamafio dispuestos en filas, al igual que en las hemimandibulas.

Dentro de este grupo se encuentran las familias Colubridae y Dipsadinae.

Pagina | 20



= Serpientes Proteroglifas: pertenecen a este grupo la familia de los elapidos (cobra, mamba
y coral), ademaés de las serpientes marinas. Presentan dos pequefios y finos colmillos en
la parte frontal del maxilar que estdn comunicados con la gldndula del veneno, pero
carecen de movimiento. También cuentan con un niumero reducido de dientes en el resto
de los maxilares. Dentro de las diferentes especies de cobras, la cobra escupidora posee
un orificio en los colmillos orientado de tal forma que les permite proyectar el veneno a

la altura de los ojos del enemigo (Bright et al., 2003).

= Serpientes Solenoglifas: a diferencia de las anteriores, poseen dos grandes colmillos bien
desarrollados y moviles, situados en la parte anterior del maxilar. En reposo, estos
colmillos se encuentran replegados horizontalmente bajo el paladar, en un area
denominada diastema. Estos, a su vez, cuentan con un conjunto de misculos y ligamentos
especializados en su base que intervienen en su desplazamiento anterior en el momento
del ataque. Cuando la boca se abre, el musculo pterigoides se contrac empujando el
palatopterigoides, dando lugar a la elevacion de los colmillos. Se les conoce como
colmillos replegables (Bright et al., 2003) y esta adaptacion permite minimizar el contacto
con la presa. Esto supone una ventaja ya que reducen el riesgo de exposicion de su craneo
que, en comparacion con otras especies, posee una osificacion mas reducida y vulnerable.
Pertenecen a este grupo los vipéridos y crotalidos, los grupos mas letales de serpientes

venenosas.

En la anterior clasificacion se observa que las especies venenosas presentan dientes especializados
mas grandes en comparacion al resto, ranurados o huecos, llamados colmillos que inoculan el

veneno durante la mordedura (Beynon et al., 1994; Bright et al., 2003).

3.3.3.LENGUA

La lengua de las serpientes es delgada y bifida, muy movil y puede retraerse dentro de una vaina
(en la que permanece en reposo) cuya apertura se observa rostroventralmente a la glotis (Bright
et al., 2003; Girling & Raiti, 2004). Las serpientes la proyectan para muestrear el ambiente a
través del agujero o fosa lingual sin necesidad de abrir la boca (O’Malley, 2005). Los movimientos
caracteristicos que realizan al exteriorizar la lengua y sacudirla suavemente se denominan
“Silbido” (Pittman, 2010). Estos movimientos son de tres tipos y estan adaptados a la recogida de

estimulos quimicos volatiles y no volatiles (Daghfous et al., 2012):

= Extensiones simples hacia abajo: la lengua realiza un movimiento simple que consiste en
sobresalir hacia abajo desde la boca y retraerse sin realizar oscilaciones. Siempre toca el

sustrato por lo que este movimiento prevalece en presencia de estimulos volatiles y, sobre
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todo, no volatiles. Es util para la evaluacion de alimentos, en el rastreo, durante la

investigacion de presas y en la busqueda de parejas para aparearse.

= Qscilaciones tnicas: la lengua es exteriorizada y comienza con un movimiento
ascendente seguido de un movimiento descendente. Finalizado el movimiento, se retrae
hacia el interior de la boca con la punta bifida curvada hacia abajo. Esto se debe a que,

con frecuencia, al final del movimiento descendente suele palpar el sustrato.

= Multiples oscilaciones: movimiento similar al anterior, pero con mas de una oscilacion.
El niimero de oscilaciones realizadas varia entre 2-12 vy, la lengua se va alargando con
cada oscilacion realizada. Normalmente, al final de los movimientos descendentes

también toca el sustrato.

Estos movimientos oscilatorios aumentan el gradiente de velocidad de las capas de aire alrededor
de la lengua y, en consecuencia, la velocidad de difusion molecular en el liquido seromucoso que
recubre su superficie. Por lo tanto, debido a que estos movimientos aumentan la exposicion de la

lengua, van a prevalecer en presencia de estimulos quimicos volatiles (Daghfous et al., 2012).

La lengua ha perdido la mayor parte de sus capacidades mecanicas para ayudar en la masticacion
del alimento, sin embargo, ha adquirido una especializaciéon quimiosensorial (Beynon et al., 1994;
Girling & Raiti, 2004). Ademas, participa activamente en la olfaccion ya que introduce de manera

continua particulas en suspension hacia el interior de la cavidad bucal (Martin Orti et al., 2004).

Cabe destacar el papel que posee la secrecion lagrimal junto a la lengua en la olfaccion. El
conducto nasolagrimal desemboca en la cavidad oral cerca del orificio que comunica con el
organo de Jacobson (u 6rgano vomeronasal). Por lo tanto, la lengua entra en contacto con la
secrecion lagrimal, que contribuye a retener las particulas en suspension introducidas en la

cavidad oral (Martin Orti et al., 2004).

En el apartado 4.4.3 ‘Cavidad nasal y 6rgano vomeronasal’ se profundizara mas en relacion a la

funcion quimiosensorial y el papel de la lengua en ella.

3.3.4. GLANDULAS SALIVALES Y GLANDULA DEL VENENO

Las serpientes poseen hasta ocho glandulas salivales distintas que secretan moco, principalmente
las glandulas supra e infralabiales, supra y sublinguales y premaxilares, incluidas las glandulas

del veneno (Figura 4) (Girling & Raiti, 2004; de Oliveira et al.,2024).
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Las funciones de estas glandulas son producir una secrecion que contribuye a la lubricacion y a
humedecer la cavidad oral y a las presas que ingieren. Su secrecion presenta actividad
antimicrobiana y son las responsables de la produccion de veneno (Beynon et al., 1994; Girling
& Raiti, 2004). Sin embargo, cuentan con escasa actividad proteolitica (Beynon et al., 1994;
Girling & Raiti, 2004; de Oliveira et al., 2024). Cabe mencionar que las especies de habitats
marinos pueden poseer, ademas, glandulas salinas cuya funcion es la excrecion de cloruro de

sodio concentrado (de Oliveira et al., 2024).

supmlkbial

GIn. veneno

Premaxilar

Svupralinguad

Sublinguad

Figura 4. Representacion de las glandulas salivales. Figura propia basada en T. N.

W. Jackson et al., 2017.

Las glandulas supralabiales, que son pares, se localizan a lo largo del margen lateral de cada
maxilar, bajo las escamas labiales, y se extienden desde la region rostral hasta la parte posterior
de la cavidad oral. La forma y tamaio de estas glandulas estdn estrechamente relacionados con

las glandulas del veneno en aquellas especies que las presenten (de Oliveira et al., 2024).

El par de glandulas infralabiales se encuentra lateralmente a las mandibulas, extendiéndose a lo
largo de su superficie externa, desde la region posterior de la cavidad oral hasta la parte anterior
de la mandibula (Parpinelli et al., 2013; de Oliveira et al., 2024). Por lo general, estan mas

desarrolladas que las glandulas supralabiales (de Oliveira et al., 2024).
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Cabe mencionar que estas glandulas infralabiales sufrieron un desarrollo y especializacion en las
serpientes Dipsadinae, especialmente en lo referido al tipo de secrecion producida. Estas son una
subfamilia de las serpientes Colubridae que incluye los géneros Geophis, Atractus, Adelphicos,
Ninia, Sibynomorphus, Sibon y Dipsas. Se las conoce como “goo-eaters”, ya que su alimentacion
se basa en la ingesta de invertebrados blandos y viscosos como moluscos (caracoles y babosas) y
anélidos. Como consecuencia de este tipo de dieta, la secrecion de las glandulas infralabiales es
principalmente serosa. El andlisis de esta secrecion en Sibynomorphus neuwiedi, demuestra que
causa pardlisis y muerte en las babosas. Otro estudio en Sibynomorphus mikanii revela niveles
elevados de proteinas en la secrecion de las glandulas infralabiales con gran efecto proteolitico
sobre los moluscos. Por lo tanto, la funcion principal de lubricacion y humectar difiere en esta
subfamilia como consecuencia de un proceso evolutivo asociado a las caracteristicas de la dieta
(de Oliveira et al., 2008).

Respecto a las glandulas supralinguales, estas se localizan dorsalmente a la vaina lingual
(Parpinelli et al., 2013), mientras que las glandulas sublinguales se encuentran en el suelo de la
cavidad oral, extendiéndose desde la parte anterior de la mandibula hasta la region posterior de la

glotis (de Oliveira et al., 2024).

La glandula premaxilar, en ultimo lugar, esta ubicada a nivel del hueso premaxilar hasta su uniéon
lateral con los maxilares, en la region mas anterior de la cavidad oral ocupando el area recubierta
externamente por la escama rostral. Sus conductos confluyen de forma independiente y medial en
la zona mas anterior de la cavidad oral, entre la escama rostral y el epitelio de la boca (de Oliveira

et al., 2024).

Solo unas 700 especies de ofidios son venenosas, por lo que poseen glandulas del veneno que
suelen ser glandulas labiales modificadas (Bright et al., 2003; Girling & Raiti, 2004). Estas
glandulas producen veneno, un compuesto rico en enzimas proteoliticas que utilizan para reducir
a sus presas sin tener que librar una batalla (Bright et al., 2003) y, ademas, actaa sobre el cuerpo
de la presa facilitando su digestion (Beynon et al., 1994; Bright et al., 2003). En aquellas
serpientes con colmillos frontales la glandula es alargada, discurriendo desde la parte posterior
del maxilar hasta la comisura labial, separada de las glandulas labiales y situandose bajo el ojo
(O’Malley, 2005). Dicha glandula forma parte del complejo denominado ‘Aparato del veneno’
(Figura 5) (Martin Orti et al., 2004; Parpinelli et al., 2013). Este consta de la propia glandula, los
conductos de evacuacion del veneno y elementos del esqueleto y musculatura (aductor externo)
que facilitan la liberacion del veneno producido mediante la compresion de la glandula (Martin
Orti et al., 2004). En las serpientes opistoglifas, las glandulas labiales caudales se modifican
dando lugar a una glandula encapsulada y situada bajo el ojo, también productora de veneno,

denominada glandula de Duvernoy (O’Malley, 2005). Estas serpientes no son muy venenosas por
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lo que el objetivo principal del veneno producido sera, principalmente, la incapacitacion de la

presa (O’Malley, 2005).

Musculatura compresora

Colmillo

Conducto del
veneno

Glandula del veneno

Figura 5. Esquema del ‘Aparato del veneno’ y sus componentes. Figura propia basada

en Mukherjee, 2021.

3.4. ENCEFALO Y ORGANOS DE LOS SENTIDOS

El encéfalo de las serpientes posee dos regiones principales, el prosencéfalo y el tronco del
encéfalo (Girling & Raiti, 2004). Este ultimo comprende dos grandes hemisferios cerebrales con
una formacion de centros neuronales que emergen hacia la superficie formando el neopalio y, en
el interior, dos grandes cuerpos estriados y dos bulbos olfatorios alargados en posicion rostral
(Girling & Raiti, 2004; Cafias et al., 2016). Ademads, presentan dos lobulos Opticos muy

desarrollados y un cerebelo en la masa cefélica posterior (Cafas et al., 2016).

Al igual que los mamiferos, poseen 12 pares de nervios craneales con funciones similares a estos

(Girling & Raiti, 2004).

Relativo al encéfalo, se aprecia el gran tamafio de los hemisferios cerebrales que, aunque
relativamente mas reducidos que los de las aves y mamiferos, estan mucho mas desarrollados que

los de los anfibios, tal y como corresponde en la escala filogenética (Beynon et al., 1994).

Respecto a los bulbos olfatorios accesorios (vinculados al sentido vomeronasal) estan bastante
desarrollados en las especies terrestres debido a su relacion con el acecho a las presas (Beynon et
al., 1994). Los centros nerviosos que se ocupan de la informacion visual estdn particularmente
desarrollados en los Colubridae, 1o que pone en evidencia la importancia de la vista en dicho

entorno (Beynon et al., 1994).
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El cerebelo desempefia un papel fundamental en el mantenimiento del equilibrio y postura, por lo
que se encuentra mucho mas desarrollado en especies acudticas y arbdreas, debido a su
desplazamiento en tres dimensiones. Por lo tanto, muestra variaciones en el desarrollo segtin el
estilo de vida y entorno de las diferentes especies. No obstante, sigue siendo de menor tamafio en

comparacion con el de los reptiles con extremidades (Beynon et al., 1994).

La médula espinal es bastante larga y la falta de extremidades le confiere un diametro constante.
Es la sede de gran parte de la actividad reflexiva y autobnoma, a pesar de estar bajo el control del
encéfalo a través de multitud de conexiones. Una serpiente decapitada puede moverse, incluso a

veces con movimientos relativamente complejos (Beynon et al., 1994).

El encéfalo de las serpientes es, anatomicamente, similar al de los mamiferos, pero con las

siguientes excepciones:

- Presenta una cresta ventricular dorsal (DVR) que sobresale de la pared lateral del
prosencéfalo. Se cree que funciona de manera similar al neocortex en los mamiferos,
participando en la recepcion de informacion sensorial del ojo, oido, olfato y piel y, a su
vez, transmitiendo informacién a la corteza, al hipotalamo y vias motoras (Girling &

Raiti, 2004).

- Los hemisferios cerebrales engloban una formacion encefalica tipica de las serpientes y
algunos lagartos: un nucleo esférico donde se proyecta la informacion obtenida por los
bulbos olfatorios accesorios (Beynon et al., 1994). Estos ultimos son los encargados de
recibir la informacion del 6rgano vomeronasal y transmitirla al DVR (Girling & Raiti,

2004).

- Epitalamo que contiene el cuerpo parietal y el 6rgano pineal (complejo parietal-pineal)

(Girling & Raiti, 2004).

- El tronco del encéfalo, particularmente el cerebelo, tiene una funcion similar a la de los
mamiferos, pero algo menos desarrollado, al tratarse de especies que carecen de
extremidades (Girling & Raiti, 2004). Como excepcion, cabria mencionar y destacar el
mayor tamarfio del cerebelo en las especies marinas y arboricolas. Este hecho esta
relacionado principalmente por estar vinculado con la postura y equilibrio (Cafias et al.,

2016).

- Solamente cuentan con dos meninges, la piamadre y la duramadre, siendo el espacio

entre ellas el espacio subdural (Girling & Raiti, 2004)
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3.4.1.VISTA

El sentido de la vista radica en el ojo. El globo ocular (Figura 6) es esférico y esta revestido por
una esclerdtica fibrosa, compuesta enteramente por tejido conectivo denso modelado (Beynon et

al., 1994).

Respecto a la cornea, no existe la membrana de Descemet. Esta es una membrana basal de las
células endoteliales de la cornea cuyo papel es fundamental en el mantenimiento de la integridad

y translucencia corneal (Beynon et al., 1994).

La retina es avascular, por lo que los nutrientes van a ser suministrados gracias a la membrana
vascular de la retina (Beynon et al., 1994). Esta membrana se encuentra en la coroides, ubicada
entre la retina y la esclerética. La membrana vascular consta de una red de vasos que discurre por
el cuerpo vitreo posterior y abandona el ojo por el nervio optico (Beynon et al., 1994; Girling &
Raiti, 2004). La retina contiene dos tipos de fotorreceptores, los conos y los bastones. Los
bastones son més sensibles en condiciones de poca luz, mientras que los conos permiten ver los
colores (Tadi¢, 2023). La mayoria de las serpientes poseen retinas con ambos tipos de
fotorreceptores, los cuales se encontraran en las proporciones correspondientes relativas a sus

habitos nocturnos o diurnos (Girling & Raiti, 2004; Tadi¢, 2023).

Musculo del iris
Musculo dilatador del iris

Esfinter del iris Cornea

—

Espejuelo

—

Cuerpo ciliar

Esclerotica

Humor
vitreo
Retina

Coroides

Cristalino

Cono papilar

Figura 6. Esquema del ojo de las serpientes con todos sus componentes (modificado

de Caprette et al., 2004).
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Las serpientes no presentan parpados moéviles ni tercer parpado (Girling & Raiti, 2004). Esto se
debe a la fusion concéntrica de los tejidos mesenquimales del parpado superior e inferior durante
la etapa embrionaria, formando una escama transparente denominada espejuelo, una version
modificada de las escamas presentes en el resto del cuerpo (Beynon et al., 1994; Girling & Raiti,
2004; Hellebuyck & Solanes Vilanova, 2023). Desde un punto de vista evolutivo, las serpientes
ancestrales cuya vida era simplemente subterrdnea y excavadora, desarrollaron esta estructura
principalmente para la proteccion del ojo (Hellebuyck & Solanes Vilanova, 2023). El espejuelo
protege la cornea, mantiene la humedad vy, al igual que otras escamas de la cabeza y del cuerpo,
presenta una serie de microfosetas sensibles al calor (Girling & Raiti, 2004). También contribuye
a la refraccion, siendo la principal superficie refractiva ya que el potencial de refraccion es
equivalente al del cristalino en aquellas especies que no poseen espejuelo y, por ende, el papel de
la cornea en la refraccion es irrelevante. Ademas de esto ultimo, acttia como un filtro optico capaz
de reducir el paso de la radiacion ultravioleta con longitudes de onda cortas en las especies diurnas
(Hellebuyck & Solanes Vilanova, 2023). Sus capas exteriores se desprenden durante cada ciclo
de ecdisis y, previo a la muda, se torna de un color gris-azulado (Girling & Raiti, 2004; Halliday
& Adler, 2007). También mencionar que las serpientes, junto con los geckos, son los tGnicos
taxones donde el espejuelo aparece en todas las especies indistintamente de su habitat (Hellebuyck

& Solanes Vilanova, 2023).

El espejuelo es opticamente transparente pese a estar bien vascularizado, por lo que son necesarias
una serie de adaptaciones para minimizar la pérdida de claridad. Los vasos sanguineos presentes
en el espejuelo poseen paredes transparentes y una distribucion espacial y densidad especificas.
Est4d demostrado que durante la estimulacion visual estos vasos permanecen contraidos durante
periodos de tiempo mas largos que durante las fases de reposo, en las cuales suelen estar mas
dilatados. Estos ciclos de dilatacion y constriccion tienen el objetivo de afectar lo menos posible

a la claridad visual (Hellebuyck & Solanes Vilanova, 2023).

Entre el espejuelo y la cornea se encuentra un area muy estrecha rellena de liquido similar a las
lagrimas. Este procede de la glandula serosa de Harder, ya que las serpientes carecen de glandulas
lagrimales. Esta se encuentra en la orbita dorsonasal, medial y posterior al ojo y que, mediante
varios conductos, drena el liquido en dicho espacio. Como se indic6 en el apartado 4.3.3., la
secrecion de la glandula de Harder también desempefia un importante papel en la funcion
quimiosensorial, ademas de ser la principal responsable de la produccion de esta pelicula lagrimal

para mantener la humedad ocular (O’Malley, 2005; Hellebuyck & Solanes Vilanova, 2023)

El liquido contenido en el espacio limitado entre el espejuelo y la cornea se drena a través del
conducto lagrimal. Este conducto posee un recorrido muy tortuoso hacia rostral y medial, entre la

cara caudal de los huesos maxilar y palatino. Discurre entre el vomer y el cartilago hipocoanal y
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desemboca en la cavidad oral, medial a la apertura del conducto del 6rgano vomeronasal
(Hellebuyck & Solanes Vilanova, 2023). Cualquier dafio en este sistema puede predisponer al
desarrollo de trastornos y afecciones del espejuelo, del espacio delimitado entre este y la cornea
e, incluso, al acimulo de liquido en este espacio, pues no puede desbordar por los margenes del

ojo (Beynon et al., 1994; Hellebuyck & Solanes Vilanova, 2023).

Los ojos de las serpientes tienen capacidad de acomodacion, es decir, pueden enfocar las imagenes
(Figura 7). La acomodacion se lleva a cabo mediante la contraccion de los musculos del cuerpo
ciliar, los cuales modifican la curvatura de la lente o cristalino. Sin embargo, las serpientes poseen
un cuerpo ciliar reducido, por lo que el enfoque se logra por el movimiento de los musculos del
iris que comprimen y aumentan la presion en el compartimento posterior del cuerpo vitreo, dando
lugar al desplazamiento anterior del cristalino (Bauchot & Chaumeton, 1994; Girling & Raiti,

2004; Da Silva et al., 2015).

Figura 7. Las serpientes son capaces de enfocar mediante el desplazamiento del
cristalino hacia delante (flecha de color verde), gracias al aumento de presion sobre
el humor vitreo debido a la contraccién del musculo del iris (flechas rojas)

(modificado de Caprette et al., 2004).

La visidn es importante en la percepcion de una serpiente. No obstante, durante su evolucion, la
vista se habria convertido en un sentido prescindible cuando vivian bajo tierra. Las serpientes mas
primitivas que en la actualidad viven bajo la superficie como las especies excavadoras
(Byphlophidae y Leptotyphlopidae) presentan ojos pequeios, practicamente afuncionales y
cubiertos de gruesas escamas (Bauchot & Chaumeton, 1994; Halliday & Adler, 2007).

Cabe mencionar que, segun el estilo de vida de las serpientes, los ojos varian de tamafio y las
pupilas de forma, estas tltimas pudiendo ser redondeadas, elipticas o incluso horizontales en
algunas especies arboricolas. Y, a diferencia de los lagartos, las serpientes poseen tanto conos

como bastones en sus retinas (O’Malley, 2005).
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Las especies cazadoras diurnas presentan ojos mucho mas grandes, pupilas redondas y lente
amarilla, ademas de que parecen tener buena vision de los colores (Bauchot & Chaumeton, 1994;
Halliday & Adler, 2007). Su retina estad compuesta integramente de conos, garantizando una visioén
del color que funciona con luz intensa (Bauchot & Chaumeton, 1994). Las especies crepusculares,
en cambio, presentan un cristalino mas palido y su retina contiene conos y bastones, lo que les
permite ver en condiciones de escasa luminosidad (Bauchot & Chaumeton, 1994). Por ultimo,
las especies nocturnas poseen pupilas verticales capaces de contraerse hasta convertirse en una
hendidura estrecha para proteger la retina de la luz (Halliday & Adler, 2007). Ademas, su
cristalino es incoloro y la retina contiene principalmente bastones, encargados de la vision

nocturna (Bauchot & Chaumeton, 1994).

Este patron no debe generalizarse, ya que existen numerosas excepciones, como por ejemplo

(Bauchot & Chaumeton, 1994):

- Las Viboras europeas son especies diurnas y, sin embargo, sus pupilas son verticales y

su retina contiene bastones y conos.

- Tanto en las pitones crepusculares como en las nocturnas, sus pupilas son redondas y la

retina contiene gran cantidad de conos y bastones.

En el medio acuatico, las serpientes acuaticas deben hacer frente a un indice de refraccion alto
que posee el agua en comparacion con la superficie de sus ojos. Para ello, estas serpientes son
capaces de enfocar bajo el agua contrayendo la pupila hasta alcanzar el tamafio de un alfiler

(Tadi¢, 2023).

Las serpientes cuentan con vision binocular, es decir, tienen la capacidad de emplear ambos ojos
de manera coordinada y simultanea para percibir una sola imagen tridimensional del entorno, lo
que les va a permitir apreciar tanto la distancia como la profundidad (Bauchot & Chaumeton,
1994). Los ojos de la mayoria de las serpientes estan posicionados lateralmente, permitiendo entre
30°y 40° de superposicion binocular, es decir, vision estereoscopica. Sin embargo, cuatro géneros
de serpientes arbdreas (Ahaetulla, Oxybelis, Thelotornis y Uromacer) alcanzan hasta los 46°
(Tadi¢, 2023). Estas serpientes cuentan con cabezas delgadas y alargadas, ojos con pupilas
horizontales en forma de ojo de cerradura y dos depresiones situadas en la parte anterior del ojo
que se extienden hasta la punta del hocico (Bauchot & Chaumeton, 1994; Tadi¢, 2023). Estas
caracteristicas ayudan a ampliar el campo visual sin obstruir el alcance de la vision. Esta vision
binocular de 46° representa una ventaja adaptativa para aquellas serpientes que tienen movilidad

tridimensional (Bauchot & Chaumeton, 1994).
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A pesar de su importancia, la vision rara vez funciona aisladamente en la percepcion de una
serpiente, sino que precede o es complementaria a otra funcion sensorial (Bauchot & Chaumeton,

1994).

3.4.2.0iDO

Las serpientes no presentan una estructura de oido externo compleja como en los mamiferos ni
visible externamente. Tampoco poseen oido medio, tuba auditiva (o trompa de Eustaquio),
membrana timpanica ni timpano. A pesar de ello, el oido interno (Figura 8) si esta presente,

generalmente organizado como el de otros vertebrados y bien desarrollado.

Durante muchos afios se pensé que las serpientes eran sordas. Sin embargo y debido al desarrollo
del oido interno, se dedujo que estas eran capaces de detectar estimulos vibratorios transmitidos
por el sustrato en contacto con la cabeza. Por lo tanto, aunque el pensamiento de que las serpientes
son sordas es erroéneo, su audicion esta limitada a bajas frecuencias (entre 50 a 1.000 Hz)

(O’Malley, 2005).

Estos estimulos vibratorios presentes en el suelo, en el aire o en el agua son transmitidos contra
el hueso cuadrado que los transfiere al hueso columella auris (equivalente evolutivo del estribo)
(Ackerman, 1998; Tadi¢, 2023). El extremo distal de la columella se articula a través de un
elemento cartilaginoso con el hueso cuadrado, crucial para la transmision de las vibraciones. Por
otro lado, el extremo proximal de la columella contacta con la ventana oval (o fenestra ovalis) de
la coclea, a quien transfiere, en ultima instancia, dichas vibraciones (Bauchot & Chaumeton,

1994;Tadi¢, 2023).

Respecto al oido interno, este consiste en una estructura 6sea formada por los canales
semicirculares y el canal coclear que encierran un laberinto relleno de liquido perilinfatico. El
canal coclear contiene células ciliadas (al igual que en mamiferos) ubicadas sobre la membrana
basilar, una membrana sensible a las vibraciones (Lillywhite, 2014). Sera la energia del
movimiento vibratorio de la columella contra la ventana oval la que produzca ondas de vibracion
sobre el liquido perilinfatico del canal coclear (Ackerman, 1998). El movimiento del liquido
provocara desplazamientos en la membrana basilar que, a su vez, estimulara a las células
sensoriales. La estimulacion de las células ciliadas da lugar a impulsos nerviosos que seran
enviados a través de los nervios auditivos (Ackerman, 1998; Lillywhite, 2014). Esta informacion

se integra en el telencéfalo (Tadi¢, 2023).

Debido a que las serpientes poseen dos hemimandibulas que pueden moverse

independientemente, dependiendo de la direccion de la que provengan las vibraciones se
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estimulard antes un lado que el otro. Esto es importante para que la serpiente discrimine la

direccion de la fuente de vibracion (Lillywhite, 2014).

En las serpientes acuaticas se demostrd, experimentalmente, que el mesencéfalo responde con
potenciales eléctricos a los movimientos vibratorios y a las modificaciones de presion en el agua.
Este hecho les permite detectar los movimientos producidos por los peces al nadar, pese a su baja

sensibilidad (Lillywhite, 2014).

Por otro lado, se encuentra el sistema vestibular, formado por el utriculo, el saculo y los canales
semicirculares. Estos presentan células ciliadas vestibulares que son estimuladas mediante
estructuras fluidas y solidas adheridas a sus extremos que cambian de posicion en el espacio. Son

las responsables del sentido del equilibrio y de la orientacion (Ackerman, 1998; Lillywhite, 2014).

Supratemporal

Cuadrado

/::—-_- ' 4 Saculo
é </‘ ‘—-:?/b
BE

Hueso compuesto

de la mandibula Canales

» - semicirculares
Células ciliadas ¢

Utriculo

FFibras nerviosas Membrana basilar Conducto
auditivas coclear

Figura 8. Esquema del aparato auditivo de una serpiente con sus elementos
representados individualmente (modificado de Lillywhite, 2014). El circulo de color

verde sefiala la localizacion del oido interno.

Pagina | 32



3.4.3.CAVIDAD NASAL Y ORGANO VOMERONASAL

La percepcion olfativa de las serpientes es dificil de evaluar pues, a menudo, suelen estar ligadas
con otros sentidos como la vision o el érgano vomeronasal. Sin embargo, el gran volumen de los
centros nerviosos olfativos refleja que las serpientes son animales macrosmaticos, es decir, que la
percepcion de sustancias quimicas volatiles juega un papel fundamental en su comportamiento

(Bauchot & Chaumeton, 1994).

Detectan la informacion olfativa gracias a la presencia de células sensoriales que se encuentran
dentro de la cavidad nasal (Girling & Raiti, 2004). Este epitelio sensorial u olfatorio cubre la parte
posterior del cavum, una de las tres areas que conforman la cavidad nasal junto con el vestibulo

y el area preorbitaria (Bauchot & Chaumeton, 1994).

El grado de sensibilidad del olfato recibe la ayuda del 6rgano vomeronasal, también conocido
como 6rgano de Jacobson (Halliday & Adler, 2007). Este ultimo es un derivado del saco nasal
embrionario que, posteriormente, da lugar a un 6rgano olfatorio formado por un par de cavidades
recubiertas de epitelio sensitivo (Girling & Raiti, 2004; O’Malley, 2005). Este esta situado cerca
de la cavidad nasal y conecta con la cavidad oral a través de un par de conductos estrechos que se

abren en el techo del paladar (Tadi¢, 2023).

Las serpientes utilizan su lengua bifida para transportar las particulas del olor (Bright et al., 2003;
Girling & Raiti, 2004). Esta es proyectada dentro y fuera de la cavidad oral a distintos ritmos,
recogiendo moléculas no volatiles del sustrato y particulas quimicas de olor (Bauchot &
Chaumeton, 1994; Bright et al., 2003). Posteriormente, introducen la lengua en la cavidad oral y
presionan la punta bifurcada hacia las dos pequefias aberturas del 6rgano de Jacobson, situadas

en el techo del paladar (Bauchot & Chaumeton, 1994; Bright et al., 2003; Halliday & Adler, 2007).

Las células sensoriales, mencionadas con anterioridad, reaccionan al contacto con dichas
moléculas mediante impulsos nerviosos que llegan a los bulbos olfatorios accesorios a través de
los nervios vomeronasales (Bauchot & Chaumeton, 1994; Halliday & Adler, 2007). A
continuacion, la informacion es trasladada al nucleo esférico, amigdala lateral y corteza lateral,
que se sospecha como posible centro de procesado de esta informacion (Tadi¢, 2023). De esta
manera, el 6rgano vomeronasal recibe informacion tanto gustativa como tactil, la cual se integra

y tendra como respuesta un comportamiento definido (Martin Orti et al., 2004).

El 6rgano vomeronasal también estd presente en lagartos y otros mamiferos, pero en ningun otro
animal est4 tan perfeccionado como en las serpientes. Aunque ha sido considerado un componente
del sentido del olfato, se diferencia por la naturaleza del estimulo y los centros nerviosos que
participan, ademas de los numerosos comportamientos que desencadena en las serpientes

(Bauchot & Chaumeton, 1994).
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Estos comportamientos intervienen tanto en la deteccion de presas como en la exploracion del
entorno, pero también favorecen otros como las relaciones entre congéneres y la formacion de

agregaciones (ayudan en el apareamiento) (Bauchot & Chaumeton, 1994).

Por ultimo, cabe mencionar que la funcidén vomeronasal no es la tinica que interviene en estos
comportamientos, pero, dado que participan otros sentidos como el olfato, la vista o la deteccion

de calor, es la que prevalece en la mayoria de los ofidios (Bauchot & Chaumeton, 1994).

3.4.4.DETECCION DE RADIACION INFRARROJA

Algunas serpientes presentan 6rganos capaces de detectar pequefios cambios de temperatura como
la que emiten los animales de sangre caliente o incluso otros reptiles que hayan aumentado la
temperatura de su cuerpo (Halliday & Adler, 2007). Esta informacién térmica puede emplearse
para localizar presas o depredadores, identificar areas de alimentacion adecuadas o incluso
localizar zonas apropiadas para el descanso y la termorregulacion (Safer & Grace, 2004). Estos
organos se denominan fosetas faciales y contienen células termorreceptoras, que son células
especializadas del sistema nervioso que detectan la radiacion infrarroja (Girling & Raiti, 2004;

Halliday & Adler, 2007).

Las fosetas constan de dos camaras separadas por una delgada membrana termosensible. La
camara posterior se encuentra revestida por densos conjuntos de terminaciones sensoriales
(Bauchot & Chaumeton, 1994; Pittman, 2010 ). Las fosetas estan ricamente inervadas mediante
las ramas oftalmicas, mandibular y maxilar del nervio trigémino (O’Malley, 2005). A través del
nervio trigémino se transmite la informacion al nucleo del tracto trigémino descendente lateral,
nucleo del tronco del encéfalo exclusivo en las serpientes que detectan imégenes infrarrojas (Safer
& Grace, 2004). Posteriormente es enviada a través del tectum optico al 16bulo 6ptico, donde sera
procesada. La imagen visual y la obtenida por la deteccion infrarroja se superponen, permitiendo
a la serpiente saber con exactitud donde se encuentra la presa (Pittman, 2010). Ademas, en la
region Optica se encuentran neuronas multimodales capaces de procesar simultaneamente ambas

informaciones (Bauchot & Chaumeton, 1994).

Estas camaras estan conectadas al exterior a través de un poro, que se abre rostralmente al ojo, y
sirve para ecualizar la presion a cada lado de la membrana y percibir la temperatura ambiente

(Halliday & Adler, 2007).

Respecto a la membrana termosensible, esta muy vascularizada. Esta vascularizacion ademas de
aportar O,, funciona como un mecanismo de intercambio de calor que lo elimina eficazmente de

los receptores (Cadena et al.,, 2013). Esta membrana también puede enfriarse gracias a
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alteraciones en la respiracion, debido a la pérdida de agua por evaporacion (Tadi¢, 2023). Las
serpientes son capaces de modificar su patrén de respiracion (profundidad o duracidén) en
respuesta a estimulos biologicamente relevantes, como por ejemplo el olor de la presa. Esta
respuesta va a proporcionar un mayor enfriamiento tanto de las fosetas como del 4rea alrededor
de las mismas, pudiendo enfriarse hasta 2,6°C por debajo de la temperatura corporal. Ademas,
considerando que la membrana termosensible es muy delgada, los cambios de temperatura
tendran lugar con brevedad (Cadena et al., 2013; Tadi¢, 2023). Este conjunto de mecanismos
capaces de modificar la temperatura en la membrana tiene el potencial de mejorar el flujo de calor
entre las presas endotérmicas y los receptores térmicos, afecta al funcionamiento 6ptimo de los
receptores y reduce la formacion de imégenes térmicas residuales (Cadena et al., 2013; Tadic,

2023).

Los receptores son sensibles a cambios muy reducidos de temperatura (0,002°C), por lo que el
estimulo mas leve puede generar un mensaje que es enviado al encéfalo (Bauchot & Chaumeton,
1994;Girling & Raiti, 2004). Sin embargo, se ha podido observar que la humedad ambiental
influye en la capacidad de detectar estos pequefios cambios de temperatura. La humedad
ambiental baja mejora la capacidad para detectar estos cambios, mientras que una mayor
humedad, la atentia. Esto se debe a que cuanta mas humedad haya, mayor temperatura presentaran

las fosetas (Cadena et al., 2013).

Las fosetas presentan una serie de caracteristicas respecto a su funcionamiento (Schraft et al.,
2019). Detectan, principalmente, el contraste térmico en lugar de la temperatura absoluta.
Mediante estudios de analisis opticos y de transferencia de calor, muestran que las imagenes
infrarrojas son bastante borrosas, aunque en la imagen neuronal se mejora tanto la nitidez como
el contraste. Y, ademas, la respuesta neuronal de este sistema sensorial es fasica, es decir, responde
especialmente a la tasa de cambio que al nivel absoluto de una sefial. Todo ello sugiere que los
contrastes fuertes y los cambios repentinos en la escena térmica van a ser detectados con mayor
facilidad, por lo que las serpientes deberan seleccionar temperaturas de fondo frescas y
homogéneas. Las mayores tasas de éxito de ataque se producen cuando el contraste térmico entre
el objetivo y el fondo es elevado y positivo, es decir, el objetivo o presa es mas calido que el fondo

0 entorno.

Por lo tanto, las fosetas faciales ademas de ser drganos termorreceptores, también conforman un
complejo sistema de imagenes espaciales empleado para analizar el ambiente térmico de manera

analoga a la informacion visual (Safer & Grace, 2004).

Las fosetas faciales difieren entre distintos grupos y pueden ser fosetas labiales o bien fosetas

loreales (Figura 9):
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= Las fosetas labiales se sitian a lo largo de los labios superiores y, a veces, también en los
inferiores (Girling & Raiti, 2004). Se encuentran en la mayoria de las boas y pitones,
presentandose como cavidades poco profundas y cuyo patron varia en nimero de unas
especies a otras (Girling & Raiti, 2004; Halliday & Adler, 2007). En las boas, las fosetas
se sitllan entre escamas adyacentes, mientras que en las pitones se encuentran en el

interior de las escamas (Halliday & Adler, 2007).

= Por otro lado, las fosetas loreales se localizan entre los ojos y las narinas, una a cada lado
de la cabeza (Girling & Raiti, 2004; Halliday & Adler, 2007). Las presentan la subfamilia
Crotalinae y, a diferencia de las anteriores, son cavidades profundas cerradas por una fina
membrana con mas de 7000 terminaciones sensoriales, mucho mas desarrolladas que en
boas y pitones (Bauchot & Chaumeton, 1994; Girling & Raiti, 2004). Cabe destacar que,
en los Croétalos, ademas de detectar minimos aumentos de temperatura, también pueden
indicar con precision tanto la posicion como el alcance de un objeto comparandolo con la

informacion recibida en ambos lados de la cabeza (Halliday & Adler, 2007).

Pese a que las fosetas loreales son una estructura anatomica que permite la discriminacion de las
serpientes crotalinas de otras viboras, cabe la posibilidad de que los miembros del género Bitis y
otras viboras no crotales como, por ejemplo, la subfamilia Causinae, puedan disponer de
capacidad de obtencion de imagenes infrarrojas. Estas serpientes no poseen fosetas, sino que
presentan sacos supranasales debajo de las respectivas escamas. Algunos estudios han demostrado
que los patrones de ramificacion nerviosa presentes en dichos sacos son similares a los

encontrados en las fosas labiales de las serpientes boidas. En consecuencia, se refuerza la hipotesis

de que los sacos supranasales puedan contribuir a la deteccion de la radiacion infrarroja (Safer &

Grace, 2004).

Figura 9. Una piton (A) con fosetas labiales, y una serpiente de cascabel (B) con
fosetas loreales. En ambas imagenes, las fosetas faciales se encuentran sefialadas
por fechas de color verde. Las flechas de color negro sefnalan las fosas nasales

(Modificado de Serpent nirvana, 2006)
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3.4.5.GEOLOCALIZACION

Las migraciones estacionales de serpientes entre habitats, la explotacion de recursos muy
espaciados o el regreso a sus areas originales de las que fueron desplazadas, demuestra que las
serpientes son capaces de orientarse en la naturaleza. Ademas, la forma en que se mueven a través
del entorno es un componente fundamental que tiene amplias implicaciones en el estado
nutricional, en la busqueda de pareja, en el éxito de apareamiento e incluso, en la reduccion de la
exposicion en zonas hostiles y con riesgo de depredacion. Sin embargo, cabe mencionar que la

aptitud para orientarse dependera tanto de la especie como del medio en el que se encuentre.

La vision es, probablemente, el sentido mas importante sobre todo para los desplazamientos
cortos. Sin embargo, es posible que no opere de manera aislada y que influyan otros sentidos

como la quimiorrecepcion (Bauchot & Chaumeton, 1994).

A continuacidn, se exponen varios estudios que demuestran la presencia y el funcionamiento del

sentido de la orientacion en diferentes especies de serpientes y como difiere entre ellas.

Pittman et al. (2014) llevaron a cabo un estudio realizado en el Sur de Florida en pitones birmanas
(Python molurus bivittatus). Estudiaron el movimiento de seis de ellas, que fueron trasladadas
entre 20 y 36 kilometros de sus lugares de captura. Cinco de las seis regresaron proximas al lugar
de captura original, dentro de un rango de 5 km. Esto pone de manifiesto que las pitones birmanas
poseen un sentido de navegacion y de “brajula”, pues sus movimientos fueron mas rectos, mas
rapidos y mostraron una estructura de trayectoria indicativa de un movimiento orientado. También
se evidencié que mantuvieron movimientos orientados durante escalas de tiempo relativamente
largas, demostrando el mantenimiento de sus objetivos de movimiento a largo plazo. Aparte de
este sentido de la navegacion, otras posibles sefiales subyacentes podrian incluir sefales olfativas
cambiantes a través del espacio. Ademas, respecto al sentido de la “brajula”, puede lograrse su
confiabilidad mediante la utilizacién de sefiales como la luz magnética e informacion celeste,

olfativa o polarizada.

Otro estudio realizado por Maritz y Alexander (2016) en Bitis schneideri, o vibora enana de
Namaqua, demuestra que los individuos mantienen una direccionalidad a gran escala pero
escogen rutas a escala fina debido, probablemente, a la vision de su entorno inmediato. La vision
se encontrara limitada por el rango de percepcion, variable entre especies. Por lo tanto, las
modificaciones del movimiento a escala fina supondran un aumento de la distancia para un viaje
determinado en un 17% aproximadamente. Ademads, varias observaciones sugieren que la

motivacion principal para escoger rutas a corto plazo es evitar posibles depredadores.

Newcomer et al. (1974) definen la orientacién como un “proceso selectivo en el que las sefiales

ambientales provocan una secuencia de respuestas que resulta en un patron de locomocion o
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cambio en la direccion del eje del cuerpo del animal”, ademas de exponer que tanto la capacidad
sensorial, la sensibilidad del receptor, asi como la fuerza del estimulo son significativos. Su
estudio se centra en especies acudticas y demuestra que poseen la capacidad de emplear el sol
para orientarse. Dicha orientacion necesita un componente aprendido (en este caso puede ser una
linea de costa, por ejemplo), la visualizacion de sefiales celestes apropiadas y un mecanismo de
cronometraje vinculado a la hora local. Este ultimo es especialmente necesario para que la
serpiente pueda compensar el movimiento aparente del sol. Por otra parte, también se demuestra
que este mecanismo de cronometraje puede sincronizarse mediante sefiales ambientales de luz-
oscuridad. Por ultimo, no se descarta que la presencia de sustancias quimicas disueltas en el agua

también pueda influir en este mecanismo de orientacion.
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4. CONCLUSIONES

1) La piel esta formada por dos capas principales, la epidermis y la dermis. En la region cefalica
se pueden identificar numerosas escamas, destacando el espejuelo como escama modificada,
transparente, que se encuentra cubriendo el ojo y difiere del resto en sus caracteristicas

histologicas.

2) En las serpientes, la muda o ecdisis es completa, se realiza en una sola pieza de craneal a caudal
y puede producirse varias veces al afio. Durante la muda se desprende la capa mas superficial de
la epidermis, que es el estrato mas antiguo, gracias a la presencia de fluido linfatico y enzimas

proteoliticas que la separan del estrato subyacente recién formado.

3) El craneo de las serpientes es muy flexible gracias a sus numerosas articulaciones moviles. Las
hemimandibulas no poseen sinfisis mandibular, son capaces de desarticularse y, junto con el hueso
cuadrado y la potente musculatura, les permite una gran apertura de la cavidad oral. Por otro lado,
las serpientes comedoras de huevos poseen caracteristicas anatomicas como procesos vertebrales

ventrales puntiagudos adaptados para romper la cascara.

4) La cavidad oral de las serpientes se caracteriza por: (1) la mucosa oral presenta papilas
gustativas proximas a las aberturas del 6érgano de Jacobson; (2) poseen numerosas filas de dientes
que son reemplazados periodicamente y, seglin sus caracteristicas, las serpientes son clasificadas
en base a las diferencias dentarias; (3) una lengua bifida y moévil cuyo papel es fundamental en la
funcién quimiosensorial, ya que transporta particulas quimicas al érgano vomeronasal y (4) la
presencia de numerosas glandulas salivales, destacando la glandula del veneno en las especies

venenosas.

5) El encéfalo de las serpientes comparte similitudes con el de los mamiferos aunque presenta
caracteristicas propias. Sin embargo, sus estructuras varian en desarrollo segun el estilo de vida y

el habitat del individuo.

6) La estructura del ojo de las serpientes es similar al de los mamiferos pero carecen de parpados
moviles dado que se fusionaron para dar lugar al espejuelo. El espacio limitado entre el espejuelo
y la cornea contiene liquido procedente de la glandula de Harder que sera drenado por el conducto
lagrimal. Ademas, el tamafio de los ojos y la forma de las pupilas varia segun el estilo de vida del

individuo. Por ultimo, tienen capacidad de enfoque.

7) En las serpientes solo esta presente el oido interno, organizado de manera similar al de otros
vertebrados. Detectan estimulos vibratorios provenientes del hueso cuadrado, el cual los transfiere
al hueso columella auris que contacta con la ventana oval de la coclea, provocando, finalmente,
la estimulacion de las células ciliadas. También se encuentra el sistema vestibular, encargado del

sentido del equilibrio y de la orientacion.
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8) El 6rgano vomeronasal se comunica con el techo del paladar a través de dos aberturas en las
que se introduce la lengua bifida, transportando las particulas quimicas hacia las células

sensoriales.

9) Las fosetas faciales detectan radiaciones infrarrojas y constituyen una parte integral del sistema
visual, al ser capaces de percibir cambios de temperatura generando una imagen térmica. Permiten
detectar con exactitud donde se encuentran las presas de sangre caliente. Las boas y las pitones

poseen fosetas labiales y, la subfamilia Crotalinae, fosetas loreales.

10) Diversos estudios han demostrado que las serpientes poseen sentido de geolocalizacion,
aunque varia en funcion de la especie y el habitat. Influyen sefiales olfativas, la informacion

visual, asi como la informacion celeste.
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