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Presentacion

El libro "Mordeduras, venenos y serpientes venenosas de Colombia"
representa un hito cientifico que refuerza el compromiso del Instituto
Nacional de Salud (INS) con la generacién y gestion del conocimiento para
la salud publica. Con base en la biodiversidad Unica de Colombia, esta obra
aborda de manera exhaustiva la toxinologia, vendmica y epidemiologia del
accidente ofidico, asi como el desarrollo de antivenenos y medicamentos
derivados de las toxinas de los venenos.

Esta obra cuenta con el respaldado de 55 cientificos nacionales e
internacionales, que, de forma generosa y desinteresada, aportaron sus
conocimientos y experiencias en torno a los aspectos taxondmicos,
bioquimicos, farmacoldgicos, ecoepidemioldgicos y clinicos de las
serpientes colombianas de importancia médica, proporcionando una
base moderna que promueve el avance en la investigacion, educacién y
politicas de salud publica.

Los aportes consignados en esta obra se alinean de forma sinérgica con
la misién de INS que busca: (1) Producir conocimiento cientifico en salud,
al caracterizar y analizar la diversidad y propiedades bioquimicas de los
venenos de serpientes, promoviendo el entendimiento del ofidismo y sus
implicaciones médicas; (2) Contribuir a la soberania sanitaria, al destacar el
desarrollo nacional de antivenenos y tecnologias biomédicas innovadoras
derivadas de toxinas de serpientes, que posiciona a Colombia como uno de
los paises tropicales del mundo a lavanguardia de los desarrollos biomédicos
que reducen la morbilidad y mortalidad ocasionada por el ofidismo, una de
las enfermedades tropicales mas desatendidas a nivel mundial.

Asi mismo, las contribuciones de los autores y revisores de los diez capi-
tulos y 59 fichas de especies de serpientes, ayudan a la consolidacion de
los objetivos estratégicos del INS que propenden por: (1) Generar y ges-
tionar del conocimiento, al proporcionar evidencia cientifica que facilita la
formulacién de politicas publicas y estrategias de salud basadas en las ne-
cesidades territoriales de Colombia; (2) Fortalecer el sistema de vigilancia
en salud publica, a través de un analisis ecoepidemiolégico detallado que
proporciona informacion primordial para identificar patrones y factores de
riesgo relacionados con el accidente ofidico; (3) Produccién de bienes de
interés para la salud publica, al realizar el recuento histérico y analizar los
avances en la produccién de antiofidicos, reforzando el papel del INS como
lider en la produccion nacional de estos medicamentos esenciales.

Particularmente, esta obra aporta al liderazgo del INS en salud publica
mediante la creacidon del Geovisor Colombiano de Ofidismo (https://ofi-
dismo.ins.gov.co/), una herramienta que utiliza datos abiertos para pro-
porcionar acceso gratuito a informacion epidemiolégica y ambiental de
libre de consulta y descarga. Esto robustece el compromiso del INS con




la transparencia institucional, acceso libre a la informacion publica, asi
como al desarrollo de estrategias basadas de salud publica en evidencia
cientifica. Sumado a esto, el libro se presenta en tres formatos diferen-
tes: un PDF descargable de forma gratuita, una version web (https://ser-
pientes.ins.gov.co) y una edicién limitada impresa. De esta manera el INS
fomenta el acceso libre a la obra como recurso educativo, de consulta
técnica y cientifica para profesionales de salud, investigadores, tomado-
res de decisiones y publico en general.

El libro y el geovisor, implementa de forma activa el principio articulacién
territorial del Instituto Nacional de Salud al proporcionar acceso directo
a informacién de alta calidad en los territorios y para los territorios. Esta
contribucién impacta de manera significativa en la educacién comunitaria,
promoviendo un conocimiento integral sobre las serpientes venenosas y
fomentando la prevencion y el manejo adecuado de mordeduras. Estos
esfuerzos son esenciales para reducir los casos graves de ofidiotoxicosis
y fortalecer la proteccion de las comunidades mas vulnerables.

«Mordeduras, venenos y serpientes venenosas de Colombia» es una contri-
bucion fundamental al avance cientifico y médico de Colombia. Su enfo-
que interdisciplinario resalta la capacidad del INS para abordar problemas
de salud publica prioritarios. Asimismo, fortalece la soberania sanitaria
del pais mediante la innovacién en la produccion de antivenenos que
responden a las necesidades territoriales y retos Unicos que presenta Co-
lombia al ser un pais bioldégica y culturalmente megadiverso.

iUn paso adelante hacia la proteccion de la biodiversidad y la salud
publica en Colombia, porque la salud publica se construye con y desde
los territorios!

Dra. Diana Marcela Pava Garzon
Médica toxicéloga

Directora general

Instituto Nacional de Salud
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Prélogo -

La biodiversidad unica de Colombia y mis amigos y
colaboradores en el pais

Colombia posee la mayor biodiversidad faunistica de cualquier pais, al-
bergando el 10 % de las especies animales del mundo, muchas de ellas
endémicas. Esto incluye mas de 1.800 especies de aves, 1.500 de peces
de agua dulce, aproximadamente 460 de mamiferos y 340 de serpientes.

En los ultimos 25 afios, tuve el privilegio de conocer algunas de estas
maravillas durante visitas a Bogota, Medellin, Villa de Leyva y Cartagena,
donde, en el afio 2000, ayudé a organizar un Congreso Internacional de
Medicina Tropical inaugurado por el presidente Andrés Pastrana Arango.
Pero mucho antes de mi primera visita a Colombia, ya habia mantenido
correspondencia con Juan José Silva-Haad del Hospital Regional de Le-
ticia. Me envid copias de sus fascinantes publicaciones, una de las cua-
les ilustraba la devastadora destruccion de tejidos y hemorragias locales
causadas por el envenenamiento de Lachesis muta en indigenas locales.
Describiéo un sindrome distintivo de estimulacion del sistema nervioso
auténomo que comenzaba tan solo 15 minutos después de la mordedura
[1]. Incluia shock vasogénico con marcada bradicardia, vomitos, diarrea y
colico abdominal [2].

Desde aproximadamente el afio 2000, mi guia, filésofo y amigo en Co-
lombia ha sido Juan Manuel Renjifo. Sus fotografias y publicaciones cele-
bran los animales, plantas y paisajes de Colombia, destacandose: Ranas
y Sapos de Colombia (1997); Anfibios y Reptiles de Urrd (1999); y la asom-
brosa La Amazonia de Colombia (2008). Dave Theakston y Yo lo conocimos
en el Instituto Nacional de Salud (INS) en Bogota, para buscar su ayuda
con la iniciativa internacional de la Escuela de Medicina Tropical de Li-
verpool para desarrollar un nuevo antiveneno polispecifico panafricano
dirigido a las victimas olvidadas del envenenamiento por serpientes en
ese vasto continente [3]. Juan Manuel y sus colegas del INS, incluidos
Francisco Ruiz Gomez y Santiago Nicholls, lograron formular el antiofidico
candidato mas potente de nuestro programa, inmunizando exitosamente
caballos colombianos contra venenos seleccionados de serpientes afri-
canas, incluyendo la letal mamba negra (Dendroaspis polylepis). Desafor-
tunadamente, problemas politicos impidieron la implementacion de este
prometedor resultado.

La necesidad de «Mordeduras, venenos y serpientes
venenosas de Colombia»

Con este trasfondo de admiracion por los colaboradores colombianos,
las serpientes venenosas de Colombia y los antivenenos del INS, me
emociond escuchar el plan del Serpentario del INS para publicar Mor-
deduras, Venenos y Serpientes Venenosas de Colombia. Este ambicioso
proyecto incluye 10 capitulos y 59 fichas de especies tanto en espariol



como en inglés, redactados por 55 expertos, en tres formatos diferentes:
un PDF descargable gratuitamente, una versién web y (afortunadamente
para aquellos que aun prefieren el formato fisico) una edicion impresa
limitada. Ademas, cuenta con una base de datos vinculada al libro, el
Geovisor Colombiano de Ofidismo (https://ofidismo.ins.gov.co/), en la cual
estad disponible para descarga gratuita todos los shapefiles de informa-
cién epidemioldgica, inventarios de variables ambientales y registros de
distribucion curados de las especies de serpientes colombianas de im-
portancia médica. Esta estrategia generosa mostrara el contenido a una
amplia y agradecida audiencia internacional. Anticipo la publicacion con
tanto entusiasmo como otros apasionados por las serpientes, el ofidismo
y la toxinologia alrededor del mundo.

Espero que esta publicacion estimule el debate hacia la elaboracion de
nuevas directrices consensuadas para la prevencién y manejo clinico del
envenenamiento por mordeduras de serpiente en Colombia. Observé la
creencia persistente en tratamientos chamanicos tradicionales entre las
comunidades rurales y los enfoques diversos en el tratamiento médico
en los diferentes paises de América Latina que he tenido el privilegio de
visitar (Brasil, Ecuador, Peru, Costa Rica, Martinica, Santa Lucia y Colom-
bia). Ante la ausencia de consensos unificadores de la OMS/OPS sobre
el ofidismo, o directrices nacionales actualizadas en muchos paises, aun
se utilizan terapias controvertidas en algunos centros. Por ejemplo, un
paciente mordido por Bothrops asper en Colombia, que buscé mi con-
sejo tras regresar a Europa, fue tratado con compresas de hielo tépicas
(que causaron congelacion durante una fuerte sedacion con opiaceos), un
anticoagulante, un inhibidor plaquetario, un agente antiinflamatorio no
esteroideo, corticoides, un antihistaminico y un antibiotico profilactico, y
se le mantuvo inmovilizado en cama. La crioterapia ha sido abandonada
en la mayoria de los paises, porque se encontré que causaba dafo tisular
en las victimas de mordeduras de serpientes de cascabel en América del
Norte [4]. También se han proscrito los anticoagulantes y otros medica-
mentos, mientras que se fomenta la pronta movilizacion a un centro mé-
dico para restaurar la funcion normal del miembro mordido.

Produccion de antiofidicos en Colombia

De particular interés para mi fue el capitulo 7: «De Venenos, Amores y
Odios», escrito por Amira Abultaif Kadamani, el cual ofrece una perspecti-
va detallada sobre la historia de la produccion de antiofidicos. Comienza
con el «sérum antivenimeux» original de Albert Calmette, utilizado exito-
samente por primera vez en 1896 en una victima de envenenamiento por
cobra de mondculos (Naja kaouthia) en Saigdn, Vietnam; pasando por
los aportes de Vital Brazil en Brasil y Clodomiro Picado en Costa Rica (a
principios del siglo XX); hasta Bernardo Samper en Colombia (desde 1937),
quien conto posteriormente con la colaboraciéon de Roger Bolafios desde
Costa Rica, y culminando con la produccién de antiofidicos en el INS bajo
la coordinacién de Juan Manuel Renjifo, lider del Grupo de Sueros a me-
diados de la década de 1970.
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Caracteristicas de las especies y la busqueda de
fenotipos clinicos del envenenamiento

El enfoque de este libro esta en el reconocimiento e identificacion de
las especies venenosas de Colombia, con detalles sobre su distribucién
geografica precisa (Geovisor Colombiano de Ofidismo, https://ofidismo.ins.
gov.co/); su morfologia, identificacién, sintomas de envenenamiento, tra-
tamiento, epidemiologia del ofidismo, conservacion, entre otros (incluidos
en las fichas individuales de las especies). Esto se alinea perfectamente
con mi interés profesional de toda la vida por definir los fenotipos clinicos
(sindromes o cuadros clinicos compuestos) del envenenamiento segun
las diferentes especies. Sin datos tan detallados, no seria posible propor-
cionar un tratamiento 6ptimo a los pacientes gravemente envenenados,
ni guiar a los toxinélogos de laboratorio en el desarrollo de mejores trata-
mientos dirigidos a toxinas/epitopos de relevancia médica.

Las ilustraciones a mano de cada especie son una caracteristica muy
atractiva de estas fichas y ofrecen una oportunidad para enfatizar so-
bre las caracteristicas distintivas, como la marca nucal en forma de an-
cla negra invertida de M. ancoralis. Noto que el nombre en espafol de
esta especie es «gargantilla», que significa «collar ajustado» o «collar real
ornamentado» en inglés, en referencia a las marcas del cuello de esta
serpiente. La falta de datos especificos sobre sintomatologia y consejos
de tratamiento resalta la necesidad de estudios clinicos prospectivos en
pacientes envenenados por serpientes identificadas por expertos, estu-
dios toxinoldgicos de su vendmica y, en particular, de su neutralizacién
mediante antivenenos disponibles; asi como el posible papel de los anti-
colinesterasicos como primeros auxilios [5].

De cara al futuro, es alentador que un antiveneno polispecifico para
Micrurus, desarrollado en Medellin, haya reconocido inmunolégicamente
los venenos de M. ancoralis y otras ocho especies de Micrurus colombia-
nas [6], lo que posiblemente amplie el alcance del antiveneno polivalente
contra serpientes de coral desarrollado previamente en el INS [7].

éMitologia sobre serpientes? El temido verrugosos/
surucucu/shuchupe (Lachesis muta)

Espero con entusiasmo leer el relato sobre las serpientes venenosas mas
espectaculares de Colombia y del hemisferio occidental: las matabuey,
surucucu, o verrugoso. A pesar de sus habitos cripticos y generalmente
inofensivos, no resulta sorprendente que su formidable tamafio (quizas
superando los 3,6 metros de longitud total) y los devastadores efectos
de su veneno (mencionados anteriormente) hayan generado asombro y
temor en los paises donde habitan.

Una expedicion televisada recientemente en la selva de Guyana [8] me
recordé uno de los mitos mas extendidos sobre estos magnificos ani-
males: su supuesto «canto». Esto fue mencionado por primera vez por
Evaristo Garcia en su clasico Los Ofidios Venenosos del Cauca (Cali, Paris:
Ch. Bouret, 1896): «...A este ofidio se refieren las leyendas mas singulares,



contadas por los que han viajado en los Chocdes. Abunda en los bosques,
en donde se la oye gritar sonidos semejantes al cacareo de la gallina...
ronca durante el dia cuando duerme envuelta en espirales...».

Sin embargo, en Guyana, el sonido atribuido a los verrugosos era muy
diferente al «cacareo de una gallina» o «ronquido» descrito por Garcia. Se
trataba de un silbido agudo in crescendo continuo, que daba a los viajeros
la impresion de que su campamento estaba rodeado por estas serpientes.
William Lamar, quien ha viajado extensamente en busca de reptiles por la
mayor parte de los paises de América Latina, afirma: «Desde Costa Rica
hasta Sudameérica, diversos grupos de pueblos indigenas, colonos, caza-
dores y otros comparten la creencia, que data de casi dos siglos, de que
la matabuey emite un sonido distintivo» [9].

En la region occidental de la Amazonia, se ha propuesto una expli-
cacion para este mito con el descubrimiento de dos ranas de la familia
Hylidae (Tepuihyla shushupe y T. tuberculosa), cuyos llamados, en algunas
partes de Peru y Ecuador, son atribuidos por los lugarefios a los matabuey
o verrugosos [10].

Este es otro ejemplo de la fascinacion interminable que generan las
serpientes y de la necesidad de contar con informacion autorizada, como
la que ofrece esta nueva y bienvenida publicacion.

iFelicitaciones a todos los involucrados!

David A. Warrell
Universidad de Oxford, Reino Unido, noviembre 2024.
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Colombia se erige como un bastién de la biodiversidad a nivel mundial, al-
bergando aproximadamente el 10 % de las especies animales del mundo y
posicionandose como uno de los 25 puntos criticos de biodiversidad mas
importantes del planeta. Entre su vasta riqueza natural, el pais es hogar
de una notable diversidad de serpientes venenosas que desempefian ro-
les ecologicos y biomédicos cruciales. Sin embargo, este extraordinario
patrimonio natural conlleva una serie de desafios de salud publica rela-
cionados con el ofidismo, —término médico que se refiere al envenena-
miento causado por la mordedura de serpiente—.

En respuesta, el libro, Mordeduras, venenos y serpientes venenosas de
Colombia ofrece una evaluacién exhaustiva de base cientifica de las 59
especies de serpientes de importancia médica en el pais. Esta obra busca
satisfacer la necesidad apremiante de contar con informacién accesible y
rigurosa sobre estos temidos y extraordinarios reptiles, asi como enrique-
cer nuestra comprension sobre el conocimiento toxinoldgico y salubrista
de las especies de importancia médica en Colombia. Esta obra se erige
como un recurso fundamental que refuerza la mision del Instituto Nacio-
nal de Salud de Colombia (INS) de proteger la salud publica y contribuir al
conocimiento cientifico global.

Estructurado en diez capitulos, el libro explora los aspectos taxono-
micos, evolutivos, bioquimicos, toxinolégicos, ecoepidemiologicos, e his-
toricos relacionados con el desarrollo de los antiofidicos que neutralizan
los envenenamientos causados por las especies de serpientes colombia-
nas de importancia médica. Este libro se fundamenta en el analisis de
las investigaciones mas recientes, aporta nuevas evidencias y hallazgos
relevantes para la comprensién del ofidismo, y destaca la necesidad de
continuar indagando sobre las preguntas aun no resueltas que motivan el
avance cientifico en estos campos.

El Capitulo 1 presenta una vision retrospectiva de las especies de ser-
pientes relevantes para la salud publica en Colombia, incluyendo una ta-
xonomia actualizada, datos sobre su distribucién y estado de conser-
vacion. Este capitulo subraya la necesidad de continuar investigando la
ecologia y la historia natural de estas especies, aspectos esenciales para
implementar medidas de conservacion que mitiguen el riesgo e incidencia
del ofidismo.

Uno de los apartados destacados del libro es el analisis profundo del
veneno de las especies del género Micrurus (corales) en el Capitulo 2.
Conocidas por sus potentes neurotoxinas, las serpientes coral son fasci-
nantes desde el punto de vista biolégico y médico. Sin embargo, la nota-
ble variabilidad en la composicion de su veneno sigue siendo poco com-
prendida. Los autores instan a realizar estudios mas amplios sobre los



factores ecoldgicos y evolutivos que impulsan esta variabilidad, asi como
a reevaluar el papel de la coloracion aposematica (colores brillantes de
advertencia) en la disuasion de sus depredadores.

El Capitulo 3 se centra en la complejidad evolutiva y variabilidad del
veneno de las viboras de foseta (cascabeles, mapanas, verrugosos y pato-
cos), las cuales representan las serpientes de mayor importancia médica
en Colombia. A pesar de su papel protagoénico en la salud publica, estas
especies y sus venenos han sido poco estudiados en comparacion con las
serpientes venosas presentes en otras regiones tropicales del planeta. Este
capitulo examina su historia evolutiva, la variabilidad en la composiciéon y
actividad bioldgica de sus venenos, asi como su potencial como modelos
para el estudio de la biologia evolutiva al brindar nuevas perspectivas sobre
su adaptacion a los diversos paisajes tropicales colombianos.

El Capitulo 4 explora los colubridos (serpientes cazadoras), los cua-
les, generalmente, son consideradas como serpientes «no venenosas». No
obstante, este capitulo recopila de forma soélida los estudios mas recien-
tes que evidencian como muchos colubridos en sus secreciones salivales
presentan toxinas que pueden causar envenenamientos leves pero signi-
ficativos para la salud publica. Ademas, subraya la importancia de com-
prender la historia evolutiva de sus venenos, su significado bioldgico, asi
como su increible potencial farmacoldgico para el desarrollo de nuevos
medicamentos y aplicaciones biomédicas.

La naturaleza bioquimica de los venenos de serpientes se examina en
el Capitulo 5, enfocandose en los componentes clave como las metalo-
proteinasas, las fosfolipasas A, y las toxinas de tres dedos. Estos com-
ponentes del veneno, esenciales para inmovilizar y digerir a sus presas,
asi como para disuadir a sus depredadores, también son responsables
de los procesos fisiopatoldgicos observados en los accidentes ofidicos.
Este capitulo aborda de manera detallada los mecanismos de accién de
las toxinas y analiza la composicidn y la variabilidad de los venenos de las
especies de importancia médica en Colombia, asociando la bioquimica del
veneno con los cuadros clinicos de los envenenamientos.

Comprender esta relacion tiene implicaciones inmediatas para la ges-
tidén clinica del accidente ofidico, ya que la gravedad de los envenena-
mientos y los enfoques de tratamiento estan altamente influenciados por
la composicién y actividades de los venenos.

Los antiofidicos o antivenenos, siguen siendo la piedra angular para tra-
tar el envenenamiento causado por las mordeduras de serpiente. El Capitu-
lo 6 detalla su desarrollo y aplicacion en Colombia, resaltando los avances
en la producciéon farmacéutica de antiofidicos y la aplicacion de técnicas
moleculares para mejorar su eficacia. Dada la significativa variabilidad del
veneno dentro y entre las especies de serpientes, la investigacion continua
de sus componentes proteicos es esencial. Ademas, los autores exploran
enfoques terapéuticos complementarios, como las técnicas de inmunore-
conocimiento, para mejorar la efectividad de los antiofidicos.



0

La historia de la produccién de antiofidicos en Colombia se narra en
el Capitulo 7, desde los primeros esfuerzos pioneros hasta la consoli-
dacién de protocolos de produccién estructurados. Este capitulo ofrece
una mirada profunda del papel del INS en el avance de la salud publica
colombiana y regional, a través de la gestion, produccion y desarrollo de
antiofidicos que para hacer frente a una de las enfermedades tropicales
mas desatendidas a nivel mundial. Este capitulo captura la evoluciéon de
la capacidad de produccion del INS en la elaboracién antiofidicos en Co-
lombia, situando las iniciativas actuales dentro de un marco histérico que
contextualiza los logros y desafios del pais en la atencion de los envene-
namientos por mordedura de serpiente.

El Capitulo 8 examina los desafios Unicos de mantener serpientes ve-
nenosas en cautiverio para la produccion de antiofidicos. Los autores con
base en décadas de experiencia en el serpentario del INS comparten las
lecciones aprendidas sobre las mejores practicas para garantizar la salud
y el bienestar de las serpientes cautivas. Asimismo, los autores desta-
can la importancia de comprender cuales son las condiciones integra-
les e idoneas para la estadia de las serpientes que reduzcan al maximo
el estrés, faciliten la valoracion y seguimiento de patrones fisiologicos
y conductuales que conlleven a garantizar su bienestar y supervivencia
en el cautiverio. La consolidacién de estos aprendizajes contribuye a los
esfuerzos de conservacion de estas especies, asi como a la obtencion de
veneno de alta calidad, que permite la investigacién, desarrollo, produc-
cién y mejora de los antiofidicos.

El envenenamiento causado por las mordeduras de serpientes sigue
siendo un problema de salud publica prioritario en Colombia, particular-
mente en las areas rurales donde la pobreza, la inseguridad alimentaria y el
acceso limitado a la asistencia médica representan desafios significativos.
El Capitulo 9 proporciona un analisis ecoepidemioldgico de los accidentes
ofidicos utilizando datos del sistema nacional de vigilancia, SIVIGILA (2010-
2020). Los autores examinan los patrones espaciales y temporales en la
ocurrencia de mordeduras, identifican factores demograficos asociados con
el riesgo de envenenamiento y revisan las practicas de manejo clinico. En
linea con las directrices de la Organizacion Mundial de la Salud, ofrecen re-
comendaciones para mejorar la recoleccion de datos y la formacion médica,
con el objetivo de reducir la morbilidad y mortalidad asociada al ofidismo.

Finalmente, el Capitulo 10 explora el potencial terapéutico de los vene-
nos de serpiente colombianos, centrandose en sus aplicaciones en trata-
mientos para el sistema cardiovascular y nervioso, asi como su potencial
en terapias contra el cancer y antimicrobianas. Los autores abogan por
el uso de tecnologias dmicas para explorar el potencial farmacoldgico de
los venenos de serpiente colombianos, al mismo tiempo que enfatizan el
valor de la investigacion bioquimica y farmacéutica tradicional para des-
cubrir compuestos bioactivos con una relevancia médica significativa.

Este ambicioso proyecto, redactado por 55 cientificos, se presenta en
tres formatos diferentes: un PDF descargable de forma gratuita, una ver-



sion web (https://serpientes.ins.gov.co) y una edicidn limitada impresa. El
proyecto incluye una base de datos vinculada al libro llamada el Geovisor
Colombiano de Ofidismo, que proporciona acceso gratuito a archivos sha-
pefile con informacion epidemioldgica, variables ambientales y registros
de distribucion de las especies de serpientes de importancia médica en
Colombia (https://ofidismo.ins.gov.co). Ademas, presenta 59 fichas de es-
pecies que resumen la informacion bioldgica, toxinologica y epidemiologi-
ca clave sobre estas serpientes de importancia médica en el pais.

Este libro titulado Mordeduras, venenos y serpientes venenosas de Co-
lombia se convierte asi en un recurso indispensable para herpetélogos
y toxindlogos, clinicos y profesionales de la salud publica, y publico en
general, ofreciendo una investigacién exhaustiva de las dimensiones bio-
logicas, ecoldgicas y médicas de las serpientes venenosas de Colombia.
Alineado con la mision del INS, este libro no solo avanza en el entendi-
miento cientifico, sino que también refuerza el compromiso de Colombia
con la salud publica y la colaboracién internacional en el campo de la to-
xinologia y salud publica. La meticulosa investigacion y formato accesible
de esta obra sin duda apoyara el desarrollo de politicas de salud publica
informadas y promueve la conservacién de estas criaturas incomprendi-
das y ecoldogicamente significativas.

Teddy Angarita-Sierra y Francisco J. Ruiz-Gémez
Editores
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Capitulo 1

Serpientes de importancia médica en
Colombia: Una mirada retrospectiva a su
conocimiento, avances y perspectivas futuras

Teddy Angarita-Sierra, Carlos A. Bravo-Vega, Andrés C. Montes-Correa

Resumen: El conocimiento sobre las serpientes colombianas ha sido po-
bremente explorado a lo largo de la historia, enfocandose principalmente
en las especies de importancia médica debido al miedo y aversién de las
personas a los efectos graves y potencialmente mortales de sus veneno-
sas mordeduras. No obstante, muchos aspectos esenciales de su historia
natural, ecologia, comportamiento, sistematica, taxonomia, distribucién,
ofidismo, usos etnobioldgicos y percepciones sociales siguen siendo poco
comprendidos. Desde los afios 2000, una explosion de estudios ha re-
ducido las brechas histéricas en su conocimiento, lo que ha llevado a
avances significativos en la comprension de las serpientes colombianas.
En este capitulo realizamos una revision detallada que resume la infor-
macion disponible sobre las especies de importancia médica presentes
en Colombia, integrandola con informacion sobre su riqueza, endemici-
dad, distribuciones, taxonomia y estado de conservacién. Proporcionamos
una breve resefia histérica sobre la riqueza de serpientes venenosas en
Colombia, asi como una lista revisada de las especies de importancia mé-
dica. Nuestro objetivo no es resolver todos los problemas taxonémicos
actuales de las serpientes colombianas, sino ofrecer un tratamiento taxo-
ndmico y criterios para asignar las especies de serpientes problematicas a
entidades taxondmicas con base en la evidencia disponible actualmente.
Ademas, revisamos el estado de conservacion de las especies venenosas
colombianas y proponemos un nuevo marco conceptual para abordar sus
amenazas y desafios para su conservacion, el cual, a su vez, propende por
la reduccién de los accidentes ofidicos como una enfermedad tropical
desatendida.

Palabras clave: Ofidiofauna; distribucion geografica; endemicidad; riqueza
de especies; taxonomia; conservacion.
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1. Breve resena historica de la riqueza de especies de
serpientes en Colombia

Histéricamente, la mayoria de las serpientes de Colombia han sido pobre-
mente estudiadas, lo que ha provocado importantes vacios de conocimien-
to sobre aspectos esenciales de su historia natural, ecologia, comporta-
miento, sistematica, taxonomia, distribuciones, ofidismo, usos etnobiolégi-
cos y percepciones sociales. Actualmente, algunos de estos temas siguen
siendo poco comprendidos [1-3]. Sin embargo, desde finales del siglo XXy
la primera década del siglo XXI, ha surgido una explosion de estudios que
han reducido la deuda histérica en la comprension de la riqueza de ser-
pientes que habitan en uno de los paises mas megadiversos del mundo [1].

El conocimiento sobre las serpientes de Colombia esta limitado por
multiples razones, tales como: baja financiacién para realizar trabajo de
campo; bajo porcentaje de holotipos (espécimen en el que se basa la des-
cripcién de una especie) alojados en colecciones biolégicas colombianas;
baja representatividad de las especies de serpientes de importancia mé-
dica en las colecciones biolégicas colombianas, lo que a su vez redunda
en una limitada representatividad geografica (ver detalle mas adelante);
escasez de expertos y personal capacitado en las universidades e institu-
ciones de investigacién capaces de describir, delimitar especies y ensefiar
sobre biologia de serpientes; submuestreo o ausencia de muestreo en
vastas areas del pais, asi como en la mayoria de las localidades tipo (lo-
calidad donde se recolectd el holotipo de una especie); acceso limitado a
multiples regiones del pais debido al conflicto armado interno, haciendo
que muchas localidades hayan sido histéricamente inaccesibles o alta-
mente peligrosas para los cientificos [4-6].

Como consecuencia, grandes regiones de Colombia aun carecen de
muestreos intensivos, haciendo que la mayoria de la ofidiofauna colom-
biana no haya sido objeto de estudios bioldgicos exhaustivos. A pesar de
la posicion geografica de Colombia como una regién clave en el intercam-
bio histérico de faunas entre América del Norte y América del Sur [7], asi
como de ser uno de los paises con la tasa anual mas alta de mordedu-
ras de serpiente reportada en América (ver Capitulo 9), Colombia es un
«agujero negro» debido a los profundos vacios de conocimiento bioldgico
esencial para la mayoria de serpientes de importancia médica.

Como miembro de la Real Expedicién Botanica, y lider del componente
zooldgico, Jorge Tadeo Lozano [8,9], fue el primer investigador colombia-
no que realizé estudios sobre anfibios y reptiles en el pais, con énfasis
particular en la historia natural de las serpientes y las practicas no médi-
cas utilizadas para tratar las mordeduras de serpiente durante el final del
periodo del Nuevo Reino de Granada (1538-1819) y el comienzo del periodo
de la Gran Colombia (1819-1831). Asi, Jorge Tadeo Lozano, se convirtid ofi-
cialmente en el primer herpetdlogo colombiano [9] (ver Capitulo 7). Par-
ticularmente, Lozano en su estudio titulado «Memorias sobre serpientes»
establecié las directrices futuras para la investigacion y comprension del
ofidismo y su contexto ecoepidemiolégico en Colombia (ver Capitulo 9),
recomendando [10]:
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1. Estudiar la anatomia de las serpientes buscando un mayor entendi-
miento para clasificar las venenosas de las no venenosas, evaluando
con mucho cuidado las estructuras bucales para asegurar la exis-
tencia de «bolsas acumuladoras de veneno (=glandulas venenosas)» y
colmillos huecos (=dentadura de solenoglifa).

2. Experimentar sobre la actividad y efecto de sus venenos, utilizando
animales de diferentes tamafios y tipos, anotando escrupulosamente
todos los fendmenos que surjan.

3. Una vez conocidos los efectos de cada veneno, probar si pueden in-
troducirse en la medicina como tratamiento de enfermedades, o para
combatir los venenos de otras especies.

4. Evaluar el efecto de retirar el aparato venenoso de las serpientes.

5. Examinar la cantidad e intensidad de los venenos de las serpientes,
dependiendo de su edad, sexo, tamafo, épocas del afio y otras cir-
cunstancias.

6. Realizar un andlisis quimico del «licor del veneno», reconociendo su
naturaleza, composicion y diferencias entre especies.

7. Reconocer los «antivenenos» que se emplean, y comprobar su eficacia
en los animales mordidos, o mezclandolos con venenos, y observar si
los descomponen, desorganizan o privan de su virtud deletérea.

8. Hacer todos los experimentos posibles para evaluar la planta de guaco
(=Mikania guaco), el «antiveneno» mas empleado.

9. Investigar cuanto veneno es necesario para matar a un animal de
cada orden.

10. Hacer un estudio detallado de las serpientes venenosas para distin-
guirlas de las inofensivas, valiéndose de caracteristicas en numero,
disposicion y figuras que forman sus escamas.

11. Averiguar si la naturaleza dio a las serpientes el veneno Unicamente
para su defensa y para matar a sus enemigos, o si, como sospecho, es
un suplemento para ayudar a digerir los alimentos en lugar de masti-
carlos, lo que no pueden hacer debido a la estructura de sus dientes
que se lo impiden.

Las directrices de Lozano fueron visionarias porque la mayoria de sus
recomendaciones y conjeturas son las lineas de investigacion mas impor-
tantes y priorizadas en la actualidad en el estudio de las serpientes vene-
nosas y el ofidismo [11-13] (ver Capitulo 3, 5, 6, 7, 9, y 10). Después de las
directrices visionarias de Lozano, investigadores nacionales y extranjeros
han intentado describir la historia natural y documentar la capacidad de
envenenamiento de las serpientes que habitaban en el vasto territorio que
dio origen al pais que hoy conocemos como Colombia. Para la mayoria de
ellos, la principal motivacién para el estudio de las serpientes venenosas
fue generar conocimiento y terapias para enfrentar el ofidismo, asi como en
comprender las terapias tradicionales utilizadas como practicas médicas.

En 1870, el ingeniero y médico homedpata Silvestre B. Higgins, origina-
rio de la ciudad de Barranquilla (departamento de Atlantico), publicé el
libro «Culebras i reptiles venenosos: sus hdbitos caracteristicas i particula-
ridades». Este libro se centré en las practicas no médicas utilizadas como
terapias frente a las serpientes por los curanderos colombianos. Ademas,
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describié las generalidades sobre los rasgos de la historia natural de al-
gunas especies venenosas y su contexto ecoepidemioldgico. Recopilo las
creencias, cuentos, mitos y eventos magicos mas sorprendentes sobre las
serpientes colombianas, explicando sus nombres comunes e imaginarios
sociales que aun prevalecen en muchas comunidades rurales.

Curiosamente, Higgins proporciono una lista anotada de especies de ser-
pientes venenosas de cada uno de los nueve estados colombianos (Higgins
vivié durante un periodo histérico en el que Colombia era un grupo de es-
tados federales denominados Estados Unidos de Colombia 1863-1886). Sin
embargo, Higgins no proporciond una base cientifica solida en su libro, por
lo que las especies de serpientes venenosas y no venenosas se listaron se-
gun los nombres comunes en lugar de los cientificos. Por lo tanto, con base
en la lista de especies de Higgins, es dificil asignar de manera confiable un
nombre cientifico para la mayoria de los taxones de serpientes descritos.
Sin embargo, al descartar los sindbnimos en los nombres comunes, las espe-
cies que no son serpientes (p. €j., anfisbénidos) y las especies no venenosas
(p. €j., Pseudoboa neuwiedii) de la lista de especies de Higgins, se puede es-
timar que el nimero de serpientes de importancia médica estaba alrededor
de las 12 especies: Bothrops asper, B. atrox, B. bilineatus, B. punctatus, Bo-
throcophias spp., Bothriechis schlegelii, Crotalus durissus, Micrurus dumerillii,
M. mipartitus, Lachesis acrochorda, L. muta, y Porthidium lansbergii.

En 1889, el médico Andrés Posada Arango publico el articulo «Note Sur
Quelques Solenoglyphes de Colombie» en el que describe, segun su inter-
pretacion, cuatro nuevas especies de serpientes venenosas del antiguo gé-
nero Thanatophis (Thanatophis patoquilla, T. sutus, T. montanus y T. torvus).
Sin embargo, estas especies fueron débilmente descritas y posteriormente
sinonimizadas en tres géneros y tres especies, o complejos de especies
diferentes (T. patoquilla y T. sutus fueron sinonimizadas como Porthidium
lansbergii [14]; T. montanus fue sindbnimo como Bothrops punctatus [15],y T.
torvus fue asignado al género Bothriechis como B. torvus [16]).

En 1896 el médico Evaristo Garcia Piedrahita proporciond una lista de
especies de serpientes de importancia médica del departamento del Cau-
ca (actualmente departamentos de Cauca, Valle del Cauca y Putumayo).
EL Dr. Garcia-Piedrahita en su libro «Serpientes venenosas del Cauca» [17],
proporciona un estudio detallado de la clasificacion de las serpientes
venenosas, caracteriza, describe y diagnostica el aparato venenoso, los
efectos de los venenos y los sintomas de envenenamiento causados por
mordeduras de serpientes. Adicionalmente, realiza un andlisis y reflexion
sobre los métodos empiricos utilizados contra las mordeduras de ser-
pientes, los métodos para neutralizar el veneno y el tratamiento de los
sintomas de mordeduras de serpientes [1]. Garcia-Piedrahita proporcioné
una lista y descripcion de 19 especies de serpientes de importancia mé-
dica. Sin embargo, descontando los nombres comunes, sinonimias y es-
pecies que no son serpientes venenosas de la lista, este autor reportd un
total de 11 especies (Bothriechis schlegelii, Bothrops asper, B. rhombeatus,
B. punctatus, Crotalus durissus, Lachesis acrochorda, L. muta, Porthidium
lansbergii, Micrurus mipartitus y M. hemprichii).
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Figura 1. llustraciones de la
nueva especie propuesta
por Andrés Posada-Arango.
(Arriba) Cabeza en vista
lateral del complejo de
especies Bothriechis
schlegelii de Manizales,
Caldas (INSV-SR-00138).
(Abajo) Cabeza en vista
lateral de Porthidium
lansbergii (INSV-SR-89) de
Yondd, Antioquia, Colombia.
Ilustraciones por Oscar A.
Ramirez Ruiz.

Dos décadas después, Afranio do Amaral [18,19] amplid el conocimiento
sobre las serpientes colombianas proporcionando listas regionales, re-
portando cinco especies venenosas de la region de Santa Marta (Micrurus
dumerillii, M. mipartitus, Bothrops asper, Crotalus durissus, Porthidium
lansbergii,) y seis de la cuenca baja del rio San Juan para el departamento
del Chocd (Micrurus ancoralis, M. mipartitus, Bothrops asper, B. punctatus,
Bothriechis schlegelii, Porthidium nasutum). No obstante, hasta la década
de 1940, Nicéforo Maria [20] fue el primer investigador que intenté conso-
lidar una lista completa de especies de serpientes colombianas. Reportd
aproximadamente 180 especies de serpientes. Sin embargo, descontando
las subespecies de la lista de especies de Nicéforo, el nUmero de espe-
cies de serpientes alcanza 174 (comunicacién personal, J.D. Lynch, 2017),
Nicéforo Maria reporta un total de 26 serpientes venenosas, de las cuales
15 eran elapidos (incluyendo la descripcién de Micrurus sangilensis como
una nueva especie) y 11 eran vipéridos.

En 1968, Federico Medem (Friedrich Johann Graf von Medem) [21], pro-

porciond una revisién exhaustiva del desarrollo histoérico de la herpetolo-
gia en Colombia, enumerando todas las especies conocidas de anfibios y
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reptiles del pais, abarcando registros de exploradores desde el siglo XVIII
hasta los tiempos modernos. Reportd un total de 231 especies de serpien-
tes que habitan en Colombia, de las cuales, descontando las subespecies,
10 eran vipéridos y 13 eldpidos. Medem ofrecié descripciones detalladas
de sus distribuciones geograficas, habitats, caracteristicas de historia na-
tural, datos etnozooldgicos y creencias sociales.

Dos afos después, Peters y Orejas-Miranda [15] proporcionaron un ca-
talogo detallado de las serpientes neotropicales, incluyendo claves taxo-
némicas para géneros, especies y subespecies. Elucidaron los nombres
cientificos y las distribuciones, ayudando a resolver especies cripticas o
indefinidas. Descontando las subespecies, estos autores reportaron 182
especies de serpientes que habitan en Colombia, de las cuales 16 eran
vipéridos y 17 elapidos. Las claves taxondmicas para géneros, especies
y subespecies siguen siendo validas para muchos taxones, y continuan
utilizandose en varias academias de biologia en América Latina como una
aproximacion introductoria para comprender la riqueza taxonémica de las
serpientes neotropicales.

En 1985, se realizd un nuevo intento de compilar el conocimiento sobre
las serpientes venenosas de Colombia por parte del médico y profesor de
la Universidad de Antioquia, Rodrigo Angel [22] al publicar la monografia
«Serpientes de Colombia: guia prdctica para la clasificacidn y tratamien-
to del envenenamiento causado por sus mordeduras». Angel reportd 160
especies de serpientes que habitan en Colombia, de las cuales 13 eran
vipéridos y 31 elapidos. Sin embargo, descontando las subespecies de la
lista de especies de Angel, el nUmero de serpientes venenosas en Colom-
bia alcanza 36 especies (Figura 2). Este libro fue una de las principales
referencias para la mayoria del personal médico que enfrentd mordeduras
de serpientes en Colombia a finales del siglo XX.

En 1988, Pérez-Santos y Moreno publicaron la primera monografia mo-
derna que compild exhaustivamente la riqueza de especies que habitan
en Colombia, proporcionando claves para su identificacion, descripcion
de caracteres diagnosticos y mapas de distribucion. Estos autores repor-
taron 240 especies de serpientes en Colombia, descontando las subes-
pecies, reportando un total de 36 especies venenosas (20 eldpidos y 16
vipéridos). No obstante, esta monografia presenta deficiencias significa-
tivas en la calidad de los registros de especies, principalmente porque
la mayoria de los registros de distribucion y la informacion de historia
natural estan documentados de manera inadecuada, presentando identi-
ficaciones y distribuciones cuestionables, sin referencias cruzadas de los
especimenes, o los niumeros de coleccion de museos que sustentan la
informacion para cada especie [23]. A pesar de esto, el libro proporcioné
listas de verificacion de especies y caracteres diagndsticos utiles. No obs-
tante, dado que los datos utilizados carecen de una evaluacién rigurosa,
la riqueza de especies en el pais resulté subestimada y cred confusion en
el conocimiento de los rangos de distribuciones de las serpientes dentro
del territorio nacional [1,23].
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En 1989, Campbell y Lamar ofrecieron un recuento completo y bien fun-
damentado sobre las especies de serpientes venenosas en toda América
Latina, incluyendo Colombia. Su trabajo abordd varios errores generados
por estudios previos y corrigieron los datos de estudios anteriores que a
menudo carecian de referencias cruzadas de especimenes por especie y
numeros de colecciones de museos, o bien omitian referencias de datos
publicados, lo que resultaba en rangos de distribucion geografica confusos.

Hacia finales del siglo XX, Sdnchez et al. [24] proporcionaron una revision
de las especies de reptiles en Colombia. Sin embargo, en esta publicacion
no se evaluo la calidad de los registros utilizados. Este descuido llevé a una
subestimacion de la riqueza de especies en el pais y confusion en sus dis-
tribuciones dentro del territorio nacional [1]. Como resultado, estos autores
subestimaron la riqueza de especies en el pais (Figura 2).

Desde el inicio del siglo XXI, un niumero creciente de estudios se han
generado buscando reducir el déficit historico en la comprension de la
riqueza de serpientes, incrementando radpidamente el nUmero de espe-
cies a través de revisiones taxondmicas exhaustivas, asi como con la des-
cripciéon de nuevas especies, pasando de 240 a aproximadamente 331
especies de serpientes (Figura 2). En 2002, Pineda y Renjifo presentaron
una lista actualizada de accidentes por mordeduras de serpientes en Co-
lombia; enfocandose en reportes clinicos que describian los efectos de
los venenos y los sintomas de envenenamiento causados por mordeduras
de serpiente en Colombia, proporcionando una vision completa de las
manifestaciones clinicas, informacién epidemiolégica y como manejar el
accidente ofidico y su tratamiento, actualizando lo previamente presen-
tado por Angel en 1985. Ademas, estos autores reportaron 35 especies de
serpientes venenosas. Sin embargo, citaron incorrectamente la lista de
serpientes venenosas previamente proporcionada por Campbell y Lamar
[25], omitiendo algunas especies de Micrurus (Figura 2).
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En 2004, Campbell y Lamar [26], en su libro «The venomous reptiles
of the western hemisphere» realizaron avances notables en la compren-
sion de los reptiles venenosos del hemisferio occidental del planeta.
Este compendio clasico establecioé la base moderna para entender los
enigmas taxondmicos de las serpientes venenosas de Colombia, actua-
lizando su propuesta de 1989. Sus decisiones taxondmicas siguen sien-
do validas para muchas especies de serpientes venenosas distribuidas
en Colombia.

En 2016 Cafas et al. [27] en su Libro «Serpientes venenosas: lecciones
aprendidas desde Colombia» realizan una interesante revisién del cono-
cimiento acumulado hasta el Siglo XX e inicios del siglo XXI sobre la ri-
queza, biologia general, caracteres de identificacion de las serpientes de
importancia médica en Colombia; describen los caracteres que permiten
diferenciar las serpientes venenosas de las no venenosas; y brinda un
vision clinica de las manifestaciones del ofidismo. Son los primeros auto-
res en compilar los avances toxinolégicos relacionados con la vendmica,
bioquimica y actividades biologicas de los venenos de las serpientes de
importancia médica en el pais. Ademas, presentan informacion epidemio-
logica y lineamientos para el manejo del accidente ofidico y tratamiento
de las intoxicaciones, con énfasis en las serpientes distribuidas en las
cuatro zonas de vida del departamento del Valle del Cauca. Estos autores
indican que en Colombia habitan 310 especies de serpientes de las cuales
53 especies (21 vipéridos y 32 elapidos) son de importancia médica, y de
estas 14 especies se distribuyen en el departamento del Valle del Cauca.
No obstante, su listado de especies carece de referencias cruzadas con
ejemplares de colecciones o literatura publicada. Por lo tanto, no es posi-
ble rastrear la fuente de los datos utilizados para su construccion.

En 2021 Ayerbe [28], en su libro «Serpientes: accidentes y soluciones»
provee una detallada descripcion de los sintomas y signos del envenena-
miento causado por serpientes colombianas, sus manifestaciones clinicas
y complicaciones en su tratamiento, presentando abordajes terapéuticos
para hacer frente al accidente ofidico. Dentro de las generalidades de la
biologia de las serpientes de importancia médica en Colombia, Ayerbe
[28] indica que en el pais habitan 310 especies de serpientes de las cuales
56 son de importancia médica. No obstante, de forma similar que Cafas
et al. [27], no proporciona referencias cruzadas con ejemplares de colec-
ciones o literatura publicada que permita sustentar sus listados. Ademas,
considera varias subespecies de corales como especies sin indicar el cri-
terio taxondmico usado (p. ej., Micrurus hemprichii versus Micrurus ortoni,
ver la explicacion en las siguientes secciones de este capitulo).

Desde Campbell y Lamar [26], la mayoria de los estudios del siglo XXI
han corregido las deficiencias del pasado, proporcionando registros basa-
dos en literatura revisada por pares, especimenes de colecciones y mu-
seos, repositorios o bases de datos bioldgicos curadas [1]. EL proyecto
en curso de Uetz, Hallermann, Hosek y colaboradores, Reptile database
(http://www.reptile-database.org), ha acelerado y consolidado los esfuer-
zos historicos realizados por varios autores, proporcionando un método
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moderno para actualizar anualmente las listas de especies de reptiles no
aviares en todo el mundo.

Actualmente, este sitio web es la opcidn inicial para cualquier investi-
gador o entusiasta de los reptiles que busca una comprensién basica de
la riqueza taxondmica, distribuciones geograficas, literatura especializada,
descripciones originales, imagenes y otros datos bioldgicos relevantes. Rep-
tile database representa el «consenso moderno» entre los herpetoélogos de
todo el mundo sobre los nombres cientificos, decisiones taxondmicas y dis-
tribuciones. Sin duda, Uetz, Hallermann, Hosek y sus colaboradores han
realizado un avance enorme en la compilacion de una cantidad colosal de
conocimientos sobre las especies de reptiles no aviares [29].

No obstante, Reptile database no ofrece una evaluacién taxondmica,
sino una lista de especies con los aporte de algunos autores que propo-
nen nuevas especies o cambios taxondmicos; y ademas, estas listas de
especies se basan en informacién de diversas fuentes [30]. Por lo tanto,
la controversia sobre las decisiones taxondmicas y distribuciones de va-
rios taxones, especialmente de serpientes, persiste. La taxonomia es un
campo cientifico dinamico, en el cual la controversia siempre impulsa su
avance. Por tal razon, el niumero total de especies de serpientes podria
cambiar entre autores o incluso dentro de las propuestas de un mismo
autor a lo largo del tiempo, debido al cambio de los criterios empleados
por ellos, generando una constante expansion y contraccion de la lista de
especies de serpientes como resultado de sumar, restar, omitir especies
o listar especies redundantes.

Por ejemplo, en este libro consideramos que actualmente estan pre-
sentes en Colombia un total de 331 especies de serpientes, de las cua-
les 49 taxa son especies venenosas (Viperidae y Elapidae; ver https://
ofidismo.ins.gov.co). Nuestros conteo de especies varian con respecto a
lo reportado por Uetz et al. [29] en un 4,6% con respecto al total de espe-
cies de serpientes presentes en el pais, y en 18% en el caso de especies
venenosas (Figura 2, Tabla 1). Los criterios empleados que explican estas
diferencias se definen en la siguiente seccién de este capitulo. A pesar de
la variabilidad en las listas de especies de serpientes entre autores, en el
siglo XXI, Colombia ha logrado un avance exponencial en la comprension
de su ofidiofauna, indicando que el pais ha comenzado a salir del «agujero
negro» al adquirir conocimientos bioldgicos esenciales sobre sus serpien-
tes. Con el tiempo, la proporcidon serpientes venenosas en los listados
especies disminuyd con respecto al total de especies reportadas, indi-
cando que la vision médica de las serpientes que predomind en el siglo
XX ha cambiado gradualmente hacia una vision biolégica mas amplia, que
incluye en los listados de especies todas las serpientes, tanto venenosas
COMO NO vVenenosas.

Ademas, desde el siglo XXI, la riqueza proporcional de especies vene-
nosas promedio reportado en cada estudio es de 16,3% (9,8-20,1%), lo que
indica que las especies de serpientes de importancia médica en Colombia
representan menos del 20% de la ofidiofauna total del pais. Esperamos
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que, en un futuro cercano, esta tendencia continue, reduciendo las in-
certidumbres taxondmicas de las serpientes colombianas. Sin embargo,
esta tendencia histérica también sefiala que nuestra comprension de
las serpientes colombianas esta lejos de estar completa, lo que nos
motiva a seguir invirtiendo esfuerzos significativos para dilucidar su na-
turaleza criptica, y reducir la escasez de informacién que las rodea.
Esperamos que este desafio sea abordado por jovenes herpetoélogos
nacionales y extranjeros.

2. Un caos megadiverso: El enigma taxonomico de

las especies de serpientes de importancia médica en
Colombia

Una de las etapas clave cuando una persona comun o un médico enfrenta
un accidente ofidico es la identificacion precisa de la serpiente. Segun la
identificacion taxondmica de la serpiente, el médico puede determinar
el tipo de envenenamiento, establecer el tratamiento y antiofidico ade-
cuado, asi como anticipar las posibles complicaciones clinicas [31]. Por
esta razon, la mayoria de las guias médicas, manuales, guias de campo y
protocolos destinados a tratar o manejar accidentes ofidicos incluyen la
identificacion taxondmica de la serpiente como una etapa primordial en
SuU proceso paso a paso (algoritmo) [27,28,31-34] (ver Capitulo 9).

A pesar que esta tarea parece clara y sencilla, en paises tropicales y
megadiversos como Colombia puede volverse complicada, aun mas cuan-
do varias especies de serpientes tienen un estado taxondmico confuso
debido a la escasa investigacion cientifica y su alta cripticidad [1]. Ademas,
las distribuciones de varias especies de serpientes venenosas pueden
superponerse ampliamente (especies simpatricas), lo que hace que la
identificacion de especies mediante el método de eliminacidon geografica
sea inadecuado en la mayoria de los casos.

Recientemente, varios investigadores han realizado importantes es-
fuerzos para desentrafar el enigma taxonomico de algunas serpientes
de importancia médica distribuidas en Colombia [35-38]. Sin embargo, la
mayoria de la diversidad de serpientes del pais sigue teniendo un estado
taxondmico confuso, manteniendo como referencia taxonémica las revi-
siones clasicas y exhaustivas realizadas a finales del siglo XX y principios
del siglo XXI [15,23,39-44].

La mayoria de estos trabajos cientificos concluyen que las poblaciones
de serpientes venenosas colombianas requieren una revision taxonémi-
ca detallada [15,26,39,45-47]. A pesar de esto, varios investigadores han
utilizado sindnimos y epitetos subespecificos como nombres a nivel de
especies, sin realizar una revision taxondmica, o sin contar con evidencia
solida para su uso, creacién o resurreccion [28,48]. Esta practica ha cau-
sado inestabilidad taxondmica, profundizando la dificultad para determi-
nar la identidad taxonémica de las serpientes de importancia médica en
Colombia, la cual va mas alla del simple cambio del nombre cientifico de
las especies [49].
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Este fendmeno no solo ha ocurrido con las serpientes colombianas, a
nivel mundial, surgen problemas cuando los datos utilizados para tomar
decisiones taxonomicas se presentan de manera deficiente, derivan de
investigaciones espurias o carecen de evidencia [50]. Asi, su aplicacion
posterior en una amplia gama de campos, como la conservaciéon o la
atenciéon de enfermedades tropicales desatendidas (p. ej., ofidismo), se ve
socavada por la falta de coherencia. Ademas, la explosién de la informa-
cién electrénica y la revolucion de las redes sociales en las primeras dos
décadas del siglo XXI [3], ha conllevado a una rapida dispersion y fusién de
informacion taxondmica cientifica y no cientifica, lo que dificulta la toma
de decisiones taxondmicas adecuadas para los profesionales médicos, o
publico no especializado en herpetologia.

Segun la propuesta de Kaiser et al. [50], una decisidon taxonémica cien-
tifica debe seguir tres pasos principales: (1) generar hipotesis de pertinen-
cia a un grupo (p. €j., una especie, un taxon) o linaje evolutivo (p. €j., taxa
hermanos) basadas en fuentes primarias disponibles (p. €j., registro fosil,
especimenes de colecciones existentes, nuevos de especimenes colecta-
dos en campo, tejidos, andlisis cuantitativos, secuencias de ADN, etc.) y
la literatura disponible; (2) probar estas hipotesis mediante analisis ade-
cuados, rigurosos y honestos empleando datos relevantes y utilizando el
método cientifico; y (3) someter las decisiones taxondmicas propuestas
(p. €j., reorganizaciones taxondmicas, descripciones de nuevas especies,
elevacion de subespecies a rango de especie) a revistas revisadas por pa-
res en forma de manuscritos que presenten los datos y proporcionen una
justificacidon racional para las decisiones propuestas.

Desafortunadamente, es comuUn que numerosas investigaciones de
alto impacto no sigan el enfoque de Kaiser et al. [50], sino que basan sus
decisiones taxondmicas en evidencias carentes de solidez, presentadas
de manera deficiente o, peor aun, cometiendo vandalismo taxondmico
[52,53], es decir, estableciendo de forma deliberada nombres cientificos
(=hipotesis) sin llevar a cabo el proceso cientifico descrito anteriormente
[49,50]. Ademas de estos inconvenientes, algunas decisiones taxonomi-
cas se han publicado en revistas predatorias/falsas o en revistas de pu-
blicacion rapida, donde, a cambio de un pago, los autores obtienen una
publicacion rapida y una amplia audiencia, a costa de la calidad cientifica,
la legitimidad de las decisiones taxondmicas, la robustez del proceso de
revision por pares, y el valor cientifico.

La confusion sobre los nombres de especies o géneros de serpientes
venenosas podria causar serias limitaciones en la implementacion de es-
quemas de salud publica, asi como en el tratamiento de accidentes ofi-
dicos. Por ejemplo, esto puede aumentar el subregistro de los casos de
ofidismo al clasificarlos bajo un nombre de especie que no esta basado
en la ciencia. Ademas, enmascara la variabilidad de los sintomas clinicos
del envenenamiento de especies de amplia distribucion [54-57].

Particularmente en Colombia, una de las principales dificultades du-
rante el diagnostico y tratamiento del accidente ofidico es la correcta
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identificacion de la especie o género de la serpiente [1]. Esto surge como
uno de los principales obstaculos que limitan el proceso de toma de
decisiones rapidas por parte del médico sobre la terapia y antiofidico
adecuado, la dosificacién del antiofidico, asi como la prevencion de com-
plicaciones clinicas durante el tratamiento [58].

El concepto de especie sigue siendo controversial debido a que un
Unico concepto no es suficiente para incluir simultaneamente todas las
formas y combinaciones en las que evoluciona la vida [59]. Sin embargo,
todos los conceptos de especie tienen algo en comun: todos consideran
las especies como una hipdtesis. Por lo tanto, un taxon pueden tratarse
como «un supuesto educado fundamentado en el método cientifico, la
logica y la observacién» [60]. Por lo tanto, todas las especies pueden ser
objeto de prueba. Tratar las especies como hipotesis permite emplear
multiples lineas de evidencia como criterios operativos (sensu Mayden
[61]), para realizar pruebas empiricas y diagnosticos a las especies como
unidades evolutivas en la naturaleza [61-63].

De acuerdo con esta perspectiva, en esta seccidén presentamos una lis-
ta revisada de especies venenosas basada en la informacion actualmente
disponible sobre el estado taxondmico de las especies de serpientes de
importancia médica en Colombia, abarcando colubridos (aglifos y opisto-
glifos), vipéridos (solenoglifos) y elapidos (proteroglifos). Realizamos una
revisién detallada basada en la literatura disponible para tomar la «<mejor»
decision taxondmica siguiendo la propuesta cientifica de Kaiser et al. [50],
asi como considerando todas las publicaciones que contaban con multi-
ples lineas de evidencia para la delimitacién de especies.

Nuestro objetivo no es resolver todos los problemas taxonémicos ac-
tuales en torno a las serpientes colombianas, sino proporcionar un trata-
miento taxondmico y criterios que ayuden a asignar las especies de ser-
pientes problematicas a una entidad taxondmica basada en la evidencia
disponible. Esto ayudara a los médicos a asignar una entidad taxondmica
a las serpientes involucradas en accidentes ofidicos en el pais, reducien-
do los errores en su identificacién, asi como la tasa de subregistro de las
mordeduras de serpientes [56,64] (ver Capitulo 9).

Esperamos que, en un futuro cercano, los taxbnomos, mediante una
revision exhaustiva basada en el método cientifico (con enfoque de taxo-
nomia integradora) y la publicacién en revistas de alta calidad revisadas
por pares, puedan desentrafiar los enigmas de las serpientes colombianas
sefaladas aqui. Todos los criterios definidos en este capitulo estable-
ceran el tratamiento taxondmico de las especies a lo largo de todos los
capitulos de este libro.

2.1 Serpientes de importancia médica: Abordaje ante las in-
certidumbres taxonomicas

Durante las Ultimas dos décadas, con la explosion de técnicas y anali-
sis moleculares, el uso masivo de analisis cuantitativos, bioinformatica,
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tomografias computarizadas de alta resoluciéon (HRCT), analisis por sof-
tware libre de cédigo abierto disponible (p, €j., R, Python, Past, etc.), y la
popularizacion de las técnicas de eversion hemipenial entre los investi-
gadores [65], se han propuesto nuevas especies, resurreccion de géneros,
revalidacion o elevacion de especies a partir de subespecies y sinonimias
de especies [35,36,66-71]. Estos esfuerzos, la mayoria de ellos incluyen-
do multiples lineas de evidencia (taxonomia integrativa), han permitido
resolver varios problemas taxondmicos de las serpientes venenosas de
Suramérica previamente sefialados por Campbell y Lamar [26], proporcio-
nando un avance notable en nuestra comprensién.

Sin embargo, en comparacion con estos esfuerzos, se han hecho po-
cos intentos taxondmicos que utilicen multiples lineas de evidencia para
resolver algunas especies de serpientes venenosas colombianas que re-
sultan desconcertantes [35,37,72]. En la mayoria de las especies colom-
bianas, Campbell y Lamar [26] sigue siendo la guia primordial para las
decisiones taxondmicas porque no se cuenta con nueva evidencia para
abordar las especies problematicas (p. ej., Micrurus dumerilii, M. mipar-
titus, Bothrops venezuelensis), o la nueva evidencia proporcionada se ha
presentado de manera deficiente, causando mas confusidén que claridad
(p. €j., Bothrops ayerbei and Bothrops rhombeatus; ver Capitulo 3).

Los problemas taxondmicos tienen causas multifactoriales. Sin embargo,
aqui las resumimos en dos categorias principales de la siguiente manera:

Cripticidad.— Los investigadores pueden observar indicios que sugie-
ren que las poblaciones de una especie en particular podrian representar
diferentes linajes evolutivos, pero en el estado actual del conocimiento,
no pueden distinguirse o delimitarse facilmente debido a su incertidum-
bre en torno a sus caracteres diagndsticos (p. ej., caracteres morfologi-
cos poco definidos y/o propiedades ecoldgicas, falta de datos de ADN o
analisis cuantitativos disponibles) [63,73,74]. Por lo tanto, este taxdén se
considera un complejo de especies que podria agrupar dos o mas espe-
cies, pero que requiere nuevas lineas de evidencia para un diagndstico y
delimitacion adecuada [74].

Datos insuficientes.— Esta categoria agrupa especies que: (1) ademas
del espécimen holotipo empleado en su descripcion original y la serie tipo
(el grupo de especimenes diferentes al tipo empleados en la descripcion
original de una especie), no se conocen nuevos especimenes o pobla-
ciones; (2) carecen de espécimen tipo o este se ha perdido; (3) especies
descritas a partir de un Unico espécimen conocido; (4) especies que su
nombre taxondmico no puede asignarse con certeza a ningun grupo taxo-
nomico porque la descripcidn es insuficiente para su identificacion y/o el
espécimen original se ha perdido o ya no existe (nomen dubium) [75]; (5) a
pesar de que se han realizado revisiones taxondmicas objetivas a lo largo
de su distribucion conocida (empleando un enfoque taxondmico integra-
dor o una Unica linea de evidencia), las poblaciones colombianas de esta
especie no han sido incluidas en estas evaluaciones; y (6) la delimitacién
y diagnostico de la especie presentan grandes deficiencias e incongruen-
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cias desde su descripcion original. Por lo tanto, las conclusiones sobre
su estatus taxondmico no pueden asumirse de manera directa para las
poblaciones colombianas.

Utilizando una vision taxondmica conservadora, proponemos una lista
de especies de serpientes de importancia médica para Colombia (Tabla 1),
con base en la revisién exhaustiva de las lineas de evidencia disponibles
para la delimitacién de especies (ver Apéndice A), como se detalla en la
siguiente seccion.

2.2 Registros de las serpientes de importancia médica en
Colombia

Recuperamos y curamos aproximadamente 5.488 registros de especies
de serpientes de importancia médica geolocalizadas en Colombia a partir
de 50 fuentes. Estas referencias incluyen especimenes alojados en co-
lecciones bioldgicas, registros de literatura herpetolégica especializada
(articulos, libros), datos no publicados de cuadernos de campo de varios
herpetdélogos colombianos y extranjeros, y registros clinicos de serpenta-
rios colombianos dedicados a la investigacién y produccién de antiofidi-
cos (ver https://ofidismo.ins.gov.co).

Colombia alberga un total de 59 especies de serpientes de importancia
médica, de las cuales 10 especies son colubridos, 20 son vipéridos y 29
son elapidos. Alrededor del 13,6% de estas especies muerden con fre-
cuencia y estan asociadas con envenenamientos graves y potencialmente
mortales, mientras que el resto de las especies de serpientes rara vez
causan envenenamientos graves y potencialmente mortales, o no tienen
casos reportados (Tabla 1).

Tabla 1. Especies de serpientes de importancia médica en Colombia. m: Metros sobre el
nivel del mar.

L i
. .. o.c alidad Distribucion por Rango Altitudinal
Especies Endémica tipo en
. departamento (m)
Colombia

Serpientes que muerden frecuentemente y estan asociadas con
envenenamientos graves y potencialmente mortales

Ant, Boy, Cal, Cau,

Bothriechis . Ch, Cor, Cu, Hui, .
N S L. — X =
schlegelii* ° ! Nar, Qui, Ris, San, 2 2246, X =1832
Tol, Val

Ant, Atl, Bol, Boy,
Cal, Cau, Ces, Cho,

Bothrops No No Cér, Cun, LaG, 2—-2200; X = 547
asper* .o
Mag, NSa, Qui, Ris,
San, Suc, Tol, Val
Ama, Arau, Boy,
Caq, Cas, Cun, _
Bothrops atrox* No No q 57—1923; X = 308

Gua, Guayv, Met,
NSa, Put, Vau, Vic
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Ant, Ara, Atl, Bol,

Crotalus Boy, Ces, Cun, Hui,
X No No
durissus LaG, Mag, Met, Tol,
Vic
Ant, Atla, Bol, Boy,
Porthidium No Si Cas, Ces, Cho,
lansbergii* Cor, Hui, LaG, Mag,
NSa, San, Suc, Tol
el No No Ant, Cho, Val
nasutum
Ant, Atl, Bol, Boy,
Cal, Cau, Cesar,
Micrurus No si Cho, Cor, Cun, Hui,
dumerilii* LaG, Mag, Met, Nar,
NSa, Ris, San, Suc,
Tol, Val,
Ant, Boy, Cal, Cau,
. Ces, Cho, Cor, Cun,
Micrurus No Si Hui, Mag, Met, Nar,

] s
RIS NSa, Ris, San, Suc,

Tol, val,

7—1717, X = 235

0—1243, X = 782

12—1011, X = 307

2—2278, X = 815

11—2606, X = 1204

Serpientes que muerden frecuentemente, pero rara vez causan

envenenamientos graves o potencialmente mortales

Dryophylax Atl, Bol, Ces, Cor,

Si Si
gambotensis LaG, Mag, Suc
Heli Ama, Caq, Cun,
€ IC([)’O: No No Gua, Guayv, Met,
angutatus Put, Vau, Vic
Ama, Ant, Atla, Bol,
Boy, Cal, Caq, Cas,
Leptodeira No No Cau, Ces, Cho, Cor,
annulata* Cun, Hui, LaG, Mag,
Met, San, NSa,
Suc, Tol, Val, Vic
Oxyt?el/s No No Ama, Bol, Cat, Mag,
fulgidus Met, Suc, Vau
Ant, Boy, Cal Cas,
Erythrolamprus No Si Cau, Ces Cun, Hui,
bizona* Mag, Met, NSa,
San, Tol, Val
Thamnodynastes Ama, Cas, Met,

. No No .
pallidus Put, Vic
Xenodon No No Ant, Cal, Cau, Cho,
rabdocephalus LaG, San, Tol, Val

1—161, X = 34

52—570, X = 237

3—2130, X = 646

3—484, X = 220

14—2566, X = 900

75—437, X = 162

3—1778, X = 483

Serpientes que muerden rara vez, pero que pueden causar envenenamientos

graves y potencialmente mortales

Bothrocophias
myersi

Si Si Cau, Cho, Val

12—1275, X = 224

ancia medica e

tivas futuras
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Bothrocophias
myrringae

Bothrocophias
tulitoi

Bothrops
punctatus

Hydrophis
platurus

Lachesis
acrochorda

Lachesis muta

Micrurus helleri

Micrurus
hemprichii*

Micrurus
lemniscatus*

Micrurus
obscurus

Micrurus
surinamensis

Si

Si

No

No

No

No

No

No

No

No

No

Si

Si

Si

No

Si

No

No

Si

No

No

No

Cun, Met

Boy, Cas, Cun

Ant, Cal Cau, Cho,
Nar, Ris,vVal

Cau, Cho, Nar
Ant, Boy, Cau, Cho,

Nar, San, Val

Ama, Caq, Met,
Put, Vau

Ara, Caq, Cas, Cun,
Met, Put, Vau

Ama, Boy, Caq,
Cas, Met, Vic

Ama, Gua

Ama, Caq, Gua,
Guav, Met, Put,
Vau, Vic

Ama, Caq, Cun,
Guav, Met, Vau, Vic

1757—2761, X = 2137

1685—2694, X = 1969

4—1578, X = 569

-50—0, X = -5

2—1775, X = 655

24—1809, X = 352

87—1338, X = 393

67—770, X = 311

79—125, X = 84

79—616, X = 243

52—537, X = 292

Serpientes que muerden rara vez y que no han causado envenenamientos
significativos ni mordeduras documentadas

Bothrocophias
campbelli

Bothrocophias
colombianus

Bothrocophias
hyoprora

Bothrops
bilineatus

Bothrops
oligobalius

Bothrops
pulcher

Bothrops
taeniatus

Bothrops
venezuelensis

No

Si

No

No

No

No

No

No

No

No

No

No

No

No

No

Cho, Nar, Val

Cho, Cau, Ris

Ama, Caq, Guay,
Nar, Put, Vau

Ama, Caq, Vau,

Ama, Caq, Guay,
Vau

Caq, Put

Ama, Cun, Gua,
Met, Vau, Vic

Boy, Cas

32—1650, X = 428

211—2506, X = 1530

64—1202, X = 234

80—265, X = 105

81—274, X = 151

274—1725, X = 872

78—533, X =155

151—1785, X = 1052
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Micrurus
ancoralis

Micrurus
camilae

Micrurus clarki

Micrurus
dissoleucus

Micrurus
filiformis

Micrurus
isozonus

Micrurus
langsdorffi

Micrurus
medemi

Micrurus
multiscutatus

Micrurus
narduccii

Micrurus
nattereri

Micrurus
nigrocinctus

Micrurus
oligoanellatus

Micrurus
ornatissimus

Micrurus
psyches

Micrurus
remotus

Micrurus renjifoi

Micrurus
sangilensis

Micrurus
scutiventris

Micrurus
spurrelli

No

Si

No

No

No

No

Si

No

No

No

No

Si

No

No

No

Si

Si

No

Si

Si

Si

No

No

No

No

No

Si

Si

No

No

No

Si

No

No

No

Si

Si

No

Si

Ant, Cal, Cho, Ris,
Tol, val,

Ant, Cor, San, Suc,

Cau, Cho, Vval

Atl, Bol, Ces, Cor,
LaG, Mag, NSa,
Suc,

Ama, Caq, Cas,
Gua, Guayv, Met,
Vau, Vic

Ara, Cas, Met, Vic

Ama, Caq, Gua,
Guav, Met, Put,
Vau,

Cun, Met

Cau, Cho, Ris, Val

Ama, Caq, Gua,
Put, Vau

Gua, Vau

Ant

Cau

Ama, Vau

Ara, Met

Gua, Vau

Vic

Boy, Cas, San

Ama

Cho

21—707, X = 98

30—1381, X = 178

2—865, X = 257

5—1297, X = 124

68—438, X = 205

4—429, X = 276

81—637, X = 179

229—1599, X = 490

67—2506, X = 425

75—283, X = 140

85—229, X = 166

6—32,X =18
1442
82—115, X = 93

166—452, X = 299

83—233, X =128

115

993—2420, X = 1660

79—126, X = 114

41—71, X = 51
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Micrurus tikuna No No Ama 78—81, X =79

Otras serpientes potencialmente importantes desde el punto de vista médico
que no han causado mordeduras documentadas

Erythrol Ama, Caqg, Guay, _
fythro 077,0I’US No No N 88—327, X =169
aesculapii Put, Vau
Leptophis Ant, Cas, Ces Cun, _
N N . — =
ahaetulla* © ° Hui, Met, San, Tol, LE—2UT =

Departamentos de Colombia. Ama: Amazonas. Ant: Antioquia. Arc: Archipiélago de San
Andrés, Providencia and Santa Catalina. Arau: Arauca. Bol: Bolivar. Boy: Boyaca. Cal: Caldas.
Caq: Caqueta. Cas: Casanare. Cau: Cauca. Ces: Cesar. Cho: Chocd. Cér: Cérdoba. Cun:
Cundinamarca. Gua: Guainia. Guav: Guaviare. Hui: Huila. LaG: La Guajira. Mag: Magdalena.
Met: Meta. Nar: Narifio. NSa: Norte de Santander. Put: Putumayo. Qui: Quindio. Ris.
Risaralda. San: Santander. Suc: Sucre. Tol: Tolima. Val: Valle del Cauca. Vau: Vaupés. Vic:
Vichada. Complejos de especies. * = complejo de especies.

Los diez departamentos de Colombia con mayor riqueza de serpientes
de importancia médica son Amazonas, Vichada, Vaupés, Chocd, Cauca,
Caqueta, Antioquia, Cundinamarca y Valle del Cauca, presentando entre
15 a 22 especies (Figura 3A). Todos estos departamentos abarcan las eco-
rregiones mas diversas, asi como las areas topograficas mas complejas
de Colombia y del norte de Suramérica. Sin embargo, la mayoria de los
registros se concentran en departamentos como Antioquia, Meta y San-
tander, ya que son las divisiones politico-administrativas de Colombia que
historicamente han recibido mayores esfuerzos de muestreo [1].

Cuando se analizd la riqgueza de serpientes dividiendo entre especies
de elapidos y vipéridos, la tendencia general observada fue constante,
la mayor riqueza de especies venenosas se agrupa en areas topografi-
camente complejas y regiones ecolégicamente diversas. Sin embargo, la
mayor riqgueza de especies de vipéridos se encuentra la regién transan-
dina de Colombia (Chocd, Valle del Cauca, Boyacda, Antioquia), mientras
que, para los elapidos, su riqueza concentro principalmente en la regién
cisandina (Meta, Amazonas, Vichada, Vaupés, Caqueta; Figura 3B). Esto
sugiere patrones biogeograficos complejos de expansién y diversificacion
en los linajes de estas serpientes venenosas (ver Capitulos 2 y 3). Antio-
quia, Arauca y Meta son los departamentos que agrupan la mayoria de
los registros geograficos conocidos de vipéridos, mientras que para las
especies de elapidos, Santander, Cundinamarca y Valle del Cauca son los
departamentos que albergan la mayoria de los registros geograficos co-
nocidos (Figura 3C).
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Meta
Amazonas

Vichada

Vaupés

Choco

Cauca

Caquetd
Antioquia
Cundinamarca
Valle del Cauca

Putumayo
Boyaca
Casanare
Santander
Tolima

ativas de Col

Magdalena
Guainia
Cesar
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Guaviare

Cérdoba

Bolivar

politi

Sucre

Risaralda
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Antioquia
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Amazonas
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Tolima
Santander
Putumayo
Meta
Casanare
Vichada
Norte de Santander
Magdalena
La Guajira
Huila
Guaviare
Cérdoba
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H
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Putumayo
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Casanare
Santander
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Figura 3. Riqueza y registros de especies de serpientes de importancia médica en Colombia.
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= Santander
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Dado que las divisiones politico-administrativas no restringen la dis-
tribucion bioldgica de las especies, ni tampoco son un enfoque adecuado
para estimar la representatividad geografica de las especies de serpientes
de importancia médica, dividimos el pais en cuadriculas/pixeles de 1,0 gra-
dos geograficos (110 x 110 km; sistema WGS84) para analizar la distribucién.
Este enfoque permite realizar comparaciones con estudios previos, como
el de Lynch et al. [1], asi como con futuras investigaciones (Figura 4).

Independientemente del grupo taxondmico (vipéridos o eldpidos), la
mayoria de los registros disponibles provienen de la region transandina
de Colombia, resaltando la notable disparidad historica en el esfuerzo de
muestreo para comprender y documentar las especies de serpientes de
importancia médica en el pais (Figura 4A-C). Ademas, esta disparidad se
exacerba cuando se comparan entre la proporcion de registros de vipéri-
dos y elapidos, lo que demuestra que los elapidos han sido histoéricamen-
te submuestreados (Figura 4D).

EL mayor numero de registros historicos de serpientes venenosas de
las familias Viperidae y Elapidae se concentra en el departamento de An-
tioquia. Este departamento también muestra el promedio anual mas alto
de reportes de mordeduras de serpientes para el periodo 2010-2020 (ver
Capitulo 9), lo que indica que es el Unico departamento que cuenta con la
informacion mas robusta sobre dos de las variables mas importantes para
entender el ofidismo como un evento epidemioldgico [65]. En contraste,
el resto del territorio nacional exhibe un notable submuestreo, con menos
de 112 registros de serpientes de importancia médica por pixel (110 km x
110 km; ver Figura 4A). Esto representa un problema critico para compren-
der la diversidad total de serpientes de importancia médica involucradas
en el conflicto entre humanos y serpientes, asi como su incidencia en
eventos de mordeduras de serpientes.

Este vacio de conocimiento profundiza las limitaciones para compren-
der las causas de los encuentros negativos entre humanos y serpientes, asi
como para identificar las especies involucradas y formular e implementar
estrategias para prevenir el envenenamiento y conservar las serpientes del
pais. Por esta razén, recomendamos intensificar el muestreo de serpientes
de importancia médica en el corto y mediano plazo, enfocandose en regio-
nes como el sur de los Andes colombianos, las regiones del Pacifico, Caribe
(especialmente en la Alta Guajira), Orinoquia y Amazonia. Sin embargo, diez
afos después de la primera evaluacion de Lynch et al. [1] quienes estimaron
la representatividad geografica de las especies de serpientes de importan-
cia médica en el pais (Figura 5A-C), los investigadores e instituciones que
abogan por la investigacién y conservacion de serpientes mostraron avan-
ces significativos en el conocimiento de las distribuciones de las especies
venenosas colombianas (Figura 5E-G). En promedio, se han incrementado
91 nuevos registros geograficos por departamento, proporcionando los pri-
meros registros oficiales para 19 de los 32 departamentos de Colombia,
logrando una cobertura significativa del 87% del territorio nacional con al
menos un registro de distribucion (Figura 5D-H). Para obtener informacion
mas precisa y complementaria, consulte: https:/ofidismo.ins.gov.co.
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Registros de este libro Registros de este libro

para Viperidae y Elapidae para Viperidae

[Tamafio de pixel: 110 x 110 km] [Tamafio de pixel: 110 x 110 km]
Sin registros Sin registros

112 Il 1-105

[ 113-225 [0 106 - 211
226 -337 212-317

[0 338-450 [0 318-423

0 451-562 I 424 - 529

Proporcion de Viperidae
de este libro
[Tamario de pixel: 110 x 110 km]

Registros de este libro
para Elapidae
[Tamafio de pixel: 110 x 110 km]

Sin registros Sin registros
B 1-34 [ 0.01-0.25
[ 35-69 [ 0.26-0.49
70-103 [Jos50
0 104-138 [ 050-075
I 139-172 [ 0.75- 1.00

Figura 4. Esfuerzo de muestreo por pixel de 1,0 grado geografico (110 x 110 km; WGS84) en Colombia durante el periodo
2010-2024. (A) Representatividad de las especies de vipéridos y elapidos. (B) Representatividad de las vipéridos. (C)
Representatividad de los elapidos. (D) Proporcion de vipéridos/vipéridos+elapidos por pixel.
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Registros PNCS 2014 Registros del PNCS 2014 Registros del PNCS 2014
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Figura 5. Comparaciones entre los registros reportados en este libro y los de Lynch et al.[1]. (A-C) Esfuerzo de muestreo por
pixel de 1,0 grado geografico (110 x 110 km; WGS84) reportado por Lynch et al. [1] para especies de serpientes venenosas,
vipéridos y elapidos, respectivamente. (D) Proporcién de vipéridos/vipéridos+elapidos por pixel segun Lynch et al. [1]. (E-
G) Avance en el conocimiento por pixel para especies de serpientes venenosas, vipéridos y elapidos, respectivamente. (H)
Comparaciones por unidad politica entre los registros reportados en este libro y los de Lynch et al. [1], mostrando el avance

en el conocimiento de la distribucion geografica de las serpientes venenosas de Colombia.
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2.3 Especies venenosas fuera de la lista

Especies dudosas y problematicas

Bothriechis schelegelii.— Arteaga eta al. [16] recientemente publicaron la
revision de complejo de especies B. schlegelii (p. ej., B. schlegelii and B.
supraciliaris), dividiéndolo en 10 especies, de las cuales cinco especies
fueron descritas como nuevas para la ciencia. A pesar de nuestro recono-
cimiento de que B. schlegelii es un complejo de especies, en este trabajo
nos abstenemos de utilizar su taxonomia debido a multiples inconsisten-
cias en la delimitacion y el diagndstico de las especies. Uno de los pro-
blemas mas significativos en la propuesta de estos autores, es que nin-
guno de los linajes que ellos reconocieron como especies tiene un fuer-
te respaldo estadistico en su arbol filogenético (valores de probabilidad
posterior: nodo colombiano <75%-94%; intranodo colombiano <50% pp).
Ademas, las distancias genéticas entre algunos de los linajes estrecha-
mente relacionados propuestos como nuevas especies tienen distancias
genéticas por debajo del limite del 4%, umbral que estos mismos autores
propusieron como criterio de delimitacion de especies.

En su publicacién, los limites morfolégicos entre linajes estrechamen-
te relacionados, asi como sus distribuciones no son claros, los caracte-
res morfolégicos son ambiguos, siendo débiles para distinguir entre las
nuevas especies y B. schlegelii sensu stricto (ver Tabla 2 en Arteaga et al.
[16] incluyendo caracteres diagndsticos como los siguientes: interocu-
lolabiales, condicion de la escama cantal, condicién de la escama gular,
loreal en contacto con preocular). Aunque Arteaga et al. [16] (ver material
suplementario 1 en Arteaga et al. [16]) examinaron 45 caracteres con base
en 400 especimenes, casi el 40% de su matriz morfoldgica corresponde
a datos faltantes (es decir que, su tamano de muestra real es ~160 espe-
cimenes, por lo tanto, una porciéon considerable de estos caracteres no
se examind para todos los especimenes). Los caracteres morfométricos
y meristicos fueron pobremente descritos, ya que solo se presentaron
rangos, sin especificar las medidas de tendencia central y la presencia
de valores atipicos. Asimismo, la mayoria de estos caracteres requieren
un analisis morfométrico para determinar adecuadamente el tamafio y
las proporciones relativas entre las escamas de la cabeza y su capacidad
diagnostica. Ademas, el uso de caracteres diagnosticos que dependen del
tamafio de la muestra (p. €j., loreal en contacto con preocular) provoca
sesgos significativos en la delimitacién de las especies, asi como dudas
sobre sus distribuciones geograficas (p. €j., entre B. khwargi y B. klebbai).

El patron de color no es adecuado como caracter diagndstico en el
complejo de especies B. schlegelii, ya que es ampliamente conocido que
tiene varios sesgos y limitaciones, como los cambios ontogenéticos [26], y
la variabilidad intrapoblacional policromatica [25,26,39]. De hecho, Artea-
ga et al. [16] son conscientes de ello porque en la mayoria de sus figuras y
descripciones de las poblaciones colombianas de B. schlegelii mostraron
claramente su variabilidad ontogenética y policromatica. A pesar de ello,
insistieron en el uso de estos patrones de color como caracteres diagnos-
ticos, aun cuando su capacidad diagndstica es baja o nula.
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Para Colombia, Arteaga et al. [16] reconocen seis especies: B. khwargi, B.
klebbai, B. rahimi, B. rasikusumorum, B. schlegelii and B. torvus. Reciente-
mente, Reyes-Velasco [149] criticd estos cambios taxondmicos realizados
por Arteaga et al. [16], indicando que la evidencia genética y morfologica
no respaldan la distincion entre estas especies. Reyes-Velasco argumenta
que la divisidn excesiva de especies realizada por Arteaga et al. con base
en variacion genética dentro del complejo de especies B. schlegelii con-
llevo a una inflacién taxondmica, ya que esta variacion refleja diferencias
clinales en lugar de limites entre especies.

Reyes-Velasco [149] concluye que las nuevas especies propuestas
por Arteaga et al. [16] dentro del complejo B. schlegelii pueden repre-
sentar variantes geograficas o subespecies en lugar de especies distin-
tas. Como se ha mostrado anteriormente, la evaluacién de Reyes-Ve-
lasco apoya nuestras conclusiones y respalda la decisidon de reconocer
solo tres especies validas dentro del complejo B. schlegelii: B. nigroads-
persus, B. schlegeliiy B. supraciliaris. Los taxones restantes propuestos
por Arteaga et al. [16], como B. khwargi, B. klebbai, B. rahimi, B. rasiku-
sumorum y B. torvus, no resistieron un analisis mas riguroso, por lo cual
deben ser sinonimizados con B. schlegelii. Este resultado tiene impor-
tantes implicaciones para los esfuerzos de conservacion en Colombiay
subraya la necesidad de tener cautela al realizar cambios taxondmicos
basados Unicamente en el ADN mitocondrial. Ademas, generar cambios
taxondmicos inestables en una especie de importancia médica como B.
schlegelii, debido a su importante incidencia en los accidentes ofidicos
en Colombia (ver Capitulos 5y 9), pueden ocasionar serias confusiones
en la literatura que emplea la nomenclatura taxondmica como sustento
para el desarrollo de sus paradigmas (p. ej., médicas y bioquimicas).

Por lo tanto, recomendamos que las futuras publicaciones que traten
sobre el complejo B. schlegelii se refieran a él como sugerimos (B. schle-
gelii), y que describan con rigor el origen geografico de los especimenes
reportados (p. ej., ubicacidon exacta, coordenadas). De esta manera, cuan-
do los linajes dentro de este complejo de especies estén debidamente
delimitados, los datos ya publicados podrian vincularse con los linajes o
especies correspondientes.

Bothrops ayerbei y B. rombeatus.— Folleco-Fernandez [76] intentd dar
claridad taxondmica al complejo de especies Bothrops asper de las lade-
ras occidentales de la Cordillera Occidental de Colombia, proponiendo a
Bothrops ayerbei y B. rombeatus como nuevos miembros de este com-
plejo. Sin embargo, las descripciones carecieron del rigor necesario para
aclarar los limites entre estas especies propuestas, asi como entre los
especimenes de la localidad tipo (Obispo, Darién, Panama). Las descrip-
ciones de los rasgos morfologicos de los especimenes fueron vagas, el
analisis morfologico se realizd de manera incorrectay no se realizé ningun
analisis filogenético. Por lo tanto, la delimitacién para cualquiera de las
especies es dificil de sostener, y las decisiones taxondémicas tomadas por
este autor carecen de un soporte robusto.
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Ademas, no hubo designacién de un espécimen tipo ni una descripcion
formal del nuevo taxén por Garcia-Piedrahita [17]. Como le sefiala Ramirez
y Solari [77], B. rhombeatus constituye un nomen dubium debido a la falta
de material tipo, también por su problematica historia que dificulta su co-
rrecta asignacion taxonomica debido a la falta de datos cruciales sobre su
distribucion geograficas, lo que a su vez impide comprender si existe un
posible hibridacién entre Bothrops ayerbeiy B. rombeatus. Adicionalmen-
te, de acuerdo con Ramirez y Solari [77] Bothrops ayerbei constituye un
nombre no disponible siguiendo las reglas del actual Codigo Internacional
de Nomenclatura Zooldgica, ya que el cédigo no acepta la publicacion de
nuevos taxones en revistas electronicas antes de 2011.

Folleco-Fernandez [76] no expuso de forma robusta y adecuada los ca-
racteres diagndsticos que permiten distinguir sin lugar a dudas entre estos
taxones como especies validas. A pesar de esto, algunos investigadores to-
mando estas especies como validas, han utilizado marcadores moleculares
de poblaciones asignadas como B. ayerbei y B. rhombeatus para estudiar
la variacion en la composicién de sus venenos, asi como para retar la ca-
pacidad neutralizante de los antiofidicos disponibles en el pais; todo esto,
sin antes realizar una delimitacidn taxonémica adecuada o una revision
de los especimenes considerado en sus estudios [36,78,79]. Por otro lado,
las secuencias de estos marcadores moleculares no estan disponibles en
las bases de datos genéticos de libre consulta (p. ej., GenBank, EMBL). De
hecho, la Unica investigacion que ha analizado las relaciones entre las tres
especies colombianas del complejo B. asper encontrd una relacién parafi-
lética entre estas poblaciones [80]. Por lo tanto, sugerimos que, en inves-
tigaciones futuras, se incluya una metodologia de muestreo mas amplia y
exhaustiva, considerando un mayor numero de individuos de diversos habi-
tats y empleando un enfoque taxondmico integrador que conjugue mas una
linea de evidencia que permitan una clara delimitacidén de estas especies.

Complejo de especies Micrurus hemprichii.— Histéricamente, Micrurus
hemprichii, al igual que muchas de las corales suramericanas, ha sufrido
varios cambios nomenclaturales desde su descripciéon original. Bernarde
et al. [81] proporcionan un resumen histérico completo de los actos no-
menclaturales relacionados con M. hemprichii. Peters y Orejas-Miranda
[15] indican que existen dos subespecies validas, M. h. hemprichii and M.
h. ortoni Schmidt [82], ambas distribuidas en Colombia. Micrurus h. hem-
prichii se extiende desde las sabanas colombo-venezolanas de la regién
de la Orinoquia hasta las selvas tropicales de Guayana, mientras que M.
h. ortoni se distribuye a través de las laderas amazdénicas de Colombia,
Ecuador, Peru y Para en Brasil. Feitosa et al. [83] en una presentacién
de conferencia que no fue revisada por pares, propuso elevar ambas de
subespecies a especies. Valencia et al. [84] siguieron esta propuesta vy,
basandose en la afinidad morfoldgica, afirman que las poblaciones ecua-
torianas pueden asignarse a la definicion de M. ortoni, no obstante, no
realizaron una evaluacién taxondmica sobre la cual sustenten su decisién.

Actualmente, no se cuenta con una evaluacion taxondmica completa
que distinga claramente las subespecies de Micrurus hemprichii o las po-
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blaciones a lo largo de toda su distribucion geografica conocida. Ademas,
las propuestas anteriores no han incluido poblaciones colombianas, a pe-
sar de que el espécimen tipo de M. h. hemprichii proviene de una localidad
desconocida de la region de la Orinoquia; tampoco se han incluido espe-
cimenes de la localidad tipo de M. h. ortoni de la vertiente oriental de los
Andes en Pebas, Loreto, Peru. Por lo tanto, recomendamos que en futuras
publicaciones que aborden el complejo Micrurus hemprichii se refieran a
él como sugerimos (Micrurus hemprichii), a la espera de un estudio rigu-
roso que ayude a dilucidar este complejo de especies.

No obstante, Ayerbe-Gonzalez et al. [85], sin realizar una adecuada
delimitacién taxondmica o revisién de los especimenes involucrados,
reportaron el primer caso de envenenamiento por mordedura M. or-
toni (=Micrurus hemprichii) en Colombia. Los casos se presentaron en
dos localidades de la regidon cisandina del pais. EL primer caso ocurrié
en la vertiente oriental de la Cordillera Oriental en el area urbana del
municipio de Pajarito, Boyaca. El segundo caso se presento en el area
urbana del municipio de Cartagena del Chaira, Caqueta, en una vereda
ubicada en la llanura inundable del rio Caguan. Ambos pacientes fue-
ron mujeres con mordidas en los pies, presentando sintomas como
dolor intenso en la extremidad afectada, que irradié a la zona lumbar
en el primer caso. En el segundo caso, el dolor se irradi6é a la rodilla
durante la primera hora del envenenamiento, llegando a la zona lumbar
después de tres horas. Después de 24 horas de ocurrido el envenena-
miento, el paciente del primer caso presentaba claros sintomas de en-
venenamiento neurotéxicos: leve facies de Rosenfeld, ptosis palpebral
(caida del parpado superior), bradilalia (lentitud en el habla) y dolor
intenso persistente con hiperalgesia (sensibilidad aumentada al dolor)
e hiperestesia (sensibilidad aumentada a los estimulos sensoriales). En
cambio, en el segundo caso, la paciente no presentd sintomas neuroto-
xicos y fue dada de alta tras unas horas de observacién, recetandosele
paracetamol y cefalexina.

Complejo de especies Leptodeira annulata.— Las especies del género
Leptodeira presentan amplia distribucion en América. Este género esta
compuesto por 16 especies nominales que habitan principalmente en los
bosques secos de tierras bajas, bosques premontanos y bosques de ga-
leria en la mayoria de los habitats naturales y perturbados de las tierras
bajas tropicales, distribuidos desde el sur de América del Norte hasta
el norte de Argentina [29,86-88]. La gran similitud en el patron de color
y los comportamientos antipredatorios (p. ej., postura corporal en for-
ma de S, cabeza expandida posterolateralmente simulando una forma
triangular) de las especies de Leptodeira hace que estas serpientes sean
comunmente confundidas con especies del género Bothrops en las regio-
nes tropicales. Todas las especies son nocturnas, con habitos semiarbo-
reos, frecuentemente observadas cerca de arroyos de movimiento lento
0 agua estancada. Estas serpientes tienen habitos alimentarios generalis-
tas, consumen principalmente ranas y lagartijas pequefas, con frecuencia
huevos y renacuajos de anuros, serpientes, y ocasionalmente, consumen
pajaros pequeios y peces [89-92].
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A lo largo de toda la distribucién de las especies de Leptodeira, histori-
camente el estatus taxondmico de sus poblaciones ha sido controversial,
y las poblaciones colombianas no son la excepcidn. Segun Duellman [86]
en Colombia existen dos especies representantes del género Leptodeira:
Leptodeira annulata con tres subespecies L a. annulata, L a. ashmead, L
a. ashmeadi+rhombifera; y L. septentrionalis con Unica subespecie L s. or-
nata. Los caracteres diagndsticos que permiten la identificacion de estas
dos especies de Leptodeira se encuentran en su morfologia hemipenial, y
las diferencias entre subespecies se basan en el patron de color y algunos
conteos de escamas (p. €j., reducciones de escamas dorsales). Duellman
[86] indica que estas especies exhiben distribuciones alopatricas en las
que las poblaciones de Leptodeira annulata habitan las tierras bajas de
los ecosistemas cisandinos, mientras que L. septentrionalis se encuentra
en las tierras bajas de los ecosistemas transandinos en Colombia.

Daza et al. [93] puso a prueba la hipotesis propuesta por Duellman [83]
usando evidencia molecular, encontrado parafilia entre L. annulatay L. sep-
tentrionalis, y evidencio que las distancia genéticas no funcionan como un
criterio de delimitacion entre estas especies. Sin embargo, estos autores
no proporcionaron una evaluacion integral de las poblaciones colombia-
nas de Leptodeira porque enfocaron su muestreo solo en unas pocas lo-
calidades andinas (Antioquia, Caldas, Meta [piedemonte]). Posteriormente,
Barrio-Amorods [94] proporciond una reevaluacion taxondmica integral, en
la que realizd6 cambios nomenclaturales. Este autor afirmoé que las pobla-
ciones distribuidas en Colombia deben ser elevadas al nivel de especies,
como L. annulata, L. ornata, y L. ashmeadi. Sin embargo, su propuesta
carecio de rigor y precisidén; ademas, describié de forma desprolija cuales
fueron los métodos y conjuntos de datos utilizados. La propuesta de Ba-
rrio-Amords [94] cred inestabilidad taxondmica debido a que las decisiones
taxondmicas que realizo fueron infundadas y basadas en descripciones su-
perficiales. Por lo tanto, la mayoria de sus conclusiones y decisiones deben
revisarse cuidadosamente y usarse de manera conservadora.

Torres-Carvajal et al. [88] aportaron estabilidad taxondmica después
de la propuesta de Barrio-Amords [94], al realizar una revisién exhaustiva
y bien sustentada de las poblaciones de serpientes Leptodeira del oeste
de Ecuador a partir de evidencia molecular y morfolégica. Ademas, inclu-
yeron los datos moleculares de las poblaciones colombianas utilizadas
previamente por Daza et al. [93], pero no realizaron evaluaciones morfo-
logicas o hemipeniales de estas ultimas. Estos autores presentaron un
arbol de maxima verosimilitud que recuperd con fuerte apoyo estadistico
el complejo L. annulata/septentrionalis reportado por Daza et al. [93], para
las poblaciones colombianas.

Ademas, dentro de los nodos mas profundos de su topologia, recupe-
raron algunos linajes con soporte estadistico fuerte y moderado. Entre
estos linajes, Torres-Carvajal et al. [88] tomaron las siguientes decisiones
taxondmicas: (1) con base en evidencia molecular y morfoldgica descri-
bieron una nueva especie (Leptodeira misinawui) de una poblacién previa-
mente considerada como Leptodeira s. larcorum [86], ubicada entre alti-
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tudes altas y moderadas (950-2.734 msnm) en los Andes suroccidentales
ecuatorianos; (2) con base Unicamente en evidencia molecular de pobla-
ciones ecuatorianas, elevaron a Leptodeira s. ornata al nivel de especie
(Leptodeira ornata) indicando que esta especie se distribuye desde oeste
del Ecuador, a través del suroccidente de Colombia hasta el centro y este
de Panama, asi como la vertiente montafiosa del Darién; (3) con base uni-
camente en evidencia molecular de las mismas poblaciones previamente
consideradas por Daza et al. [93] estos autores elevaron a Leptodeira a.
ashmeadii al nivel de especie (Leptodeira ashmeadii).

Costa et al. [95] reevaluaron la sistematica de Leptodeira ampliando
y mejorando el muestreo molecular y morfoldgico, proporcionando una
nueva propuesta para el complejo polifilético de especies de Leptodei-
ra para varias regiones de Suramérica. Estos autores propusieron cuatro
especies distribuidas en Colombia: Leptodeira annulata, L. approximans,
L. ashmeadiiy L. ornata, coincidiendo parcialmente con los actos taxond-
micos de Torres-Carvajal et al. [88] que reconocen a Leptodeira larcorum
y Leptodeira ornata como especies, esta Ultima distribuida desde el oeste
de Ecuador, a través de la ecorregion del Pacifico colombiano hasta el
este de Panama.

No obstante, Costa et al. [95] indican que de acuerdo a los resulta-
dos de su topologia L. ornata esta compuesta por tres linajes diferentes
(L. ornata 1 distribuida en Colombia, sur de Panama [la localidad tipo de
L. ornata es el Istmo del Darién]; L. ornata 2 distribuida en Costa Rica y
norte de Panamad; y L. ornata 3 distribuida en Ecuador y Peru).

Costa et al. [95] concluyen que las poblaciones descritas morfolégica-
mente por Duellman [86] se distribuyen en la region del Darién en Panama
(incluida la localidad tipo de L. ornata) la region del Chocd, valles interan-
dinos del Magdalena y Cauca en Colombia. Sin embargo, estos autores no
contrastaron con evidencia molecular o morfolégica entre las poblaciones
de L. ornata de los valles interandinos de Colombia y la regién del Chocd;
por lo tanto, restringieron la distribucion de L. ornata a la ecorregién del
Pacifico de Colombia y el sur de Panama. A pesar de esto, Costa et al
[95] en su redefinicién de L. ornata (ver apéndice S2 en Costa et al. [95])
describen la distribucion mas antigua propuesta por Duellman [86] para
L. s. ornata que abarca la mayor parte de la regidén transandina a pesar
que varios caracteres diagnosticos empleados para distinguir entre L. or-
nata y L. ashmeadii se superponen fuertemente entre estas poblaciones
(p. €j., patrén de color de la superficie dorsal de la cabeza, recuentos de
escamas dorsales, numero de escamas supralabiales). Por lo tanto, la
distincién morfoldgica de estas dos poblaciones sigue siendo incierta y
aguarda mas estudios.

De manera similar, Costa et al. [95] propusieron un arreglo taxond-
mico para el grupo de especies Leptodeira annulata ashmeadii/bakeri,
apoyando los resultados previos de Daza et al. [93]. La redefinicién de
Costa et al. [94] de L. ashmeadii ubica a esta especie tanto en la costa
caribe colombo-venezolana como en la region cisandina de Colombia.
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Sin embargo, la distinciéon morfolégica dentro de la poblacion colombia-
na sigue siendo incierta y requiere estudios adicionales. En particular,
porque la morfologia hemipenial de las especies del género Leptodeira
propuesta por Costa et al. [95] tanto para las poblaciones trans como
cisandina no presenta diferencias significativas entre si (Figura 4; ver
también el apéndice S2 en Costa et al. [95]). Ademas, varios caracteres
diagndsticos empleados por estos autores para distinguir entre L. ornata
y L. ashmeadii se superponen fuertemente.

Un estudio exhaustivo en curso de la morfologia hemipenial del género
Leptodeira, con especial interés en las poblaciones colombianas (Angari-
ta-Sierra, datos no publicados), muestra que la arquitectura hemipenial de
Leptodeira ashmeadii exhibe diferencias morfoldgicas conspicuas que no
coinciden la propuesta de Costa et al. [95] (Figura 6 A-D versus H-1), mien-
tras que otras poblaciones aparentemente si encajan en lo descrito por
estos autores (Figura 6 A-B versus C-D). De manera similar, la morfologia
hemipenial de las poblaciones colombianas transandinas (incluyendo el
occidente de Colombia) no coincide con la arquitectura hemipenial de L.
septentrionalis (sensu stricto) descrita por Duellman [86], y tampoco con
la descrita para Leptodeira ornata por Torres-Carvajal et al. [88]. Ademas,
la arquitectura hemipenial de las poblaciones colombianas transandinas
de Leptodeira ornata propuesta por Costa et al. [95] mostré una marcada
variabilidad entre linajes hermanos, asi como dentro de las poblaciones de
este linaje distribuidas en Colombia (Figura 6E-G versus K-M).

Figura 6. Morfologia
hemipenial de algunas
poblaciones del complejo
de especies Leptodeira
annulata de las regiones cis
y transandinas de Colombia.
Sensu Costa et al. [95]. (A-
B): L. ashmeadii (TAS 689)
Finca El porvenir, Vereda

La Colombina, Paz de
Ariporo, Casanare. (C-D): L.
ashmeadii (JDL 30721) Finca
El Vogal, Vereda Las Flores
de Jaime Botero, El Retén,
Magdalena. (E-G): L. ornata
(JDL 29306) Tumaco, Narifio.
(H-J): L. ashmeadii (JDL
30754) hacienda La Maria, El
Retén, Magdalena. (K-M): L.
ornata (JDL 29872) Vereda
Santa Paola, San Martin,
Cesar.

A pesar de los enormes esfuerzos por desentrafiar la taxonomia y las
relaciones de filogenéticas del género Leptodeira, asi como los significa-
tivos avances realizados por varios investigadores (incluyendo los linajes
fuertemente sustentados que encontraron), aun persisten varios proble-
mas taxondmicos por resolver, haciendo que la controversia en la delimi-
tacion y distribucion de las especies del género Leptodeira persista. Par-
ticularmente, esta controversia continua a una escala geografica fina, en
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la cual los limites entre especies son difusos. Se requieren mas estudios
con un muestreo molecular mas amplio, asi como una revisién detallada
de la morfologia hemipenial dentro de las poblaciones colombianas. Por
lo tanto, considerando las dificultades para determinar los limites en la
distribucion, asi como la intrincada delimitacion taxonémica entre las es-
pecies propuestas para Colombia, y el limitado conocimiento sobre la va-
riacion del veneno y la frecuencia de los accidentes ofidicos causadas por
estas serpientes, para los propdsitos de esta publicacion, hemos decidido
tratar a todos los miembros del género Leptodeira en Colombia bajo una
sola entidad, Leptodeira annulata. Esperamos que la evidencia propor-
cionada en futuros estudios ayude a aclarar el estado de las poblaciones
colombianas de este género.

Complejo de especies Leptophis ahaetulla.— El género neotropical Lep-
tophis comprende un total de 19 especies de serpientes distribuidas des-
de América Central hasta el noreste de Uruguay y Argentina, de las cuales
cuatro especies habitan en Colombia [29]. Las especies de este género
son generalmente diurnas y arboreas, comunmente vistas en pequefios
arbustos y arboles, caracterizandose por su apariencia colorida [96]. Se
alimentan principalmente de ranas, lagartijas y aves jévenes [97]. Cuando
estas serpientes se ven amenazadas, muestran un comportamiento his-
tridnico y agresivo abriendo la boca tanto como pueden, y siguiendo los
movimientos del objeto que las amenaza [97].

Actualmente, entre las nueve especies de Leptophis reconocidas para
Colombia, tres no presentan conflictos taxonémicos, estan bien delimita-
das y soportadas por evidencia morfoldgica y molecular que permite dis-
tinguirlas entre si (L. cupreus, L. depressirostris, y L. riveti). Sin embargo,
dentro del complejo de especies Leptophis ahaetulloa se han detectado
diferencias significativas en sus poblaciones a lo largo de su amplia dis-
tribucion desde Centroamérica hasta el noreste de Uruguay. Actualmente
el complejo de especies Leptophis ahaetulla incluye 11 especies, seis de
las cuales fueron reconocidas formalmente en territorio colombiano (L.
ahaetulla sensu stricto, L. bocourti,, L. coeruleodorsus, L. nigromarginatus,
L. occidentalis, y L. urosticus) [15,42, 101,102,150].

Recientemente, se han realizado dos grandes esfuerzos para compren-
der las relaciones filogenéticas y ordenar la taxonomia del complejo de
especies L. ahaetulla. El primero, es el estudio filogenético de Torres-Car-
vajal y Teran [101] en cual incluyeron seis de las 12 especies del complejo.
Sin embargo, se debe considerar que las hipétesis de las relaciones den-
tro del grupo de especies de L. ahoetulla propuesta por Torres-Carvajal y
Teran [101] se evaluaron con un muestreo taxondémico y geografico limi-
tado (este estudio no incorpord ningun espécimen colombiano) y tienen
muchos nodos poco sustentados dentro de su topologia (incluido el nodo
que abarca todo el grupo de especies). Por lo tanto, es muy probable
que en analisis futuros las relaciones entre especies cambien cuando se
amplie el muestreo incorporando mas especies o regiones gendmicas.
Aun asi, este estudio arrojo resultados interesantes como la polifilia de al
menos tres especies (L. ahaetulla, L. nigromarginatus and L. occidentalis),
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sugiriendo que es necesario invertir mayores esfuerzos para esclarecer
las relaciones filogenéticas y el estatus taxonémico del grupo.

La segunda iniciativa importante para consolidar la taxonomia actual del
complejo de especies L. ahaetulla fue la revision realizada por Albuquerque
y Fernandes [150], quienes exploraron la morfologia externa y hemipenial.
Esta investigacion establece seis especies como integrantes del complejo
L. ahaetulla en Colombia. Esta investigacion analizé 71 especimenes co-
lombianos de cuatro especies (L. ahaetulla, L. nigromarginatus, L. occiden-
talis, y L. urostictus). Asi mismo, el reconocimiento de L. bocourti en terri-
torio colombiano se basoé en la sinonimizacion de la subespecie Leptophis
occidentalis insularis presente en la isla Gorgona (departamento del Cauca)
con L. bocourti descrita por Oliver [150]. No obstante, debe resaltarse que
los especimenes tipo de L. o insularis no fueron examinados por Albuquer-
que y Fernandes [150]. El reconocimiento de L. coeruleodorsus se realiza
con base en un espécimen recolectado por William W. Lamar e ilustrado en
Campbell y Lamar [26] obtenido en Villavicencio, Meta [150].

Aunque la revision de Albuquerque y Fernandes [150] fue crucial para
establecer la nomenclatura actual del complejo de especies L. ahaetu-
lla, aun quedan muchos problemas por resolver, entre ellos, la adecuada
descripcion de los limites de la distribucion entre las especies a escala
nacional. Otros ejemplos son la incertidumbre en torno al patron de dis-
tribucién de L. occidentalis, el cual presenta un vacio entre el bosque seco
tropical de Guayaquil (Ecuador) y la regién norte del Pacifico colombiano;
y la ausencia de indicios sobre la existencia de poblaciones continentales
de L. bocourti. Considerando estos problemas biogeograficos, asi como
los intereses epidemiolégicos de este libro, preferimos tratar a todas las
especies del complejo como L. ahaetulla.

Oxybelis aeneus y O. fulgidus.— El género Oxybelis estd compuesto por
diez especies opistoglifas (colmillos en la parte posterior de la maxila) ori-
ginarias de las regiones subtropicales y tropicales de América, a menudo
asociadas con comportamientos defensivos y agresivos. Actualmente en
Colombia se reconocen tres especies [29]. En este trabajo, nos centramos
Unicamente en los grupos de especies Oxybelis aeneus y O. fulgidus que
se consideran importantes desde el punto de vista médico porque tienen
reportes de accidentes ofidicos (en socioecosistemas brasilefios) o tienen
el potencial de causar envenenamientos debido a su comportamiento.

Oxybelis aeneus es una serpiente estrictamente diurna con habitos ar-
bdreos y una estrategia de alimentacion de emboscada. Se alimenta prin-
cipalmente de lagartijas (del género Anolis sp.) y ocasionalmente de ranas.
Sin embargo, también se han reportado aves, pequefios mamiferos, insec-
tos y peces como parte de su dieta [104,105]. De manera similar, Oxybelis
fulgidus es estrictamente diurna y pasa la mayor parte del tiempo en ar-
boles o arbustos [106]. Esta especie estd asociada a bosques y vegetacion
secundaria, a veces, se la puede encontrar alimentandose en el suelo [105].
Su dieta parece ser mas variada en comparacién con O. aeneus, compuesta
principalmente de lagartijas y aves en proporciones similares [107-111].
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Histéricamente, Oxybelis aeneus ha sido considerada como una Unica
especie en su amplio rango de distribucién, extendiéndose desde el sur
de Arizona (EE.UU) pasando por Centro y Suramérica hasta el sureste de
Brasil. Sin embargo, estudios recientes han aclarado la compleja taxono-
mia de esta serpiente conocida comuUnmente como bejuquilla [112,113].
Segun el analisis filogenético molecular realizado por Jadin et al. [113,114]
dentro del complejo O. aeneus, existen cuatro linajes claramente diferen-
ciados en Norte y Centroamérica. Ademas, las poblaciones de O. aeneus
del norte de Suramérica podrian representar mas de un linaje, asi como
varias especies no descritas. Por ejemplo, Oxybelis vittatus ha sido resuci-
tada recientemente, y se espera que su distribucion sea confirmada para
la region Pacifica colombiana [29,113]. Sin embargo, las poblaciones co-
lombianas no han sido incluidas en los analisis moleculares y carecen de
estudios morfolégicos exhaustivos. Por lo tanto, estas poblaciones no han
podido ser asignadas con claridad en alguno de los taxones recientemen-
te descritos o resucitados. Debido a la falta de nueva evidencia que pueda
ayudar a comprender el complejo de especies de O. aeneus que habita
en Colombia, consideramos todas las poblaciones colombianas bajo el
nombre de Oxybelis aeneus.

Las poblaciones colombianas de Oxybelis fulgidus presentan proble-
mas taxondmicos similares a los del complejo de especies O. aeneus [112],
y carecen de nuevas lineas de evidencia que nos permitan realizar ana-
lisis de delimitacién de especies para develar su caracter criptico. Por lo
tanto, consideramos todas las poblaciones colombianas bajo el nombre
Oxybelis fulgidus.

Localidades incorrectas o problemadticas, y determinaciones
taxonomicas dudosas

Debido a la compleja topografia colombiana, asi como a la carencia de
conocimiento preciso sobre las distribuciones geograficas a escala fina
de las serpientes venenosas del pais, histéricamente se han reportado
numerosos registros de distribucién con una alta incertidumbre. Con el
tiempo, estos registros se han considerado como distribuciones «validas»
o probables, sin que ningun investigador haya suministrado evidencia que
sustente su validez. De manera similar, los limites geograficos entre eco-
rregiones, en las que puede haber o no zonas de hibridacién entre espe-
cies ampliamente distribuidas (p. ej., Bothrops asper y B. atrox) represen-
tan zonas con registros de distribucion dudosos y desconcertantes, ya
en que en su mayoria los registros son el resultado de determinaciones
taxondmicas dudosas.

Anteriormente, Campbell y Lamar [26] sefalaron algunas de estas
areas en Colombia, indicando que debian realizarse mas estudios para
dilucidar la distribucién adecuada de las especies venenosas que alli ha-
bitan. Nuestra revisién detectd nuevas localidades problematicas y con
determinaciones dudosas para varias especies venenosas del pais (ver
https://ofidismo.ins.gov.co). Asimismo, confirmamos que la mayoria de las
areas sefaladas por Campbell y Lamar [26] con registros controversiales,
contindan a la espera de una revisién apropiada. Desde las observaciones
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de Campbell y Lamar [26] pocos estudios han abordado estas incerti-
dumbres [35]. En consecuencia, sugerimos que, debido a la falta de una
revision adecuada de estos registros, se los debe utilizar con cuidado en
futuros estudios que busquen modelar la distribucion de especies, sus
nichos ecoldégicos, o establecer los rasgos ecolégicos para luego ser em-
pleados como caracteres diagndésticos en la delimitacién de especies, o
en modelos que estimen el riesgo de ocurrencia de un accidente ofidico.
A continuacion, proporcionamos una breve descripcion de las principales
localidades problematicas o equivocadas de varias especies venenosas
en Colombia.

Complejo de especies Bothrops asper-atrox.— Campbell y Lamar [26]
indican que la confusiéon en torno a las distribuciones de Bothrops asper
y B. atrox surgié desde que Garman en 1883 [115] reconocié a B. asper'y
B. atrox como especies, confundiendo estas especies entre si, asi como
con otros congéneres. En Colombia, el area de controversia abarca las
estribaciones y tierras altas de las vertientes central y norte oriental de la
Cordillera Oriental en los municipios de Choachi, Fbmeque, Ubala, Queta-
me, Guayabetal, San Antonio del Tequendama, Tena (Cundinamarca), Paya,
Pajarito, San Luis de Garagoa (Boyacd), Catatumbo, Pamplona, Sardinata
y Toledo (Norte de Santander). De igual forma, existen varias localida-
des problematicas con relacién a sus rangos altitudinales. Tanto B. asper
como B. atrox, se distribuyen principalmente en las tierras bajas dentro
de sus rangos distribucion conocidos (<1.000 m sobre el nivel del mar [en
adelante msnm]).

Sin embargo, tanto B. asper como B. atrox tienen registros que exce-
den su rango altitudinal maximo conocido (Tabla 1). Se pueden encon-
trar registros problematicos de Bothrops asper sobre los 2.200 msnm en
municipios como Santa Rosa de Osos, San Roque, Yarumal (Antioquia),
San Lorenzo (Magdalena) y Calima (Valle del Cauca). Se han reportado
registros altitudinales dudosos de Bothrops atrox en Quetame (Cundina-
marca) y Pamplona (Norte de Santander). Estos registros podrian ser el
resultado de una identificacion errénea, debido a la confusion con espe-
cies similares (p. €j., especies de Bothrocophias), o ser especies no des-
critas. Recientemente, algunos estudios han proporcionado evidencia que
indican que poblaciones colombianas tanto B. asper como B. atrox son
polifiléticas y ocultan linajes de especies no descritas (ver Capitulo 3).
No obstante, deben realizarse esfuerzos adicionales para desenredar es-
tos problemas taxondmicos y asi poder establecer los limites de sus dis-
tribuciones con precision.

Bothrocophias colombianus.— Las enigmaticas viboras de foseta del
género Bothrocophias, conocidas cominmente como cabeza de sapo u
hoja podrida, son unos de los vipéridos suramericanos de importancia
meédica menos conocidos. Estas serpientes habitan ecosistemas aislados
y de dificil acceso en Suramérica y estan poco representadas en las co-
lecciones biolégicas [116]. En particular, la distribuciéon geografica conoci-
da de B. colombianus esta restringida a la selva tropical hiperhumeda del
Chocé en los departamentos de Choco, Cauca y Risaralda. Sin embargo,
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existe una localidad problematica en Yarumal, departamento de Antio-
quia. Es probable que se trate de un caso de identificacion erronea de la
especie, ya que este registro esta demasiado lejos de la distribucion geo-
grafica histéricamente conocida. EL espécimen que sustenta este registro
no fue revisado; se encuentra en la coleccién de reptiles del Museo de
La Salle (Bogota) bajo el numero de catalogo MLS 1832. El registro geo-
grafico se recuperd del «Sistema de Informacion Biolégica Colombiano»
(SiB Colombia).

Crotalus durissus.— La serpiente de cascabel suramericana, a lo largo
de su rango de distribucion geografica conocido, ocupa principalmente
tierras bajas <1.000 msnm (Tabla 1). No obstante, en algunas localida-
des como, San Lorenzo, ubicada sobre vertiente occidental de la Sierra
Nevada de Santa Marta, departamento de Magdalena, existen registros
confirmados que amplian de forma notable su distribucion altitudinal,
alcanzando los 1.700 msnm. Por otro lado, existen dos registros de tierras
altas que estan fuera del rango histérico de distribucion conocido para
esta especie. Uno en la vereda El Centro, Villa de Leyva, departamen-
to de Boyaca (IAvH 4849); el segundo en Fusagasuga, departamento de
Cundinamarca (1.729 msnm; coleccion CRODUR00021 INSZ). Sin embargo,
ambos registros probablemente sean resultado de actividades humanas
que causaron una translocacion desde el area de distribucién original a la
localidad reportada.

Hydrophis platurus.— La serpiente marina de vientre amarillo es la Uni-
ca serpiente marina presente en Colombia, y probablemente en todo el
hemisferio occidental. Hernandez-Camacho et al. [117] afirman que hay
poblaciones colombianas de H. platurus presentes en cuatro localidades
de la costa Caribe [Ciénaga de la Virgen (Bolivar); entre Punta San Ber-
nardo y el archipiélago de San Bernardo (Sucre); sureste de la isla Fuerte
(Cdérdoba); y cerca de la desembocadura del Canal del Dique en la Bahia
de Cartagena (Bolivar)]. Sin embargo, estos autores no proporcionaron
numeros de coleccion de los especimenes, nUmeros de colectores o vau-
chers que respalden sus hallazgos, ni proporcionaron fotografias o nin-
guna evidencia documental de los nuevos registros. De hecho, no propor-
cionaron ninguna informacion sobre el origen de los registros o cémo los
obtuvieron. En contraste, estos autores ofrecen un analisis especulativo
de tres posibles hipotesis explicativas sobre la expansion de la distribu-
cion de H. platurus en el mar Caribe. No obstante, este analisis no esta
respaldado por evidencia que vincule directamente estas explicaciones
con la expansion en la distribucion de H. platurus.

Actualmente, la controversia sobre la expansion de la distribuciéon de
H. platurus en el mar Caribe continla, ya que comunicaciones informales
de pescadores y biélogos marinos indican que H. platurus podria estar
presente en algunas localidades de la costa caribefia colombiana, pero
aun no se ha proporcionado evidencia que sustente estos reportes. Por lo
tanto, se debe realizar una revision exhaustiva de los especimenes alber-
gados en colecciones biolégicas y muestreos de campo para determinar
si la distribucion de esta especie ha alcanzado el mar Caribe.
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La ruta mas probable de translocacion es a través del agua de lastre
de los barcos. El agua de lastre es una de las principales vias para la in-
troduccion de especies marinas no autoctonas [117,118]. Debido al conti-
nuo trafico maritimo entre el mar Caribe y el océano Pacifico a través del
Canal de Panam3, es posible que H. platurus haya ampliado su rango de
distribucion hacia algunas localidades de la costa caribefia colombiana
utilizando el agua de lastre; siendo esta una posible explicacion para los
casos ofidismo reportados informalmente en esta region. No obstante,
se requieren estudios rigurosos que aporten informacion confiable sobre
el patron epidemioldgico de este evento de mordedura de serpiente, asi
como para probar la hipdtesis del agua de lastre de los barcos como po-
sible medio de translocacién (ver Capitulo 9).

Micrurus dumerilii— Esta serpiente coral esta restringida a la region
transandina de Colombia. Sin embargo, existen dos registros fuera de su
rango de distribucidn histdérico conocido. Uno es de la isla de San Andrés
(Archipiélago de San Andrés, Providencia y Santa Catalina), ubicada a unos
230 kildmetros al este del continente de América Central y 750 kildbmetros
al norte del continente colombiano. El segundo es en El Encanto, depar-
tamento de Amazonas. Sin embargo, ambos registros probablemente son
resultado de una determinacién taxondmica dudosa, debido a la confusion
con congéneres similares (p. ej., Micrurus tikuna para el registro amazdnico).

Micrurus isozonus.— Esta especie esta ampliamente distribuida en las
tierras bajas cisandinas del norte de Sudamérica, en el Escudo Guayanésy
cuenca del Orinoco, asi como en la regién mas septentrional de la cuenca
del rio Amazonas [117] Recientemente, se documentd un registro contro-
vertido de M. isozonus en la region del Caribe colombiano. Tavares-Feitosa
et al. [119] reportaron un espécimen albergado en el Museo de Historia Na-
tural de Paris, el cual fue recolectado en Cartagena, Bolivar, tierras bajas
del Caribe. Este inesperado registro se encuentra aproximadamente a 700
km en linea recta del registro mas cercano, en el noroeste de Venezuela.
Sin embargo, no hay mas registros de esta especie en el Caribe colombia-
no, una de las regiones mejor inventariadas del pais. Al revisar el catalogo
en linea del museo, la informacion disponible indica que el espécimen es
de procedencia desconocida. Considerando que no hay evidencia de que
este espécimen provenga de Cartagena, este registro no sera incluido en
este libro.

Micrurus multifasciatus.— Esta serpiente coral bicolor se encuentra en
la parte baja de Centroamérica, desde Nicaragua hasta Panama, habi-
tando bosques humedos y lluviosos de tierras bajas, bosques humedos
subtropicales y bosques humedos montanos bajos [26]. Castro-Herrera y
Vargas-Salinas [120] reportaron a Micrurus multifasciatus para el occiden-
te de Colombia, en el Valle del Darién, Rio Azul, a 7 km del campamento
«Campo Alegre» (UVC 6676), extendiendo su rango de distribucion geogra-
fica en aproximadamente 419 km (en linea recta) desde su localidad mas
austral conocida en Panama (Centroameérica). Tras revisar este espécimen,
notamos que corresponde a un ejemplar de M. multiscutatus, una especie
de serpiente endémica de Colombia y restringida a la region del Pacifico,
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Figura 7. M. multiscutatus.
(A-B). Ejemplar de M.
multiscutatus del occidente

de Colombia en el Valle del

Darién, Rio Azul, a 7 km
del campamento «Campo
Alegre» (UVC 6676). Fotos

por: Carlos Andrés Linares.
(C) M. multiscutatus en vida,
y (D-E) recién eutanasiado

de la localidad tipo: EL

Tambo, Cauca, Colombia.
Fotos por: Luis Vera-Paez.

muy similar en coloracién y morfologia con M. multifasciatus, por cual
es facil de confundirlas (Figura 7). Por lo tanto, aunque se espera que M.
multifasciatus se distribuya en Colombia en la ecorregion del Chocd, aun
no existen registros confirmados de esta especie.

Micrurus nigrocinctus.— Esta especie ampliamente distribuida se en-
cuentra desde el suroeste de México hasta el noroeste de Colombia, para
la cual ya se ha demostrado una diversidad profundamente criptica [121].
Un registro controversial de M. nigrocinctus en la isla de Providencia, en
el Caribe colombiano, se basdé en un espécimen recolectado por C.H.
Towsend en 1884, pero se perdid en 1921 durante un envio del Museo
Nacional de los Estados Unidos (Washington, EE.UU.) al Museo de Zoo-
logia Comparada (Cambridge, EE.UU.) [122-124]. La serpiente no ha sido
registrada en la isla de Providencia desde finales del siglo XIX, por lo que
existe cierta duda sobre si la localidad del espécimen perdido era correc-
ta. En el peor de los casos, si la serpiente existido en Providencia, ahora
estd extinta.

Micrurus putumayensis— Actualmente, existen algunas listas de es-
pecies de serpientes que incluyen a Micrurus putumayensis entre las ser-
pientes coral de Colombia (i.e., Reptile database [29]), pero parece que
esto se debid a un efecto de «teléfono roto» en la interpretacion de la
informacion a lo largo del tiempo. Campbell y Lamar [26] reportan por
primera vez a M. putumayensis en Colombia basandose en la lista de ser-
pientes colombianas reportada por Medem [21]. Sin embargo, Medem [21]
indica que no hay registros de M. putumayensis en Colombia, pero sugiere
que es probable que algunos especimenes y localidades de serpientes si-
milares a M. steindachneri (= Elaps fassli Werner 1927) podrian haber sido
confundidos con M. putumayensis por Werner [125]. La localidad tipo de M.
putumayensis es Puerto Socorro (¢Perud?) a 270 km al noreste de Iquitos.
No obstante, tras buscar esta localidad en gaceteros geograficos digitales
(Geonames, Google Earth), asi como en los mapas oficiales de Colombiay
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Peru, esta localidad es desconocida. Por lo tanto, a partir de la evidencia
disponible, concluimos que la distribucion de la especie M. putumayensis
esta fuera de Colombia, y posiblemente, restringida a Brasil y Peru.

Porthidium lansbergii-nasutum complex.— En Colombia, P nasutum 'y
P. lansbergii son especies estrechamente relacionadas, caracterizadas por
rasgos morfoldgicos cripticos, como los es su rostro protognato u «hocico
de cerdo». Porthidium nasutum se distribuye a lo largo de la ecorregién
biogeografica del Choco hasta la ecorregion del Chocé-Darién, mientras
que P. lansbergii también se distribuye en los bosques secos del Pacifi-
co, Istmo de Panama y el Caribe colombiano, asi como en la region del
Choco-Darién, extendiéndose hacia los bosques humedos de Uraba y los
bosques siempre verdes y xerofiticos del Valle del Magdalena (ver Capitu-
lo 3). Porthidium nasutum y P. lansbergii son simpatricas en la region del
Choco-Darién, por lo que, en localidades como Apartadd, Carepa, Urrao,
Segovia (Antioquia), la identificacion erronea debido a la confusidn entre
estas especies es comun.

Tanto P. nasutum como P. lansbergii tienen registros que exceden su
rango altitudinal maximo conocido (Tabla 1). Se pueden encontrar regis-
tros problematicos de P. nasutum por encima de los 1.500 msnm en mu-
nicipios como Urrao (Antioquia), y de P. lansbergii en localidades como
Amalfi, Guatapé (Antioquia), Cimitarra, Betulia (Santander) y Ocana (Norte
de Santander), con un rango altitudinal entre 1.674-1.823 msnm. Todos
estos registros requieren una revisién detallada que permita determinar
si corresponden a especies de Porthidium o son identificaciones erréneas.

Histéricamente, la presencia de P lansbergii en la ecorregién de la
Orinoquia se ha basado en reportes anecdodticos e informales que no
cuentan con evidencia que los sustente; por lo tanto, se han considerado
como especulativos o espurios. En este libro (ver Capitulo 3), confirma-
mos el primer registro de P. lansbergii en la ecorregion de la Orinoquia.
Una hembra adulta (INSV-SR-00288) de Yopal (Casanare) fue encontrada
por el departamento de bomberos durante actividades de rescate en las
estribaciones de la zona periurbana de la ciudad de Yopal el 24 de julio
de 2021; el ejemplar fue entregado a la Coleccion de Animales Venenosos
Vivos del Instituto Nacional de Salud (INSV). Los analisis realizados con
base en marcadores moleculares, asi como la reconstruccién filogenética,
anidan este espécimen dentro del linaje del Caribe, mostrando una baja
distancia genética frente a los especimenes de las poblaciones prove-
nientes de la Costa Caribe colombiana (ver Capitulo 3).

3. Endemismo y especies de serpientes venenosas poco
conocidas en Colombia

La mayoria de las serpientes venenosas de Colombia son por naturaleza
cripticas, raramente vistas en la naturaleza, y aparentemente con bajas
densidades poblacionales. Por lo tanto, su endemismo o rangos de distri-
bucion acotados pueden ser un artefacto de nuestro entendimiento frag-
mentado, o podria reflejar su verdadera naturaleza. Sin embargo, a pesar
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de los grandes esfuerzos de numerosos investigadores que han realizado
trabajo de campo en sus habitats de dificil acceso o deteccion, asi como
busquedas exhaustivas de especimenes no catalogados o perdidos en el
tiempo entre los gabinetes de las colecciones bioldgicas, varias especies
de serpientes venenosas colombianas siguen estando pobremente docu-
mentadas y cuentan con muy pocos especimenes en las colecciones del
pais y el mundo. Estas circunstancias limitan fuertemente nuestra com-
prension sobre los aspectos esenciales de su biologia, asi como sobre su
interaccion con las comunidades humanas. Sumado a esto, su caracter
criptico las ha convertido en seres enigmaticos, casi al punto de volverse
legendarias entre los herpetdlogos, quienes se jactan de poder haber vis-
to una de estas serpientes en sus vidas.

Del total de las 49 especies de serpientes venenosas presentes en
Colombia, 16 especies tienen diez o menos registros o localidades cono-
cidas (Figura 8), lo que representa entre 0,2-0,02% del total de registros
disponibles para las serpientes venenosas del pais (~5.488 registros, ver
https://ofidismo.ins.gov.co), Eso las convierte en las serpientes venenosas
mas enigmaticas de Colombia (Tabla 2). Algunas de estas especies se
destacan. Por ejemplo, Micrurus oligoanellatus y M. renjifoi son conocidas
por sus localidades tipo y estan representadas solo por los ejemplares
de sus series tipo; de hecho, no se conoce ningun dato sobre su historia
natural. Micrurus spurrelli es conocida por cinco registros, incluido el es-
pécimen tipo; no hay fotos en vida de esta especie y no se conoce ningun
dato esencial de su historia natural. Desde su descripciéon por Boulenger
en 1914, su distribucién conocida se restringe a cuatro localidades de la
selva chocoana en Colombia [25]. Micrurus psyches tiene una distribucion
controversial. Campbell y Lamar [26] indican que esta especie esta au-
sente en Colombia, sugiriendo que los registros de M. psyches en la re-
gion de la Orinoquia son cuestionables y que estos especimenes podrian
representar potencialmente una especie no descrita de coral bicolor que
ha sido confundida con M. psyches. Sin embargo, algunos especimenes
alojados en la coleccidon de reptiles del INS coinciden con los caracteres
diagnodsticos descritos por Roze [126]. No obstante, debido al pequefio
tamafo de la muestra, la evidencia que proporcionan es insuficiente para
probar cualquiera de las hipdtesis anteriormente propuestas. Por lo tanto,
para este trabajo, hemos decidido tratarlos como M. psyches, esperando
que futuras evidencias ayuden a aclarar el estatus de las poblaciones
colombianas.
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Tabla 2. Especies de serpientes venenosas poco conocidas, con registros unicos o
restringidos geograficamente.

Criterio Especies Distribucion geografica

Espe0|e§ . M/.crurus Cauca: El Tambo (Localidad tipo).

con un Unico oligoanellatus

registro o . . Vichada: Puerto Carrefio, rio Tomo cerca de
localidad Micrurus renjifoi

Especies con
entre dos a
cinco registros
o localidades

Especie con
entre seis a
diez registros
o localidades

Micrurus nattereri

Bothrops pulcher

Micrurus psyches

Micrurus remotus

Micrurus
multiscutatus

Micrurus spurrelli

Micrurus tikuna

Bothrocophias
campbelli

Micrurus clarki

Bothrocophias
myrringae

Micrurus
nigrocinctus

Hydrophis platurus

Micrurus
scutiventris

Bothrops taeniatus

la unién con el rio Orinoco (Localidad tipo).

Guainia: Caflo Raya. Vaupés: Yavaraté
Monfort, Pamopetda, Canoti.

Caqueta: Florencia; San Vicente del
Caguan, PNN Cordillera de los Picachos.

Arauca: Arauquita. Meta: Villavicencio,
Parte superior del Caifo El Buque.

Guainia: rio Negro. Meta: La Macarena,
Pifalito, Cabarfia Paujiles. Vaupés: Mitu.

Cauca: El Tambo (Localidad tipo). Valle del
Cauca: Valle de Darién, Rio Azul, 7 km del
campamento «Campo Alegre».

Chocé: Condoto, Pefia Lisa (Localidad tipo);
El Carmen de Atrato; Quibdd, Pacurita.

Amazonas: Leticia, via Leticia-Tarapaca
km 7.

Chocé: Istmina, Andagoya. Narifio:
Barbacoas, Nambi, Reserva Natural Rio
Nambi, Vereda el Barro, corregimiento de
Altaquer. Valle del Cauca: Buenaventura,
Bajo Calima.

Cauca: Guapi. Chocd: Condoto; Istmina,
Andagoya, alto rio San Juan; Riosucio, PNN
Los Katios. Valle del Cauca: Dagua, La Elsa,
via Cali-Buenaventura.

Cundinamarca: Choachi, Palo Alto;
Fomeque, Vereda de Coasavista; EL
Calvario; La Calera, Vereda Mundo Nuevo
(Localidad tipo); Guayabetal.

Antioquia: Carepa; Necocli; Turbo, rio
Currulao.

Cauca: Guapi, PNN Isla de Gorgona. Chocé:
Bajo Baudo, Cabo corrientes; Juradd, Cabo
Marzo; Nuqui, Morros de Jurubida. Narifio:
Tumaco.

Amazonas: Leticia, Leticia; La Chorrera.

Amazonas: Leticia, PNN Amacayacu, Rio
Amacayacu; Puerto Rastrojo, rio Miriti-
Parana. Cundinamarca: Medina. Guainia:
Puerto Colombia, Macanal, Garagon.
Vaupés: Pacoa; Taraira, Estacién bioldgica
Caparu. Vichada: Cumaribo.
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Las especies de serpientes venenosas con distribucion restringida a
Colombia, también conocidas como especies endémicas, representan el
4,9% (10 especies) del total de especies de serpientes de importancia
médica en el pais (Figura 8). Excepto por Micrurus medemi, M. sangilensis,
Bothrocophias myrringae y B. tulitoi, todas las especies endémicas tienen
en comun que habitan en habitats aislados y de dificil acceso, o en areas
peligrosas para los investigadores debido al conflicto armado colombiano.
Por lo tanto, cualquier dato o informacidn recopilada sobre estas espe-
cies, ya sea de una fuente robusta o anecddtica, representa un avance
muy importante en su conocimiento.

Actualmente, plataformas de redes sociales como Facebook, YouTube,
Instagram, Twitter, iNaturalist, blogs y wikis han contribuido a obtener in-
formacion y conocimiento sobre estas enigmaticas serpientes venenosas
de manera rentable y rapida, en comparacion con el alto costo y esfuerzo
invertido en expediciones tradicionales que exploran habitats no visitados,
cripticos o de dificil acceso [3]. Las iniciativas de ciencia ciudadana basa-
das en observadores de las comunidades locales pueden contribuir signi-
ficativamente a la comprensidon de especies de serpientes venenosas poco
conocidas (p. €j., la expansion del rango geografico de Micrurus ancoralis)
[3,125,126]. Sin embargo, es necesario tener en cuenta los sesgos asociados
con la precipitacién, la densidad de la poblacién de los observadores loca-
les, y la penetracion de internet cuando se utilizan este tipo de datos [3].

Ademas, aunque los registros de serpientes obtenidos de redes socia-
les pueden ser Utiles para determinar ubicaciones geograficas, la identifi-
caciéon taxondmica de las especies podria presentar varias deficiencias. La
identificacion se vuelve complicada cuando no se observan los caracteres
diagndsticos. Por ejemplo, las publicaciones en redes sociales a menudo
solo muestran rasgos externos llamativos, en lugar de caracteres diag-
nosticos detallados o internos, como la escutelacién o la morfologia he-
mipenial [3]. Por lo tanto, recomendamos ser cautelosos y conservadores
al utilizar registros de redes sociales basados en observaciones humanas
como el indicador principal para establecer distribuciones geograficas o
evaluar nichos ecoldgicos.

4. Estado de conservacion de las especies de serpientes
de importancia médica en Colombia

Como se menciond anteriormente, mayoritariamente los estudios pre-
vios sobre serpientes se han centrado en temas de salud publica, eva-
luaciones taxondmicas, listas de especies y descripciones. Solo hasta el
2007 surgidé en Colombia la primera iniciativa que propuso a las serpien-
tes como objeto de conservacion relevante para el pais. Esta iniciativa
de conservacién fue liderada por el Ministerio de Ambiente y Desarrollo
Sostenible de Colombia (MADS o Minambiente), el Instituto Nacional de
Salud de Colombia (INS), la Corporacion Autdonoma Regional del Centro
de Antioquia (CORANTIOQUIA) y el Instituto de Ciencias Naturales de la
Universidad Nacional de Colombia (ICN). Esta iniciativa generd un taller
llamado «Primer simposio nacional de investigaciéon sobre biologia y con-
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servacion de serpientes», el cual reunié a la mayoria de los académicos,
actores interesados, entidades gubernamentales relacionadas con la vida
silvestre y el patrimonio ambiental, y nedfitos interesados por la conser-
vaciéon de las serpientes.

En 2008, se organizé un primer borrador (no revisado por pares) del
programa de conservacion de serpientes de Colombia como un infor-
me que resumia los principales hallazgos y conclusiones de este taller
[129]. Este informe fue el insumo inicial para las investigaciones futuras,
iniciativas y planes de conservacion en redes sociales enfocadas en la
conservacion de serpientes en Colombia. En 2012, Lynch [6] proporciond
la primera evaluacion general de las amenazas potenciales que enfrentan
las poblaciones de serpientes en Colombia, indicando que la pérdida de
habitat, la matanza deliberada por humanos, la mortalidad por atropello,
el trafico ilegal y la investigacion cientifica son los motores de cambio que
potencialmente amenazan a las serpientes presente en el pais.

Con base en este trabajo, asi como en el informe previo de conserva-
cién de serpientes en Colombia, y gracias a un proyecto de investigacién
apoyado por un convenio de cooperacion entre Minambiente, INS e ICN,
Lynch et al. [1] en 2014 presentaron y actualizaron del programa nacional
para la conservacion de serpientes presentes en Colombia, (en adelan-
te PNCS), el cual contd con la revision por pares. En 2016, el PNCS fue
adoptado por Minambiente como la directriz de politica nacional para la
conservaciéon de serpientes en Colombia. Esta politica publica sefiald que,
actualmente, las tres principales amenazas para la conservaciéon de ser-
pientes en Colombia son: la pérdida de habitat, la matanza deliberada por
humanos y la mortalidad por atropellamiento vial.

En 2015, se llevé a cabo la primera evaluacién del estado de con-
servacion de las especies de serpientes en Colombia. Esta evaluacion
fue liderada por el grupo de especialistas en reptiles de la UICN (Unidn
Internacional para la Conservacion de la Naturaleza) y el Instituto de In-
vestigacion de Recursos Bioldgicos Alexander von Humboldt (IAvH) [130].
Esta evaluacién se llevd a cabo con base en el conocimiento y juicio de
expertos (~20 expertos nacionales en reptiles), asi como siguiendo los
criterios y lineamientos de la UICN para evaluar si un taxén pertenece a
alguna de las categorias de la lista Roja de especies amenazadas [131].
Como resultado, se categorizacion diez especies de serpientes colom-
bianas, tres de ellas venenosas, asignadas a dos categorias de amenaza:
Micrurus medemi (En Peligro), M. sangilensis (Vulnerable) y Bothrocophias
campbelli (Vulnerable). Esta evaluacién ha sido el principal insumo para
las resoluciones de politicas publicas que indican y regulan el estado de
conservacion de las especies de serpientes en el pais [132].

Para las serpientes colombianas, ademas del conocimiento y juicio de
los expertos, el principal criterio empleado para determinar si una especie
se clasifica en una categoria de amenaza de la UICN fue el rango geogra-
fico [31]. Esto, debido principalmente a la escasez de informacién sobre
criterios como la reduccion del tamafio poblacional, el tamafio poblacio-
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nal pequefio y su declive, y andlisis cuantitativos sobre la probabilidad de
extincion en la naturaleza. El criterio de rango geografico considera dos
métricas principales: la extension de presencia (EOO) y el area de ocupa-
cion (AOO), que deben estar vinculadas al menos a dos de tres condicio-
nes: (1) distribucién severamente fragmentada o niumero de localidades;
(2) disminucion continua del EOO o AOO (observada, estimada, inferida o
proyectada), y fluctuaciones extremas en el EOO, AOO, o en el niUmero de
localidades o subpoblaciones, y numero de individuos adultos [131].

Por lo tanto, Micrurus medemi fue categorizado como En Peligro [133]
debido a la fragmentacion severa de sus localidades y un EOO <5.000 km?
en continuo declive, asi como su AOO; mientras que Micrurus sangilensis
y Bothrocophias campbelli fueron categorizadas como Vulnerables debi-
do a la fragmentacion severa de sus habitats y un EOO <20.000 km?2 con
pérdida continua de la calidad de su habitat.

Siguiendo este criterio, la lista de especies venenosas amenazadas de
Colombia debe ampliarse para incluir al menos cinco de las 16 especies
venenosas poco conocidas mencionadas en la Tabla 2, asi como tres es-
pecies endémicas (Figura 8). Por ejemplo, especies como Micrurus oligoa-
nellatus, M. renjifoi y M. spurrelli cumplen con los criterios de En Peligro
Critico al tener un EOO <100 km?2 en declive continuo y pérdida en la
calidad sus habitats; Bothrocophias colombianus, B. myrringae y Micrurus
camilae cumplen con los criterios de la categoria En Peligro al tener un
EOO <5.000 km? con pérdida continua de la calidad de sus habitats. Ade-
mas, B. tulitoi cumple con los criterios de la categoria Vulnerable debido
a la fragmentacién severa de sus localidades y un EOO <20.000 km?2 en
declive continuo con pérdida de calidad de sus habitats. Por lo tanto,
también debe incluirse.

Es urgente una evaluacion actualizada de las especies venenosas ame-
nazadas de Colombia, ya que algunas de las especies de serpientes ve-
nenosas con amplia distribucién en el pais estan enfrentando amenazas
significativas. Este es el caso de Crotalus durissus, que ademas de enfren-
tar las principales amenazas como la pérdida de habitat y la matanza de-
liberada por humanos, esta sujeta a un fuerte trafico ilegal en Colombia.
Esta especie se utiliza en todo el pais en practicas magico-religiosas, asi
como en la medicina tradicional para tratar el cancer, la disfuncion eréctil
y como potenciador sexual.

Por lo tanto, las poblaciones de C. durissus estan bajo una presién
constante y significativa debido al trafico descontrolado. No obstante,
esta especie carece de una evaluacién de conservacion integral que ayude
a abordar acciones y estrategias para revertir, mitigar o detener sus ame-
nazas. Actualmente, C. durissus esta incluida en el apéndice Il de CITES
(Convencidon sobre el Comercio Internacional de Especies Amenazadas
de Fauna y Flora Silvestres), lo que le otorga proteccion legal para el co-
mercio o trafico cuando los especimenes o sus partes se exportan desde
Colombia. Sin embargo, dentro del territorio colombiano, no existen leyes
o normativas especificas que protejan a sus poblaciones mas alla de las
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normativas ambientales que establece los requisitos para las licencias de
uso comercial de la vida silvestre (Ley 84 de 1989; Ley 611 de 2000; decre-
to 4688 de 2005; decreto 1076 de 2015; decreto 1272 de 2016; resoluciéon
1263 de 2006; resolucion 1909 de 2017).

Diez afos después de la publicacion del PNCS, el pais sigue lejos de
lograr la mision, objetivos y el alcance propuestos en esta politica publica
de conservaciéon. Esto demuestra que los esfuerzos invertidos no fueron
suficientes y debemos reforzarlos. A pesar de que las serpientes cuentan
con el mayor numero de estudios herpetoldgicos sobre la diversidad de
reptiles no aviares en Colombia [134], hay pocos estudios que aborden
sus principales amenazas [135-141]. Sin embargo, el mayor avance en la
implementacion del PNCS se logro en la estrategia I: Aumento del nivel de
conocimiento sobre las serpientes presentes en Colombia; y en la estra-
tegia IV: Implementar y desarrollar actividades de biomedicina y biopros-
peccién con venenos de serpientes colombianas. Actualmente, el pais ha
obtenido un gran conocimiento sobre las serpientes colombianas, tanto
en su biologia general como aplicada, lo que ha proporcionado el mérito y
la motivacién suficiente para escribir y editar un libro como el que estéas
leyendo ahora.

No obstante, las estrategias del PNCS enfocadas en la educacion am-
biental y conservacién (estrategia Il), asi como la recuperacién y restau-
racion de los habitats naturales de las serpientes (estrategia Ill), han sido
implementadas de manera deficiente o no se han implementado. De ma-
nera similar, las lineas de accién que abogan por el fortalecimiento le-
gal, administrativo y financiero para la investigacion bioldgica sobre la
conservacién de serpientes nunca se implementaron. Asi, las prioridades
de conservacion propuestas hace diez afios siguen vigentes y sin imple-
mentarse adecuadamente, por lo que la pérdida de habitat, la matanza
deliberada de serpientes por humanos, los atropellos viales y el trafico
ilegal contindian siendo las principales amenazas para las poblaciones de
serpientes en Colombia.

A pesar de la falta de implementacién del PNCS, la publicacién de
esta politica publica de conservacion a lo largo de los aflos ha contri-
buido a aumentar el numero de grupos de académicos, investigado-
res, cuidadores de zoolégicos y el publico en general a participar en
la investigacidon y conservaciéon de serpientes. También ha motivado el
desarrollo de iniciativas solidas orientadas a cambiar las percepciones
negativas de los colombianos hacia las serpientes. Por ejemplo, una
creciente comunidad en Facebook enfocada en la investigacién y de-
fensa de la conservacion de serpientes ha dado lugar espontaneamente
a una robusta red (> 1,5 millones de miembros) que aporta informacioén
importante sobre la distribucidén geografica de las serpientes, aprecia-
bles observaciones de historia natural de varias especies de serpientes,
conocimiento sobre las condiciones de los encuentros entre serpientes
y humanos en areas rurales y periurbanas, promoviendo la educacién y
comprension sobre la biologia de las serpientes venenosas y no vene-
nosas de Colombia [51].
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Para abordar las principales amenazas para las poblaciones de ser-
pientes en Colombia, recomendamos promover la implementaciéon de las
lineas de accidon del PNCS, asi como iniciativas que se centren en estu-
dios etnozoolodgicos, sociales y psicolégicos sobre las actitudes humanas
hacia las serpientes, junto con acciones educativas enfocadas a atender
los encuentros entre serpientes y humanos en areas silvestres o rurales.
Comprender los factores que provocan las experiencias negativas duran-
te estos encuentros, ayudara a desarrollar estrategias que promuevan la
conservacién de serpientes, asi como la reduccién de la incidencia de
accidentes ofidicos.

4.1 Dos caras de la misma moneda: Conservacion y ofidismo
La biologia de la conservacion y el ofidismo (como enfermedad tropical
desatendida) tienen fuertes convergencias en la forma en que estas dis-
ciplinas abordan sus propios paradigmas. Por ejemplo, ambas disciplinas
comparten al menos ocho factores o metas: amenazas, vulnerabilidad,
riesgo, comportamiento, actitud, prevencion, mitigacién y localizacién
(Figura 9). Ademas, ambas disciplinas abordan sus preguntas de inves-
tigacion y planes de accion de manera similar. Por lo tanto, proponemos
que las acciones basadas en un enfoque interdisciplinario que integre el
conocimiento, los valores y las técnicas utilizadas por ambas disciplinas
podrian reducir los principales problemas para la conservacion de las ser-
pientes, asi como reduccion significativa en la incidencia de los acciden-
tes ofidicos. La unién de estas disciplinas ayudara a construir estrategias
explicitas, comunicables, evaluables y con una fuerte aplicabilidad.

Amenazas

Conservacioén

Prevencion —— Vulnerabilidad
Ofidismo

Figura 9. Los ocho factores
0 metas comunes que

se evallan y valoran en

la investigacion sobre
conservacion y ofidismo.

> imf.
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Esta conjuncion entre la biologia de la conservacion y el estudio del
ofidismo puede enmarcarse en dos enfoques integrales de las ciencias
de la salud, conocidos como OneHealth y EcoHealth [143,144]. Estas pro-
puestas plantean un marco conceptual que podria catalizar la biologia
de la conservacién y el estudio del ofidismo como un enfoque interdis-
ciplinario. EL enfoque OneHealth se centra en la interfaz entre los huma-
nos y los animales domésticos en contextos sociales y ecoldgicos espe-
cificos, pero puede extenderse a los animales silvestres que comparten
habitats rurales y periurbanas, como lo hacen las serpientes. Por otro
lado, el enfoque EcoHealth [143,144] considera los vinculos estrechos
entre los ecosistemas, la sociedad y la salud, incorporando multiples
tipos de conocimientos de las ciencias naturales, sociales y humanistas,
con la participaciéon de actores a muchos niveles dentro de un marco de
investigacion participativa [144]. EcoHealth tiene un alcance mas amplio
en comparacion con OneHealth, que se enfoca especificamente en la
interfaz de salud entre humanos y animales. El enfoque de EcoHealth
busca lograr una comprensién integral de la salud y el bienestar que
abarque tanto las humanidades como las ciencias naturales, sociales y
de la salud [145].

Debido a las causas multifactoriales tanto del declive de las pobla-
ciones de serpientes como de la incidencia de los accidentes ofidicos,
perspectivas holisticas como las aqui mencionadas podrian permitir una
mejor comprension y ayudar a construir lineas de accion mas robustas.
Actualmente en Colombia, no existen iniciativas para la conservaciéon de
serpientes o la prevencion de los accidentes ofidicos que hayan utilizado
los enfoques de OneHealth o EcoHealth, pero el interés en estos enfoques
esta creciendo. A pesar del amplio alcance del PNCS, que incluye un en-
foque interdisciplinario, su baja implementacion en las lineas de accidn,
ha limitado los logros y perspectivas para abordar la conservacién de
serpientes y el ofidismo. Por lo tanto, se espera que en un futuro proximo
la integraciéon de la biologia de la conservacion y el estudio del ofidismo
pueda ocurrir bajo estos marcos conceptuales.

5. Perspectivas futuras

Colombia ocupa un lugar especial en el mundo debido a su ubicacién
geopolitica, su importancia ecoldgica e historica como pais tropical y, su
papel evolutivo como via de intercambio para los elementos bioldgicos de
Ameérica del Sur y del Norte, lo que facilito la gran inmigracion y emigracion
de linajes de serpientes. Ademas, la convergencia de tres de las ecorre-
giones terrestres mas diversas del planeta—los Andes, el Choco y la Ama-
zonia—ha promovido la evolucién de una asombrosa riqueza de especies,
con multiples patrones de diversificacion y linajes observados en un area
relativamente limitada (ver Capitulos 2 y 3). Como resultado, Colombia es
uno de los 25 puntos criticos de biodiversidad mas importantes a nivel
mundial [146], por lo cual ha sido clasificado como un pais megadiverso.

En consecuencia, el pais presenta desafios significativos para la in-
vestigacion sobre serpientes y la reduccién de los accidentes ofidicos.
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En particular, Colombia enfrenta fuertes limitaciones relacionadas con la
pobreza, la inseguridad alimentaria, el acceso limitado a la asistencia mé-
dica en areas rurales, el conflicto armado, la escasa implementacion de
politicas ambientales, la baja inversion estatal y privada en investigacién
cientifica y tecnoldgica que aborde las necesidades no satisfechas de la
poblacion general.

Por lo tanto, para lograr una alta cobertura en el muestreo de los en-
samblajes de serpientes colombianas, y asi obtener la comprension nece-
saria para abordar el ofidismo como una enfermedad tropical desatendi-
da, se requiere un enfoque interdisciplinario que permita abordar los ocho
factores descritos anteriormente, lo cuales subyacen a la relacion entre
los humanos y serpientes (Figura 9).

Este enfoque interdisciplinario debe abordar el cémo podemos trans-
formar nuestra relacién con la naturaleza y nuestras practicas de produc-
cion y consumo, con base en acciones colectivas con la participacién de
todos los miembros de la sociedad colombiana. Las directrices para llevar
a cabo esta tarea se acufiaron hace diez afios en la misién, los objetivos
y el alcance propuestos en el PNCS. En particular, es urgente reforzar la
educacion ambiental y de conservacion (estrategia I1), asi como la recu-
peracion y restauracion de los habitats naturales de las serpientes (es-
trategia Ill) para reducir las amenazas a las poblaciones de serpientes en
Colombia, asi como para mitigar y atender adecuadamente los accidentes
ofidicos en el pais (ver Capitulo 9).

En particular, la investigacion presentada en este capitulo destaca
la necesidad urgente de establecer un programa de subvenciones para
la investigacion que apoye el trabajo de campo y estudios en diversas
disciplinas, con el objetivo de mejorar nuestro conocimiento sobre las
especies de serpientes de importancia médica. Asimismo, es imperativo
formar mas investigadores que aborden los desafios asociados a ganar
conocimiento en torno a las especies de serpientes venenosas y no ve-
nenosas. Los estudios taxondmicos y las descripciones de especies en
un pais megadiverso como Colombia desempefian un papel fundamen-
tal en la conservacion de nuestro patrimonio natural, contribuyendo al
creciente énfasis de cuidar los ecosistemas que nos sostienen. Fomen-
tar estas actividades también nos permitira explorar y ampliar nuestra
comprension de como las serpientes pueden contribuir al desarrollo de
nuevos medicamentos y mercados basados en sus venenos, asi como
en comprender los servicios ecosistémicos que proporcionan a nuestra
sociedad (ver Capitulos 6 y 10).
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Apéndice A: Materiales y métodos

Revisién de las lineas de evidencia disponibles

Para lograr el objetivo de proporcionar un tratamiento taxonémico y criterios
que ayuden a asignar las especies de serpientes problematicas a una entidad
taxondmica basada en la evidencia disponible, empleamos tres enfoques. En
primer lugar, seguimos la metodologia PRISMA [147] para recuperar de Google
académico y Web of Science articulos sobre revisiones taxondmicas o sis-
tematicas, asi como descripciones de especies de las serpientes venenosas
distribuidas en Colombia segun el sitio web Reptile database [29]. En segundo
lugar, consultamos, en la medida de lo posible, las referencias relacionadas
con taxones incluidas en el sitio web Reptile database [29]. En tercer lugar,
en los casos en los que teniamos conocimiento de que algun investigador
estaba trabajando actualmente en revisiones taxonémicas o sistematicas de
serpientes de importancia médica en Colombia, indagamos sobre su opinion
como experto para incorporarla al tratamiento taxondmico propuesto [148].

Métodos de busqueda para la identificacién de estudios: Busquedas elec-
trénicas

Realizamos busquedas mensuales desde abril de 2021 hasta junio de 2024
en los siguientes repositorios electronicos y motores de busqueda web:
MEDLINE, Scielo, Scopus, Google Scholar y Pubmed. Las estrategias de
busqueda contenian las siguientes palabras clave que fueron combinados
de diferentes maneras utilizando los conectores booleanos AND y OR: ve-
nenos de serpientes, Bothrops, Crotalus, Bothriechis, Porthidium, Lachesis,
Micrurus, Xenodon, Leptophis, Erythrolamprus, Oxybelis, Helicops, Bothro-
cophias, Thamnodynastes, Leptodeira, Philodryas, taxonomia, distribucion,
neotropicos, morfologia, delimitacion de especies, taxonomia integrativa.

Busqueda de otros recursos

Revisamos los estudios citados relevantes al revisar los informes identifi-
cados por las busquedas electrdnicas, asi como las listas de referencias
de cualquier revision directamente relevante identificada. No aplicamos
restricciones de idioma o fecha e incluimos estudios independientemente
del tipo de publicacién (p. ej., resumen de conferencia, entrada en regis-
tros de ensayos, articulo de revista, libro).

Contraste entre lineas de evidencia y propuestas taxondmicas previas
Identificamos 2.234 publicaciones con potencial de inclusién. De estas,
identificamos un total de 320 articulos que fueron objeto de revision de
titulos y resimenes, de estos, 36 estudios fueron duplicados y 40 no
cumplian con los criterios de la busqueda, por cual todos estos fueron
excluidos. En total 244 articulos fueron incluidos.

Tomamos como linea base el tratamiento taxondmico propuesto por Cam-
pbell y Lamar [26] para las serpientes de importancia médica en Colombia.
Luego, contrastamos las nuevas evidencias disponibles en revisiones taxoné-
micas o sistematicas (posteriores a 2004), que fueron recuperada de las bus-
guedas mencionadas anteriormente, y lo comparamos frente a lo propuesto
por Campbell y Lamar; y finalmente, tomamos una decision taxondmica.

SINS

CAPITULO 1



Mordeduras, Venenos y serpientes venenosas de Colombia _@

References

1. Lynch, J.D.; Angarita-Sierra, T.; Ruiz, F.J. Programa nacional para la
conservacién de las serpientes presentes en Colombia; Universidad
Nacional de Colombia, Instituto Nacional de Salud, Ministerio de Me-
dio ambiente y Desarrollo: Bogota, 2014; ISBN 9789588901183.

2. Bravo-Vega, C.; Renjifo-lbafiez, C.; Santos-Vega, M.; Nufez,
L.J.L.; Angarita-Sierra, T.; Cordovez, J.M. Estimating real snake-
bite incidence in Colombia by using mathematical mode-
lling and statistical inference. bioRxiv 2021, 2021.12.09.472006,
do0i:10.1101/2021.12.09.472006.

3. Angarita-Sierra, T.; Montafo-Londofo, L.F.; Bravo-Vega, C.A. ID
please: Evaluating the utility of Facebook as a source of data for
snake research and conservation. An. Acad. Bras. Cienc. 2022, 94,
doi:10.1590/0001-376520222021104 3.

4. Ospina-Sarria, J.J.; Angarita-Sierra, T. A New Species of Pristiman-
tis (Anura: Strabomantidae) from the Eastern Slope of the Cordillera
Oriental, Arauca, Colombia. Herpetologica 2020, 76, 83-92.

5. Angarita-Sierra, T.; Cubides-Cubillos, S.D.; Hurtado-Gomez, J.P. Hid-
den in the highs: Two new species of the enigmatic toadheaded pitvi-
pers of the genus Bothrocophias. Vertebr. Zool. 2022, 72, doi:10.3897/
vz.72.e87313.

6. Lynch, J.D. El contexto de las serpientes de Colombia con un analisis
de las amenazas en contra de su conservacion. Rev. la Acad. Colomb.
Ciencias Exactas, Fisicas y Nat. 2012, 36, 435-449.

7. Pinto-Sanchez, N.R.; Calderon-Espinosa, M.L.; Miralles, A.; Crawford,
A.J.; Ramirez-Pinilla, M.P. Molecular phylogenetics and biogeography
of the Neotropical skink genus Mabuya Fitzinger (Squamata: Scinci-
dae) with emphasis on Colombian populations. Mol. Phylogenet. Evol.
2015, 93, 188-211, d0i:10.1016/j.ympeVv.2015.07.016.

8. Lozano, J.T. Sobre las serpientes. Sem. del Nuevo Reino Granada 1808,
117-182.

9. Universidad Jorge Tadeo Lozano Jorge Tadeo Lozano: Estudios cienti-
ficos; 2021.

10. Cafas-Davila, C.A. Capitulo 12. Aspaectos historicos de la ofidiolo-
gia Colombiana. In Serpientes venenosas: lecciones aprendidas desde
Colombia; Canas-Davila, C.A., Castro-Herrera, F., Castafio-Valencia,
R., Eds.; Fundacion Valle de Lili: Santiago de Cali, 2016; pp. 213-240
ISBN 9789585721722.

11.  Calvete, J.J. Snake venomics at the crossroads between ecological
and clinical toxinology. Biochem. (Lond). 2019, 41, 28-33, do0i:10.1042/
bio04106028.

12. Bektimirov, T.; Furesz, J.; Hardegree, M.C.; Hollan, S.R.; Mirchamsy, H.;
Netter, R.; Oya, A.; Reichert, L.E.; Sjodin, L.; Pang-chu, T. WHO expert
committee on biological standardization; 1987; ISBN 9789241210133.

13. Bhaumik, S.; Jagadesh, S.; Lassi, Z. Quality of WHO guidelines on
snakebite: the neglect continues. BMJ Glob. Heal. 2018, 3, d0i:10.1136/
bmjgh-2018-000783.

14. McDiarmid, R.; Campbell, J.A.; Touré, T. Snake Species of the World: A
Taxonomic and Geographic Reference, Volume T1; Herpetologists’ Lea-
gue: Washington, 1999.

medica en Colombia: Una mirada retrospectiva a su conocimiento, a
sINS




@_ Mordeduras, Venenos v serpientes venenosas de Colombia

15.

16.

17.

18.

19.

20.

21.

22.

23.

24.

25.

26.

27.

28.

29.

30.

31.
32.

33.

Peters, J.; Orejas-Miranda, B. Catalogue of the neotropical Squamata
Snakes. United States Natl. Museum Bull. 1970, 297, 1-347.

Arteaga, A.; Pyron, R.A.; Batista, A.; Vieira, J.; Pelayo, E.M.; Smith, E.N.;
Barrio, C.L.; Koch, C.; Agne, S.; Valencia, J.H.; et al. Systematic revi-
sion of the Eyelash Palm-Pitviper Bothriechis schlegelii (Serpentes,
Viperidae), with the description of five new species and revalidation
of three. Evol. Syst. 2024, 8, 15-64, do0i:10.3897/evolsyst.8.114527.
Garcia Piedrahita, E. Ofidios venenosos del Cauca: Métodos emperico
y racionales empleados contra los accidentes producidos por la mor-
dedura de esos reptiles; Libreria e Imprenta de la Vda. de Ch. Bouret.:
Cali, 1896.

Amaral, A. Studies of Neotropical Ophidia. VII An interesting collection
of snakes from west Colombia. Mem. Inst. Butantan 1927, I, 44-47.
Amaral, A. Studies of neotropical Ophidia. XI Snakes from The Santa
Marta Region, Colombia. Mem. Inst. Butantan 1928, 2, 7-8.
Nicéforo-Maria Los ofidios de Colombia. Rev. la Acad. Colomb. Cien-
cias Exactas Fisicas y Nat. 1942, 89-101.

Medem, F. El desarrollo de la herpetologia en Colombia. Rev. la Acad.
Colomb. Ciencias Exactas Fis. y Nat. 1968, 13, 149-200.

Angel, R. Serpientes de Colombia; 1982; Vol. 36; ISBN 64001000072288.
Cadle, J. On Colombian Snakes. Herpetologica 1992, 48, 134-143.
Sanchez, C.H.; Castafio-Moreno, O.; Cardenas, G. Diversidad de rep-
tiles de Colombia. In Diversidad Bidtica I, Clima, Centros de concen-
tracion de especies, Fauna, Reptiles Ardcnidos, Himendpteros; Ran-
gel-Ch, 0.J., Ed.; Instituto de Ciencias Natirales, Universidad Nacional
de Colombia: Bogota D.C, 1995; pp. 227-325.

Campbell, J.A.; Lamar, WW. The Venomous Reptiles of Latin America;
Campbell, J.A., Lamar, W.W., Eds.; Comstock Pub. Associates, 1989;
ISBN 9780801420597.

Campbell, J.A.; Lamar, WW. The venomous reptiles of the western he-
misphere (Vol. 1); Comstock Publishing: New York, 2004; ISBN 978-
0801441417.

Cafias-Davila, C.A.; Castro-Herrera, F.; Castafio-Valencia, R. Serpien-
tes venenosas: lecciones aprendidas desde Colombia; Fundacion Valle
de Lili: Santiago de Cali, 2016; ISBN 9789585721722.

Ayerbe Gonzalez, S.A. SERPIENTES | Accidentes & Soluciones; Ayerbe
doc serpientes: Popayan, 2021; ISBN 9789584924872.

Uetz, P.; Freed, P.; Hosek, J. The Reptile Database Available online:
https://reptile-database.reptarium.cz/ (accessed on Jan 23, 2021).
da Silva-Jr, N.J.; Buononato, M.A.; Godoy-Pires, M.; Tavares-Feitosa,
D. Chapter 4 New world coralsnakes: an overview. In Advances in Co-
ralsnake Biology: with Emphasis on South America; da Silva-Jr, N.J.,
Porras, L.W., Aird, S.D., da Costa Prudente, A., Eds.; Eagle Mountain
Publishing: Eagle Mountain, 2021; pp. 115-140 ISBN 9780972015462.
WHO Management of snakebites (WHO 2nd Ed) 2016. 2016.

Pineda, D. Accidentes por animales venenosos; Pineda, D., Hernan-
dez, C.A., Eds.; Instituto Nacional de Salud: Bogota, 2002; ISBN
9581301305.

Otero-Patifio, R. Snake bites in Colombia. In Clinical Toxinology in
Australia, Europe, and Americas; Gopalakrishnakone, P., V, C.-W.,

SINS

CAPITULO 1



Mordeduras, Venenos y serpientes venenosas de Colombia _@

AS, S., VT, D., Eds.; Springer Science: Adelaide, 2018; pp. 3-50 ISBN
9789401774383.

34. Naomi, S.-I. Proposal of an integrated framework of biological taxo-
nomy: a phylogenetic taxonomy, with the method of using names
with standard endings in clade nomenclature. Bionomina 2014, 7,
1-44, doi:10.11646/bionomina.7.1.1.

35. Hurtado-Gomez, J.P.; Vargas-Ramirez, M.; Ruiz Gémez, F.J.; Fouquet,
A.; Fritz, U. Multilocus phylogeny clarifies relationships and diversity
within the Micrurus lemniscatus. Salamandra 2021, 57, 229-239.

36. Mora-Obando, D.; Salazar-Valenzuela, D.; Pla, D.; Lomonte, B.; Gue-
rrero-Vargas, J.A.; Ayerbe, S.; Gibbs, H.L.; Calvete, J.J. Venom varia-
tion in Bothrops asper lineages from North-Western South America.
J. Proteomics 2020, 229, 103945, doi:10.1016/].jprot.2020.103945.

37. Passos, P.; Fernandes, D.S. Variation and taxonomic status of the
aquatic coral snake Micrurus surinamensis (Cuvier, 1817) (Serpentes:
Elapidae). Zootaxa 2005, 1-14, doi:10.11646/zootaxa.953.1.1.

38. Feitosa, D.T.; Da Silva, N.J.; Pires, M.G.; Zaher, H.; Prudente, A.L.D.C. A
new species of monadal coral snake of the genus Micrurus (Serpen-
tes, Elapidae) from Western Amazon. Zootaxa 2015, 3974, 538-554,
doi:10.11646/zootaxa.3974.4.5.

39. Kohler Reptiles of Central America; Kohler, E., Ed.; Herpeton, Verlag:
Offenbach, 2003; ISBN 3-936180-02-4.

40. Cadle, J.E.; Myers, C.W. Systematics of Snakes referred to Dip-
sas variegata in Panama and Western South America, with re-
validation of Two species and Notes on defensive behaviors in
the Dipsadini (Colubridae). Am. Museum Novit. 2003, 3409, 1-47,
doi:10.1206/0003-0082(2003)409<0001:sosrtd>2.0.co;2.

41. Myers, C.W.; McDowell, S.B. New taxa and cryptic species of Neotropi-
cal snakes (Xenodontinae), with commentary on Hemipnes as generic
and specific characters. Am. Museum Novit. 2014, 1-112.

42. De Albuquerque, N.R.; Passos, P.; Gotte, S.W. Leptophis santamarten-
sis (Serpentes, Colubridae), a junior synonym of Leptophis ahaetulla
occidentalis. J. Herpetol. 2012, 46, 248-252, doi:10.1670/10-263.

43. Passos, P; Lynch, J.D. Revision of Atractus (Serpentes: Dipsadidae)
from middle and upper Magdalena drainage of Colombia. Herpetol.
Monogr. 2010, 24, 149-173, doi:10.1655/09-041.1.

44, Auerbach, P.S. The Venomous Reptiles of the Western Hemisphere.
Wilderness Environ. Med. 2005, 76, e13-e13, do0i:10.1580/1080-6032(20
05)16[e13a:br]2.0.co;2.

45. Roze, J. Coral Snakes of the Americas: Biology, identification, and Ve-
noms; Krieger Publishing Company, 1996; ISBN 0894648470.

46. Bailey, J.R.; Thomas, R.A,; Silva-Jr, N.J. da A revision of the South Ameri-
can snake genus Thamnodynastes Wagler, 1830 (Serpentes, Colubridae,
Tachymenini). I. Two new species of Thamnodynastes from Central Brazil
and adjacent areas, with a redefinition of and neotype designation for
Thamnodynastes pallidus p. Phyllomedusa J. Herpetol. 2005, 4, 83-101.

47. Silva, J.J. Los Micrurus de la Amazonia Colombiana . Biologia y toxico-
logia experimental de sus venenos. Colomb. Amaz. 2016, 7, 1-77.

48. Nogueira, C.C.; Argblo, A.J.S.; Arzamendia, V.; Azevedo, J.A.; Barbo,
F.E.; Bérnils, R.S.; Bolochio, B.E.; Borges-Martins, M.; Brasil-Godinho,

medica en Colombia: Una mirada retrospectiva a su conocimiento, a
sINS




@_ Mordeduras, Venenos v serpientes venenosas de Colombia

49.

50.

51.

52.

53.

54.

55.

56.

57.

58.

59.

60.

61.

62.

M.; Braz, H.; et al. Atlas of Brazilian Snakes: Verified Point-Locality
Maps to Mitigate the Wallacean Shortfall in a Megadiverse Snake Fau-
na. South Am. J. Herpetol. 2020, 74, 1, doi:10.2994/sajh-d-19-00120.1.
Wiister, W.; Thomson, S.A.; O’Shea, M.; Kaiser, H. Confronting taxo-
nomic vandalism in biology: Conscientious community self-organiza-
tion can preserve nomenclatural stability. Biol. J. Linn. Soc. 2021, 133,
645-670, doi:10.1093/biolinnean/blab009.

Kaiser, H.; Crother, B.l.; Kelly, C.M.R.; Luiselli, L.; Marko’shea; Hide-
toshiota; Passos, P.; Schleip, W.D.; Wister, W. Best practices: In the
21st century, taxonomie decisions in herpetology are acceptable only
when supported by a body of evidence and published via peer review.
Herpetol. Rev. 2013, 44, 8-23.

Angarita-Sierra, T.; Montafio-Londofio, L.F.; Bravo-Vega, C.A. ID plea-
se: Evaluating the utility of Facebook as a source of data for snake
research and conservation. An. Acad. Bras. Cienc. 2022, 94, 1-25,
doi:10.1590/0001-3765202220211043.

Hoser, R. A review of the South American snake genera Leptodeira and
Imantodes including three new genera and two new subgenera (Ser-
pentes: Dipsadidae: Imantodini). Australas. J. Herpetol. 2012, 40-47.
Hoser, R. A new genus of pitviper (Serpentes: Viperidae) from South
America. Australas. J. Herpetol. Joura 2012, 25-27.

Habib, A.G.; Kuznik, A.; Hamza, M.; Abdullahi, M.l.; Chedi, B.A.; Chi-
ppaux, J.-P.; Warrell, D.A. Snakebite is Under Appreciated: Appraisal of
Burden from West Africa. PLoS Negl. Trop. Dis. 2015, 9, 1-8, d0i:10.1371/
journal.pntd.0004088.

Chippaux, J.P.; Williams, V.; White, J. Snake venom variability: me-
thods of study, results and interpretation. Toxicon 1991, 29, 1279-
1303, doi:10.1016/0041-0101(91)20116-9.

Bravo-Vega, C.A.; Cordovez, J.M.; Renjifo-lbanez, C.; Santos-Vega,
M.; Sasa, M. Estimating snakebite incidence from mathematical mo-
dels: A test in Costa Rica. PLoS Negl. Trop. Dis. 2019, 13, e0007914,
doi:10.1371/journal.pntd.0007914.

Tan, KY.; Tan, C.H.; Chanhome, L.; Tan, N.H. Comparative venom gland
transcriptomics of Naja kaouthia (monocled cobra) from Malaysia and
Thailand: Elucidating geographical venom variation and insights into
sequence novelty. Peerd 2017, 2077, doi:10.7717/peerj.3142.
Sevilla-Sanchez, M.J.; Mora-Obando, D.; Calderdn, J.J.; Guerrero-Var-
gas, J.A.; Ayerbe-Gonzalez, S. Accidente ofidico en el departamen-
to de Narifio, Colombia: analisis retrospectivo, 2008-2017. Biomedica
2019, 39, 715-736, doi:10.7705/biomedica.4830.

De Queiroz, K. Toward an integrated system of clade names. Syst.
Biol. 2007, 56, 956-974, d0i:10.1080/10635150701656378.

Wolff, J.; Krebs, C.J. Hypothesis testing and scientific method revised.
Acta Zool. Sin. 2008, 54, 383-386.

Mayden, R. A hierarchy of species concepts: the denouement in the
saga of the species problem. In Species: The Units of Driversity; Clari-
dge, M., Dawah, H. Wilson, M., Eds.; Chapman and Hall: London, 1997;
pp. 381-423.

Naomi, S.I. On the integrated frameworks of species concepts: May-
den’s hierarchy of species concepts and de Queiroz’s unified concept

SINS

CAPITULO 1



Mordeduras, Venenos y serpientes venenosas de Colombia _@

of species. J. Zool. Syst. Evol. Res. 2011, 49, 177-184, doi:10.1111/j.1439-
0469.2011.00618.x.

63. Sites Jr, J.; Myers, E.; Ruane, S. Species delemitation and integrative
taxonomy: Challenges and opportunies in snake systematics. In Ad-
vances in Coralsnake Biology: with Emphasis on South America; da Silva
Jr, N., Porras, L., Aird, S., da Costa Prudente, A.L., Eds.; PUC Goia’s,
Eagle montain Publishing: Goias, 2021; pp. 1-36 ISBN 9780972015462.

64. Bravo-Vega, C.I; Santos-Vega, M.l.; Manuel Cordovez, J.l. Disentan-
gling snakebite dynamics in Colombia: How does rainfall and tempe-
rature drive snakebite temporal patterns? PLoS Negl. Trop. Dis. 2022,
16, e0010270, d0i:10.1371/JOURNAL.PNTD.0010270.

65. Pesantes, O. A Method for Preparing the Hemipenis of Preserved
Snakes. J. Herpetol. 1994, 28, 93-95.

66. Carrasco, P.A.; Mattoni, C.l.; Leynaud, G.C.; Scrocchi, G.J. Morpholo-
gy, phylogeny and taxonomy of South American bothropoid pitvipers
(Serpentes, Viperidae). Zool. Scr. 2012, 41, 109-124, doi:10.1111/j.1463-
6409.2011.00511.x.

67. Porto, M.; de Oliveira, M.A.; Pissinatti, L.; Rodrigues, R.L.; Rojas-Mos-
coso, J.A.; Cogo, J.C.; Metze, K.; Antunes, E.; Nahoum, C.; Monica, F.Z.;
et al. The Evolutionary Implications of Hemipenial Morphology of Ratt-
lesnake Crotalus durissus terrificus (Laurent, 1768) (Serpentes: Viperi-
dae: Crotalinae). PLoS One 2013, 8, doi:10.1371/journal.pone.0066903.

68. Fenwick, A.M.; Gutberlet, R.L.; Evans, J.A.; Parkinson, C.L. Morpho-
logical and molecular evidence for phylogeny and classification of
South American pitvipers, genera Bothrops, Bothriopsis, and Bothro-
cophias (serpentes: Viperidae). Zool. J. Linn. Soc. 2009, 156, 617-640,
d0i:10.1111/j.1096-3642.2008.00495.x.

69. Barbo, F.E.; Gasparini, J.L.; Almeida, A.P.; Zaher, H.; Grazziotin, F.G.;
Gusmao, R.B.; Ferrarini, J.M.G.; Sawaya, R.J. Another new and threate-
ned species of lancehead genus Bothrops (Serpentes, Viperidae) from
Ilha dos Franceses, Southeastern Brazil. Zootaxa 2016, 4097, 511-529,
doi:10.11646/zootaxa.4105.5.7.

70. Timms, J.; Chaparro, J.C.; Venegas, P.J.; Salazar-Valenzuela, D.; Scroc-
chi, G.; Cuevas, J.; Leynaud, G.; Carrasco, P.A. A new species of pi-
tviper of the genus Bothrops (Serpentes: Viperidae: Crotalinae) from
the Central Andes of South America. Zootaxa 2019, 4656, 99-120,
doi:10.11646/zootaxa.4656.1.4.

71. Carrasco, P.A.; Grazziotin, F.G.; Cruz Farfan, R.S.; Koch, C.; Antonio
Ochoa, J.; Scrocchi, G.J.; Leynaud, G.C.; Chaparro, J.C. A new spe-
cies of Bothrops (Serpentes: Viperidae: Crotalinae) from Pampas del
Heath, southeastern Peru, with comments on the systematics of
the Bothrops neuwiedi species group. Zootaxa 2019, 4565, 301-344,
doi:10.11646/zootaxa.4565.3.1.

72. Dal Vechio, F.; Prates, |.; Grazziotin, F.G.; Graboski, R.; Rodrigues, M.T.
Molecular and phenotypic data reveal a new Amazonian species of pit
vipers (Serpentes: Viperidae: Bothrops). J. Nat. Hist. 2020, 54, 2415-
2437, doi:10.1080/00222933.2020.1845835.

73. Fujita, M.K.; Leaché, A.D.; Burbrink, F.T.; McGuire, J.A.; Moritz, C. Coa-
lescent-based species delimitation in an integrative taxonomy. Trends
Ecol. Evol. 2012, 27, 480-488, d0i:10.1016/].tree.2012.04.012.

medica en Colombia: Una mirada retrospectiva a su conocimiento, a
sINS




@_ Mordeduras, Venenos v serpientes venenosas de Colombia

4.

75.

76.

7.

78.

79.

80.

81.

82.

83.

84.

85.

86.

87.

Struck, T.H.; Feder, J.L.; Bendiksby, M.; Birkeland, S.; Cerca, J.; Gusa-
rov, V.l.; Kistenich, S.; Larsson, K.H.; Liow, L.H.; Nowak, M.D.; et al. Fin-
ding Evolutionary Processes Hidden in Cryptic Species. Trends Ecol.
Evol. 2018, 33, 153-163, doi:10.1016/j.tree.2017.11.007.

Mones, A. Nomen dubium vs. nomen vanum. J. Vertebr. Paleontol.
1989, 9, 232-234, doi:10.1080/02724634.1989.10011757.
Folleco-Fernandez, A.J. Taxonomia del complejo Bothrops asper (Ser-
pentes: Viperidze) en el sudoeste de Colombia. Revalidacion de la es-
pecie Bothrops rhombeatus (Garcia 1896) y descripcidon de una nueva
especie. Revi i sta Noved. Col [ ombi i anas 2010, 70, 33-70.
Ramirez-Chaves, H.E.; Solari, S. Bothrops ayerbei folleco-fernandez,
2010 y Bothrops rhomboatus Garcia, 1896 (serpentes: Viperidae) son
un nombre no disponible y un Nomen Dubium, respectivamente. Bol.
Cient. del Cent. Museos 2014, 18, 138-141.

Mora-Obandoid, D.; Plaid, D.; Lomonteid, B.; Guerrero-Vargasid, J.A.;
Ayerbe, S.; Calveteid, J.J. Antivenomics and in vivo preclinical effica-
cy of six Latin American antivenoms towards south-western Colom-
bian Bothrops asper lineage venoms. PLoS Negl. Trop. Dis. 2021, 15,
e0009073, doi:10.1371/JOURNAL.PNTD.0009073.

Mora-Obando, D.; Guerrero-Vargas, J.A.; Prieto-Sanchez, R.; Beltran,
J.; Rucavado, A.; Sasa, M.; Gutiérrez, J.M.; Ayerbe, S.; Lomonte, B.
Proteomic and functional profiling of the venom of Bothrops ayer-
bei from Cauca, Colombia, reveals striking interspecific variation with
Bothrops asper venom. J. Proteomics 2014, 96, 159-172, do0i:10.1016/].
jprot.2013.11.005.

Salazar-Valenzuela, D.; Kuch, U.; Torres-Carvajal, O.; Valencia, J.H.; Gi-
bbs, H.L. Divergence of tropical pitvipers promoted by independent
colonization events of dry montane Andean habitats. J. Biogeogr.
2019, 46, 1826-1840, doi:10.1111/jbi.13661.

Bernarde, P.S.; Turci, L.C.B.; Abegg, A.D.; Franco, F.L. A remarkable new
species of coralsnake of the Micrurus hemprichii species group from
the Brazilian amazon. Salamandra 2018, 54, 249-258.

Schmidt, K.P. Hemprich’s Coral snake, Micrurus hemprichii. Fieldiana
Zool. 1953, 34, 165-170.

Feitosa, D.; Prudente, A.L.D.C.; da Silva-Jr, N.J.; Pires, M.G. Analise ta-
xonémica do com- plexo Micrurus hemprichii (Jan, 1858) (Serpentes,
Elapidae). In Proceedings of the IX Congresso Latinoamericano de
herpetologia,; Curitiba, 2011; p. 23.

Valencia, J.; Garzon-Tello, K.; Barragan-Paladines, M. Serpientes Ve-
nenosas del Ecuador; Fundacion Herpetoldgica Gustavo Orcés: Quito,
2016; ISBN 9789942216632.

Ayerbe-Gonzalez, S.; Condiza-Benavides, G.E.; Sevilla-Sanchez, M.J.
Primer registro de accidentes ofidicos por mordedura de Micrurus or-
toni y Micrurus hemprichii (Serpentes: Elapidae) en Colombia y Peru.
Biomédica 2021, 41, 631-642.

Duellman, W.E. A monographic study of the colubrid snake genus
Leptodeira. Bulletin of american museum natural history. Bull. Am.
museum Nat. Hist. 1958, 7114, 1-152.

Daza, J.M.; Smith, E.N.; Paez, V.P,; Parkinson, C.L. The origen and di-
versification of the widespread genus Leptodeira (Serpentes:Colubri-

SINS

CAPITULO 1



Mordeduras, Venenos y serpientes venenosas de Colombia _@

dae). Molecualr Phylogenetics Evol. 2009, 53, 653-667, doi:https://doi.
org/10.1016/j.ympev.2009.07.022.

88. Torres-Carvajal, O.; Sanchez-Nivicela, J.C.; Posse, V.; Celi, E.; Koch,
C. A new species of cat-eyed snake (Serpentes: Dipsadinae: Lepto-
deirini) from the Andes of southern Ecuador. Zootaxa 2020, 4895,
357-380, doi:10.11646/zootaxa.4895.3.3.

89. Mendoza, |. Defensive behavior in Leptodeira annulata ashmeadii
(Hallowell, 1845). Herpetotropicos 2008, 5, 67.

90. Lopes, D.; Nomura, F. Leptodeira annulata ( Banded Cat-eyed snake ).
Diet. Herpetol. Rev. 2014, 45, 145.

91. Costa, W.P,; de Andrade, F.S. Predation behaviour of Leptodeira annulata
Linnaeus, 1758 (Serpentes: Dipsadidae) on Physalaemus cuvieri fitzinger,
1826 (Anura, Leptodactylidae). Herpetol. Notes 2020, 13, 457-459.

92. Yanez, G.; Chuquimarca, E. Dieta de Leptodeira (Colubridae: Serpen-
tes) (Fitzinger 1843) en Ecuador y notas ecoldgicas de una pobla-
cion de L. septentrionalis larcorum (Kennicott 1859) en Zapotillo-Loja,
Ecuador, Universidad Central Del Ecuador, 2020.

93. Daza, J.M.; Smith, E.N.; Paez, V.P.; Parkinson, C.L. Complex evolution
in the Neotropics: The origin and diversification of the widespread
genus Leptodeira (Serpentes: Colubridae). Mol. Phylogenet. Evol.
2009, 53, 653-667, doi:10.1016/j.ympev.2009.07.022.

94. Barrio-Amords, C.L. On the taxonomy of snakes in the genus Lepto-
deira, with an emphasis on Costa Rican species. Reptil. Amphib. 2019,
26, 1-15, doi:10.17161/RANDA V261114 321.

95. Costa, J.C.L.; Graboski, R.; Grazziotin, F.G.; Zaher, H.; Rodrigues, M.T.;
Prudente, A.L. da C. Reassessing the systematics of Leptodeira (Ser-
pentes, Dipsadidae) with emphasis in the South American species.
Zool. Scr. 2022, 51, 415-433, doi:https://doi.org/10.1111/zsc.12534.

96. de Albuquerque, N.R.; Galatti, U.; Di-Bernardot, M. Diet and feeding
behaviour of the Neotropical parrot snake (Leptophis ahaetulla) in
northern Brazil. https:/doi.org/10.1080/00222930701400954 2010, 41,
1237-1243, d0i:10.1080/00222930701400954.

97. Clegg, J.R. Leptophis ahaetulla marginatus (Southern green parrot
snake): Behaviour. Herpetol. Bull. 2015, 26-27.

98. Sanchez, M.N.; Teibler, G.P.; Léopez, C.A.; Mackessy, S.P.; Peichoto,
M.E. Assessment of the potential toxicological hazard of the Green
Parrot Snake (Leptophis ahaetulla marginatus): Characterization of
its venom and venom-delivery system. Toxicon 2018, 748, 202-212,
doi:10.1016/j.toxicon.2018.04.027.

99. de Albuquerque, N.R. New records of Leptophis ahaetulla ahaetulla
(Serpentes, Colubridae) for Venezuela, Colombia and the placement
of L. a. copei into the synonymy of L. a. ahaetulla. Biota Neotrop.
2009, 9, 293-296, doi:10.1590/s1676-060320029000400035.

100. Albuquerque, N.R. De Revisdo Taxonémica das subespécies de Lep-
tophis ahaetulla (Linnaeus, 1758) (Serpentes, Colubridae), Pontificia
Universidade Catolica do Rio Grande do Sul, 2008.

101. Torres-Carvajal, O.; Teran, C. Molecular phylogeny of Neotropical Pa-
rrot Snakes (Serpentes: Colubrinae: Leptophis) supports underes-
timated species richness. Mol. Phylogenet. Evol. 2021, 164, 107267,
doi:10.1016/j.ympev.2021.107267.

medica en Colombia: Una mirada retrospectiva a su conocimiento, a
sINS




@_ Mordeduras, Venenos v serpientes venenosas de Colombia

102

103.

104.

105.

106.

107.

108.

109.

110.

M.

112.

113.

114.

115.

116.

. Oliver, J.A. A check list of the snakes of the genus Leptophis, with
descriptions of new forms. Occas. Pap. Museum Zool. Univ. Michigan
1942, 1942, 1-19.

Ottley, J.R.; Packheiser, J.N.; Yang, C.M.; Henderson, R.W.; Mountains,
R.; Beardsley, E. Reproduction and Feeding in Eridiphas slevini (Ser-
pentes: Colubridae). Herpetol. Rev. 1982, 13, 8-9.

Mesquita, P.C.M.D.; Borges-Nojosa, D.M.; Passos, D.C.; Bezerra, C.H.
Activity patterns of the Brown Vine snake Oxybelis aeneus (Wagler,
1824) (Serpentes, Colubridae) in the Brazilian semiarid. Anim. Biol.
2012, 62, 289-299, doi:10.1163/157075611X618228.

Goldberg, S.R. Oxybelis aeneus (Brown vine snake). Reproduction. Oxy-
belis aeneus (Bejuquilla café). Reproduccion. Herpetol. Rev. 2005, 36, 70.
Almeida, L. de S.; da Silva, AW.O.; Trevine, V.C. Two new records of
predation by Oxybelis fulgidus (Squamata: Colubridae) in the northern
region of Brazil. Herpetol. Notes 2020, 13, 283-289.

Toro-orozco, W. Del; Montanarin, A.; Ramalho, E.E.; Kaefer, I.L. Pre-
dation by the green vinesnake Oxybelis fulgidus on the diving lizard
Uranoscodon superciliosus. Herpetol. Notes 2021, 74, 591-592.
Ramalho, W.P.; Batista, V.G.; Lozi, L.R.P. Anfibios e répteis do médio rio
Aporé, estados de Mato Grosso do Sul e Goias, Brasil. Neotrop. Biol.
Conserv. 2014, 9, 147-160, do0i:10.4013/nbc.2014.93.04.

Pinheiro Miranda, J.; Lopes Costa, J.C.; Micheletto Scarpa, F.; Rocha,
C.F.D. Predation on Columbina squammata (Aves: Columbidae) by the
Green Vine Snake Oxybelis fulgidus (Serpentes: Colubridae) at the
Lencdis Maranhenses National Park, Maranh&o, Brazil. Herpetol. Notes
2013, 6, 187-188.

Norris, J.L.; Burtt, E.H. Oxybelis fulgidus (Green Vine Snake or Bejuci-
llo). Feeding. Herpetol. Rev. 1998, 29, 243.

Roveri Scartozzoni, R.; Da Graga Salomao, M.; De Almeida-Santos,
S.M. Natural History of the Vine Snake Oxybelis fulgidus (Serpen-
tes, Colubridae) From Brazil. South Am. J. Herpetol. 2009, 4, 81-89,
d0i:10.2994/057.004.0111.

Jadin, R.C.; Jowers, M.J.; Orlofske, S.A.; Duellman, W.E.; Blair, C.;
Murphy, J.C. A new vine snake (Reptilia, Colubridae, Oxybelis) from
Peru and redescription of O. acuminatus. Evol. Syst. 2021, 5, 1-12,
doi:10.3897/evolsyst.5.60626.

Jadin, R.C.; Blair, C.; Orlofske, S.A.; Jowers, M.J.; Rivas, G.A.; Vitt, L.J.;
Ray, J.M.; Smith, E.N.; Murphy, J.C. Not withering on the evolutionary
vine: systematic revision of the Brown Vine Snake (Reptilia: Squama-
ta: Oxybelis) from its northern distribution. Org. Divers. Evol. 2020, 20,
723-746, doi:10.1007/s13127-020-00461-0.

Jadin, R.C.; Blair, C.; Jowers, M.J.; Carmona, A.; Murphy, J.C. Hiding
in the lianas of the tree of life: Molecular phylogenetics and spe-
cies delimitation reveal considerable cryptic diversity of New World
Vine Snakes. Mol. Phylogenet. Evol. 2019, 134, 61-65, doi:10.1016/j.ym-
pev.2019.01.022.

Garman, S. The reptiles and batrachians of North America. Mem. Mu-
seum Comp. Zo6logy 1883, 8, 184.

Angarita-Sierra, T.; Cubides-Cubillos, S.D.; Hurtado-Gémez, J.P. Hid-
den in the highs: Two new species of the enigmatic toadheaded pi-

SINS

CAPITULO 1



Mordeduras, Venenos y serpientes venenosas de Colombia _@

tvipers of the genus Bothrocophias. Vertebr. Zool. 2022, 72, 971-996,
d0i:10.3897/vz.72.e87313.

117. Hernandez-Camacho, J.l.; Alvarez-Ledn, R.; Renjifo-Rey, J.M. Pelagic
sea snake Pelamis Platurus (Linnaeus, 1766) (Reptilia: Serpentes: Hy-
drophidae) is found on the Caribbean Coast of Colombia. Mem. la
Fund. La Salle Ciencias Nat. 2006, 164, 7-16.

118. Briski, E.; Gollasch, S.; David, M.; Linley, R.D.; Casas-Monroy, O.; Ra-
jakaruna, H.; Bailey, S.A. Combining Ballast Water Exchange and Treat-
ment to maximize prevention of species introductions to freshwater
Ecosystems. Environ. Sci. Technol. 2015, 49, 9566-9573, doi:10.1021/
ACS.EST.5B01795/SUPPL_FILE/ES5B01795_SI_001.PDF.

119. Tavares Feitosa, D.; Godoy-Pires, M.; da Costa Prudente, A.; da Silva
Jr., N. Distribution extension in Colombia and new records for Brazil
of Micrurus isozonus (Cope, 1860) (Squamata, Serpentes, Elapidae).
Check List 2013, 9, 1108-1112.

120. Castro-Herrera, F.; Vargas-Salinas, F. Anfibios y reptiles en el departa-
mento del Valle del Cauca, Colombia. Biota Colomb. 2008, 9, 251-277.

121. Jowers, M.J.; Smart, U.; Sdnchez-Ramirez, S.; Murphy, J.C.; Gomez, A,;
Bosque, R.J.; Sarker, G.C.; Noonan, B.P.; Faria, J.F.; Harris, D.J.; et al.
Unveiling underestimated species diversity within the Central Ame-
rican Coralsnake, a medically important complex of venomous taxa.
Sci. Rep. 2023, 13, 1-12, doi:10.1038/s41598-023-37734-5.

122. Dunn, E. The amphibians and reptiles of the Caribbean islands of San
Andres and Providencia. Caldasia 1945, 3, 363-365.

123. Dunn, E.; Saxe, H. Results of the Catherwood-Chaplin West Indies
Expedition. Part V. Amphibians and Reptiles of San Andrés and Provi-
dencia. Proc. Acad. Nat. Sci. Philadelphia 1948, 141-165.

124. McNish, T. La fauna del Archipiélago de San Andrés, Providencia y
Santa Catalina, Colombia, Sudamérica; M&B Producciones y Servicios
Ltda: Bogota, 2011; ISBN 978-958-99518-1-1.

125. Werner, F. Ueber Reptilien und Batrachier aus Ecuador und Neu-Gui-
nea. Verhandlungen der Kais. Zool. Gesellschaft Wien 1901, 51, 593-614.

126. Roze, J. Notes on taxonomy of venomous coral snakes (Elapidae) of
South America. Bull. Maryl. Herpetol. Soc. 1994, 30, 177-1985.

127. Maritz, R.A.; Maritz, B. Sharing for science: High-resolution trophic
interactions revealed rapidly by social media. PeerJ 2020, 2020,
doi:10.7717/peerj.9485.

128. Barrera-ocampo, F.; Renjifo, J.M. Occurrence of Anchor Coralsnake,
Micrurus ancoralis (Jan, 1872) (Squamata: Elapidae) confirmed in the
Magdalena River Valley of Colombia, with novel citizen science distri-
bution records. Anartia 2024, 38, 11-22.

129. CORANTIOQUIA Programa nacional para la conservacion de serpien-
tes en Colombia; 2008.

130. Morales-Betancourt, M.; Lasso, C.A.; Paez, V.P.; Bock, B.C. Libro rojo
de reptiles de Colombia; Morales-Betancourt, M., Lasso, C.A., Paez,
V.P., Bock, B.C., Eds.; Instituto de Investigacién de Recursos Biologi-
cos Alexander von Humboldt, Universidad de Antioquia: Bogota, 2015;
ISBN 9789588889795.

131. IUCN Summary of the five criteria use to evaluate if a taxonin an IUCN
red list threatened category; 2012.

medica en Colombia: Una mirada retrospectiva a su conocimiento, a
sINS




_ Mordeduras, Venenos v serpientes venenosas de Colombia

132

133.

134.

135.

136.

137.

138.

139.

140.

141.

142.

143.

144.

145.

146.

. MADS [Ministerio de Ambiente y Desarrollo Sostenible] Resolucién
No. 0126 de 2024; Colombia, 2024; p. 69.

Caicedo-Portilla, J.R.; Lynch, J.D. Micrurus medemi. In Libro rojo de
reptiles de Colombia (2015).; Orales-Betancourt, M.A., Lasso, C.A,,
Paez, V.P.,, Bock, B.C., Eds.; Instituto de Investigacién de Recursos
Bioldgicos Alexander von Humboldt (IAvH), Universidad de Antioquia:
Bogota, 2015; pp. 98-100 ISBN 978-958-888-979-5.

Urbina-Cardona, N.; Acosta, L.S.; Camacho-Rozo, C.P.; Pena, A.R.A.;
Arenas-Rodriguez, A.; Albarracin-Caro, J.F.; Moreno-Cabal, A.M.; No-
voa-Salamanca, N.M.; Camacho-Duran, M.J.; Echeverry, N.G.; et al.
Scientific production on herpetology in Colombia: perspectives from
research topics towards biological conservation. Caldasia 2023, 45,
1-20, doi:10.15446/caldasia.v45n1.97216.

Angarita-Sierra, T. Demographic analysis of snake killing as a conser-
vation threat: study case for a population of Ninia atrata, Universidad
Nacional de Colombia, sede Bogota, 2017.

Rincon-Aranguri, M.; Toro-Cardona, F.A.; Galeano, S.P.; Roa-Fuentes,
L.; Urbina-Cardona, N. Functional diversity of snakes is explained by
the landscape composition at multiple areas of influence. Ecol. Evol.
2023, 73, 10352, doi:10.1002/ece3.10352.

Lépez-Herrera, D.F.; Ledn-Yusti, M.; Guevara-Molina, S.C.; Vargas-Sa-
linas, F. Reptiles in biological corridors and roadkills in Barbas-Bre-
men, Quindio, Colombia. Rev. la Acad. Colomb. Ciencias Exactas, Fis.
y Nat. 2016, 40, 484-493, d0i:10.18257/raccefyn.334.

Vera-Pérez, L.E.; Zuiiga-Baos, J.A.; Ayerbe-Gonzalez, S. Reptiles del
Parque Nacional Natural Munchique, Colombia; 2018;

Zuihiga-Baos, J.A.; Vera-Pérez, L.E. Mortalidad de serpientes en la via
El valle de Toledo-Toledo, Antioquia —Colombia. Rev. Colomb. Cienc.
Anim. - RECIA 2020, 72, 745, doi:10.24188/recia.v12.n1.2020.745.
Zufiiga-Baos, J.A. Mortalidad de serpientes en el area urbana del mu-
nicipio Neira, Caldas, Colombia. Rev. Colomb. Cienc. Anim. - RECIA
2023, 75, €968, d0i:10.24188/recia.v15.n1.2023.968.

Mufioz-Avila, J.A.; Bedoya-Cafon, M.A.; Diaz-Pérez, C.N.; Vargas-Salinas,
F. Roadkills give us information about the reproductive biology of the
snake Boa constrictor (Linnaeus 1758). Herpetol. Notes 2014, 7, 761-762.
Zinsstag, J.; Waltner-Toews, D.; Tanner, M. Theoretical issues of one
health. In One Health. The Theory and Practice of Integrated Heal-
th Approaches; Zinsstag, J., Schelling, E., Waltner-Toews, D., Whit-
taker, M., Tanner, M., Eds.; CABI: Croydon, 2015; pp. 16-25 ISBN
9781780643410.

Machalaba, C.C.; Daszak, P.; Karesh, W.B.; Shrivastava, P. Future Ear-
th and EcoHealth: A New Paradigm Toward Global Sustainability and
Health. Ecohealth 2015, 72, 553-554, d0i:10.1007/s10393-015-1076-6.
Gutiérrez, J.M. Snakebite envenoming from an Ecohealth perspective.
Toxicon X 2020, 7, doi:10.1016/j.toxcx.2020.10004 3.

Harrison, S.; Kivuti-Bitok, L.; Macmillan, A.; Priest, P. EcoHealth and
One Health: A theory-focused review in response to calls for conver-
gence. Environ. Int. 2019, 7132, 105058, doi:10.1016/j.envint.2019.105058.
Martinez-Lopez, O. La taxonomia integral y su importancia para la
conservacion. Cienc. Conserv. 2015, 6, 54-65.

SINS

CAPITULO 1



Mordeduras, Venenos y serpientes venenosas de Colombia _@

147. Page, M.J.; McKenzie, J.E.; Bossuyt, P.M.; Boutron, I.; Hoffmann, T.C.;
Mulrow, C.D.; Shamseer, L.; Tetzlaff, J.M.; Akl, E.A.; Brennan, S.E.; et
al. The PRISMA 2020 statement: An updated guideline for reporting
systematic reviews. BMJ 2021, 372, 1-9, doi:10.1136/bmj.n71.

148. Rowe, G.; Wright, G. Expert opinions in forecasting: The role of the
Delphi Technique. In Principles of Forecasting; Armstrong, J., Ed.;
Kluwer Academic: Boston, 2001; pp. 125-144.

149. Reyes-Velasco, J. A revision of recent taxonomic changes to the eye-
lash palm pitviper ( Serpentes, Viperidae, Bothriechis schlegelii). Her-
petozooa 2024, 37, 1-14, doi:10.3897/herpetozoa

150. de Albuquerque N.R.; Fernandes D.S. Taxonomic revision of the pa-
rrot snake Leptophis ahaetulla (Serpentes, Colubridae). Zootaxa.
2022,5753(1):1-69. doi: 10.11646/zootaxa.5153.1.1.

—~ =

a en Colombia: Una mirada "l,"f‘{t}l“:\lﬂﬂ\\’fi a2 su conocimiento, Q
»

L}




@_ Mordeduras, Venenos vy serpientes venenosas de Colombia

Y w
- ’
Q CAPITULO 1
sINS
It



Mordeduras, Venenos v serpientes venenosas de Colombia _@

Capitulo 2

Linajes, variabilidad del veneno y

seinales de advertencia en las

serpientes coral del Nuevo Mundo

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

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

Palabras clave: Elapidae, Toxinas de tres dedos, Veneno, Evolucién, Apo-
sematismo.
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1. Introduccion

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

Bicolor NEN
(Rabo de aji/Micrurus mipartitus)

Bicolor RNR
(Coral caucana/Micrurus multiscutatus)

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

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

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

Anillos incompletos
(Coral pigmea/Micrurus scutiventris)

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

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

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

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

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

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

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

etc.) se especifican en el
apéndice.

¢ Micruroides euryxanthus
. laticollaris

. narduccii

. ortoni

. surinamensis—FPA
. helleri

. diutius

. filiformis

. lemniscatus

. sp.—CO

. carvalhoi—-UNK
. dissoleucus

. mipartitus—CO
. decoratus

. obscurus

. pyrrhocryptus
. baliocoryphus
. altirostris
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. brasiliensis

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

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

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

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

3. Diversidad composicional entre los venenos de
Micrurus

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

Con base en los 34 proteomas, se reportd un total de veinticuatro fa-
milias de proteinas en los venenos de Micrurus, de las cuales las PLA, y
3FTx fueron los componentes dominantes del veneno en todos los pro-
teomas, como se ha encontrado previamente en multiples estudios [26].
Se identificaron quince clases de proteinas similares a toxinas en los
proteomas de M. carvalhoi-UNK y M. pyrrhocryptus, siendo este ultimo
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el proteoma con la mayor riqueza de toxinas entre todos los proteomas
del clado de triadas. Se identificaron 12 toxinas en los proteomas de M.
corallinus-RJ y M. paraensis, que fueron los mas diversos entre todos los
proteomas del clado de mdénadas (Tabla 1). En general, los venenos domi-
nados por PLA, fueron mas comunes en el clado de ménadas, mientras
que los venenos dominados por 3FTx fueron mas comunes dentro del
clado de triadas (Figuras 3 y 4).

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

Aunque se ha documentado que las serpientes coral son presa de va-
rios mamiferos y aves [55-58], ninguno de estos depredadores documen-
tados probablemente seria un fuerte agente de seleccion de los patro-
nes de color de las serpientes coral. Por ejemplo, algunos depredadores,
como el ave Herpetotheres cachinnans (halcén risuefo), pueden consumir
cualquier serpiente, incluso aquellas con mejores comportamientos de-
fensivos como las especies de los géneros Bothrops y Crotalus [59]. Otros
depredadores que no se consideran especialistas en serpientes, como el
Buteo jamaicensis (halcdn de cola roja), también son capaces de consumir
serpientes con buenos comportamientos defensivos, como las serpientes
de cascabel del género Crotalus [60]. En la naturaleza, las observacio-
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nes de depredacion de serpientes coral por parte de aves y mamiferos
son muy raras. No obstante, durante los ultimos 100 afios se ha asumido
ampliamente que estos son los principales agentes de seleccién para el
aposematismo y el mimetismo. Sin embargo, cuando se revisa la evidencia
disponible detalladamente, al parecer estos organismos resultan ser poco
significativos a la hora de explicar los patrones de coloracién de las ser-
pientes coral. En lugar de descartar estos hallazgos y observaciones como
excepciones inocentes, la posibilidad de que los herpetélogos se hayan
equivocado durante mucho tiempo acerca de la funcion de los patrones de
color de las serpientes coral, merece una seria consideracion.

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

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

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

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

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

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

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

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

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

Figura 6. Tomografia

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

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

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

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

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

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

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

4.4 Conclusion

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

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

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

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

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

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

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

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

Especies Voucher 128 16S cyt b ND4 Cmos
Micruri

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

Cj u US. MCP5035 AF228431
altirostris

Micrurus apiatus RH52446/M50 746454 746484 KUT754325 KUT754434

SINS

M/c.rurus MZUSP10808 AF228433
baliocoryphus
Micruru

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

Micrurus
circinalis
Micruri

crurus USNM253597
corallinus
Micrurus VB 2453
decoratus
Micruri

erurus M299
diastema
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Micrurus ortoni QCAZ2584 AF228442
et ROM28378 JF308713
psyches
Micruri

crurus MZUSP10809 AF228434
pyrrhocryptus
Micrurus sp CEPB2289 AF228439
Micrur

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

Oph/ophagus NC_011394 NC_011394 NC_011394 NC_011394 KX694798
hannah
Micruroides

euryxanthus

EF137416 EF137408 EF137423

Sinomicrurus

i NC_054255NC_054255NC_054255NC_054255 MG653595
macclellandi

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

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

El ojo izquierdo del espécimen de Micrurus mipartitus (Panama, Bocas del
To-ro, Isla San Cristdbal; USNM 348250) se escane6 utilizando un escaner de
tomografia de coherencia 6ptica (OQ StrataScope, Lumedica Inc., Durham,
NC, EE. UU.). Se tomaron un total de 30 exploraciones B del ojo a lo largo de
los ejes dorsal-ventral y anteroposterior, y se promediaron ambos conjuntos
de estas 30 exploraciones B. El diametro ecuatorial de la lente se midio to-
mando el promedio de las mediciones de los dos escaneos B promediados
utilizando calibradores electrénicos en el software Lumedica. El diametro
horizontal de las lentes del ojo izquierdo se midié utilizando calibradores
digitales portatiles con la ayuda de un microscopio estereoscopico.
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Capitulo 3

Asesinos por naturaleza:

Revision de los caminos evolutivos

de las viboras colombianas

Sergio D. Cubides-Cubillos, Ménica M. Saldarriaga-Cérdoba, Jaime A. Pereafiez,

Teddy Angarita-Sierra

Resumen: Histéricamente, las viboras conocidas comuiunmente como ma-
pana, cascabel, verrugoso y patoco, han recibido mucha atencién debido a
su importancia médica, asi como a la notable diversidad de sus venenos,
formas y anatomia (p. ej., fosetas loreales con deteccién infrarroja, casca-
beles y toxinas letales). Cientos de articulos y libros han sido publicados
sobre las viboras del hemisferio occidental, consolidado un amplio y ro-
busto marco conceptual que ha permitido comprenderlas. Sin embargo, la
mayoria de estas contribuciones se han centrado en especies que habitan
las zonas templadas del continente o en paises tropicales como Brasil,
Costa Rica y México. Esta disparidad ha limitado nuestra comprension de
la diversidad y endemismos de las viboras que habitan en regiones geo-
graficamente complejas de América tropical, como lo es Colombia. Las vi-
boras colombianas cuentan con fascinantes historias evolutivas, asi como
una asombrosa diversidad morfoldgica e intrincados patrones de distribu-
cion geografica, que aun aguardan por ser comprendidos a profundidad.
Actualmente, el veneno de las viboras colombianas y sus diversas formas
tienen una importancia cientifica considerable, convirtiéndose en siste-
mas modelo que permiten explorar los principios de la biologia evolutiva,
desde los genes, individuos y poblaciones, hasta contextos macroevolu-
tivos. Con base en una revisién detallada de la informacion disponible,
asi como a partir de la generacion de nueva evidencia, en este capitulo
revisamos y discutimos los linajes evolutivos, vendmica y actividades bio-
logicas de los venenos de los vipéridos presentes en Colombia.
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1. Depredadores de emboscada: Viboras alrededor del
mundo

El veneno, es un rasgo bioldgico sorprendente que ha evolucionado de
forma independiente en numerosos organismos en nuestro planeta. No
obstante, este rasgo, que caracteriza algunos grupos de serpientes, cul-
turalmente genera reacciones y actitudes encontradas, al evocar al mis-
mo tiempo miedo, fascinacidn y respeto, haciendo que las serpientes so-
bresalgan sobre todas las especies del reino animal como un animal de
poder [1]. Sin embargo, en todo el mundo, sélo un pufiado de especies de
serpientes posee un veneno con la potencia necesaria y un sofisticado
mecanismo de administracion que sea capaz de representar una amenaza
real para la vida de sus presas, o personas (ver Capitulo 5). Aproximada-
mente, el 10% de todas las serpientes existentes actualmente pertenecen
a la familia Viperidae, las cuales son comUnmente conocidas como vibo-
ras [2,3]. Esta familia se divide taxondmica y filogenéticamente en tres
subfamilias: Azemiopinae (viboras de Fea), Crotalinae (viboras con foseta
termoreceptora) y Viperinae («viboras verdaderas» o «viboras sin fosas»).

Actualmente, se reconocen alrededor de 383 especies de vipéridos,
agrupadas en 37 géneros [4]. Trece de estos géneros se distribuyen en el
neotropico americano: Agkistrodon [5], Atropoides [6], Bothriechis [7], Bo-
throcophias [8], Bothrops [9], Cerrophidion [10], Crotalus [11], Lachesis [12],
Metlapilcoatlus [13], Mixcoatlus [14], Ophryacus [15], Porthidium [16], Sis-
trurus [17]; 24 géneros se distribuyen a lo largo de los continentes asiati-
co, europeo y africano: Atheris [18], Azemiops [19], Bitis [20], Calloselasma
[21], Causus [22], Cerastes [11], Craspedocephalus [23], Daboia [20], Dei-
nagkistrodon [24], Echis [25], Eristicophis [26], Garthius [27], Gloydius [28],
Hypnale [29], Macropvipera [30], Montatheris [31], Montivipera [32], Ovophis
[33], Proatheris [31], Protobothrops [34], Pseudocerastes [35], Trimeresurus
[36], Tropidolaemus [22], y Vipera [37].

Entre todas las serpientes venenosas, el sistema de administracién
de veneno de los vipéridos es el mas especializado. Se caracteriza por la
presencia de colmillos frontales, largos y tubulares (canal interno), en-
samblados sobre un hueso maxilar movil, y conductos que transportan el
veneno [38] (ver Capitulo 5). Los colmillos desarrollados por los vipéridos
representan uno de los rasgos funcionales mas notables en la naturaleza,
estando directamente relacionados con su historia de vida y estrategia de
alimentacién. Las viboras son principalmente depredadores de embos-
cada, siendo especies sedentarias que consumen principalmente presas
de «sangre caliente» (endotermos) durante su edad adulta [38,39]. Como
consecuencia de la evolucion, su eficiente y sofisticado mecanismo de
inoculacién de venenos para la captura de presas, disuasiéon y defen-
sa ante depredadores, las viboras son agentes bioldégicos de importancia
médica debido a la elevada incidencia anual de mordeduras (accidentes
ofidicos; ver Capitulo 9).

En estos cazadores de emboscada, la composicion del veneno limita
la seleccién de presas; de ahi que su dieta tenga notorias adaptaciones
y especificidades. Por ejemplo, los venenos de las serpientes recién na-
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cidas o juveniles exhiben una mayor letalidad (DL,,) que la observada en
los adultos [40], indicando que existen diferencias bioquimicas relaciona-
das con los cambios en la dieta y desarrollo de los individuos. De hecho,
estudios protedmicos han revelado que la variacion ontogenética en la
composicion del veneno es un indicador importante para comprender la
dinamicay las actividades bioldgicas de las toxinas de dos las viboras co-
lombianas con mayor importancia médica: Bothrops atrox [41] y Bothrops
asper [42,43].

Para comprender como evolucionaron las estrategias de alimenta-
cion en las serpientes, desde el proceso mecanico para dominar la presa
(constriccion) hasta el uso de un arsenal quimico (inyeccién de veneno),
es imperativo comprender primero los numerosos procesos a través de
los cuales la seleccién natural ha favorecido la armonia entre divergencia
y adaptacion [44]. Este equilibrio ha permitido el surgimiento de una gran
heterogeneidad en la composicion, funcion y accién de las toxinas de los
venenos de las viboras. En este capitulo presentamos una breve descrip-
cion de los ultimos 50 afios de investigacién sobre la historia evolutiva y
natural de las especies de viboras que habitan los ecosistemas tropicales
de Colombia, enfocandose en las especies de serpientes de mayor impor-
tancia médica.

2. Perspectivas evolutivas y geograficas de la
colonizacion y diversificacion de las viboras en el
tropico suramericano

El trabajo pionero realizado por William L. Burger [45], constituye uno de
los grandes aportes en la comprensién de la sistematica y biologia de las
viboras suramericanas. Burger [45] aclaré la delimitacién de varios grupos
de viboras y genero la descripcion de nuevos caracteres de uso taxono-
mico para la familia Viperidae. Su trabajo propuso la divisién del géne-
ro Bothrops en cinco géneros morfoléogicamente divergentes: Bothriechis,
Bothriopsis, Bothrops, Ophryacus y Porthidium. Hoy en dia, la validez de
Bothriopsis como un género divergente de Bothrops es controvertida, aun-
que histéricamente algunos autores consideraron a Bothriopsis como un
género valido, actualmente numerosos estudios filogenéticos han cues-
tionado su distincion del género Bothrops. No obstante, el trabajo de Bur-
ger [45] fue crucial porque desencadend una serie de reordenamientos
nomenclaturales que permitieron describir géneros derivados de Porthi-
dium, como son los géneros Atropoides [6] y Cerrophidion [10].

Posteriormente, Avise [46] publico uno de los estudios pioneros que
examinaron hipotesis filogenéticas y filogeograficas de las viboras ame-
ricanas, a partir del uso de marcadores moleculares. Avise, estudid las
relaciones ancestrales que no se ven afectadas por la seleccion con-
vergente mediante la evaluacion de marcadores moleculares de origen
mitocondrial, usandolos como evidencia independiente, y asumiendo que
es poco probable que estos rasgos se vean influenciados por las mis-
mas presiones selectivas que actuan sobre los rasgos morfologicos [47].
En consecuencia, a partir de 1990, las secuencias de ADN se han venido
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utilizado para inferir las lineas de tiempo historico en las que diferentes
clados (=linajes) de vipéridos divergieron, ayudando a comprender la di-
versificacion morfoldgica en un contexto biogeografico [48]. Por lo tanto,
estos estudios iniciales que examinaron el valor evolutivo de los genes
mitocondriales, revelaron, por ejemplo, que genes como el citocromo by
NADH son predictores adecuados de las relaciones filogenéticas, en gran
parte, debido a la evolucién mas lenta en comparacién con los genes de
las unidades ribosomales 12s y 16s [49].

Los trabajos de Parkinson et al. [60] y Gutberlet Jr., et al. [51] identifi-
caron y sugirieron la existencia de dos grupos monofiléticos de viboras en
Ameérica: un clado de especies norteamericanas que agrupa los géneros
Agkistrodon, Atropoides, Cerrophidion, Crotalus, Metlapilcoatlus, Ophrya-
cus y Sistrurus, y un segundo clado que agrupa a los demas géneros ubi-
cados en la region Neotropical. Un primer analisis recuperd los vipéridos
del continente americano como un grupo monofilético [50], pero sin una
identificacion adecuada de su grupo hermano, dejando dudas sobre como
se dio la colonizacion de América del Norte y la divergencia posterior en-
tre el norte templado y el sur tropical. Ademas, este estudio [50] advirtio
que la especie reconocida en ese momento como Porthidium hyoprora
correspondia a un linaje mas estrechamente relacionado con el género
Bothrops (coincidiendo con la primera descripcién de Bothrops hyoprora)
[52], que aflos mas tarde seria la base para la descripcion de un nuevo
género denominado Bothrocophias. Actualmente, este nuevo grupo inclu-
ye otras especies que anteriormente también estuvieron agrupadas con
el género Bothrops; como: B. campbelli, B. hyoprora, B. microphthalmus, y
B. myersi [8].

En Colombia, la prominente elevacion de las tres Cordilleras de los An-
des jugd un papel fundamental en la cladogénesis de numerosas especies
de viboras, como las especies del grupo Bothrops, un grupo en el que sus
dos linajes principales estan distribuidas alopatricamente [53]. Geoldgica-
mente, la Cordillera de los Andes alcanzo su elevacion maxima de mas del
40% hasta la era Nedgena, lo que dio lugar a una formacion montafiosa
significativa solo durante el Mioceno tardio, y especialmente, durante el
Plioceno, cuando el proceso orogénico se acelerd rapidamente [54]. Por
lo tanto, se infiere que la division inicial entre los grupos interandinos de
viboras en el norte de Suramérica se atribuye a un evento de dispersion
desde el Caribe mesoamericano, que determind la historia biogeografia de
las especies en esta region.

Por consiguiente, los estudios moleculares de las viboras se han cen-
trado principalmente en la regidon neotropical, procurando examinar varias
hipdtesis que podrian explicar la asombrosa diversidad de la subfamilia
Crotalinae [55-57]. Las reconstrucciones filogenéticas, son la herramienta
principal empleada para explicar las trayectorias evolutivas que dan origen
a los diferentes tipos de plantas y animales que actualmente coexisten
con los seres humanos. A través de estas hipotesis de relacion historica,
se han postulado diferentes teorias que intentan explicar la diversidad
de organismos durante escalas de tiempo geoldgicas (p. ej., durante los
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importantes periodos como Plioceno y Mioceno), relacionando los hitos
geologicos como la orogenia andina o el levantamiento del Istmo de Pana-
ma, con las distribuciones geograficas actuales de varias especies.

El levantamiento de los Andes en Suramérica es uno de los procesos
geoldgicos mas significativos en la evolucién de numerosas especies de
vertebrados [58,59]. Por ejemplo, algunos autores utilizaron el analisis de
migracion historica en poblaciones de mapanas (B. asper) para examinar
sus recientes eventos de diversificacion en Suramérica [60]. Salazar et
al. [60] emplearon esta aproximacion, incluyendo ademas, un analisis de
multiples procesos demograficos de divergencia que no son factibles de
inferir utilizando Unicamente métodos basados en la reconstrucciéon de
arboles filogenéticos [61,62].

De hecho, las especies de mapanas han demostrado que el impacto de
la diversidad del habitat esta correlacionado con la variabilidad fenotipi-
ca, un fendmeno biolégico inherente a las diferentes especies del género
Bothrops [63,64]. Ademas, la ausencia de otros potenciales competidores/
adversarios al inicio de la dispersion de la especie ancestral sobre las
distintas regiones del norte de Suramérica, puede haber contribuido a la
propagaciéon de las mapanas en la mayoria de las regiones geograficas de
Colombia. No obstante, es imperativo resaltar que ciertos géneros como
Porthidium (P. nasutum y P. lansbergii) y Lachesis (L. acrochorda y L. muta)
exhiben convergencia geografica con B. asper y B. atrox en algunas eco-
rregiones y localidades. Sin embargo, las especies de Porthidium también
exhiben una distribucion amplia en la zona occidental y suroccidental del
Pacifico colombiano [65], asi como en toda la region del Caribe [66], lo
que las convierte en especies simpatricas con B. asper.

Actualmente, los métodos bioinformaticos han permitido el analisis de
extensos conjuntos de datos (datos genomicos), permitiendo la evaluacién
de intrincados procesos histéricos de dispersion con una alta resolucién
[67-69]. Los analisis gendmicos han demostrado ser especialmente Uti-
les debido a la exactitud y precision con la que se estiman los diferentes
parametros a nivel genético [70-72]. Asimismo, las incertidumbres siste-
maticas en ciertos estudios de viboras durante la Ultima década sugieren
que es necesario el uso de la taxonomia integrativa. Esta herramienta usa
varias lineas de evidencia de forma conjugada pero independiente, entre,
por ejemplo, caracteristicas morfologicas, comportamentales, analisis de
divergencia genética, filogenias moleculares y coalescentes, para la deli-
mitacién de especies y comprension de eventos de aislamiento geografico
y otros procesos ecoloégicos [73-75].

2.1 Comprendiendo como los eventos de diversificacion afec-
tan la diversidad de las especies de viboras colombianas

Se han propuesto numerosas hipotesis sobre la diversificacién de las
serpientes neotropicales, incluida la especiacion alopatrica y el despla-
zamiento ecoldgico a través de cadenas montafosas, rios que actuaron
como barreras precigéticas o la fragmentacion del habitat causada por
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el cambio climatico durante el Pleistoceno [58,76]. La deriva continental
de Suramérica y el levantamiento de los Andes dieron como resultado
la dinamica evolutiva que sustenta la base de la diversidad en nume-
rosas ecorregiones del Neotropico [77-79]. Estos fendmenos orogénicos
han planteado numerosas interrogantes sobre, como y cuantos grupos
taxondmicos colonizaron la region Andina; como estos grupos ancestra-
les consiguieron diferenciarse para habitar miles de afios mas tarde las
tierras bajas y el piedemonte de la Cordillera Oriental de Colombia, una
vez que los Andes alcanzaron sus elevaciones actuales [80]. Por lo tanto,
es importante entender cémo la diversidad de las viboras suramericanas
estd relacionada con el intercambio bidtico entre Norte y Centro América
a lo largo del periodo Terciario, especialmente después de la aparicién del
Istmo de Panama [81].

La mayoria de los eventos de especiacion en las regiones tropicales
estan influenciados por el aislamiento inducido por la alteracién del pai-
saje (p. ej., vicarianza) el cual esta intrinsecamente ligado a una gama
mas amplia de procesos bioldogicos y geoldgicos [60]. A pesar de esto, las
hipdtesis filogeograficas actuales propuestas para la mayoria de las es-
pecies de viboras suramericanas no han considerado la influencia de los
procesos demograficos [55,57,60,82]. De hecho, al examinar los patrones
filogeograficos de distintas especies con rangos superpuestos o parcial-
mente superpuestos, puede revelar como eventos comunes pueden tener
un impacto similar en los patrones evolutivos de numerosos taxones [83].
Sin embargo, lo anterior también sugiere inconsistencias entre taxones
simpatricos debido a la formaciéon de linajes, la variacién en el tamafo
efectivo de la poblacion, la extincion, dispersion, o la baja sensibilidad
ante eventos vicariantes [84-86].

En contraste, la explicacién dada por procesos de especiacion parapa-
trica a lo largo del eje vertical montafioso de los Andes, podria explicar las
adaptaciones especificas en algunas especies que presentan caracteris-
ticas asociadas con gradientes ecoldgicos [87]. En consecuencia, la capa-
cidad de algunas especies de expandirse hacia nuevos nichos ecolégicos
que aparecieron durante un tiempo especifico pudo juagar un rol funda-
mental en la diversificacién de las viboras interandinas pertenecientes a
los géneros Bothrops, Bothrocophias, Bothriechis, Lachesis y Porthidium.

Por lo tanto, se ha sugerido que la rapida divergencia de especies de
vipéridos a partir de un ancestro comun (con fosetas termosensibles),
representa un hito evolutivo importante que permitid la diversificacion
exitosa de esta familia de serpientes [3]. Asi, desde un punto de vista eco-
logico, estos linajes consiguieron colonizar diversos ambientes y habitats,
que van desde bosques tropicales de tierras bajas en Centroamérica, la
selva humeda tropical del Amazonas, logrando alcanzar las areas abiertas
al sur de los Andes y la Patagonia [2,55]. Sin embargo, la taxonomia, histo-
ria natural y relaciones filogenéticas de numerosas especies en Suramé-
rica aun son pobremente conocidas [2,28,57,88]. Esto ocasiona que varios
grupos de viboras muestran patrones aparentemente endémicos (p. €j.,
Bothrocophias colombianus); o se consideran complejos de especies que
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requieren una reevaluacion taxonémica y una mejor resolucion de sus pa-
trones filogenéticos (ver Capitulo 1).

Uno de los desafios importantes que enfrenta la herpetologia en Co-
lombia es el numero limitado de marcadores moleculares que se han
examinado, asi como el bajo numero de individuos o poblaciones anali-
zadas en varias especies de vipéridos. Ademas, el conocimiento limitado
sobre las tasas de evolucion molecular de grupos de genes nucleares en
serpientes, impide un examen filogeografico e historico exhaustivo de las
viboras encontradas en el norte de Suramérica.

2.2 Una familia con diferentes complejos de especies

En Colombia, asi como en todos los ecosistemas andinos, los factores
ambientales mas importantes que afectan la distribucion de los siete gé-
neros conocidos de viboras son la elevacion y la complejidad orografica.
Estos factores se proponen como algunos de los principales impulsores
de las complejas relaciones filogenéticas y alta diversidad vendmica en
varias especies de vipéridos. Por ejemplo, un grupo reducido de espe-
cies de viboras colombianas alcanzan elevaciones entre los 1.500 a 3.600
metros sobre el nivel del mar (en adelante msnm), siendo 1.500 msnm el
limite superior para la mayoria de las especies de viboras que habitan en
las tierras bajas; 3.600 msnm es el limite superior para las especies al-
toandinas (como Bothrocophias tulitoi, B. myrringae, Bothriechis schlegelii
y ciertas poblaciones del complejo B. atrox) [2,75].

Dentro de las diversas regiones biogeograficas del norte de Suramérica,
la proporcion de especies venenosas puede oscilar entre el 9% y el 14%
[89]. Por lo tanto, las zonas de distribucién geografica de la mayoria de las
especies de viboras colombianas confluyen en la tierras bajas en las que
se presenta una alta concentracion de poblaciones humanas [90]. Como
resultado, la dispersion de las viboras colombianas esta asociada con areas
boscosas primarias, areas boscosas secundarias, areas destinadas a la
agricultura a diferentes elevaciones, y cada vez mas, con areas urbanas
(generalmente en expansion). En consecuencia, y debido a su amplio rango
de distribucién geografica en Colombia, B. asper y B. atrox son las especies
de serpientes venenosas de mayor importancia médica [64,91].

Historicamente, los géneros Bothrops y Porthidium han sido foco de un
numero significativo de revisiones y trabajos taxondmicos que han reve-
lado una diversidad de linajes que no ha sido reconocida previamente a
nivel de especie [63,92-97]. De hecho, durante las ultimas dos décadas,
algunas especies pertenecientes al género Bothrops han sido objeto de
numerosos estudios filogenéticos y enfoques biogeograficos relacionados
con su diversificacion al norte de Suramérica [3,38,55,98,99]. Estas apro-
ximaciones han revelado una intrincada delimitacién taxondmica, princi-
palmente, dentro del complejo de especies Bothrops asper-atrox.

En general, la mayoria de las investigaciones realizadas sobre las vi-
boras presentes en Colombia indican que varias especies presentan una
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diversidad criptica, ya que sus relaciones filogenéticas y biogeograficas
exhiben claras diferencias entre sus poblaciones, mientras que sus ca-
racteres morfoldgicos conocidos presentan una baja variabilidad. A estos
grupos de serpientes se les denomina complejos de especies, una ca-
tegoria que describe la complejidad en su delimitaciéon taxondmica (ver
Capitulo 1) [53,63,75, 92-95]. Esta dificultad para distinguir especies mor-
folégicamente (especies cripticas), y que a veces pueden presentar linajes
genéticamente divergentes, se ha convertido en uno de los puntos mas
discutidos en trabajos publicados en sistematica molecular y en procesos
de definicion de especies en la actualidad.

Uno de los objetivos de esta seccidon es describir algunas de las in-
vestigaciones pioneras sobre la sistematica, los venenos y la evolucion
de las viboras colombianas. Con base en los datos publicados durante
las ultimas tres décadas, creemos que es necesario aumentar los estu-
dios filogeograficos para poder analizar con robustez la diversidad criptica
de taxones ya reconocidos [48,83,94,96]. Esta informacion podria servir
como una herramienta importante para determinar los esfuerzos de con-
servacion destinados a mantener las poblaciones viables de linajes que
aun estan por descubrir [83].

Con base en la revisién de los principales trabajos que consolidan el
conocimiento de las serpientes neotropicales, a continuacion, presenta-
mos un analisis sistematico y descriptivo de los principales grupos y com-
plejos de especies de viboras de importancia médica en Colombia. Esta
breve resefia busca mostrar no sélo la complejidad filogenética de los dos
grupos principales (Bothrops y Porthidium), sino también, informar sobre
las especies y los linajes con vacios de informacién genéticay protedémica.

Las mapanas colombianas de mayor importancia médica: el
complejo Bothrops asper-atrox

El género Bothrops exhibe una mayor divergencia genética en compara-
cion con las otras viboras suramericanas. De hecho, las especies Bothrops
exhiben linajes parafiléticos en relacion con las especies encontradas en
Centroamérica. La diversificacién del género probablemente tuvo lugar en
Suramérica [60]. Esta hipdtesis sugiere que el ancestro comun de todas
las especies de Bothrops fue el primer vipérido que colonizé Suramérica
en algun momento durante el Mioceno, hace unos 10 millones de afios
[63]. Como resultado, solo un linaje de especies de Bothrops (B. asper) se
extendid por Centroamérica, desde Panama hasta México. Sin embargo,
existen registros de distribucién geografica de una segunda especie de
Bothrops (B. punctatus) en la region oriental de Panama.

Campbell y Lamar [2] sugirieron que las poblaciones colombianas de
B. asper y B. atrox tienen distribuciones alopatricas. De hecho, B. asper
(Figura 1 superior) se distribuye a lo largo de las regiones biogeograficas
del Choco y el Valle del Magdalena, asi como a través de la region Caribe
y valles interandinos de la macrocuenca Magdalena-Cauca [64,91]. Por su
lado, Bothrops atrox (Figura 1 inferior) se encuentra en la region oriental
de Colombia, sobre los grandes biomas de la Orinoquia y la Amazonia.

SINS

CAPIiTULO 3



Mordeduras, Venenos y serpientes venenosas de Colombia _@

Esta distribucion concuerda con la hipdtesis de dispersion ancestral de
B. atrox, que propone la preexistencia de poblaciones que habitaron los
bosques ubicados al norte del Amazonas, que posteriormente colonizaron
gradualmente las diferentes regiones que bordean el rio Amazonas [97].

Figura 1. llustraciones de

la cabeza del complejo
Bothrops asper - atrox.
(Superior) cabeza en vista
lateral de Bothrops asper
de Melgar, Tolima, Colombia
(INSZ 138). (Inferior) Cabeza
en vista lateral de Bothrops
atrox de Puerto Carrefo;
Vichada (BOTATR00061).
Ilustraciones por Oscar A.
Ramirez Ruiz.

No obstante, existe la presencia de linajes relacionados con B. asper y
B. atrox en regiones geograficas simpatricas de los Andes orientales y occi-
dentales de Colombia, ubicadas en departamentos como Boyaca, Cundina-
marca, y Norte de Santander. Varios estudios han demostrado que ambas
especies muestran una diferenciacién filogenética reciente relacionada con
la diversidad de su habitat y con gradientes altitudinales [53,60,92,97].

El estado taxondmico del complejo B. asper-atrox dentro de las pobla-
ciones colombianas ha sido poco explorado desde una perspectiva gené-
tica, y actualmente no existe una delimitacion clara entre los linajes de
estas especies que permita evaluar algunas de las hipdtesis taxondmicas
previamente descritas con base en evidencia morfoldgica. En particular,
las poblaciones de la vertiente oriental de la Cordillera Oriental represen-
tan un problema desafiante aun sin resolver. Por ejemplo, algunas pobla-
ciones de B. atrox de montafia han sido histéricamente reportadas como
Bothrops isabelae [98] y Bothrops colombiensis [99]. Bothrops isabelae ini-
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cialmente fue sindnimo de B. atrox en los afios 90 [33,100], pero mas tarde
fue reconocida como especie en algunos de los trabajos pioneros sobre
linajes de Bothrops suramericanos [92]. Analisis recientes [101] muestran
a B. isabelae filogenéticamente cercana a B. atrox, y con una divergencia
genética aparentemente baja. Aun asi, y aunque algunos autores recono-
cen a B. isabelae como taxdn valido, actualmente volvio a ser considerado
sinénimo de B. atrox [55]. Ademas, Campbell y Lamar [2] consideran B.
colombiensis como especie sindnima del complejo de especies formado
por B. asper y B. atrox derivadas de poblaciones venezolanas.

Aclarar las relaciones filogenéticas entre las especies de Bothrops co-
lombianas y las poblaciones de especies/linajes venezolanos nos permiti-
ra comprender la dinamica de dispersion de estos taxones, proporcionan-
do una alternativa al uso del concepto de especie unificada que ha sido
ampliamente aplicado en analisis de complejos de especies con linajes
geograficos altamente divergentes [102]. La complejidad para entender
la sistematica del grupo B. atrox es un desafio previamente informado
[63,88,103]. Algunos estudios sugieren que el linaje compuesto por las
especies brasileras B. leucurus y B. moojeni es el grupo hermano de B.
atrox; otros estudios indican que B. atrox tiene relaciones evolutivas mas
estrechas con B. asper y el linaje B. isabelae [6,94,101,104]. Sin embargo,
el grupo de especies asociadas al complejo B. atrox distribuido entre Co-
lombia y Brasil, requiere una revision taxondmica detallada debido a que
las hipdtesis taxonomicas basadas en morfologia no son concordantes
con los linajes mitocondriales descritos, y ademas estos ultimos, tam-
poco concuerdan con las especies taxondmicamente reconocidas [103].

Un ejemplo histérico de esta marcada complejidad taxondmica para
las especies del género Bothrops en Colombia, fue la denominaciéon de
nuevas especies derivadas de B. asper propuestas por Folleco-Fernandez
[105]. Este autor reevalud los limites taxondmicos dentro de B. asper para
las poblaciones del suroeste de Colombia, proponiendo a B. ayerbei y B.
rhombeatus como nuevas especies derivadas de B. asper. Sin embargo,
esta propuesta taxondomica presentd un abordaje desprolijo e inadecuado
de la descripciéon de las caracteristicas empleadas en la delimitacion B.
ayerbei y B. rhombeatus. Ademas, los rasgos morfoldgicos y caracteres
diagnosticos empleados son ambiguos [106], y la ausencia de un analisis
filogenético impide el reconocimiento de estas poblaciones como unida-
des evolutivas independientes a nivel de especies (ver Capitulo 1). De he-
cho, en la descripcion inicial realizada por Garcia [107] no se asigno ningun
ejemplar tipo ni se realizd la descripcion de un nuevo taxén, convirtiendo
a B. rhombeatus en un nomen dubium (ver Capitulo 1).

Otro punto importante mencionado por Ramirez-Chaves y Solari [106]
es que Folleco-Fernandez [105] no asignd un neotipo para B. ayerbei y B.
rhombeatus, asi como tampoco proporcioné datos suficientes sobre las dis-
tribuciones geograficas y simpatria entre estas especies, lo que hace aun
mas dificil sustentar la validez de ambos taxones, o sus posibles hibridacio-
nes. Aunque otros trabajos han incorporado marcadores moleculares para
evaluar las relaciones filogenéticas entre de las especies B. asper y B. atrox
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[63], actualmente no existen secuencias de DNA mitocondrial disponibles
en los repositorios genéticos de datos abiertos que provean informacién
sobre las especies B. ayerbei y B. rhombeatus propuestas por Folleco-Fer-
nandez [105]. Por lo tanto, consideramos que las poblaciones distribuidas
en el suroeste de Colombia (departamentos de Cauca y Narifio) pueden
ser considerados como linajes sindnimos de Bothrops asper, hasta que un
nuevo estudio provea evidencias robustas a partir de tamano de muestra
adecuado y un abordaje riguroso empleando taxonomia integrativa [60,97].

Con el fin de evidenciar los vacios de conocimiento sobre las relaciones
historicas y la vendmica de algunos linajes representativos dentro de las
especies de viboras colombianas, presentamos como novedad un mapa
de calor que asocia las relaciones filogenéticas de linajes del complejo
B. asper-atrox y los proteomas publicados en las Ultimas dos décadas.
Por lo tanto, la Figura 2 muestra el resultado de una filogenia molecular
construida a partir de secuencias parciales de dos genes mitocondriales
(Citocromo b y NDH4; ver Apéndice). La topologia recuperada incluye ter-
minales para diferentes poblaciones y linajes distribuidas en Colombia y
Brasil, asi como datos moleculares de las especies de Bothrocophias re-
cientemente descritas para Colombia [75]. Utilizamos tres terminales que
representan tres localidades geograficas en Brasil, incluyendo también
dos terminales que representan a dos linajes actualmente sinonimizadas
para la especie B. atrox. Utilizamos datos de ocho grupos de familias de
proteinas/toxinas que han sido reportadas en estudios vendmicos, y rea-
lizamos la asociacion de los porcentajes de las principales toxinas princi-
pales con las hipotesis filogenéticas y su distribucién geografica.

Nuestros resultados muestran que las poblaciones colombianas de B.
asper presentan tres linajes, geograficamente definidos y bien soportados,
que divergen genéticamente entre 2,5% y 4% entre si. De forma similar,
Bothrops atrox presenta cuatro linajes definidos geograficamente, pero
con distancias y relaciones filogenéticas que aun requieren una mejor
resolucion para ser considerados como linajes claramente diferenciados
(poblaciones al oeste de la Cordillera Oriental - Cundinamarca vs. pobla-
ciones al Este de la Cordillera Oriental - Meta, Vaupés y Caquetd). Ademas,
los limites geograficos y taxondmicos con el linaje que histéricamente
tomd el nombre de B. isabelae siguen siendo un problema taxondmico
por resolver. Por lo cual, consideramos que se requieren estudios futuros
que ayuden a establecer con claridad si las poblaciones distribuidas en
la vertiente oriental de la Cordillera Oriental, y en algunas localidades de
Venezuela, corresponden a un linaje derivado B. atrox o pueden ser asig-
nado al taxon histéricamente conocido como B. isabelae.

Es importante sefialar que los géneros hermano de Bothrops y Bothro-
cophias solo tienen tres especies con datos genéticos y un Unico proteoma
publicado (ver la seccion 3 de este capitulo). Asimismo, no fueron incluidos
en este andlisis los proteomas de los linajes B. ayerbei y B. rhombeatus
debido a la ausencia de datos genéticos disponibles. Finalmente, se sefiala
aqui la ausencia de datos vendmicos para dos linajes importantes dentro
de B. asper (poblaciones de las regiones Caribe y Magdalena Medio).
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Figura 2. Mapa de

calor usando datos de
proteomas para algunas
viboras colombianas
relacionadas al complejo
Bothrops asper-atrox. Los
datos protedmicos estan
graficados sobre una
filogenia molecular que
usa una matriz de genes
concatenados construida
a partir del método de
Maxima Verosimilitud (ML)
(secuencias parciales

de MT-ND4 y MT-CYB,
producidas por [3, 50,

53, 63, 75, 94, 96] y por
Cubides-Cubillos et al.
(datos aun no publicados).
La inferencia filogenética
recupera las especies y sus
linajes mas importantes
(aquellos para los cuales
hay informacién genéticay
protedmica disponible; ver
informacion bibliografica
en la Seccion 3). En la
topologia recuperada son
sefialados los nodos con
soporte de bs > 90%.
Informaciones abreviadas:
linajes/poblaciones ( Caribe
y Pacifico CR: Costa Rica;
Caribe y Pacifico Col:
Colombia; Pacifico Ecu:
Ecuador; MV Col: Valle del
Magdalena, Colombia; RR Br:
Region de Roraima de Brasil;
RO Br: Regién de Rondonia
de Brasil; Amazonia Br:
region amazodnica de
Brasil; Amazonia Col:
region amazodnica de
Colombia; LlanOrient Col:
region de la Orinoquia

de Colombia. Nombres

de familias de proteinas:
SVMP: metaloproteinasa;
PLA2: fosfolipasa A2;
SVSP: serina proteinasa;
LAAO: L-aminoacido
oxidasa ; CTL: lectina de
tipo C/similar a lectina;
BPP: péptido potenciador
de bradiquinina; CRISP:
proteina secretora rica en
cisteina; Dis: Desintegrinas;
VEGF: factor de crecimiento
vascular del endotelio;
Unk: nucleotidasa; factor
de crecimiento nervioso,
péptidos/o compuestos no
peptidicos.

SVMP
PLA2
SVSP
AA
CTL
BPPs
CRISP
DIS
VEGF
Unk

—_———————————e

Grupos
externos

Bothrieschis schlegelii CR
Bothrocophias hyoprora Col
Bothrocophias tulitoi Col
Bothrocophias myrringae Col
Bothrops jararaca Br
Bothrops venezuelensis
Bothrops caribbeaus
Bothrops lanceolatus -
B.asper Caribbean CR
B. asper Pacific CR ]
B. asper Caribbean Col
B. asper MV Col
B. asper Pacific Col
B. asper Pacific Ecu -
B. atrox RR Br
B. atrox RO Br
Bothrops colombiensis
Bothrops isabelae Col
B. atrox Amazonia Col
B. atrox Amazonia Br
B. atrox LlanOrient Col

0 value % 741

De todos los diversos linajes de B. atrox descritos previamente en ana-
lisis filogenéticos, solo dos cuentan con proteomas de al menos una de
las poblaciones que lo conforman (Piedemonte llanero, departamento del
Meta; y regidén norte de Brasil, estado de Amazonas). En consecuencia,
se hacen evidentes los significativos vacios de conocimiento en torno a
la composicion de los venenos del complejo B. atrox, indicando que se
requiere invertir grandes esfuerzos por caracterizar sus poblaciones dis-
tribuidas a lo largo de la vertiente oriental de la Cordillera Oriental (depar-
tamento de Boyacd), piedemonte amazoénico colombiano (departamentos
de Caqueta, Putumayo), asi como las tierras bajas amazodnicas (departa-
mentos de Guainia, Guaviare, Vaupés y Amazonas). Asimismo, a la fecha,
no existe informacién sobre la composicién de los venenos de las po-
blaciones de tierras altas de la vertiente oriental de la Cordillera Oriental
identificadas como el linaje B. isabeloe, las cuales representan un desafio
para la comprension de viboras de montafia del género Bothrops. Es posi-
ble suponer que la composicion de los venenos de estas poblaciones varie
significativamente a la observada al interior de las poblaciones B. atrox
de tierras bajas, como respuesta funcional y adaptativa a los gradientes
ecolégicos relacionados con la altitud; empleando dinamicas evolutivas
especificas, como, por ejemplo, la duplicacion de genes. No obstante, esta
y otras posibles hipotesis, deben ser contrastadas en futuros estudios.

La potencia en la actividad hemorragica de los diferentes tipos de me-
taloproteinasas presentes en el veneno de vipéridos (SVMP), es uno de los
factores importantes en las actividades bioldgicas de los envenenamien-
tos causados por las especies del género Bothrops. En general, su abun-
dancia relativa esta relacionada con sintomas como la hemorragia local
y sistémica [43]. Nuestro andlisis mostré que las especies/linajes con el
mayor contenido de SVMP, se distribuyen tanto en regiones tropicales se-
cas como himedas. Ademas, la composicion del veneno mostré una alta
variabilidad dentro de linajes estrechamente relacionados, indicando una
posible respuesta ecoldgica. Probablemente, la distribucién y dispersion
heterogénea de especies/linajes sea una posible causa de los efectos
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sinérgicos entre diferentes tipos de SVMP. De hecho, la hemorragia, que
también contribuye a la mionecrosis [108], es uno de los sintomas mas
documentados en los accidentes ofidicos de todos los miembros del gru-
po de especies B. asper-atrox.

Las PLA,, la segunda toxina mas abundante en el veneno del complejo
de especies B. asper-atrox, es responsable de la mionecrosis y esta estre-
chamente relacionada con las funciones digestivas del veneno [109-110]
(ver Capitulo 5). Esta toxina suele representar alrededor del 20-40% de
la composicion total del proteoma en las especies del complejo B. as-
per-atrox, pero muestra una variabilidad moderada. De hecho, la variabi-
lidad en el porcentaje de PLA no parece estar relacionada con un clado,
region o clima especifico. Sin embargo, debido a los grandes vacios de
informacion, en futuros estudios este patrén podria cambiar o estar aso-
ciado a variables ecolégicas como la disponibilidad de presas, pérdida de
habitat, o la presién antropogénica.

Las enzimas que imitan de manera incompleta la accion de la trombina,
las serino proteasas (SVSP), constituyen el tercer grupo de toxinas mas
importante en los venenos de las especies del género Bothrops y ejercen
multiples acciones sobre la hemostasia y los sistemas cinina y cinina-ca-
licreina en las presas de estas serpientes [111,112]. Este grupo de toxinas
muestran poca variacion dentro de las especies/linajes del complejo de
especies B. asper-atrox, y aparentemente, no hay una relacion clara con
la topologia recuperada de la filogenia molecular obtenida. De hecho, los
reportes de accidentes ofidicos causados por vipéridos no informan sobre
la variabilidad en sintomas como coagulopatias o inflamacién debido a
que estos son signos tipicos del envenenamiento botropico (ver Capitulo
9). Al parecer, evolutivamente esta es una caracteristica intrinsecamente
ligada a la accién sinérgica con otros componentes del veneno (ver Capi-
tulo 5y 9).

Patocos y Patoquillas : complejo de especies del género
Porthidium

Las viboras conocidas en Colombia como, patocos o patoquillas, habitan
en Centro y Suramérica en una amplia gama de habitats tropicales. Se hi-
potetiza que su origen es Centroamericano, con una dispersion a lo largo
de la costa del Pacifico durante la fase final del surgimiento del istmo de
Panama (hace 3,5 millones de afios), e incluso después de su formacién
[63]. Esta dispersion podria relacionarse de manera positiva o negativa
a la competencia interespecifica con otras especies de viboras como B.
asper, la cual colonizé Suramérica antes del cierre del istmo de Panama
[2,563,63]. Las especies de Porthidium son serpientes terrestres de cuerpo
corto que no superan los 100 cm de longitud [2,3,13,14,113].

Las especies de este género comparten patrones de coloracién cripti-
cay un canthus rostralis claramente pronunciado con una escama rostral
proyectada hacia arriba (Figura 3). Estas adaptaciones en la forma de la
cabeza y coloracién son tipicas de los depredadores de emboscada [2].
Desde la década de 1990, se han realizado revisiones de las relaciones
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filogenéticas entre las diferentes especies del género empleando carac-
teres morfolégicos y algunos datos moleculares [6,50,104].

Figura 3. llustraciones de
la cabeza del complejo
de especies Porthidium

lansbergii -nasutum.
(Superior): Cabeza en

vista lateral de Porthidium
lansbergii (INSV-SR-89) de
Yondo, Antioquia, Colombia.
(Inferior): Cabeza en vista
lateral de Porthidium
nasutum (QCAZR 15395) de
Tundaloma Lodge, Durango,
Ecuador. Ilustraciones por
Oscar A. Ramirez Ruiz.

Actualmente, diversos estudios taxondmicos han revelado las relacio-
nes evolutivas y sistematicas entre las diferentes especies del género
Porthidium, sustentando la validez taxondmica de nueve especies: P. dun-
ni, P. hespere, P. ophryomegas, P. volnicacum y P. yucatanicum especies
con una fuerte afinidad hacia las zonas aridas; y las especies P. nasutum,
P. porrasi, P. lansbergii, y P. arcosae asociadas a bosques tropicales de tie-
rras bajas [95]. La descripcion de la especie Centroamérica P. porrasi [114],
a partir de un analisis de las poblaciones adyacentes de P. nasutum de
Costa Rica, dio inici6 a la discusién sobre la diversidad filogenética dentro
del género y la necesidad de analizar poblaciones distribuidas al norte de
Suramérica [95].

En Colombia, P nasutum [115] y P. lansbergii [116] son especies estre-
chamente relacionadas. Porthidium nasutum se distribuye desde México
a través de los bosques humedos centroamericanos, pasando por la eco-
rregion Choco-Darién, la ecorregion biogeografica chocoana, incluido el
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Ecuador [2]. Por otro lado, P. lansbergii, se distribuye en los bosques secos
del Istmo-Pacifico de Panama, alcanzando la region del Choco-Darién y
extendiéndose sobre los bosques humedos de Uraba, asi como en los
bosques secos tropicales del Caribe colombiano y el norte de Venezuela.
Su distribucion también abarca los bosques secos, premontanos y mon-
tanos de la cuenca del rio Magdalena [2,117].

La mayoria de los estudios filogenéticos previos de P. nasutum y P.
lansbergii se realizaron con base en muestras moleculares pequefias, o
de un Unico individuo proveniente de poblaciones geograficamente ais-
ladas [117,118]. La complejidad taxondmica observada en Panamay en las
diversas poblaciones colombianas sugiere una investigacion a gran esca-
la. Por ejemplo, Castoe et al. [95] muestran que P. nasutum es un clado
parafilético conformado por dos linajes bien diferenciados genéticamente
en Costa Rica y Ecuador.

De forma similar, nuestra filogenia muestra que P. nasutum presenta
una diferenciacion clara entre las poblaciones evaluadas recuperando
tres linajes principales (Figura 4), de los cuales, el Clado 1 (Costa Rica)
y el Clado 2 (Ecuador) coinciden con los resultados previos reportados
por Castoe et al. [95], mientras que el Clado 3 agrupa poblaciones dis-
tribuidas al noreste de los Andes colombianos. Sin embargo, en nuestro
analisis filogenético el linaje representado por las poblaciones del cen-
tro-oriental de Antioquia se anid6 dentro del clado que agrupa todos los
linajes P. lansbergii. Curiosamente, dos décadas atras, Cisneros-Heredia
y Yanez-Mufioz [119] sugirieron que la poblacién ecuatoriana (Clado 2)
deberia considerarse como una especie nueva, distinta de P nasutum de
Centroamérica. No obstante, nuestra filogenia no incluyd muestras de
poblaciones chocoanas de P. nasutum (Region Pacifico en Colombia) y de
Porthidium lansbergii de la cuenca alta del rio Magdalena (departamento
de Huila).

Por otro lado, nuestra filogenia molecular (Figura 4) muestra que Por-
thidium lansbergii exhibe una amplia diversificacién a través de diversas
ecorregiones que abarcan rangos de elevacién desde el nivel del mar has-
ta los 1.200 msnm. Los linajes colombianos conforman un grupo parafilé-
tico: se distinguen las poblaciones del Darién-Panama de aquellas ubica-
das en la ecorregion del Caribe colombiano, la cuenca del rio Magdalena,
y las poblaciones al oriente de Venezuela. Ademas, algunas secuencias
genéticas asociadas con las dos subespecies de P. lansbergii (P. l. hut-
manni y P. . rozei), se agruparon en un clado politémico, indicando que,
a partir de los marcadores moleculares disponibles, no es posible com-
prender las relaciones evolutivas entre las poblaciones de la costa Caribe,
el valle del rio Magdalena y las poblaciones del norte de Venezuela. Este
resultado es similar a lo reportado por De Arco-Rodriguez et al. [118] para
las poblaciones del caribe colombiano. Todo lo anterior sugiere, que es
necesario invertir mas esfuerzos para dilucidar las relaciones evolutivas
entre el complejo de especies Porthidium nasutum-lansbergii, siendo ne-
cesario incluir a futuro muestras genéticas de las poblaciones del Pacifico
colombiano y cuenca alta del rio Magdalena.
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Figura 4. Mapa de calor
usando datos de proteo-
mas para algunas viboras

colombianas relacionadas
al complejo Porthidium na-
sutum-lansbergii. Los datos
protedmicos estan grafi-
cados sobre una Filogenia
molecular que usa una ma-
triz de genes concatenados,
construida a partir del méto-
do de Maxima Verosimilitud
(ML) (secuencias parciales
de MT-ND4 y MT-CYB, pro-
ducidas por [95,114] y Cubi-
des-Cubillos y colaborado-
res). La topologia filogenética
recupera las especies y sus
linajes mas importantes, y
aquellos para los cuales hay
informacién genética y pro-
tedmica disponible (ver in-
formacién bibliografica en la
Seccion 3). Adicionalmente
se muestran los nodos con
soporte bs>90%. Informa-
ciones abreviadas: linajes/
poblaciones (CR: Costa Rica;
Ecu: Ecuador; EasternAnt-
Col: Este del departamento
de Antioquia, Colombia; Col
Uraba: regién de Uraba de
Colombia; MV Col: Valle del
rio Magdalena, Colombia;
Col Caribe: region caribefia
de Colombia; Col LlanOrient:
Region de la Orinoquia de
Colombia; Darién Pan: Re-
gién del Darién de Panama;
IslMarg Ven: Isla Margarita
de Venezuela). Nombres de
familias de proteinas: SVMP:
metaloproteinasa; PLAQ:
fosfolipasa A2; SVSP: serina
proteinasa; LAAO: L-aminoa-
cido oxidasa ; CTL: lectina
de tipo C/similar a lectina;
BPP: péptido potenciador

de bradiquinina; CRISP:
proteina secretora rica en
cisteina; Dis: Desintegrinas;
VEGF: factor de crecimien-
to vascular del endotelio;
Unk: nucleotidasa; factor de
crecimiento nervioso, pépti-
dos/o compuestos no pep-
tidicos.Nombres de familias
de proteinas: SVMP: metalo-
proteinasa; PLA,: fosfolipasa
A2; SVSP: serina proteinasa;
LAAO: L-aminoacido oxidasa;
CTL: lectina de tipo C/simi-
lar a lectina; BPP: péptido
potenciador de bradiquinina;
CRISP: proteina secretora
rica en cisteina; Dis: Des-
integrinas; VEGF: factor de
crecimiento vascular del
endotelio; Unk: nucleotidasa;
factor de crecimiento ner-
vioso, péptidos/o compues-
tos no peptidicos.
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La composicidon del proteoma, o composicion proteica del veneno, solo
es conocida para unas pocas especies de del género Porthidium, a pesar
de que todas son de importancia médica, y algunas como las especies
presentes en Colombia, representan un porcentaje importante de la in-
cidencia anual de los accidentes ofidicos reportados (ver Capitulo 9). Ac-
tualmente, solo una poblacién de la especie P. lansbergii cuenta con una
descripcién protedmica de su veneno (Figura 3).

No obstante, el analisis de la relaciéon de la filogenia molecular y los datos
protedmicos para las especies de Porthidium, muestra que existen diferen-
cias importantes entre los proteomas de estas dos especies hermanas. Sin
embargo, debido al fragmentado conocimiento sobre la composicion de sus
venenos, no es posible proponer una explicacion para la aparente variabili-
dad observada entre los linajes, ni sobre la concordancia entre linajes filo-
geograficos y ecorregiones. La variacion en sus venenos se observa en las
principales toxinas que lo componen: SVMP, PLA )y SVSP. Estas toxinas va-
rian entre los clados y regiones geograficas divergentes. No obstante, hace
falta un muestreo mucho mas robusto y completo, que incluya la mayoria
de las poblaciones/linajes de las especies distribuidas en Colombia, para
poder comprender con claridad la variacion en sus venenos. De hecho, es
posible considerar que en las poblaciones de P. nasutum y P. lansbergii pue-
dan existir diferentes procesos adaptativos que promueven aleatoriamente
la explosion de diversos fenotipos en sus venenos, y que estos a su vez, se
relacionen con la formacion de linajes [188]. Estas hipdtesis y especulacio-
nes requieren estudios futuros que reduzcan significativamente la incer-
tidumbre en torno a la evolucion de los linajes de las especies del género
Porthidium y su relacién con la respuesta funcional de sus venenos.

Viboras gigantes colombianas: La serpiente cascabel
suramericana y el verrugoso

La serpiente cascabel sudamericana Crotalus durissus (sensu lato) es una
especie que se destaca entre sus congéneres del género Crotalus por su
amplia distribucién geografica, un niumero significativo de accidentes ofi-
dicos reportados anualmente, y por los sintomas de sus envenenamien-
tos, como la paralisis neuromuscular, rabdomiélisis, lesion renal aguda

SINS

CAPIiTULO 3



Mordeduras, Venenos y serpientes venenosas de Colombia _@

y coagulopatia [120] (ver Capitulo 5 y 9). Investigaciones taxondmicas y
sistematica, documentan la amplia diversidad de linajes/subespecies de
la especie C. durissus [121]: C. d. durissus [11]; C. d. cascavella [9]; C. d.
collilineatus [52]; C. d. cumanensis [122]; C. d. marojoensis [123]; C. d. mari-
celae [124]; C. d. ruruima [123]; C. d. terrificus [37]; and C. d. trigonicus [125].
Estos autores incluyen dos especies adicionales del norte de Suramérica,
Crotalus unicolor [126] con una distribucion geografica restringida a Aruba,
y Crotalus vegrandis [127] restringida a Venezuela, la cual previamente fue
considerada como una subespecie de C. durissus (ver Figura 5 Superior).

En las ultimas décadas se han comenzado a reconocer algunas subes-
pecies como unidades taxondmicas operacionales o taxa a nivel de es-
pecies [128,129]. Recientemente, el linaje de C. durissus (incluido C. ve-
grandis) fue recuperado filogenéticamente como el grupo hermano de
C. simus (Cascabel centroamericana) [121]. Esto sugiere que la diversidad
criptica en este grupo parece estar dirigida por procesos de aislamiento
geografico. Sin embargo, la filogenia molecular publicada para el grupo C.
durissus no contd con muestras de individuos de las regiones trasandina
y cisandina de Colombia.

Figura 5. llustraciones de
cabezas de las viboras
gigantes colombianas.
(Superior) Cabeza en vista
lateral de Crotalus durissus
del municipio de El Paso,
Cesar Colombia (INSZ 115).
(Inferior) Cabeza en vista
lateral de Lachesis muta
de Miriti-Parana, municipio
de La Pedrera, Amazonas,
Colombia (IAVvH-R-8721).
Ilustraciones por Oscar
Ramirez.
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En Colombia, Crotalus durissus se distribuye en la region transandi-
na del pais sobre las tierras bajas de la region Caribe, extendiéndose
hasta el valle del Magdalena. Asimismo, se distribuye en la region ci-
sandina habitando en las altillanuras bien drenadas de la Orinoquia [2].
Se considera una especie de habitos terrestres y habita predominante-
mente en zonas abiertas relativamente secas [130]. Esta serpiente de
cascabel exhibe una notable flexibilidad ecoldgica permitiéndole estar
activa, tanto dentro de los bosques como sobre sus bordes, siendo co-
munmente encontrada en zonas abiertas y fuertemente antropizadas
[130,131]. Aunque es una de las especies mas venenosas de Colombia,
a su vez, una de las mas traficada ilegalmente [89], esta especie pre-
senta profundos vacios de conocimiento en torno a su historia natural,
registros de ocurrencia y evaluacion de su estado de conservaciéon [64]
(ver Capitulo 1). El patron de distribucién disyunto de sus poblaciones
dentro de la regién transandina, asi como entre las poblaciones cis y
transandinas, sugiere que es muy probable que Crotalus durissus esté
compuesta por mas de un linaje evolutivo que han divergido por aisla-
miento geografico y ecoldgico. Recientemente, se encontrd que existen
diferencias intraespecificas significativas en la composicion y activi-
dades bioldgicas del veneno de Crotalus durissus entre las poblacio-
nes distribuidas en la cuenca media del rio Magdalena, el piedemonte
llanero y la costa caribe colombiana (ver Capitulo 5). Estos resultados
sugieren que es plausible hipotetizar que Crotalus durissus es un com-
plejo de especies con multiples linajes evolutivos que han divergido por
aislamiento geografico y ecolégico. No obstante, se espera que futu-
ros estudios filogenéticos ayuden a resolver estas incognitas al incluir
muestras representativas de todas las poblaciones colombianas, asi
como poblaciones distribuidas en ecosistemas del Brasil.

Dentro de la familia Viperidae, las serpientes del género Lachesis [12],
comunmente en Colombia conocidas como «verrugosos», son las viboras
mas grandes conocidas a la fecha, llegando a medir mas de 3,5 metros
[2]. Las serpientes de este género son las Unicas especies oviparas en-
tre todas las viboras de América [132]. ElL género Lachesis se divide entre
linajes centroamericanos y suramericanos, con una divergencia estima-
da entre 6 y 18 millones de afios. La divergencia dentro de las especies
centroamericanas parece haber ocurrido entre 4 y 11 millones de afos,
probablemente debido al levantamiento de la Cordillera de Talamanca;
sin embargo, la diferenciacion entre linajes suramericanos se produjo solo
hace unos 800.000 a 300.000 afios [48,133]. Particularmente, el surgi-
miento y estructuracion de las tres cordilleras andinas en Colombia se ha
propuesto como el mecanismo de aislamiento entre L. muta (restringida
al Amazonas) y las especies de verrugosos centroamericanos (L. melano-
cephala y L. stenophrys), y L. acrochorda, la Unica especie de Lachesis que
habita en la region transandina, distribuyéndose en los bosques humedos
del Pacifico suramericano, regién del Darién en Panama, y cuenca media
del rio Magdalena.

Publicaciones recientes que sintetizan el conocimiento disponible sobre
las especies del género Lachesis, resaltan la rareza de los verrugosos co-
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lombianos, indicando que sus registros conocidos son escasos, asi como el
numero accidentes ofidicos registrados oficialmente [134] (ver Capitulo 1y
9). De hecho, es sorprendente que anualmente se presente un bajo nume-
ro de mordeduras ocasionados por estas especies, teniendo en cuenta su
gran tamafo (> 3,5 metros [89]), asi como su amplia distribucion en el pais,
abarcando cuatro de las cinco ecorregiones colombianas.

Los aspectos mejor estudiados del género Lachesis son su sistematica
y taxonomia. Estos estudios han incluido multiples lineas de evidencia
(ADN, morfologia hemipenial, el patron de color y el conteo de escamas)
para establecer los parentescos evolutivos y la delimitacién de especies
dentro del género. A pesar de esto, las poblaciones colombianas de las
dos especies distribuidas en el pais estan pobremente representadas en
estos estudios, o no han sido incluidas [134].

Es importante resaltar que en Colombia las especies de verrugosos L.
acrochorda (Figura 5 Inferior) y L. muta, tienen distribuciones alopatricas.
Lachesis acrochorda se distribuye en el Pacifico colombiano, region del
Uraba-Darién, y cuenca media del rio Magdalena; mientras que las pobla-
ciones de L. muta se distribuyen en las laderas orientales de la Cordillera
Oriental y en la ecorregion amazdnica [135].

El conocimiento sobre la composicién y actividad biologica de los ve-
nenos de los verrugosos colombianos es muy limitado. La composicién
proteica del veneno de L. acrochorda se conoce en poblaciones de la
costa del Pacifico y la cuenca media del rio Magdalena en Colombia, lo
que permite apreciar que la conformacién del veneno de Lachesis es apa-
rentemente muy conservadora en todas las especies del género [136,137].
Sin embargo, en el futuro se publicaran algunos estudios de sistematica
molecular y nuevos andlisis vendmicos entre poblaciones de L. acrochor-
da del suroeste, noreste y costa pacifica de Colombia, que muestran una
baja variabilidad entre linajes (A.M. Franco-Vasquez comunicacién perso-
nal 2024). Actualmente, no se cuenta con caracterizaciones protedmicas
de los venenos de L. muta de poblaciones colombianas. En general, los
registros de distribucion e informacion general de la biologia de L. muta
de las poblaciones colombianas es muy escasa o inexistente [138]. Por lo
tanto, es prioritario caracterizar los venenos de los verrugosos de la Ama-
zonia colombiana dada su importancia médica, asi como evaluar la posi-
ble variabilidad en la composicion y actividades bioldgicas de los venenos
entre las poblaciones colombianas y brasileras.

Perspectivas sobre las viboras poco estudiadas en
Colombia

Los ultimos 20 afios de investigaciones herpetoldgicas nos han permiti-
do esclarecer varios de los procesos biolégicos importantes en las prin-
cipales especies de viboras colombianas. Los vipéridos de los géneros
Bothrocophias y Bothriechis representan uno de los grandes retos a ser
abordados por los investigadores que emplean marcadores moleculares
como herramientas para indagar las trayectorias evolutivas de estos gru-
pos, y asi ayudar a comprender sus morfologias cripticas y distribuciones
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enigmaticas. La reciente descripcién de dos nuevas especies de Bothro-
cophias para Colombia [75], sefiala la importancia de evaluar las pobla-
ciones cripticas de algunas especies que histdéricamente presentan una
amplia distribucion geografica en Suramérica (p. ej., B. microphthalmus).

De manera similar, la propuesta de nuevas especies de Bothriechis para
Colombia abre un espacio para investigaciones mas profundas sobre los
venenos del grupo de viboras arboricolas mas conspicuo en Colombia
[139]. Sin embargo, estos esfuerzos se vieron obstaculizados debido a
las significativas inconsistencias en la delimitacion de especies dentro
de las poblaciones colombianas, asi como por la evidencia débil y los li-
najes no respaldados propuestos por Arteaga et al. [139] (ver Capitulo 1).
Recientemente, Reyes-Velasco [222] revalud la propuesta taxondmica de
Arteaga et al. [139], demostrando que estos autores interpretaron inco-
rrectamente sus resultados. Las diferencias genéticas que ellos interpre-
taron como limites entre especies, reflejan en su lugar variacion clinal, no
linajes independientes. Ademas, Reyes-Velasco concluye que dentro del
complejo B. schlegelii, solo tres especies (B. nigroadspersus, B. schlegelii y
B. supraciliaris) deben considerarse como validas. El resto de los taxones
propuestos Arteaga et al. [139], incluidos B. khwargi, B. klebbai, B. rahimi,
B. rasikusumorum y B. torvus, no se sostienen bajo el analisis mas riguroso
presentado por Reyes-Velasco [222], y, por lo tanto, deben ser sinonimiza-
das con B. schlegelii. En consecuencia, coincidimos con las conclusiones
de Reyes-Velasco [222] y recomendamos que las futuras publicaciones
que traten con poblaciones colombianas de Bothriechis schlegelii se re-
fieran a este como el complejo de especies B. schlegelii (ver Capitulo 1).

La Tabla 1 resume los marcadores moleculares disponibles para las
diferentes especies de viboras que habitan en Colombia, con los cuales
se han construido las principales filogenias publicadas actualmente, y
constituyen nuestra comprension actual de los caminos evolutivos de las
viboras colombianas. No obstante, varios taxones y poblaciones de vibo-
ras en Colombia estan pobremente representadas o no han sido incluidas
en estos analisis [63, 92, 93,101, 55]. Por tanto, el conocimiento y las rela-
ciones evolutivas de las viboras colombianas es muy limitado.

Bothrops asper ha sido la Unica especie colombiana que cuenta con
amplio analisis genético [53,60], empleando genes como el citocromo b
y NDH4. Esperamos que en los proximos afios surjan los resultados de
algunos proyectos en curso, que investigan las trayectorias evolutivas que
explican la compleja historia filogenética de viboras colombianas como :B.
atrox, P. nasutum, P. lansbergii y Crotalus durissus (Cubides-Cubillos et al;
Arias-Sosa et al. en prensa).
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Tabla 1. Datos de marcadores moleculares publicados para viboras de Colombia y otros
paises de la region neotropical.

. N Genes . -

Especies Citocromo b NDH4 Microsatélites
nucleares

Bothriechis e o _ _
schlegelii
Bothrocophias * * _ _
hyoprora
Bothr.ocoph/as + + ~ _
tulitoi
Both/"ocoph/as + + ~ _
myrringae
Bothrocophias B B B _
myersi
Bothrocophias _ _ _ _
colombianus
Bothrops asper +* +* * =
Linaje B. _ _ ~ _
rhombeatus
Linaje B. ayerbei = = = =
Bothrops atrox +* +* +* *
Bothrops bilineatus +* +* * =
Bothrops punctatus - - - -
Bothrops pulcher = = = =
Crotalus durissus +* +* +* -
Lachesis +* +* _ _
acrochorda
Lachesis muta +* +* - -
Porthidium * +* o _
lansbergii
Porthidium nasutum +* +* * -

(+) Datos para especies colombianas. (*) Datos de especies de otros paises. (-) datos
no publicados. Para la especie P. lansbergii y P. nasutum, los datos moleculares
corresponden a investigaciones en curso desarrolladas por Cubides-Cubillos et al. en
prensa. Los datos de C . durissus correspondiente a una revisién desarrollada por Mario
Vargas y colaboradores; las otras secuencias fueron recuperadas en el portal del NCBI
[3,50,53,63,75,95,96,104,114].

3. Actividades biolégicas y proteémica de los venenos
de viboras colombianas

Desde una perspectiva evolutiva, la seleccion de toxinas especificas en
los venenos de las serpientes parece haber sido un proceso limitado, que
conllevo fijar un numero reducido de familias de proteinas en el tiempo
[140]. De hecho, la restringida variedad de familias proteicas aparente-
mente promovio una rapida evolucion de numerosas funciones biolédgicas
para hacer frente a los requerimientos dietarios y estrategias de caza de
estas serpientes [141]. Es por ello, que los venenos son considerados como
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adaptaciones tréficas que facilitaron a las serpientes el poder capturar,
someter y digerir a sus presas, respondiendo de forma especifica al tipo de
presay su disponibilidad en el habitat. Esto explica porque los venenos de
las serpientes exhiben una variacion significativa en su composicion [142].

Es bien conocido que la composiciéon del veneno de las serpientes
presenta variaciones en todos los niveles taxonémicos (entre familias, gé-
neros y especies), pero la comprensién de cdmo son los mecanismos de
accion aun es tema de investigacion [143,144]. Para poder comprender los
determinantes de esta variacion se requiere realizar estudios enfocados
en los procesos evolutivos de adaptacion, coevoluciéon, teniendo como
marco de referencia hipotesis filogenéticas y ecoldgicas que expliquen
su relacionamiento evolutivo [110,145,146,144]. El poder comprender como
varia la composicion en los venenos tiene un impacto transcendental en
las ciencias aplicadas y biomédicas, ya que ayudara significativamente al
desarrollo de nuevos medicamentos, asi como al mejoramiento y eficacia
de lo antiofidicos desarrollados para atender el envenenamiento [111,147]
(ver Capitulo 6 y 10).

Varios paises de Suramérica presentan una alta prevalencia de acci-
dente ofidicos del género Bothrops, los cuales se asocian con envenena-
mientos graves y potencialmente mortales (ver Capitulo 9). Esto ha lle-
vado a la estigmatizacion de las restantes especies de viboras, asi como
de serpientes no venenosas con apariencia similar. Esta estigmatizacion
ha resultado en la matanza deliberada por parte de diversas comunida-
des humanas a multiples especies de serpientes en todo el continente.
Particularmente, existe un rechazo generalizado hacia las especies del
género Bothrops. No obstante, este rechazo no es infundado, debido a
su amplia distribucién en diversas zonas ecoldgicas que confluyen con
las principales areas agricolas, asi como su alta capacidad para provocar
envenenamientos, estas viboras se encuentran entre las serpientes vene-
nosas mas peligrosas de las regiones tropicales de Centro y Suramérica.
Particularmente en Colombia, el envenenamiento botrdpico representa el
62% del total de los casos anuales [111,148] (ver Capitulo 9).

Actualmente, el estudio de los venenos emplea un enfoque multidis-
ciplinario, que utiliza tecnologias “06micas” como la gendmica, transcrip-
témica, protedmicay, mas recientemente, la metaboldmica, logrando una
mejor comprension de los componentes de los venenos, particularmente,
aquellos con bajo peso molecular [149]. Estos campos de investigacion
han tenido un impacto significativo en la ciencia biomédica actual [150], al
incorporar técnicas avanzadas en espectrometria de masas (MS) de alta
resolucion [151] y métodos de anotacién de novo que emplean bases de
datos que requieren cantidades minimas de veneno [152]. Esto ha permi-
tido la identificaciéon de nuevas familias de toxinas, toxinas individuales,
isoformas Unicas y variantes de empalme, asi como aminas, aminoacidos
y alcaloides presentes en los venenos.

Mas de cien especies de viboras neotropicales son reconocidas a nivel
mundial [4]; y dada su amplia distribucion, los envenenamientos causados
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por estas especies constituyen un evento de importancia médica con un
impacto significativo en la salud publica, al causar mas de 2,7 millones de
accidentes ofidicos al afio [108]. No obstante, los venenos de las serpien-
tes, al mismo tiempo, son una fuente de materia prima para la adquisicion
de nuevos compuestos moleculares [153], que facilitan los diversos avan-
ces biotecnoldgicos en biologia molecular y biomedicina (ver Capitulo 10).

Chippaux et al. [154] allan6 el camino para el estudio de los venenos
de serpientes, demostrando que estas intrincadas secreciones varian en
multiples dimensiones y estan afectadas por diversos factores intrinsecos
y extrinsecos [144]. Actualmente, la vendmica provee multiples modelos
Utiles para la comprensiéon de la evolucion de los genes [155,156]. En las
siguientes secciones, presentamos una breve resefia sobre los estudios
en venomica de las viboras colombianas. También discutimos los vacios
de conocimiento y perspectivas de investigacion que consideramos deben
abordarse en el futuro cercano.

3.1 La complejidad del veneno: mas que un arma de caza
Elveneno de vibora contiene una mezcla compleja de proteinas y enzimas
con diferentes actividades bioldgicas [157]. Su funcion principal es some-
ter, predigerir y matar a la presa (ver Capitulo 5). EL veneno como arma
de caceria, permitio a las serpientes transitar del sometimiento mecanico
de la presa (inmovilizacion y constriccion del cuerpo) a un sometimien-
to quimico (inoculacién de veneno) [158]. Asi, el sistema de inoculacion
de veneno se convirti6 en una caracteristica principal de las serpientes
avanzadas [159], asi como un rasgo muy distintivo para comprender la
evolucion y ecologia de varias especies de serpientes [141].

Esta mezcla compleja de proteinas es producida por glandulas bucales
especializadas que son homoélogas a las glandulas salivales y de Duvernoy
presentes en las serpientes de la superfamilia Colubroidea [157,160]. Es-
tas toxinas se originaron a partir de eventos de duplicacion de genes que
codifican proteinas con funciones fisioldgicas no toxicas (cuyas proteinas
resultantes son reclutadas por la glandula venenosa) pero que muestran
una expresion selectiva en una estructura en particular [141,161].

Con el tiempo, las proteinas codificadas por las glandulas venenosas
fueron sometidas a presiones selectivas que dieron como resultado su
modificacion estructural y funcional, e incluso, la supresién de su expre-
sién en la glandula [161]. Sin embargo, ain no se comprende muy bien
cuales fueron los mecanismos que conllevaron a los cambios en los com-
ponentes estructurales y de expresion proteica de los genes. Actualmen-
te, conocemos parcialmente cdmo se dio la duplicacion de genes relacio-
nados con el origen de las funciones originales de las diversas proteinas y
toxinas. Por lo tanto, comprender el orden de estos eventos que explican
el origen de cualquier proteina es un desafio aun por resolver [162].

Los venenos de serpientes presentan una gran variabilidad intraespe-
cifica e interespecifica, en gran medida porque se trata de rasgos fun-
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cionales ecoldgicos que evolucionan dindmicamente. Se han propuesto
varios factores que influyen en su sintesis, como la estacionalidad, la
distribucion geografica, variacion ecolodgica entre poblaciones, asi como
la variabilidad en la dieta entre los sexos y durante el desarrollo ontoge-
nético de los individuos [154,163,164]. Recientemente se ha sugerido que
las actividades biolégicas de algunos venenos son Utiles a la hora de de-
fenderse de los depredadores, entre los cuales el ser humano hace parte
de esta interaccién [165].

Por ejemplo, los venenos de tres linajes de cobras escupidoras tienen la
capacidad de activar neuronas sensoriales en mamiferos, induciendo dolor
[165]. De hecho, la divergencia de los clados de cobras escupidoras en Afri-
ca (6,7 millones de afios) podria estar asociada con la evolucion del bipe-
dalismo y el desarrollo de cerebros mas grandes en los hominidos [165], lo
que sugiere que «escupir veneno» podria ser un mecanismo defensivo que
evolucion6 como respuesta a las interacciones negativas con hominidos
antiguos (nuestros antepasados). En este sentido, las serpientes necesi-
taron producir grandes cantidades de veneno, lo que implicitamente haria
dificil inferir si el veneno tiene un alto costo energético (en comparaciéon
con otros rasgos ecologicos). No obstante, esta premisa no se ha logrado
poner a prueba, debido a la dificultad de establecer experimentalmente un
disefio en el que se pueda controlar de forma adecuada el tamafio y tipo de
presas, la modulacion autdonoma por parte de la serpiente en la produccion,
y propulsién de veneno, asi como cual es la toxicidad éptima de cada taxdn
para la generacion de dolor o envenenamiento [166].

El accidente ofidico, es un evento circunstancial o provocado en el
que una serpiente muerde a un humano [167]. Como resultado de este
incidente, se genera una intoxicacion debido a la inoculacién de veneno
dando lugar a un caso clinico considerado por la Organizacion Mundial de
la Salud (OMS) como una de las enfermedades tropicales desatendidas
mas importantes (ver Capitulo 9). Desafortunadamente, los accidentes
ofidicos ocurren con mayor frecuencia en los paises en via de desarrollo,
representando casi el 95% del total de casos de accidentes ofidicos re-
portados en todo el mundo [168]. Ademas, dado que estos accidentes son
frecuentes en las comunidades rurales de bajos ingresos y con escaso
acceso a los servicios de salud, hacer frente a estos envenenamientos es
desafiante, debido al bajo acceso a los antiofidicos y los altos costos en
la movilidad de los accidentados [168,169] (ver Capitulo 6).

En perspectiva, los venenos son un rasgo que evoluciona rapidamen-
te; se ha inferido que los factores ambientales pueden generar presio-
nes adaptativas que modulan su variacién funcional entre las especies. Al
ser una caracteristica adaptativa empleada tanto para alimentarse como
para disuadir o defenderse de los posibles depredadores. Actualmente, el
desarrollo de antiofidicos efectivos que neutralicen sus envenenamien-
tos es un gran desafio, ya que estas terapias deben considerar la amplia
variabilidad intraespecifica en la composicion de los venenos. De hecho,
investigaciones recientes que indagaron sobre la divergencia del conte-
nido de crotamina en poblaciones Crotalus durissus, advierten sobre la
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necesidad de desarrollar antiofidicos que logren neutralizar la amplia va-
riabilidad de sus toxinas [170,171].

Uno de los principales sistemas diana de los venenos de algunas ser-
pientes es el sistema nervioso de su presa o posible depredador [172]. La
presencia de neurotoxinas en estos venenos se atribuye a su capacidad
de alterar el funcionamiento normal en la trasmision de sefiales eléctri-
cas del sistema nervioso central y/o periférico [173,174]. La alta especifi-
cidad y selectividad de las neurotoxinas de los venenos de las serpientes
de cascabel se han utilizado ampliamente para estudiar la estructura y
funcion de las neuronas del sistema nervioso central y elementos de su
membrana celular implicados en la transmision eléctrica de las sefiales
[175]. Particularmente, estas toxinas se han empleado en estudios de pa-
tologias neurolégicas que provocan enfermedades como el Parkinson y
Alzheimer (ver Capitulo 10). Sin embargo, actualmente el efecto de estas
toxinas en el sistema nervioso periférico y algunos dérganos especificos
ha sido pobremente explorado [172]. Se espera que, en el corto plazo, los
investigadores sigan adquiriendo conocimientos sobre la administracién
dirigida de farmacos derivados de toxinas de serpientes empleadas para
el tratamiento de diversas afecciones nerviosas, tumores y enfermedades
neurodegenerativas. Mientras tanto, numerosas investigaciones persisten
en la busqueda e identificacién nuevos péptidos derivados de los venenos
de serpientes que ayuden a comprender la correlacién entre la estructura
y funcion, permitiendo el desarrollo de nuevas terapias biomédicas (ver
Capitulo 10).

En Colombia, la colonizacion histérica de los vipéridos de nuevos ni-
chos ecoldgicos en diferentes ecosistemas montafiosos, de tierras bajas
secas o tropicales humedos, contribuyd de forma significativa a la diver-
sificacion fenotipica de sus venenos. Este proceso se ejemplifica en las
poblaciones colombianas de Crotalus durissus en las que se observa una
contrastante variacion intraespecifica en la composicion de sus venenos
[171]. No obstante, aun se requiere mayores esfuerzos de investigacién
para comprender las relaciones entre la composicién de los venenos,
su contexto ecolégico y su vinculo con las transformaciones del habitat
por actividades humanas. Para ello, se requiere el desarrollar un marco
conceptual mas robusto, que permita proponer hipdtesis que expliquen
la diferenciacion o especificidad de los venenos en un contexto ecolo-
gico y evolutivo.

Comprender cdmo han evolucionado estos venenos en relacién con las
interacciones interespecificas con los humanos ayudaria a investigar el efec-
to antropogénico sobre las poblaciones naturales de viboras, asi como a
resolver algunas cuestiones relacionadas con la eficacia de los antivenenos.
Nuestro proposito en este apartado fue explicar que los venenos de ser-
pientes, antes de ser un componente bioldgico que desencadena un cuadro
clinico complejo (ver Capitulo 9), son un arma letal de caza, modificada y
seleccionada, a través del curso de la evolucion de forma independiente en
multiples especies de serpientes. Este rasgo evolutivo les otorgd a las vibo-
ras uno de los mas sofisticados medios para alimentarse y defenderse.
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3.2. Estudios en proteomica en Colombia

A pesar de la gran diversidad de vipéridos en Colombia, sélo nueve espe-
cies (40%) han sido objeto de estudios protedmicos, contando con al me-
nos una poblacion caracterizada en todo su rango de distribucién dentro
del pais (Tabla 2). Las proteinas presentes en estos venenos se clasifican
entre siete a doce familias de proteinas. Generalmente, las toxinas de la
familia PLA, son los componentes mas abundantes identificados, seguidas
por SVMP, SVSP y LAAO. Sin embargo, existen algunas excepciones. Por
ejemplo, el veneno de C. durissus exhibe una concentraciéon significativa
de crotoxina (64,71%), siendo una toxina caracteristica de las serpientes de
cascabel suramericanas [170,176], pero con variacion intraespecificas entre
las poblaciones colombianas. Por ejemplo, la crotamina es una toxina que
solo se presenta en las poblaciones del Caribe colombiano [171].

Hasta ahora, los venenos de las especies del género Bothrops presentan
las mayores proporciones de SVMP que PLA,. Este mismo patrén se observo
en los venenos de P. lansbergii. y L. acrochorda. Por el contrario, el veneno
de Bothrocophias myersi tiene un mayor porcentaje de PLA ,y sus toxinas
se agrupan en 12 familias proteicas, convirtiéndolo en el veneno mas com-
plejo entre todos los vipéridos colombianos con proteomas conocidos. De
forma similar, el veneno de L. acrochorda exhibe un perfil protedmico unico
al presentar elevadas proporciones de SVSP y BBP (35,1% y 25,5%), y un bajo
porcentaje de PLA,. En contraste, el veneno de su especie hermana L. muta
(verrugoso amazodnico) tiene la mayor cantidad de LAAO (9,6%) entre todos
los proteomas de los vipéridos Colombinos.
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Curiosamente, a pesar de que las de lectinas de tipo C han sido iden-
tificadas en todos los venenos de serpientes colombianas evaluadas, con
porcentajes que oscilan entre 0,56% y 10,1%, en el veneno de B. punctatus
esta toxina presenta un alto porcentaje en relacion con sus congéneres
(16,7%). De forma similar, el veneno de P. lansbergii exhibe las mayores
concentraciones de desintegrinas, mientras que estas toxinas no fueron
detectadas en el veneno de L. acrochorda. La ausencia o presencia de to-
xinas en los proteomas puede deberse a multiples factores, no obstante,
un factor comun es las limitaciones inherentes a las técnicas empleadas
para detectar compuestos con bajas concentraciones. No obstante, estu-
dios rigurosos han logrado detectar toxinas a muy bajas concentraciones.
Por ejemplo, en el veneno de B. myersi, se logré detectar una cantidad
minima (0,01%) la presencia de hialuronidasas las cuales funcionan como
un factor de propagacion de los venenos (ver Capitulo 5). En promedio, en
la mayoria de las investigaciones se describieron ocho grupos de toxinas
o familias proteicas, de la cuales las SVMP, PLA, s, SVSP, LAAO, CRISP, Dis,
CTL y BPP estan presentes en todos los proteomas, siendo la crotoxinay
crotamina componentes exclusivos del género Crotalus.

El veneno de Crotalus durissus requiere especial atencién por ser el
Unico con actividad neurotodxica y miotoxinas a partir de toxinas de bajo
peso molecular. EL veneno de las cascabeles colombianas esta compues-
to por una proporcién considerable de crotoxina (64,71%), responsable de
inducir la paralisis flacida del diafragma. Sin embargo, otra toxina Unica
de este veneno es la crotamina, un pequeio polipéptido basico con ac-
tividades miotdxicas y de penetraciéon celular [177,178], el cual como ya lo
indicamos anteriormente, varia geograficamente entre las poblaciones de
esta especie [171,179].

3.3 Las actividades bioldgicas de las viboras colombianas

En general, todas las actividades del veneno analizadas para las viboras
colombianas se correlacionan con los signos y sintomas observados en
los accidentes ofidicos reportados (ver Capitulo 9). No obstante, al re-
visar los valores reportados previamente sobre su actividad letal (LD,
ug/ratén) se observa una notable variabilidad en las especies del género
Bothrops (B. atrox, B. asper, Linaje B. ayerbei, Linaje B. rhombeatus y B.
punctatus; Figura 6) que varia segun en cada estudio: 81,4 (80,2-83,6)
[42], 63 (rango 50-81 para varias ecorregiones de Colombia) [180], 50,1
(37,5-58,3) [181], 54,9 (36,0-83,8) [181] y 47 (36-61) [180]. Esto eviden-
cia que existe una significativa variabilidad geografica que no ha sido
explicada o explorada previamente. Los venenos mas letales entre las
especies de Bothrops caracterizadas hasta ahora son los de B. aspery B.
punctatus. No obstante, esto podria cambiar en la medida que aumente
el muestreo y caracterizacion de los venenos de las poblaciones colom-
bianas de las especies del género Bothrops . Entre todas las viboras del
pais, el veneno de C. durissus es el mas letal con un promedio de 1 pg/
ratén (0,02-2,5) [171,180]. La alta letalidad de esta especie se atribuye a
la neurotoxicidad del veneno que rapidamente paraliza y causa asfixia a
sus presas [182,183].
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Saldarriaga et al. [42] llevaron a cabo uno de los estudios pioneros
sobre la variabilidad ontogénica de los venenos de B. asper en Colombia.
Este estudio permitié comprender cémo B. asper durante sus primeras
etapas de vida, desarrollan venenos con fracciones dotadas de alta acti-
vidad hemorragica, mientras que en la etapa adulta se producen mayori-
tariamente fracciones con actividad hemolitica. Ademas, en este estudio
mostré que cuando se comparan los venenos de poblaciones de B. as-
per de Colombia y Costa Rica, existen divergencias especificas asociadas
con variaciones en las actividades letales, hemorragicas, edematogénicas,
miotoxicas y hemoliticas.

De forma similar, en este estudio comparamos las actividades biold-
gicas de las principales especies de viboras de importancia bioldgica de
Colombia. Encontramos que dentro de los linajes de B. asper (B. asper, B.
ayerbeiy B. rhombeatus [184]) el veneno el linaje principal de B. asper (dis-
tribuido en toda la region del Caribe y el valle medio del rio Magdalena) es
significativamente mas letal que los linajes de B. ayerbei y B. rhombeatus
(Figura 6). EL veneno de Bothrops asper resultd ser mas hemorragico que
el veneno del linaje de B. rhombeatus, pero la dosis minima hemorragica
del linaje B. ayerbei fue significativamente menor, mostrando su mayor
capacidad para causar hemorragia.

Por otro lado, el veneno del linaje B. rhombeatus mostré una mayor
capacidad coagulante mientras que el veneno del linaje B. ayerbei exhibid
la capacidad coagulante mas baja. Ademas, a pesar del aislamiento geo-
grafico entre las poblaciones de B. asper de la Isla de Gorgona (Océano
Pacifico) y las poblaciones continentales del Valle del Cauca, las activi-
dades bioldgicas de sus venenosas mostraron actividades muy similares,
con excepcion de la actividad coagulante, la cual es mucho mas baja en
las poblaciones de la Isla Gorgona. Sin embargo, las actividades bioldgicas
del veneno de estas dos poblaciones son significativamente diferentes en
comparacion con los venenos de las poblaciones distribuidas en la costa
Caribe y en la cuenca del rio Magdalena [185]. Se ha inferido que la diver-
gencia de poblaciones dentro de algunos linajes de B. asper esta fuerte-
mente influenciada por la orografia de la cordillera de los Andes, asi como
por el cambio dinamico de sus ecosistemas que impulsa la especificidad
los diferentes nichos ecolégicos [184]. De hecho, al comparar los proteo-
mas y la diversidad genética de los linajes de Bothrops asper, se observa
variaciéon intraespecifica en cuatro de los componentes principales del
veneno [53,60]: SVMP, SVSP, PLA, y CTL [184] (Figura 2).

Existe controversia en torno a las actividades bioldgicas del veneno de
varias poblaciones del complejo de especies Bothriechis schlegelii. Como
los explicamos anteriormente, esta especie presenta una variacion clinal
entre sus poblaciones que posiblemente se relacionada con la variabi-
lidad en las actividades bioldgicas de sus venenos (Figura 6A, C-E). Por
ejemplo, las poblaciones colombianas del noroeste del Cordillera Central
(departamento de Antioquia) [180,186] y las de la regién suroeste Cor-
dillera Occidental (departamento del Valle del Cauca) [187] no presen-
tan actividad hemorragica. Sin embargo, el veneno de estas poblaciones
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muestra actividad coagulante y una alta capacidad de formacién de ede-
ma similar a lo observado en las poblaciones de Costa Rica (Bothriechis
nigroadspersus) [188]. Dada la importancia médica de esta especie y su
amplia distribucion sobre las franjas de produccion agricola de los andes
colombianos, es prioritario realizar estudios que exploren de forma rigu-
rosa los determinantes en la variabilidad de las actividades biolégicas del
complejo de especies Bothriechis schlegelii. Esto permitira a los médicos
tratantes de los envenenamientos generar diagndsticos mas acertados,
establecer de forma oportuna y adecuada la terapia, y anticipar las posi-
bles complicaciones clinicas.

La actividad hemorragica de los venenos de serpientes se atribuye a
la actividad de los SVMP [189]. La mayoria de los venenos de viboras co-
lombianas caracterizados hasta ahora tienen actividad hemorragica. Sin
embargo, su potencia es variable. Generalmente, las especies de Bothrops
spp., Porthidium spp., L. acrochorda y Bothrocophias spp., son mas he-
morragicos que el complejo de especies de B. schlegelii, mientras que
C. durissus rara vez induce hemorragia local [190-193]; y el veneno de
Bothrocophias campbelli induce hemorragias leves y trastornos de la coa-
gulacién [194].

Porthidium lansbergii y P. nasutum muestran una actividad citotoxica
moderada y una letalidad baja cuando se prueban en ratones, pero ambas
especies muestran una alta actividad hemorragica [195]. Ademas, los ve-
nenos del complejo Porthidium nasutum-lansbergii en Colombia inducen
trastornos hemostaticos que se relacionan con su actividad procoagulan-
te demostrada in vitro, su actividad fibrinogenolitica demostrada in vivo,
y la alteracion de los tiempos de coagulacién. Estos venenos se caracte-
rizan por un consumo masivo de fibrindgeno que sélo puede recuperarse
mediante la aplicacién de antiofidicos [90,193,196].
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3.4 Perspectivas de la investigacion sobre antiofidicos

Los antiofidicos como terapia para la neutralizacién del envenenamien-
to causado por las mordeduras de serpientes se desarrollaron en el si-
glo XIX (ver Capitulo 6 y 7). A través del tiempo, esta terapia ha tenido
grandes mejoras en la purificacion y selecciéon de inmunoglobulinas con
alta capacidad neutralizante, estableciéndose como la terapia estandar
y primordial para atender los accidentes botrdpicos, asi como los acci-
dentes ofidicos en general alrededor del mundo [108,197]. Los antiofidicos
se elaboran a partir de anticuerpos (inmunoglobulinas) o fragmentos de
anticuerpos que se unen especificamente a las toxinas del veneno, neu-
tralizandolas y permitiendo su eliminacion del organismo.

La administracién de los antiofidicos es via intravenosa. Al entrar al to-
rrente sanguineo los anticuerpos o fragmentos de anticuerpos se unen a
las toxinas del veneno impidiendo que continlen dafiando los tejidos o in-
terfiriendo con funciones fisioldgicas vitales. Estas inmunoglobulinas son
obtenidas y purificadas del plasma de grandes mamiferos (generalmente
caballos), que han sido previamente inmunizados con dosis subletales de
veneno de serpiente [198,199] (ver Capitulo 6). Los antiofidicos pueden ser
monovalentes o polivalentes, dependiendo de si la inmunizacion de los
caballos se realiza con veneno de una Unica especie, o con la mezcla de
venenos de multiples especies, respectivamente [200].

En algunos casos, esta terapia puede provocar reacciones adversas (p.
ej., anafilaxia) [111], sin embargo, la incidencia y gravedad de estas reaccio-
nes asociadas con la administracién de antiofidico se han reducido signi-
ficativamente mediante la mejora técnica y tecnoldgica en la purificacion
de las inmunoglobulinas [201], lo que a su vez, ha aumentado la eficacia
terapéutica de los antiofidicos para detener las manifestaciones sistémi-
cas de la ofidiotoxicosis [202]. Sin embargo, la heterogeneidad del veneno
entre especies podria explicar las diferencias en los sintomas clinicos de
los accidentes ofidicos registrados en diferentes regiones geograficas del
pais [154]. No obstante, no se cuenta con estudios que asocien de forma
robusta la variabilidad de los sintomas clinicos observados en los acci-
dentes ofidicos con la variabilidad geografica de las actividades bioldgicas
de los venenos y proteomas de las especies causantes del accidente. Ac-
tualmente, el desarrollo de nuevos enfoques de inmunoterapia para hacer
frente al envenenamiento por serpientes en todas las regiones tropicales
del mundo representa un enorme desafio [111].

Por ejemplo, las pruebas preclinicas de neutralizacién del veneno de
C. durissus utilizando el antiveneno del Instituto Nacional de Salud de
Colombia (INS), empleadas para calcular la dosis efectiva media (DE,),
muestran que se requiere mas antiofidico para neutralizar el veneno de
las poblaciones del Caribe (2,3 mg veneno/mL) que las de la cuenca media
del Magdalena (1,4 mg veneno/mL), o la ecorregién de la Orinoquia (0,6
mg veneno/mL) [171]. Por lo tanto, existe la necesidad de utilizar la com-
binacion de venenos de diferentes origenes geograficos (=poblaciones/li-
najes) en la produccién de antiofidicos. Asimismo, es importante priorizar
la investigacion del veneno de serpiente utilizando una combinaciéon de
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herramientas protedmicas, toxicologicas y bioquimicas funcionales [199].
De hecho, Calvete et al. [111] presentan un protocolo util para investigar la
inmunorreactividad antigeno-anticuerpo, abriendo una nueva puerta para
el desarrollo de inmunoterapias que hacen frente a envenenamientos por
venenos homologos y heterdlogos en diferentes especies de viboras.

Con base en la inmunorreactividad de las diversas toxinas frente a los
antiofidicos, estos componentes téxicos podrian agruparse en tres tipos
de toxinas: completamente inmunodegradadas, parcialmente inmuno-
degradadas y no inmunodegradadas. Por tanto, los protocolos de inmu-
nizacion deben mejorarse mediante el uso de mezclas de inmundgenos
[111]. Este enfoque novedoso con un fundamento inmunolégicamente
solido proporciona las bases para el desarrollo de antiofidicos mediante
el uso de analisis inmunoquimicos y protedémicos para la neutralizacién
de los venenos de las serpientes de importancia médica en una region
en especifico [111].

Un primer ejemplo de este tipo de nuevas terapias es el desarrollo de
un antiofidico para el tratamiento de las mordeduras causadas por Bo-
throps lanceolatus (vibora endémica de la isla de Martinica en las Antillas
Menores de Martinica). Este producto, Sanofi-Pasteur Bothrofav®, ha de-
mostrado buena eficacia preclinica en la neutralizacién, previniendo opor-
tunamente el desarrollo de los eventos sistémicos mas graves [203,204].

La limitada disponibilidad de antivenenos en varios paises de Centro
y Suramérica como resultado de diferentes procesos sociales (sociales y
ambientales; ver Capitulos 6) ha creado la necesidad y el desafio de mejo-
rar la capacidad neutralizante de los antiofidicos disponibles. Para ello, se
ha propuesto como alternativa el uso de inhibidores de pequefio tamafio
molecular que contrarresten el efecto de las principales proteinas del
veneno de serpiente que causan los sintomas clinicos. La investigacion
en este campo ha cobrado fuerza recientemente [144]. El efecto de estos
inhibidores ha sido estudiado tanto in vitro como in vivo, obteniendo re-
sultados prometedores para la inhibicion de PLA, SVMP y SVSP [205,206].

Investigadores del Instituto Clodomiro Picado dirigidos por el Dr. José
Maria Gutiérrez realizaron estudios detallados a nivel protedmico de ve-
nenos de Bothrops caribbaeus y B. lanceolatus (especies incluidas den-
tro del complejo B. atrox), encontrando inmunorreactividad ante el an-
tiofidico polivalente producido en Costa Rica para neutralizar el veneno
de las serpientes de cascabel centroamericanas. Este antiofidico logré
inmunodegradar el 80% de las proteinas y neutralizar las actividades le-
tales de los venenos en estas dos especies [205]. Otras investigaciones
reportan la importancia de comparar los proteomas entre especies con
una historia natural similar, pero con incertidumbres taxonémicas o lina-
jes no definidos dentro del complejo Bothrops asper-atrox [111,207,208].
Los hallazgos de los investigadores costarricenses aportan un importan-
te avance en la comprension de la actividad cruzada en los antiofidicos
que contrarrestan los sintomas de envenenamiento causados por los
vipéridos americanos.

SINS

CAPIiTULO 3



Mordeduras, Venenos y serpientes venenosas de Colombia _@

En Colombia, se han realizado experimentos buscando opciones com-
plementarias al tratamiento con antiofidicos. Recientemente, se han produ-
cido proteinas recombinantes para mejorar la inmunogenicidad de proteinas
como el PLAy las toxinas de tres dedos (3FTx), lo cual representa un avance
novedoso para el futuro en el desarrollo los antiofidicos que neutraliza las
toxinas de las serpientes del género Micrurus [209]. Asimismo, se han reali-
zado experimentos utilizando moléculas purificadas de extractos de plan-
tas para inhibir ciertas actividades bioldgicas de los venenos de serpientes
[192,210,211], asi como inhibidores sintéticos que han mostrado actividad
inhibidora contra PLA |y SVMP [212], todos estos en pruebas preclinicas.

La incorporaciéon gradual de técnicas cromatograficas y de espectrome-
tria de masas para complementar las plataformas actuales recomendadas
por la OMS en la evaluacién de antivenenos, son ideales para establecer
su validez clinica en un rango geografico definido [213]. Ademas, cuando
se combinan con ensayos de neutralizacion in vivo, los antiofidicos repre-
sentan un buen complemento para evaluar la eficacia terapéutica de los
antiofidico contra los mismos venenos utilizados en su produccion [214] .

Los antiofidicos polivalentes como el ICP (Costa Rica), INS (Colom-
bia), PROBIOL (Colombia), UCV (Venezuela), BIOL (Argentina) y INS-PERU
(Peru) pueden reconocer las principales familias de toxinas presentes en
los venenos de Bothrops asper (SVMP, PLA_ s, CRISP, SVSP, CTL); de estos
el antiofidico del INS es la terapia mas eficaz y segura [181]. Al realizar
estudios comparativos entre los antiofidicos disponibles en Colombia, el
antiofidico del INS muestra la capacidad de inmunoreconocimiento mas
efectiva, asi como la mejor capacidad neutralizante de las actividades
biolégicas de los venenos de Bothrops ssp., Bothrocophias ssp., Bothrie-
chis spp., Crotalus durissus, Lachesis ssp., y Porthidium ssp., seguido por
el antiofidico de Silanes (Bioclon) México [120]. En un estudio mas re-
ciente [185], se evaluaron venenos de B. asper de la Isla Gorgona y de las
ecorregiones del Pacifico y occidente de Colombia, a partir de ensayos
de inmunorreactividad utilizando antivenenos INS y Probiol. Los resulta-
dos obtenidos indican nuevamente que el antiveneno INS tuvo mayores
titulos de anticuerpos y neutralizacion en comparacién con el antiveneno
Probiol, mostrando su mayor capacidad neutralizante para los venenos de
B. asper de la poblacién de la isla Gorgona.

Finalmente, es importante estudiar la variabilidad en la composicién
proteica de diferentes venenos de los vipéridos y desarrollar estudios
que describan las correlaciones estructura-funcién de toxinas individua-
les que ayudaran a mejorar la comprension de los venenos como adap-
taciones troficas y defensivas en diferentes especies [213]. Asimismo, es
importante continuar buscando alternativas para el posible uso de las to-
xinas del veneno como compuestos activos para el desarrollo de nuevos
medicamentos, no sin antes, profundizar en el estudio de la historia na-
tural de los géneros vipéridos presente en Colombia (p. ej., distribucion),
que permita comprender cémo la destruccion de sus habitats naturales y
el cambio climatico afecta la variabilidad de sus venenos y supervivencia
en los ambientes naturales y alterados.
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Apéndice: Material y métodos

Andlisis filogenéticos

Los analisis filogenéticos se realizaron utilizando la estimacién de maxi-
ma verosimilitud en el software 1Q tree. [215]. Los modelos evolutivos se
realizaron utilizando el buscador de modelos. [216]: TN+F+I: CYTB1_ND41,
TIM+F+R2: CYTB2, GTR+F+I+G4: CYTB3_ND43, TN+F+R2: ND42. Los ana-
lisis se realizaron utilizando una matriz de 102 secuencias concatenadas
para 51 terminales para el grupo Bothrops atrox y el género Porthidium
distribuidos en Colombia, Brasil, Ecuador, Venezuela y Costa Rica. Se uti-
lizaron 20 especies como grupo externo: Gloydius halys, Sistrurus mi-
liarius y S. catenatus; Crotalus horridus, C. ruber, C. atrox y C. durissus;
Agkistrodon piscivorus y A. contortrix; Mixcoatlus melanurus; Ophryacus
ondulatus; Cerrophidion godmani; Metlapilcoatlus (Atropoides) nummifer
y M. mexicanus ; Atropoides picadoi, Bothrocophias hyoprora, B. tulitoi, B.
myrringae; Bothriechis nigroadspersus; y Bothrops jararaca. Ademas, se
utilizo el software phytools para realizar un andlisis de relaciones a nivel
filogenético [217], utilizando dos proteomas publicados para especies de
viboras colombianas y algunos linajes/clados relacionados.

Prueba de bioldgicas

Las pruebas bioldgicas de letalidad, coagulante, desfibrinogenante, he-
morragica y edematica fueron realizadas por el INS en cumplimiento de
sus actividades de produccion de sueros antiofidicos y alineados a la
caracterizacion de venenos que indica la OMS en «Guidelines for the Pro-
duction, Control and Regulation of Snake Antivenom Immunoglobulins;
2017». Todas las pruebas fueron realizadas en ratones de la cepa CD1 de
18-22 g acorde con los protocolos establecidos por el INS para el uso de
animales de laboratorio.

Dosis letal 50 (DL,).— Evaluamos la letalidad del veneno siguiendo los
procedimientos y protocolos descritos por [200,218], asi como el proto-
colo de produccion MEN-R04.6022-011 del INS. La dosis letal media de
un veneno se define como la cantidad de veneno que causa la muerte
en el 50% de los ratones inoculados. Para determinar DL, se prepararon
diferentes dosis de veneno en solucion salina las cuales se les inyecté
por via intraperitoneal en grupos de cinco ratones. Después de 48 horas
se registraron el nUmero de muertes. Se empled como grupo control cin-
co ratones a los que se les inyect6 solucién salina. Finalmente, la DL,
se estimd usando métodos estadisticos, como Spearman-Karber, funcion
Probit u otros métodos no paramétricos [219].

Dosis minima coagulante (DMC).— Realizamos pruebas de coagulacién in
vitro siguiendo los procedimientos y protocolos descritos por [200,220],
asi como el protocolo de produccién MEN-R04.6031-001 del INS. Defini-
mos como actividad coagulante positiva la dosis minima de veneno que
indujo la coagulaciéon en plasma humano citratado.

Dosis minima desfibrinogenante (DMD).— Realizamos pruebas de desfibri-
nogenaciéninvivo siguiendo elprotocolo de produccién MEN-R04.6022-046
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del INS, asi como los procedimientos y protocolos descritos por [200,220].
La dosis DMD corresponde a la dosis de veneno, que, administrada via in-
travenosa en cinco ratones inyectados con una dilucién de veneno, induce
incoagulabilidad luego de 2 horas de tomada la muestra.

Dosis minima edematica (DME).—Realizamos pruebas de edema in vivo si-
guiendo el protocolo de producciéon MEN-R04.6022-043 del INS, asi como
los procedimientos y protocolos descritos por [200] La DEM corresponde
a la dosis de veneno que induce un edema del 30% en patas de raton,
posterior a la inyeccién y se cuantifica mediante pesaje de las patas y
establecimiento de la diferencia en el aumento del edema. Para ello, se
prepararon soluciones en diferentes concentraciones de veneno. Cada
dilucion es inyectada a cinco ratones en almohadilla plantar de la pata
derecha, mientras que la pata izquierda se inocula solucion salina estéril
(0,85%). Una hora después de las inoculaciones, se realiza la eutanasia de
los animales de manera ética [221]. Se cortan ambas patas (a nivel articu-
lacion tibiotarsiana) y se pesan.

Dosis minima hemorragica (DMH).— Realizamos pruebas hemorragicas in
vivo siguiendo el protocolo de produccién MEN-R04.6022-049 del INS, asi
como los procedimientos y protocolos descritos por [200,220]. La dosis
minima hemorragica se define como la cantidad de veneno capaz de in-
ducir una lesién hemorragica con un diametro de 10 mm. Para determinar
esto, se prepararon diferentes diluciones de veneno en soluciéon salina
con un volumen final de inyeccion de 50 pL. Luego, cada dilucion es in-
yectada a cinco ratones intradérmicamente en la piel ventral (rasurada) de
los ratones. Finalmente, después de 2-3 horas, se realiza la eutanasia de
los animales de manera ética [221]; se diseca la piel y se mide el diametro
de la lesion hemorragica resultante.
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Capitulo 4

Un universo inexplorado:

Venenos y toxinas de los colubridos

Juan David Bayona-Serrano, Kristian Alberto Torres-Bonilla, Teddy Angarita-Sierra

Resumen: Entre los estudios toxicologicos de los venenos de serpientes
existe un sesgo histdérico hacia la comprension de los venenos de las
serpientes con colmillos frontales (vipéridos y elapidos), debido a que se
consideran de mayor importancia médica. En consecuencia, se ha des-
atendido el estudio de los venenos y toxinas de las serpientes aglifas y
con colmillos maxilares traseros (opistoglifas), haciendo que la mayoria
de las especies de colubridos carezcan de informacion sobre la compo-
sicion o funcion de su veneno. Sin embargo, en las ultimas dos décadas
numerosos estudios han expuesto la increible diversidad de toxinas y ac-
tividades bioldgicas de los venenos de los colubridos. No obstante, estas
investigaciones solo han revelado parcialmente su riqueza y variabilidad,
convirtiéndolas en uno de los mas interesantes y promisorios campos de
investigacion para la busqueda de nuevos tipos de proteinas y funciones
enzimaticas. En este capitulo resumimos la informaciéon disponible sobre
las toxinas y venenos de los colubridos colombianos, asi como la informa-
cion disponible sobre su epidemiologia y su significado biologico. Ademas,
contrastamos esa informacién con sus posibles aplicaciones, datos evo-
lutivos y perspectivas futuras, con la esperanza de aumentar el interés de
la comunidad cientifica por este asombroso grupo de serpientes «no-ve-
nenosas» y en su mayoria inofensivas.

Palabras clave: Colubridae, serpientes con colmillos traseros, veneno, en-
zimas proteoliticas, envenenamiento.
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1. Introduccion

Durante las ultimas cuatro décadas, las toxinas encontradas en los vene-
nos de las familias Viperidae y Elapidae (ver Capitulos 2 y 3) se han estu-
diado a fondo utilizando enfoques composicionales, funcionales y evolu-
tivos debido a su importancia médica (ver Capitulos 8 y 9) [1-3]. Los ve-
nenos de vipéridos y elapidos han recibido una enorme atencion debido a
los envenenamientos graves y potencialmente mortales que pueden ocu-
rrir cuando las poblaciones humanas transforman sus habitats naturales,
aumentando la probabilidad de accidentes o encuentros desafortunados
entre humanos y serpientes (ver Capitulo 9) [1,4-7]. Estos estudios han
revelado una increible diversidad de funciones y estructuras proteicas
que estaban ocultos dentro de los venenos de las serpientes; asi como
una gran cantidad de variacién intraespecifica con bases ontogenéticas y
geograficas [1]. Sin embargo, la mayor parte de su diversidad se encuentra
dentro de un grupo de serpientes comUnmente conocido como colubri-
dos (Superfamilia Colubroidea sensu Zaher et al. [9]), las cuales han esta-
do fuera del centro de atencidon de los estudios toxinolégicos durante la
mayor parte de la historia [8-11].

En Colombia, los colubridos representan ~85% de las 340 especies
de serpientes actualmente reconocidas y se distribuyen en ~60 géneros
[8]. Estas serpientes poseen un amplio espectro de rasgos morfolégicos
y fisioldgicos que las separan de las serpientes con colmillos fronta-
les (vipéridos y elapidos) [12-14]. Los colubridos estan dotados de una
glandula maxilar secretora, llamada glandula de Duvernoy, que es ho-
mologa (similar en posicion, estructura y origen evolutivo) a la glandula
venenosa de viboras y elapidos [13-15]. Esta glandula produce toxinas y
esta conectada a los dientes de acuerdo a los dos tipos diferentes de
denticion maxilar presentes en los colubridos. El primer tipo de denti-
cion, conocida como aglifa, consiste en filas de dientes indiferenciados
en forma y tamafo relativo, sin la presencia de colmillos acanalados. EL
segundo tipo conocido como denticion opistoglifa, se caracteriza por la
presencia de colmillos acanalados agrandados en la parte posterior de
la maxila [13-17].

Estas caracteristicas les otorgaron diferentes mecanismos para so-
meter a la presa, incluida la constriccién, la inoculaciéon de veneno o una
combinacion de ambos mecanismos. Ademas, los colubridos exhiben un
amplio espectro de especializaciones ecoldgicas que les permiten adap-
tarse a una gran variedad de habitats, dietas y comportamientos [12,18-
24]. Si bien la mayoria de los colubridos son terrestres o arbdreos y se
alimentan principalmente de aves, mamiferos, anfibios u otros reptiles,
algunas especies estan especializadas para prosperar en ambientes acua-
ticos o semifosoriales, cambiando su presa preferida a peces e inverte-
brados [16,19,22,24-27].

Los colubridos exhiben multiples especializaciones ecolégicas que van
acompafadas de cambios igualmente diversos en la funcién de sus vene-
nos. Algunas especies poseen venenos dominados por enzimas proteoli-
ticas (enzimas que descomponen otras proteinas) similares a las que se
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encuentran en las viboras; otras emulan el perfil neurotdéxico comun en
elapidos; y algunos grupos incluso han perdido la glandula de Duvernoy
por completo [1,11,15,16,28-33].

El sistema de inoculacion de veneno de los colubridos tiende a ser
menos eficiente que el de los vipéridos y elapidos, principalmente porque
su glandula de Duvernoy no posee la insercion de un musculo compresor
que genere la presidén necesaria para que el veneno consiga ser inyectado
eficientemente en el tejido de sus presas [1,15,16]. La falta de un sistema
eficiente de administracion de veneno es una de las principales razones
por las que estas serpientes se consideran menos relevantes desde el
punto de vista médico. Por lo tanto, sus venenos han sido poco estu-
diados en comparacion con sus contrapartes de las familias Viperidae y
Elapidae [10,11,34]. Este sesgo médico transformé a estas especies en un
grupo desatendido dentro de las ciencias toxicologicas a nivel mundial, y
las especies colombianas no son la excepcion.

Aunque varios collUbridos poseen veneno, solo un pequefio numero
de géneros distribuidos en Colombia han sido reportados como causan-
tes de envenenamiento severo o leve en humanos [35]. Sin embargo, los
accidentes con algunas especies pueden estar lejos de ser inofensivos y
han sido subestimados en los estudios epidemiolégicos realizados en el
pais [17,36] (ver Capitulo 9). Ademas, debido a la escasez de informacién
sobre el numero real de accidentes anuales que involucran collbridos, el
conocimiento en torno a sus actividades bioldgicas y la composicion de
sus venenos es muy pobre, lo que profundiza aun mas el sesgo de cono-
cimiento ya existente [10].

Este sesgo no solo se debe a la importancia médica relativamente baja
que se les otorga, sino también a varios factores que hacen que la inves-
tigacion de los venenos de colubridos sea una tarea ardua. Por ejemplo,
la dificultad de mantener de manera eficiente a estas serpientes en cau-
tiverio y extraer veneno con fines de investigacién, los bajos rendimientos
del veneno, la escasa posibilidad de encontrar especies con colmillos
traseros que produzcan veneno, la baja toxicidad en humanos y en mo-
delos murinos, el alto indice de especificidad de sus toxinas y la lenta
propagacién de su veneno cuando se inyectan en los tejidos, son algunas
de las principales razones que hacen que los estudios de los venenos de
las especies de colubridos avancen con lentitud [37-41].

La mayoria de los colubridos colombianos carecen de datos sobre la
composicion, los efectos farmacoloégicos o la funcién bioldgica de su ve-
neno o secreciones orales. Afortunadamente, estudios recientes realiza-
dos con especies colombianas y no colombianas han revelado parcial-
mente la enorme diversidad de toxinas presentes en este grupo de ser-
pientes [11,32-34,42]. En varios venenos de especies de colubridos se han
reportado mezclas complejas de proteinas con innumerables actividades
enzimaticas y no enzimaticas, similares a las observadas en los venenos
de viboras y elapidos. Esto convierte a los colubridos en una promisoria e
interesante fuente de nuevas toxinas no descritas anteriormente.
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Estudios funcionales han revelado que algunos venenos de colubri-
dos muestran potencias similares a las de las viboras. Las mordeduras
de estas especies de colubridos pueden incluso inducir manifestacio-
nes clinicas graves que podrian incapacitar al paciente [17,36,51,43-51].
En este capitulo revisaremos la informacion disponible sobre la compo-
sicién, funcién y manifestaciones clinicas del veneno de los colubridos
distribuidos en Colombia, enfocandonos en el potencial sin explotar
que tiene este grupo y el futuro de los estudios toxinoldgicos en el pa-
norama colombiano.

2. El veneno de los «colubridos»

La mayor parte de la diversidad de serpientes en Colombia esta contenida
dentro de un solo grupo de especies opistoglifas y aglifas (ver Capitulo
1) conocido como la superfamilia Colubroidea [8]. Actualmente, hay tres
subfamilias reconocidas que habitan en Colombia: Colubrinae (~50 espe-
cies en ~15 géneros), Dipsadinae (~187 especies en ~44 géneros) y Sybi-
nophiinae (1 especie en 1 género). No obstante, es muy escaso el conoci-
miento en torno a los veneno de los colUbridos y solo esta disponible para
algunos géneros de las subfamilias Colubrinae y Dipsadinae, centrandose
en informacién que describe su funcion y composicion [11,28,55-57,29,32—
34,42,52-57]. En esta seccion discutiremos las tendencias observadas en
los venenos de ambas subfamilias de colubridos colombianos.

2.1. Subfamilia Colubrinae

Historicamente, la mayoria de los géneros y especies de esta subfami-
lia carecen de cualquier tipo de informacion relacionada con el veneno
[10,11]. Recientemente, ha habido un aumento continuo en la cantidad de
informacion publicada sobre sus venenos. Varios trabajos que incluyen
especies asiaticas, africanas y americanas han revelado un gran repertorio
de toxinas funcionalmente diversas [11,28,29,52,55,58-61].

Los venenos de algunas especies de este grupo se asemejan a los
venenos de las viboras (ver Capitulo 3), poseen un perfil de veneno do-
minado por metaloproteinasas de veneno de serpiente (SVMP), un grupo
de enzimas que degradan el tejido, causan hemorragia y otras manifes-
taciones locales [58,61]. Sin embargo, la mayor parte de la diversidad de
toxinas que se encuentran en esta subfamilia se compone de neuroto-
xinas de accion postsinaptica, no enzimaticas, conocidas como toxinas
de tres dedos (3FTxs) [28,52,55,59,60]. Estas proteinas son componen-
tes comunes de los venenos de elapidos (ver Capitulo 5), que causan
un potente bloqueo neuromuscular que conduce a la asfixia por paro
respiratorio y una muerte rapida [3,62]. Curiosamente, las 3FTxs de Co-
lubrinae parecen haber evolucionado para actuar de forma especifica,
siendo mas toxicas para ciertos tipos de presas [63]. Debido al amplio
espectro de presas de las que se alimentan las especies de la subfamilia
Colubrinae que poseen 3FTxs, s6lo podemos formular hipotesis sobre la
diferente cantidad de posibilidades funcionales que se ocultan en sus
neurotoxinas tan especificas.
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En Colombia, todas las especies con venenos caracterizados, exhiben
un perfil neurotdxico notable con un patron de composicion simple en
términos del numero de clases de toxinas. Los géneros Spilotes, Lepto-
phis, Tantilla, Rhinobothryum y Oxybelis contienen las especies con in-
formacién de composicion disponible actualmente [29,30,52,55,60]. Sus
venenos estan dominados por 3FTx neurotdxicas y proteinas secretoras
ricas en cisteina (CRISP, ver Capitulo 5). Estas ultimas son una clase de
toxinas que se observan comiUnmente en la mayoria de los miembros de
Colubridae, las cuales interfieren con la contraccion del musculo liso al
bloquear canales idnicos [1,64,65].

Ademas, en la mayoria de los géneros estudiados se reportan toxinas
como las SVMP y las lectinas de tipo C (CTL), asociadas con efectos loca-
les como hemorragia, edema, necrosis y trastornos hemostaticos relacio-
nados con las plaquetas [66]. En la mayoria de los venenos de Colubrinae
presentes y estudiados en Colombia, su composicion presenta un perfil
neurotéxico dominante, lo cual concuerda con las bajas actividades he-
morragicas y mionecroéticas [30]. No obstante, estos estudios se realiza-
ron con muestras de veneno de poblaciones extranjeras, por lo cual las
actividades bioldgicas de las poblaciones colombianas es desconocida. La
variacion geografica intraespecifica de los venenos de colubridos esta aun
poco explorada y es un area de investigacion sin resolver para las pobla-
ciones colombianas (ver Capitulo 5).

Curiosamente, la glandula de Duvernoy no es la Unica glandula cefélica
productora de toxinas que se encuentra en las especies de Colubrinae. Un
estudio reciente con una especie del género Tretanorhinus reveld que la
glandula de Harder también es capaz de producir transcritos semejantes
a toxinas con niveles de expresién elevados [54]. Esta glandula se encuen-
tra detras del ojo de las serpientes y esta proxima a la glandula de Duver-
noy. Se cree que esta estrechamente relacionada con la glandula lagrimal
que ayuda en la lubricacion del ojo, pero se ha propuesto que cumple
otras funciones, siendo una glandula salival accesoria que puede secretar
enzimas digestivas o proporcionar una fuente de lubricacion [67,68].

El perfil de expresion de la glandula de Harder de Tretanorhinus va-
riabilis revelé una serie de posibles toxinas que incluyen SVMP del tipo
P-1ll, CTL y CRISP, que son tres de las principales clases de toxinas re-
portadas en otros Colubrinae [567]. Estos hallazgos indican que la pro-
duccion de proteinas similares a toxinas no se limita a la glandula de
Duvernoy en colubridos, pero no esta claro si estas otras glandulas que
producen proteinas semejantes a toxinas representan una ventaja troéfi-
ca (funcion ecologica).

En general, esta subfamilia contiene especies con venenos altamente
neurotéxicos especificos para sus presas dominados por 3FTxs y CRISPs.
No obstante, las dianas moleculares, la caracterizacion bioquimica y la
funcion de las toxinas de estos colubridos siguen siendo pobremente
estudiados. Por lo tanto, representan un modelo interesante para explo-
rar nuevos mecanismos moleculares que podrian explotarse farmacolo-
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gicamente, ya que interactlan con varios canales idnicos que modulan
las respuestas nerviosas [62,65]. Sin embargo, la mayoria de las especies
y géneros distribuidos dentro del territorio colombiano carecen de los
datos de composicion. Estos son indispensables para obtener una mejor
comprension de los procesos evolutivos que podrian estar dando forma a
la composicién y funciéon del veneno.

2.2. Subfamilia Dipsadinae

En contraste con los venenos dominados por neurotoxinas ampliamente
representados en las serpientes de la subfamilia Colubrinae, la subfamilia
Dipsadinae tiene un perfil de veneno mas proteolitico con algunas excep-
ciones (p. €j., el género Helicops) [11,42]. La subfamilia Dipsadinae contiene
algunos géneros reportados como de importancia médica ya que han cau-
sado casos graves de envenenamiento con predominio de sintomas locales
(p. €j., hemorragia, edema, necrosis) [31-33,53,69-71]. Los estudios de com-
posicion realizados en géneros colombianos revelaron que los venenos de
los Dipsadinae estan ampliamente dominados por SVMP del tipo P-Ill'y CTL,
lo que concuerda con la mayoria de los sintomas de los cuadros clinicos
reportados en los casos de envenenamiento [11,32-34,42].

Sin embargo, un estudio reciente encontré que tres tribus de esta sub-
familia (Tachymenini, Xenodontini y Conophiini) tienen como componente
enzimatico principal de sus venenos un tipo diferente de metaloprotei-
nasa [42,53]. Estas enzimas se identificaron como metaloproteinasas de
matriz de veneno de serpiente (svMMP), y representan tres eventos inde-
pendientes de reclutamiento génico en la historia evolutiva de este grupo
de serpientes (ver detalle en el numeral 4 de este capitulo).

Ademas, la tribu Hydropsini posee un patron composicional que no
estd dominado ni por SVMP ni por svMMP, coincidiendo con el perfil de
veneno neurotoxico reportado en Helicops angulatus y los perfiles domi-
nados por CTL observados en otras especies del género [42,72,73]. Asi,
podemos separar tres grandes grupos composicionalmente diferentes
de venenos de Dipsadinae: (1) géneros con venenos dominados por P-Ill
SVMPs (p. €j., Leptodeira, Pseudoboa, Philodryas y Oxyrhopus) [11,32,34,57];
(2) géneros con venenos dominados por svMMPs (p. ej., Erythrolamprus,
Lygophis y Thamnodynastes) [11,42,56]; y (3) géneros con un perfil Unico
caracterizado por una abundancia de CRISPs y CTLs, similar a lo que se
encuentra en algunas especies de Colubrinae (p. €j., Helicops) [42,72, 73].

Los analisis funcionales realizados en especies de Philodryas, Leptodei-
ra, Thamnodynastes, Erythrolamprus y Pseudoboa confirman las activida-
des proteoliticas predichos por los analisis composicionales mencionados
anteriormente. La mayoria de las especies de Dipsadinae muestran fuertes
actividades proteoliticas en ensayos in vitro, incluso comparables a las acti-
vidades observadas en algunas especies del género Bothrops [32-34,42,53].

Curiosamente, en algunas especies de la tribu Pseudoboini (géneros
Clelia y Boiruna), se ha detectado un nuevo tipo de fosfolipasa A, (PLA))
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como toxina dominante [11,61,73]. Esta PLA, es diferente a las que se en-
cuentran en viboras y elapidos (ver Capitulo 5), ya que pertenecen al gru-
po IIE, relacionadas tipicamente con el tejido cerebral, cardiaco y uterino
de los mamiferos [1,74]. Recientemente, un analisis transcriptomico y pro-
tedmico de toda la tribu revelé que estas PLA -IIE que dominan el veneno
de estos géneros poseen una cola C-terminal mas corta en comparacién
con la proteina endégena que cumple funciones fisioldgicas en otras ser-
pientes [73]. Este acortamiento podria ser un proceso convergente a lo
que se observa en otras toxinas enzimaticas que han evolucionado en
andamiajes mas compactos a partir de un gen enddégeno mas grande [73].

Aunque todavia hay poca informacién disponible sobre este tipo de
toxinas, se espera que sean enzimas secretoras dependientes de calcio
que tienen como diana principal fosfolipidos extracelulares, ya que sus
estructuras primarias y terciarias se asemejan a las observadas en las
PLA, de los vipéridos [73]. Ademas, los ensayos enzimaticos con venenos
de la tribu Pseudoboini confirmaron que son cataliticamente activas, con
niveles de actividad in vitro similares a los observados en venenos ricos en
PLA, de los vipéridos [1,73,74]. Este predominio de PLA, es Unico entre los
venenos de los colubridos hasta ahora conocidos, y representa el quinto
reclutamiento del andamiaje de PLA, a los venenos de serpientes, lo que
demuestra que el veneno tiende a converger hacia los mismos andamiajes
de toxinas 6ptimos en diferentes familias de serpientes [73].

Adicionalmente, se ha reportado una lipasa acida como una posible
toxina nueva en el veneno de Phalotris mertensi (Falsa coral) que podria
representar el reclutamiento de un nuevo tipo de toxina para el arsenal de
los venenos de los colubridos [74]. En general, los estudios de venenos de
colubridos han resultado en el descubrimiento de varios proteina toxicas
novedosas que en algunos casos conducen a una convergencia fenotipica
con serpientes con colmillos frontales, y en otros, dan como resultado
componentes Unicos para los colubrido [11,42,61,75].

2.3. Tendencias composicionales de los venenos de colubridos
Comparando las tendencias generales observadas en las composiciones de
veneno de los colubridos tanto del transcriptoma como en el proteoma,
aparecen algunos patrones interesantes (Figuras 1y 2). EL dominio general
de los venenos proteoliticos en la subfamilia Dipsadinae es claro. Dos tipos
distintos de metaloproteinasas dependientes de zinc parecen haber sido re-
clutados en el arsenal de venenos de esta subfamilia (Figura 1) [42]. Las SVMP
estan presentes en varios grupos de serpientes avanzadas (ver Capitulos 3
y 5) y es probable que hayan sido reclutadas ancestralmente antes de la
separacion de las viboras y todas las demas serpientes venenosas [11,76-79].

Por otro lado, algunas tribus (Conophiini, Tachymenini y Xenodonti-
ni) de la subfamilia Dipsadinae poseen otro tipo de enzima proteolitica
(svMMP) que domina sus venenos. Es probable que estas proteinas hayan
sido reclutadas recientemente en las glandulas venenosas de especies de
Dipsadinae, siendo la clase de toxina dominante en algunos grupos [42].
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Figura 1. Reconstruccion

de estado ancestral de
datos de composicion para
SVMP (izquierda) y svMMP
(derecha). EL color rojo
indica proporciones mas
bajas de la toxina, mientras
que los colores azules
indican proporciones mas
altas; la escala de color
amarillo a verde representa
proporciones moderadas.
Los datos de Rhinobothryum
se obtuvieron de analisis
protedmicos [52] y los
datos de Tretanorhinus
pertenecen a un estudio
que analizo la glandula

de Harder [54]. Micrurus y
Bothrops se utilizaron como
grupos externos [80,81]. Las
longitudes de las ramas se
obtuvieron de Zaher et al.

[9].

Figura 2. Reconstruccion

de estado ancestral de
datos de composicion para
CRISP (izquierda) y 3FTx
(derecha). EL color rojo
indica proporciones mas
bajas de la toxina, mientras
que los colores azules
indican proporciones mas
altas. La escala de color
amarillo a verde representa
proporciones moderadas.
Los datos de Rhinobothryum
se obtuvieron de analisis
protedmicos [52] y los
datos de Tretanorhinus
pertenecen a un estudio
que analizé la glandula

de Harder [54]. Micrurus'y
Bothrops se utilizaron como
grupos externos [80,81]. Las
longitudes de las ramas se
obtuvieron de Zaher et al.

[9].
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Los venenos de las especies de colubrinae muestran venenos altamen-
te neurotdxicos dominados por 3FTx, toxinas postsindpticas que causan
bloqueos neuromusculares al actuar en la placa terminal motora (Figura
2) [62]. Este patron de composicion se asemeja al observado en algunas
serpientes coral y marca una diferencia notable entre los venenos de
Colubrinae y Dipsadinae. Sin embargo, algunas especies de la subfamilia
Dipsadinae poseen efectos neurotoxicos, pero se cree que estan media-
dos por CRISP o que son efectos secundarios de la accion proteolitica de
sus toxinas [53,72].
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En general, los venenos de las especies de colUbridos poseen una di-
versidad de toxinas similar a la de las viboras y los elapidos (ver Capitulos
2 y 5), con algunos grupos que poseen venenos altamente neurotdxicos
dominados por 3FTx y otros venenos altamente proteoliticos dominados
por SVMP/svMMP (Figura 3). Ademas, aunque la gran mayoria de las espe-
cies de colubridos carecen de cualquier tipo de informacion relacionada
con elveneno, ya se ha descubierto una enorme diversidad de estructuras
y funciones de toxinas exclusivas de este grupo de serpientes [11,37,42].
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Estos patrones convergentes y divergentes indican que los cambios en la
composicion del veneno podrian estar relacionados tanto con la inercia
filogenética como con factores ecoldgicos que conducen a la convergen-
cia [42,82,83].

Esta dualidad ya se ha observado en el pasado en la variacién de la ac-
tividad de dos toxinas enzimaticas de especies de elapidos australianos.
Por ejemplo, aunque en general la actividad enzimatica esta fuertemente
correlacionada a la filogenia, dos especies de serpientes estrechamente
relacionadas del género Denisonia, y con dietas especializadas en ranas,
mostraron una baja correlacién entre en la actividad enzimatica de sus
venenos [82]. Por lo tanto, puede haber factores subyacentes desconoci-
dos que dan forma a la composicion y funcién del veneno en especies de
serpientes con colmillos delanteros, colmillos traseros e incluso aglifas.
Se necesitan estudios que vinculen las variables ecoldgicas con los datos
de composicion y funcionalidad del veneno, junto con informacion filoge-
ndémica, para obtener una mejor comprension de los procesos evolutivos
que moldean el fenotipo del veneno de las serpientes actuales, especial-
mente en especies de colubridos.
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Figura 3. Esquema general de los perfiles de veneno conocidos en colubridos.
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2.4. Aspectos venomicos de los colubridos colombianos

El envenenamiento por colubridos en Colombia es poco conocido, por lo
tanto, la relevancia clinica de estas especies en los accidentes por mor-
deduras de serpientes ha sido histéricamente subestimada [106]. Esto
no significa que el envenenamiento por colubridos no ocurra. De hecho,
durante la ultima década se notificaron un total de 347 casos en Colom-
bia (ver Capitulo 9), de los cuales los causados por Leptodeira annulata
y Erythrolamprus bizona fueron documentados en detalle [106,107]. Sin
embargo, la verdadera incidencia de mordeduras causados por colUbridos
permanece oculta. A continuacion, presentamos la informaciéon toxino-
logica disponible de los colubridos (aglifas y opistoglifas) de importancia
médica en Colombia.

Género Erythrolamprus.— Recientemente, se encontré que los venenos
de este género estan dominados principalmente por una novedosa familia
de proteinas conocida como metaloproteinasas de matriz de veneno de
serpiente (svMMPs), asi como por otras toxinas menores como SVMPs,
CTLs y CRISPs [42]. Funcionalmente, el veneno de las poblaciones colom-
bianas de Erythrolamprus bizona produce un bloqueo neuromuscular par-
cial, causando alteraciones morfolégicas notables como desorganizacién
de los fasciculos musculares, edema intersticial y necrosis de las fibras
musculares [56]. No obstante, los efectos neuromusculares observados
parecen ser el resultado de la alta actividad proteolitica de sus toxinas, y
Nno un mecanismo neurotoxico, coincidiendo con el perfil principalmente
proteolitico de las toxinas reportadas que componen su veneno [56].

Complejo de especies Leptodeira annulata.— Esta especie es conocida
por su comportamiento no agresivo [108]. Sin embargo, se han reporta-
do casos de envenenamiento local moderado en casos de manipulacién
inadecuada de estas serpientes [106,109]. Se han realizado estudios del
veneno de poblaciones colombianas del Valle del Magdalena [33,34], en-
contrando bandas proteicas con masas moleculares de ~15 kDa a ~140
kDa. Las bandas mas conspicuas se observaron a ~35 kDa, ~40 kDa y ~50
kDa, asi como una banda prominente en el frente de migracién (~15 kDa).
Ademas, el analisis cromatografico (RP-HPLC) mostro un total de 38 picos
separados, lo que indica una alta complejidad en la composicion del ve-
neno, que puede ser igual o superior a la observada en algunos venenos
de especies de vipéridos del género Bothrops [34].

Recientemente, se realizé la caracterizacion toxinoldgica completa del
veneno de L. annulata. EL veneno no presento actividad de esterasas, oxi-
dasa de L-aminoacidos o actividad similar a la trombina, pero presenté
actividad proteolitica sobre varios sustratos, incluyendo fibrina, fibriné-
geno, gelatina y caseina. La actividad proteolitica probablemente es me-
diada por metaloproteinasas, ya que fue inhibida Unicamente por quelan-
tes de iones metalicos (EDTA y fenantrolina) [34]. Ademas, el veneno no
agregd plaquetas de rata ni inhibié la agregacién inducida por colageno,
no obstante, inhibid parcialmente la agregacién inducida por trombina.
El veneno de este complejo de especies presentd actividad hemorragica
(inhibido por EDTA) y aumentd la permeabilidad vascular en las pruebas
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realizadas en la piel dorsal de ratas. Adicionalmente, el veneno produjo
mionecrosis en musculo gastrocnemio e incrementd las concentraciones
sistémicas de creatina quinasa [34].

El veneno de Leptodeira annulata aplicado a preparaciones nervio
-muscular de aves produjo un bloqueo neuromuscular moderado sin cau-
sar un blogueo completo. Ademas, inhibid significativamente la respuesta
de contractura al cloruro de potasio exdégeno. En contraste, en prepara-
ciones de nervio-musculo de ratones, el veneno de L. annulata no pre-
senta un bloqueo neuromuscular significativo. Sin embargo, induce una
despolarizacién menor de la membrana muscular sin afectar los recepto-
res postsinapticos [33]. Estos efectos neuromusculares observados son
el resultado de una actividad proteolitica inespecifica del veneno mas que
de un mecanismo neurotdxico. Por otro lado, el veneno de L. annulata
causo alteraciones histoldgicas expresivas en modelos experimentales de
ave y raton, incluyendo fibras hinchadas y necrosis. Estos efectos pare-
cen estar relacionados con la alta actividad proteolitica y la leve actividad
PLA, ejercida por el veneno [33].

Figura 4. Ilustraciones de
la cabeza del complejo
de especies Leptodeira

annulata y Leptophis
ahaetulla. (Arriba)
Cabeza en vista lateral
de Leptodeira annulata
de Pacurita, Quibdo,
Choco, Colombia (JDL

31754). (Abajo) Cabeza en

vista lateral de Leptophis

ahaetulla from Cafio
Cristales, Riosucio, Choco,
Colombia (IAVH-R1458).
Ilustraciones por Oscar A.
Ramirez Ruiz.

Género Leptophis.— Entre las especies de Leptophis que habitan en
Colombia, solo Leptophis ahaetulla tiene estudios sobre su veneno. Aun-
que es un género comun en su rango de distribucién, hay pocos estudios
sobre la composicion o funcién de su veneno en las poblaciones colom-
bianas (Figura 4). Rodriguez-Gonzalez y Portillo-Portillo [110] realizaron el
primer trabajo explorando la capacidad toxica del veneno de L. ahaetulla.
Ellos evaluaron el efecto neurotdxico del veneno de esta especie en el
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nervio ciatico de la rana Rhinella horribilis. Sin embargo, el veneno no alte-
ré el potencial de accidn del nervio, y los autores hipotetizaron que tenia
una funcién bioldgica menor.

Recientemente, Sanchez et al. [30] realizaron una caracterizacion
funcional y composicional del veneno de una poblacion argentina de L.
ahaetulla, revelando un perfil composicional dominado por pequefas
proteinas (<10,0-30,0 kDa) identificadas como CTLs, CRISPs y 3FTxs. En
consecuencia, las actividades proteoliticas y miotdxicas del veneno de
L. ahaetulla fueron practicamente nulas, ya que no se identificd ninguna
proteina enzimatica como un componente importante del veneno. Ade-
mas, las pruebas de letalidad en ratones no mostraron signos de efectos
letales en dosis tan altas como 20 pg/g, aunque esto podria explicarse
a la toxicidad especifica hacia presas propias de su dieta (ranas y lagar-
tijas), como se ha observado en otros collUbridos con venenos neurotd-
xicos [60,63,110]. Sin embargo, aun no se han realizado estudios sobre la
caracterizacion funcional y composicional del veneno de L. ahaetulla en
poblaciones colombianas.

Género Lygophis.— No hay mucha informacion sobre la composicion y
funcién del veneno de las serpientes del género Lygophis. Recientemente,
un estudio analizé el transcriptoma de la glandula de veneno de L. flavifre-
natus de Brasil encontré que su veneno muestra un perfil altamente pro-
teolitico, siguiendo la tendencia observada en otros géneros cercanamente
relacionados (p. €j., Erythrolamprus), con syMMPs como el principal tipo de
enzimas proteoliticas entre otros componentes menores del veneno [42].

Género Oxybelis.— Se han reportado algunos accidentes con humanos
que involucran especies de Oxybelis a lo largo de su distribucion conoci-
da [112-114]. Generalmente, el envenenamiento causado por especies del
género Oxybelis presentan sintomas locales como dolor, eritemay hemo-
rragia, raramente acompafiados de taquicardia y mareos.

En cuanto a su veneno, en las uUltimas décadas se han publicado algu-
nas investigaciones interesantes. El veneno de la serpiente bejuquilla ver-
de (O. fulgidus) parece ser composicionalmente simple, con proteinas del
veneno dentro de los rangos de tamafio de 6-9 kDa, 25 kDa y 50-66 kDa,
destacando la presencia de 3FTx [111]. Ademas, se purificd y caracterizo
una neurotoxina de este veneno, que es el componente mas abundante.
La fulgimotoxina es una 3FTx con una toxicidad letal muy alta hacia lagar-
tos nativos (p. €j., siendo mas sensibles en especies del género Anolis que
especies de gekos del género Hemidactylus) y pocos o ningun efecto en
mamiferos (ratones) [111].

Recientemente, se describid el proteoma delveneno de Oxybelis aeneus
and O. fulgidus. Los proteomas del veneno mostraron una baja comple-
jidad composicional con cuatro familias de proteinas detectadas (LAAO,
SVMPs P-lIl, CRiSP y 3FTx) [60]. En términos generales, ambos venenos
son altamente neurotéxicos con actividad letal en lagartos, baja actividad
proteolitica y carecen de actividad fibrinogenolitica [60].
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Figura 5. Ilustraciones de la

cabeza de Lygophis lineatus
y Oxybelis aeneus. (Arriba)

Vista lateral de la cabeza
de Lygophis lineatus de la

Universidad Nacional de

Colombia sede de La Paz, La

Paz, Cesar, Colombia (TAS

2576). (Abajo) Vista lateral

de la cabeza de Oxybelis
aeneus de Riosucio, Choco,
Colombia (IAVvH-R1458).
Ilustraciones por Oscar A.

Ramirez Ruiz.
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Género Oxyrhopus.— Desafortunadamente, no hay mucha informa-
cién disponible sobre la composicion o funcion del veneno de este grupo
de serpientes. Sin embargo, los pocos datos que existen sugieren que
los venenos de las especies de Oxyrhopus estan dominados por SVMPs,
CRISPs y CTLs, siguiendo la misma tendencia observada en la mayoria de
las Dipsadinae [11]. No obstante, otros componentes del veneno incluyen
PLA,s-1IE, que son de especial interés porque representan una clase de
PLA, diferente a la que se encuentra en viboras y elapidos, siendo quizas
un nuevo evento de reclutamiento de toxinas en el arsenal de la glandula
de veneno de este grupo de serpientes [11,73].

Género Philodryas.— Entre los colubridos que pueden causar casos
de envenenamiento en Suramérica, las especies de Philodryas son res-
ponsables de la mayoria de los casos reportados [17,84,115-118]. Por lo
tanto, son las serpientes colubridas con la mayor cantidad de datos rela-
cionados con venenos en comparacion con otros géneros de colubridos
[54,119,120]. Particularmente, debido a la extensa distribucion de Philo-
dryas olfersii, su veneno ha sido ampliamente estudiado. Este veneno
es altamente proteolitico, produce edema, hemorragia y mionecrosis en
modelos animales [121-124]. Algunos componentes del veneno han sido
purificados: una miotoxina [125], cuatro metaloproteinasas y una serina
proteasa [126]. La caracterizacion e identificacién de estos componentes
del veneno concuerda con los analisis protedmicos y transcriptomicos
realizados en el veneno de esta especie [54,127]. Funcionalmente, el vene-
no de P. olfersii degrada fibrindgeno y fibrina, y carece de actividad similar
a la trombina, efectos inhibitorios de la agregacién plaquetaria [123]. El
veneno tampoco produce alteraciones hematoldgicas, teniendo efectos
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limitados sobre las concentraciones de citocinas circulantes [128]. Aun-
que se observan diferentes efectos in vivo utilizando modelos murinos,
las principales manifestaciones en el envenenamiento humano son efec-
tos locales como dolor, edema, eritema y equimosis [85]. Actualmente,
no se han reportado casos de envenenamiento por especies del género
Philodryas en Colombia.

Género Rhinobothryum.— Los encuentros en campo con estas espe-
cies son generalmente escasos, por lo tanto, los venenos de Rhinobo-
thryum son poco conocidos. Recientemente, un estudio con R. bovallii re-
veld que posee un veneno neurotoxico, como se observa en otros géneros
de la subfamilia Colubrinae (p. ej., Spilotes, Leptophis y Oxybelis) [55]. Los
analisis protedémicos revelaron un perfil composicional bastante simple,
dominado por CRISPs neurotoxicos (8,2%) y 3FTxs (86,5%) con una peque-
fa proporcién de SVMPs proteoliticas (2,4%). Se han reportado repetida-
mente neurotoxinas especificas de taxones en venenos de colubridos con
dietas especializadas, principalmente enfocadas en aves y/o lagartos. Sin
embargo, las especies de Rhinobothryum tienen una dieta muy diversa,
por lo que se necesitan estudios funcionales que busquen descubrir la
especificidad de sus neurotoxinas para obtener una mejor comprensiéon
de su evolucidén, asi como de la resistencia al veneno en sus presas. Ac-
tualmente, no se han reportado casos de envenenamiento por especies
de Rhinobothryum en Colombia.

Figura 6. Ilustraciones de la
cabeza de Philodryas olfersii
y Rhinobothryum bovallii.
(Arriba) vista lateral de la
cabeza de Philodryas olfersii
de Puerto Rondédn, Arauca,
Colombia (IAVH-R2878).
(Abajo) Vista lateral de la
cabeza de Rhinobothryum
bovallii de Pedernales,
Manabi, Ecuador (QCAZR
-R5757). Ilustraciones por
Oscar A. Ramirez Ruiz.
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Pseudoboa neuwiedii— El veneno de P. neuwiedii de poblaciones loca-
lizadas en el departamento del Tolima, Colombia, fue caracterizado bio-
quimicamente por Torres-Bonilla et al. [129]. Estos autores reportan su
perfil SDS-PAGE y la identificacién de sus componentes por LC-MS/MS. EL
veneno de esta especie muestra bandas proteicas que van desde ~15 kDa
a ~200 kDa, con las bandas mas conspicuas entre ~50-75 kDa y ~20-25
kDa. Estas bandas fueron identificadas como SVMPs y CRISPs, asemejan-
dose al patrén de composicion reportado en otras especies estrechamen-
te relacionadas a nivel transcriptomico [11]. Entre los componentes iden-
tificados, las bandas menos conspicuas fueron CTLs, PLAs, en contraste
con las bandas notablemente conspicuas de svMMPs, una familia de pro-
teinasas poco estudiada y recientemente reportada como un componente
principal de los venenos de algunos dipsadidos [129].

Ademas, el veneno de P. neuwiedii produce un bloqueo neuromuscu-
lar moderado (50% de bloqueo después de ~80 min), con una reduccién
significativa de las respuestas de contractura al cloruro de potasio exo-
geno y la acetilcolina después de 120 min de incubacién. El veneno causoé
extensas alteraciones histopatolégicas en preparaciones musculares. Las
fibras musculares perdieron su perfil poligonal normal y tipico con fibras
hinchadas o vacuoladas que conducen a una falla en la regulacion de la
permeabilidad. Los efectos neuromusculares observados son el resultado
de una actividad proteolitica general, en lugar de un mecanismo neuro-
toxico [56]. EL veneno de P. neuwiedii es altamente proteolitico hacia la
azocaseina con una temperatura 6ptima de 37 °C, pH 8.0, extremadamen-
te activo en gelatina, y mostré una actividad moderada de PLA,. El veneno
también degrada la cadena Aa del fibrindgeno in vitro; carece de actividad
coagulante, pero retrasa el tiempo de coagulacién durante la recalcifica-
cion plasmatica [129].

Género Spilotes.— Actualmente, no existen reportes de casos de enve-
nenamiento ni de propiedades caracterizadas del veneno de las especies
de este género para Colombia. Sin embargo, hay investigaciones recientes
que abordan la evolucion del veneno Spilotes sulphureus. El veneno de
S. sulphureus fue analizado combinando ensayos con presas especificas
de expresion génica del veneno y del fenotipo del veneno [63]. Se iden-
tificaron dos neurotoxinas nuevas (3FTx): sulditoxina y sulmotoxina 1, las
cuales son las proteinas mas abundantes del veneno y expresan toxicida-
des especificas segun el tipo de presa. La sulditoxina es altamente toxica
para lagartijas y no es toxica para mamiferos, mientras que la sulmotoxina
1 exhibe la tendencia opuesta [63]. Este es también el primer caso en el
que se muestra un patrén bimodal y opuesto de toxicidad de toxinas para
un veneno en relaciéon con la dieta [63].
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Figura 7. Ilustraciones

de la cabeza de
Tretanorhinus nigroluteus
y Thamnodynastes dixoni.
(Arriba) Vista lateral de la
cabeza de Tretanorhinus
nigroluteus de la vereda
Cacarica, Riosucio, Choco,
Colombia (IAVH-R 2002).
(Abajo) Vista lateral de la
cabeza de Thamnodynastes
dixoni de Puerto Carrefio,
Vichada, Colombia (JDL
31383). Ilustraciones por
Oscar A. Ramirez Ruiz.

Género Tantilla.— A pesar de la enorme riqueza de especies dentro
del género Tantilla, solo T. nigriceps, una especie distribuida en el sur de
Norteamérica, tiene estudios de su veneno. Estos destacan que el género
posee un veneno altamente neurotdxico. Sin embargo, su pequefio ta-
mafo y reducida produccion de veneno lo hace inocuo para los humanos
[37,38]. El transcriptoma de la glandula de veneno de T. nigriceps estaba
dominado por 3FTxs neurotdxicas (54%) y CRISPs (24%), con proporciones
mas pequenas de SVMPs (18%) y CTLs (3%) [52]. La dieta altamente espe-
cializada de las especies del género Tantillo haria de sus neurotoxinas un
modelo idoneo para estudiar la especificidad y evolucidon de las toxinas.

Género Thamnodynastes.— Las especies de serpientes del género Tham-
nodynastes son conocidas por ocasionar envenenamientos con un cuadro
clinico que generalmente incluyen sintomas como edema, dolor irradia-
do, equimosis y hemorragia [46,130,131]. Sin embargo, no habia informacién
disponible relacionada con el veneno hasta 2012, cuando Ching et al. [132]
publicaron la caracterizacion protedmicay transcriptomica delveneno de T.
strigatus. Sus hallazgos revelaron que un nuevo tipo de metaloproteinasas,
llamadas svMMP, eran las de toxinas dominante tanto en el proteoma del
veneno como en el transcriptoma de la glandula del veneno. Las sYMMP re-
presentaban el 46% de todo el transcriptomay el 76% de todas las toxinas
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registradas, incluyendo SVMP, CTL, 3FTx, CRISP y otras toxinas menores.
Recientemente, un nuevo analisis transcriptdomico que incluyé mas espe-
cies confirmo el predominio de las svMMP en el veneno de este género y
mostré que mantienen un perfil altamente proteolitico [42].

Género Tretanorhinus.— Debido a la escasez de muestras e informa-
cién disponible para este género, no se ha realizado un solo estudio sobre
la composicién del veneno de ninguna de las dos especies colombianas.
Sin embargo, se ha analizado el transcriptoma de la glandula de Harder de
una culebra de pantano cubana (T. variabilis). Esta glandula esta ubicada
detras del ojo de la serpiente y es proximal a la glandula de Duvernoy. Se
hipotetiza que esta estrechamente relacionada con la glandula lagrimal,
ayudando en la lubricacion del ojo, pero también se ha propuesto que
cumple otras funciones [67,68,133]. Estas funciones hipotéticas incluyen
actuar como una glandula salival accesoria que puede secretar enzimas
digestivas o proporcionar una fuente de lubricacién. En T. variabilis, el
perfil de expresion de la glandula de Harder reveld una serie de toxinas
putativas, incluidas las SVMP P-lll, las CTL y las CRISP, tres de las prin-
cipales toxinas descritas en otros colubridos [57]. Estos hallazgos indi-
can que la produccién de proteinas similares a toxinas no se limita a la
glandula de Duvernoy de los colubridos, pero no esta claro si estas otras
glandulas que producen toxinas putativas representan una ventaja trofica.

3. Epidemiologia y manifestaciones clinicas

Los estudios epidemiolégicos en todo el mundo han subvalorado el en-
venenamiento por especies de colubridos [10,11,35,46,84]. Esto podria
estar relacionado con la menor cantidad de mordeduras que involucran
colubridos o la falta de reportes de las mismas, asi como con las ma-
nifestaciones clinicas relativamente leves causadas por sus venenos
[35,44,46,48,51,85,86]. Sin embargo, estos efectos leves pueden provocar
la inmovilizacion parcial o total de las extremidades afectadas, lo que pro-
voca una posible pérdida de la capacidad de trabajo para la victima (por lo
general, un agricultor o un trabajador del campo) [17,36,43,47,50,85].

En Colombia, la incidencia y los registros epidemiolégicos de la morde-
dura de serpiente como métrica de salud publica son proporcionados por el
Sistema Nacional de Vigilancia en Salud Publica (SIVIGILA; ver Capitulo 9). El
SIVIGILA publica informes anuales con el numero total de casos de morde-
duras de serpientes que incluyen una gran cantidad de datos que proveen
informacion sobre la identificacion de la serpiente involucrada en el acci-
dente. Sin embargo, el proceso de recopilacién y analisis de datos involucra
la ardua revision de formularios escritos a mano llenados por médicos de
todo el pais con diversos grados de informacién taxonémica disponible. Ge-
neralmente, esta complicacién captura de forma adecuada la identidad ta-
xonomica de las serpientes que tipicamente causan los accidentes ofidicos
(p. €j., los géneros Bothrops, Crotalus y Micrurus). Sin embargo, aun existe un
sesgo dificil de superar para la mayoria de las especies de colubridos que
generalmente tienen varios nombres comunes que cambian entre diferentes
regiones, y abarcan la mayoria de la diversidad de serpientes del pais [8,10].
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Por lo tanto, la cantidad de serpientes identificadas de forma ambi-
gua o indeterminadas que se informan en esos reportes es generalmente
alta, con ~11.280 de los ~49.143 casos entre 2010 y 2020 (~20 % del total
de casos). Es probable que esto aumente el sesgo de identificacion ya
existente que sufren los envenenamientos por colubridos, ampliando la
brecha de relevancia médica entre las serpientes con colmillos delanteros
y traseros [10,11].

Afortunadamente, desde 2012, el Instituto Nacional de Salud (INS) rea-
liza campanas para educar sobre la prevencion y el manejo de incidentes
de mordeduras de serpientes, ayudando a los profesionales médicos a
comprender mejor la identificacién de serpientes. EL impacto positivo de
estas iniciativas queda claro al analizar el promedio acumulado de mor-
deduras de serpientes anuales clasificadas como «indeterminada» en el
pais (Figura 8).
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El ndmero de casos indeterminados muestra una tendencia decrecien-
te en durante el periodo 2010-2020 (F= 6,15; p= 0,035). Por lo tanto, po-
driamos esperar un aumento en el numero de mordeduras de colUbridos
identificadas que antes se consideraban como casos indeterminados. Al
analizar las ocurrencias anuales de mordeduras de colubridos observa-
mos una tendencia creciente. Sin embargo, esta tendencia no es signifi-
cativa debido a la heterogeneidad de los datos (F = 1,19, p= 0,30). A pesar
de esto, a medida que disminuye el niumero de casos indeterminados,
esperamos ver un aumento en el numero de mordeduras de serpientes
reportadas que involucran a especies de colubridos.

Actualmente, hay en promedio 30 casos anuales confirmados de mor-
deduras de serpientes causadas por especies pertenecientes a las fa-
milias Colubridae o Boidae en la base de datos de SIVIGILA (~541y ~91
respectivamente de 2010-2020). Estos casos tienen un perfil bastante
consistente de manifestaciones clinicas (Figura 9). Los cuadros clinicos
comunmente reportados presentan como sintomas locales dolor, ede-
ma, eritema; y sintomas sistémicos como parestesia y malestar general.

Figura 8. Modelos de
regresion lineal. (A)
Promedio anual acumulado
de mordeduras de
serpientes clasificadas
como «indeterminadasn».

(B) Promedio anual
acumulado de mordeduras
de serpientes clasificadas
como colubridos.
Estimaciones basadas en el
reporte del SIVIGILA (2010-
2020). Las lineas grises

y los puntos representan

la variacion anual de los
casos de mordeduras de
serpientes. La linea rosa
continua representa el
mejor ajuste del modelo de
regresion lineal y las lineas
rosa discontinuas muestran
el intervalo de confianza del
95 % para el modelo. Los
valores de r? se muestran
en la parte inferior izquierda
de cada grafico.
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Figura 9. Manifestaciones
clinicas reportadas en

el SIVIGILA para Boidae,
Colubridae y casos
indeterminados de
mordedura de serpiente en
Colombia entre 2010 y 2020.

Ademas, al comparar estas ocurrencias con el perfil clinico de los casos
indeterminados, vemos un perfil similar que podria estar relacionado con
la alta proporcion de casos relacionados con colubridos que se etiquetan
como indeterminados.
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Curiosamente, la base de datos SIVIGILA reporta la aplicacion de anti-
veneno en algunos casos causados por especies de Colubridae o Boidae
(~159 y ~19 respectivamente). Esto es problematico ya que se sabe que
las reacciones alérgicas al antiveneno polivalente causan complicaciones
médicas [87]. Por lo tanto, la identificacion correcta y precisa de la espe-
cie que provoco el accidente, es una etapa crucial para garantizar la se-
guridad del paciente. Incrementar el porcentaje de identificacion correcta
de especies de serpientes sin colmillos frontales es clave para obtener
un panorama completo de la verdadera relevancia epidemioldgica de las
mordeduras de serpientes en el pais.

En general, el manejo de la incidencia de mordeduras de serpientes
en Colombia ha mejorado en la ultima década, aunque persisten algu-
nos desafios. Existe una necesidad urgente de aumentar el porcentaje
de identificacién precisa de la identidad taxondmica de las serpientes
involucradas en el accidente; se requiere implementar un sistema mas
eficiente para recopilar y organizar toda la informacion clinica de cada
caso de mordedura. Ademas, los colubridos y otros grupos de serpientes
sin colmillos frontales deben recibir una mayor relevancia en los estudios
y cursos clinicos para disminuir el numero de incidentes de mordeduras
de serpientes indeterminadas y garantizar que cada caso de mordedura
de serpiente se trate correctamente.

4. El potencial biologico sin explotar de los «colubridos»
Historicamente, los venenos de serpiente han sido una fuente de nuevos
tipos de proteinas con funciones evolutivamente intrigantes y farmaco-
logicamente aplicables [86-88] (ver Capitulo 10). Sin embargo, como se
discutid anteriormente, gran parte de las investigaciones sobre la diversi-
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dad de venenos se ha centrado en viboras y elapidos, dejando de lado a la
mayoria de las especies productoras de veneno [11,39]. Afortunadamente,
en los ultimos afios, ha habido avances trascendentes en nuestro conoci-
miento sobre la composicion del veneno de los colubridos, revelando una
diversidad de toxinas de magnitud similar a la de las serpientes con col-
millos frontales [11,42,73]. En esta seccion presentaremos las principales
aplicaciones directas e indirectas de los venenos de colubridos, ejempli-
ficando por qué representan un modelo biolégico interesante tanto para
estudios evolutivos como farmacolégicos.

4.1 Los venenos de colubridos como herramienta para com-
prender los procesos evolutivos

El veneno de serpiente es una adaptacion tréfica que esta directamente
relacionada con la capacidad de caza y alimentacion efectiva, ya que el
veneno ayuda a paralizar y matar a las presas [63]. Por lo tanto, la compo-
sicion y funcién del veneno estan bajo una fuerte presion selectiva y solo
pueden variar entre estrechos umbrales 6ptimos [91]. Ademas, los genes
que controlan las toxinas generalmente se reclutan en la glandula vene-
nosa a través de un proceso conocido como duplicacion génica, el cual
permite una rapida diversificacion haplotipos a medida que las nuevas co-
pias de genes escapan de las restricciones selectivas y tienen la libertad
de mutar [42,79,83,92].

Por lo tanto, las toxinas del veneno de serpiente muestran un amplio
espectro de diversas funciones y dianas moleculares contenidos dentro
de unos pocos tipos de estructura conservadas [62,76,77,91,93]. Estas pe-
culiaridades los han convertido en modelos interesantes para estudiar
la convergencia fenotipica, el reclutamiento y la cooptacién de genes,
las relaciones depredador-presa y muchos otros fenédmenos evolutivos
[29,42,76,83,93].

Los venenos de serpiente estan dominados por un numero relativa-
mente pequefio de familias de proteinas, siendo las SVMP, PLA, 3FTx y
SVSP las principales familias que componen los perfiles de composicion
optimos. Sin embargo, los estudios en torno a la composicion de los ve-
nenos cuentan con muy pocos datos de especies de colubridos [11,91].
Sin embargo, los escasos venenos de colubridos que se han estudiado a
fondo han revelado la aparicion de nuevos tipos de toxinas que probable-
mente representen eventos de reclutamiento génico exclusivos de este
grupo de serpientes [42].

Estudios recientes de venenos de colubridos han detectado la apari-
cién, convergencia fenotipica y el reclutamiento de nuevas familias de ge-
nes en su repertorio de venenos. Por ejemplo, hace poco se descubridé que
las metaloproteinasas de la matriz del veneno de serpiente (svMMP) son
una clase de toxina importante en tres tribus de la subfamilia Dipsadi-
nae, reemplazando a las SVMP como las principales toxinas proteoliticas
en Xenodontini, Tachymenini y Conophiini [42]. Esta clase de toxina fue
reclutada de forma independiente en cada una de las tribus y represen-
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ta un curioso evento de convergencia entre ellas. Ademas, estas toxinas
proteoliticas recientemente descubiertas evolucionaron hacia estructuras
simplificadas que se asemejan a las SVMP de las viboras, y se cree que
poseen capacidades proteoliticas similares [42,56,76,77,94] (ver Capitulo
5). Los ejemplos de retencion de un rasgo fenotipico reclutando nuevos
genes en un tejido son escasos [42,83], pero los venenos de serpiente,
como un rasgo multifactorial determinado por multiples proteinas con
funciones superpuestas y sinérgicas, componen un modelo ideal para es-
tudiar estos complejos eventos evolutivos.

Como una adaptacion tréfica, los venenos de serpiente son una herra-
mienta Uutil para comprender las relaciones depredador-presa, asi como
las adaptaciones de las especies en entornos cambiantes. Esto es es-
pecialmente cierto para las hipotesis evolutivas como la hipotesis de
«La reina roja» propuesta por Leigh Van Valen, en la que el depredador
y la presa estan en una carrera armamentista constante para superarse
[95,96]. En este ejemplo, las serpientes venenosas desarrollarian toxinas
mas especificas y potentes hacia sus presas, mientras que sus presas
desarrollarian mecanismos de resistencia o comportamientos especificos
para evitar ser depredadas.

Existen varios ejemplos de resistencia/especificidad de toxinas para
venenos de serpientes con colmillos frontales, que involucran toxinas
proteoliticas y neurotéxicas. Los mecanismos de resistencia al veneno
generalmente estan mediados por factores séricos circulantes o por cam-
bios adaptativos en las moléculas diana del veneno [97-99]. Un ejemplo
clasico de los factores séricos circulantes son los homologos de la gli-
coproteina a1B que se encuentran en las mangostas y las zariglieyas que
inhiben las SVMP o PLA, miotodxicas [98].

La resistencia a las toxinas neurotoxicas generalmente implica modifi-
caciones de residuos en los receptores nicotinicos colinérgicos muscula-
res (NAChR) que son el objetivo de las a-neurotoxinas. Estos mecanismos
se han estudiado principalmente en serpientes con colmillos frontales, lo
que transforma a los colUbridos en un modelo novedoso y sobresaliente
para explorar la resistencia y la especificidad de las toxinas [99].

Ya se ha demostrado que varias especies de colubridos poseen vene-
nos con neurotoxinas altamente especificas que exhiben una potencia
variable hacia diferentes presas [29,55]. Sin embargo, estos estudios solo
se han realizado en un numero limitado de géneros y las implicaciones
evolutivas de la especificidad/resistencia al veneno de los colubridos audn
no se han revelado.

En general, los venenos de colubridos representan una fuente intere-
sante para buscar nuevos tipos de proteinas y estudiar procesos evolu-
tivos que son poco conocidos. Se necesita una mayor cantidad de datos
relacionados con el veneno para comprender verdaderamente los meca-
nismos que dan forma a la composicion, funciéon y evolucion del veneno
en este grupo de serpientes extremadamente diverso.
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4.2 Venenos de colubridos y aplicaciones farmacoldgicas

La investigacion actual que se centra en los venenos de las serpientes
opistoglifas aun es incipiente en comparacion con la cantidad de trabajos
que describen la composicion y la diversidad bioldgica de los venenos de
serpientes con colmillos delanteros (ver Capitulos 5 y 10). Por lo tanto, la
cantidad de toxinas completamente caracterizadas de venenos de colu-
bridos es muy baja [11]. La transicién desde el descubrimiento/caracteri-
zacion de la toxina hasta el desarrollo de un posible agente terapéutico
es un proceso muy complejo [88,90]. Histéricamente, el estudio de los
venenos ha representado una fuente significativa de proteinas y péptidos
con un notable potencial de aplicacién en diversos campos biomédicos
y farmacoldgicos (ver Capitulo 10). Por lo tanto, hay varios compuestos
terapéuticos en circulacidén y/o en ensayos clinicos utilizados en huma-
nos que se han disefiado y desarrollado con éxito a partir de venenos de
animales [88,90,100-102].

Teniendo en cuenta que los venenos de serpientes con colmillos tra-
seros contienen una gran cantidad de proteinas y péptidos diferentes con
actividades biologicas complejas y potentes que se asemejan a las que se
encuentran en viboras y elapidos, éstos representan una nueva fuente de
moléculas potencialmente bioactivas [28,37,39-41]. La implementacién
de nuevos métodos de extraccion, la mejora de los ensayos metodolégi-
cos y el creciente interés en estos venenos han resultado en una mejor
comprension de sus moléculas y las actividades bioldgicas complejas,
Unicas y nuevas que poseen [11,40,103].

La enorme diversidad taxondmica de los colubridos ha dado como re-
sultado una gran variedad de perfiles de composicién y funcionalidad del
veneno, como se describid anteriormente en este capitulo. Todos estos
factores establecen un enorme potencial para el descubrimiento de nue-
vas familias de proteinas o efectos biolégicos mejorados de algunos com-
puestos en términos de potencia o eficacia, siendo modelos promisorios
para el disefio y desarrollo de nuevos farmacos [10,40,103].

La investigacion sobre los venenos de serpientes con colmillos traseros
ha revelado una variedad compleja de actividades bioldgicas y patrones
de composicion. Sin embargo, las actividades mas ubicuas y comUnmen-
te estudiadas en los venenos de colubridos son la actividad proteolitica
que provoca hemorragia y trastornos de la coagulacion, y las actividades
miotoxicas y edematogénicas que se asemejan a los efectos observa-
dos en los venenos de Bothrops [32-34,42,53]. Ademas, algunas familias
de proteinas como las SVMP y PLA, encontradas en venenos de colubri-
dos muestran diferentes potencias toxicas y enzimaticas en comparacién
con las encontradas en especies de vipéridos [32,34]. Estas diferencias
funcionales, asi como las toxicidades especificas de las presas, podrian
ser enfoques interesantes para futuras investigaciones en busca de com-
puestos con potencial terapéutico [33,56].

La presencia de estructuras conservadas en toxinas comunes, como
las proteinas CRISP, ampliamente distribuidas entre las serpientes vene-
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nosos, junto con proteinas no enzimaticas que exhiben multiples activi-
dades farmacologicas, otorga a los venenos de los colubridos un conjunto
de propiedades bioldgicas diversas y, en muchos casos, aun no caracte-
rizadas, lo que los posiciona como un area de investigacion prometedora
para su estudio y exploracién cientifica [11,32,37,39]. Un buen ejemplo de
esto es la patagonina, una CRISP aislada del veneno de Philodryas pata-
goniensis que muestra actividad antibacteriana en concentraciones muy
bajas sin signos de actividad citotoxica [104,105].

Otro hallazgo muy interesante que resalta la investigacion sobre los
venenos de colubridos como una gran fuente de descubrimientos po-
tenciales es la presencia de toxinas Unicas y putativas en estos venenos
[11,32,33,42]. La presencia de estas familias de proteinas Unicas propor-
ciona diferentes enfoques de investigacion para descubrir el papel y las
actividades bioldgicas de estas toxinas, como posibles nuevos mecanis-
mos fisioldgicos, dianas farmacologicas con potencial terapéutico.

Por otro lado, la diversidad de habitats, dietas y comportamientos
encontrados en los colubridos colombianos podria traducirse en la pre-
sencia de toxinas con estructuras drasticamente diferentes a las de
los venenos de elapidos y vipéridos. Sin embargo, la falta de datos re-
lacionados con el veneno ha dificultado el avance de los estudios que
revelan las aplicaciones farmacoloégicas y funcionales de los venenos de
colubridos. El avance y desarrollo de nuevos métodos y herramientas
para la investigacion de estos venenos representa una gran oportunidad
para comprender mejor las implicaciones biolégicas de estas toxinas y
proporcionar informacion valiosa para posibles futuros descubrimientos
de farmacos novedosos.

5. La perspectiva colombiana

Durante las ultimas décadas ha florecido un interés por la investigacion
centrada en los venenos y los casos de envenenamiento por colubri-
dos. La implementacion de nuevos métodos de extraccion de veneno,
incluidos protocolos manuales y farmacolégicos, ha dado como resul-
tado mayores rendimientos de veneno. Esto ha facilitado el desarrollo
de mejores metodologias transcriptémicas y proteémicas que aumen-
tan nuestra comprension sobre la composicion y propiedades biold-
gicas de las toxinas de colubridos utilizando pequefas cantidades de
veneno [11,37-40].

El conocimiento sobre estos venenos obtenido durante los ultimos
afos y la conciencia de los peligros potenciales que representan algunas
especies de colubridos en todo el mundo ha llevado a la implementacién
de diferentes estrategias para registrar y controlar los casos de envene-
namiento que ocurren con estas especies [134,135]. Estas estrategias se
enfocan en involucrar a las comunidades para aumentar su conciencia
ambiental, asegurar la disponibilidad de tratamientos médicos eficientes
y especificos, fortalecer el sistema de salud y establecer alianzas inter-
disciplinarias entre los sectores publico y privado. En muchos paises, se
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alienta a las instituciones a desarrollar medidas de seguridad para ma-
nejar los accidentes que involucren a estas especies, y de esta manera,
lograr una identificacion taxondmica mas rapida y precisa en eventuales
casos de envenenamiento [135]. En Brasil, por ejemplo, las mordeduras de
colubridos representan un problema de salud colectivo con muchos ca-
sos reportados por afo, lo que ha conllevado un mayor grado de concien-
cia de que algunas serpientes, antes consideradas inofensivas, podrian
ser de importancia médica [35,45,49].

En Colombia existen alrededor de ~340 especies de serpientes y el 18%
(~20 vipéridos y ~29 elapidos) representan especies de interés médico
[8,136,137]. La familia Colubridae contiene la mayoria de las especies de
serpientes que se encuentran en el pais (~270 especies) y muchas de es-
tas poseen una denticién opistoglifa (dientes maxilares posteriores aca-
nalados agrandados) conectados a la glandula venenosa de Duvernoy que
las convierte en un peligro potencial para los humanos [17,36].

Sin embargo, este grupo de serpientes no cuenta con el interés médico
ni epidemiolégico en Colombia. La falta de capacidad para identificar es-
tas especies por parte de la comunidad en general y el personal médico,
asi como las deficiencias en el sistema de vigilancia, son las principales
limitaciones que enfrentan las mordeduras de serpientes causadas por
colubridos [10]. Una mejor vigilanciay comprension de estos casos condu-
ciria a mejorar el tratamiento de los pacientes, y evitaria algunas practicas
inadecuadas o innecesarias como la aplicacion de antiofidicos desarro-
llados para atender los accidentes botropicos o elapidicos en pacientes
mordidos por colUbridos.

Debido al bajo interés médico por estas especies y sus venenos, tam-
bién existe una gran brecha de conocimiento y una falta de informacion
sobre las propiedades bioldgicas y de composicion de los venenos de las
especies de colubridos colombianos [33,56]. La relevancia de la investi-
gacion toxinologica de este grupo radica en la gran diversidad de nuevas
proteinas/toxinas familiares y funciones bioldgicas que también repre-
sentan una gran fuente de recursos para la bioprospeccién y los enfoques
evolutivos/filogenéticos [32,34].

Es necesario incluir a estas especies en los programas de ofidismo en
Colombia. También deben incluirse en las estrategias de vigilancia epide-
miologica. Esto conducira al establecimiento de medidas y protocolos de
seguridad para el mantenimiento de colubridos en cautiverio y a un mejor
sistema de notificacion y registro de accidentes que incluyan a estas es-
pecies. Junto con estos datos, los estudios epidemiolégicos regionales de
estos accidentes ayudarian a identificar las comunidades mas afectadas y
la implementacion de programas educativos que aumenten la conciencia
médica sobre estas especies. Finalmente, estos enfoques daran como re-
sultado un mayor interés de los grupos de investigacion por abordar estos
venenos y llevar a cabo proyectos interdisciplinarios para comprender la
composicion, evolucion y mecanismos de accién de estos.
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Apéndice A: Material y Métodos

Los métodos de busqueda para identificar investigaciones relacionadas con
los venenos de los colubridos se basaron en busquedas semanales de enero
de 2022 a junio de 2024. Las busquedas se realizaron de la siguiente manera:

1. Busquedas semanales de Google Scholar
2. Busquedas semanales de Scielo;
3. Busquedas semanales de Scopus.

Las estrategias de busqueda contenian las siguientes palabras clave y
se combinaron de diferentes formas utilizando los conectores booleanos
AND y OR: snake venoms, colubrid, Colubridae, Dipsadidae, Xenodon, Lep-
tophis, Erythrolamprus, Oxybelis, Helicops, Thamnodynastes, Leptodeira,
Philodryas, Pseudoboa, Tantilla, Spilotes, Rhinobothryum, Tretanorhinus,
Oxyrhopus, Lygophis, transcriptome, proteome, evolution, epidemiology,
pharmacology y drug development.

Para comparar la relacion entre diferentes clases de toxinas venenosas
en colubridos, recuperamos datos de expresion de toxinas relevantes en
trabajos publicados con especies de colubridos (tanto protedmicos como
transcriptémicos) [29,42,52,54,55,57,132]. Transformamos los datos en por-
centajes para obtener valores comparables para las proporciones de cada
clase de toxina. Los venenos se consideraron neurotoxicos o proteoliticos
si >30% de las toxinas identificadas estaban vinculadas a esas actividades.
Realizamos un andlisis de reconstruccién del estado ancestral utilizando
los parametros predeterminados de la funcion fastAnc implementada en
el paquete Phytools [138] en el software R utilizando la filogenia propuesta
por Zaher et al. [9] para estimar la longitud de las ramas usando Micrurus
corallinus y Bothrops jararaca como nuestros grupos externos.

Luego, construimos un arbol usando la funciéon contMap en Phytools
para representar la variacion continua en las proporciones de toxinas para
cada nodo usando un gradiente de color. Los datos de composicion de Mi-
crurus y Bothrops se obtuvieron de investigaciones previas [80,81]. Como
estos datos se obtuvieron de varias investigaciones que implementaron
diferentes metodologias, algunas de las cuales carecian de confirmacion
protedmica de las toxinas reportadas, nuestras comparaciones son me-
ramente cualitativas y deben interpretarse con prudencia. Se necesita un
conjunto de datos construido con mas detalle para construir una vision
soélida de la variacion del veneno entre los colubridos.

Los datos epidemioldgicos se obtuvieron de la revision manual de los
informes del Sistema Nacional de Vigilancia en Salud Publica (SIVIGILA).
En todos los casos se revisaron los casos anuales, las manifestaciones
clinicas, la identificacién de especies y el uso de antiveneno. Se consideré
que una especie estaba identificada correctamente cuando el informe in-
cluia su nombre cientifico completo o un nombre comun suficientemente
especifico que permitiera clasificar a nivel de familia. Los casos anuales
se graficaron usando el paquete PlotR desarrollado por Guisande-Gon-
zalez [139], y los modelos de regresion lineal se realizaron siguiendo los
procedimientos descritos por Guisande-Gonzalez et al. [140].
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Capitulo 5

Mezclas intrincadas:

Buceando entre venenos de serpiente

Ariadna Rodriguez-Vargas, Andrés Pereaiiez, Camila Figueredo-Salinas, Juan Carlos Vega, Adrian

Marcelo Franco-Vasquez, Teddy Angarita-Sierra

Resumen: Los venenos de las serpientes han evolucionado con el pro-
pésito de dominar, inmovilizar y digerir a sus presas, ademas de servir
como defensa frente a sus depredadores. Por lo tanto, las toxinas que
los conforman estan disefiadas especificamente para alterar o inhibir de
manera precisa las funciones metabdlicas y fisioldgicas de sus presas o
depredadores naturales. Por ejemplo, las metaloproteasas actuan prin-
cipalmente alterando las uniones endoteliales, las fosfolipasas A, dafian
los tejidos del musculo esquelético y las toxinas de tres dedos afectan
la transmisién de las sefiales eléctricas en las uniones sinapticas neuro-
musculares. Por ende, el envenenamiento ocasionado por las mordeduras
de serpientes se caracteriza de acuerdo con los sintomas fisiopatologi-
cos, hemocitotdxicos, miotoxicos y neurotdxicos que exhiben sus presas
o personas durante un accidente ofidico. Actualmente, las hipotesis sobre
los mecanismos de accion toxica y las potencias de los componentes in-
dividuales del veneno siguen bajo debate, al igual que las hipotesis sobre
los principales factores que determinan la amplia variabilidad en la com-
posicion de los venenos. Comprender los determinantes de la variabilidad
y composicién de los venenos de serpientes es fundamental, ya que es-
tos elementos juegan un rol principal en el desenlace de los envenena-
mientos causados por estos reptiles. En este capitulo presentamos una
revision integral de la complejidad en la composicion de los venenos de
serpientes, detallando la naturaleza bioquimica y funcional de sus toxinas,
y destacando su actividad durante el envenenamiento.

Palabras clave: Venenos de serpiente, toxinas, envenenamiento, actividad
funcional, modelos 3D.
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1. Conceptos basicos sobre los venenos de las
serpientes

1.1 Sistemas de inoculacion del veneno

La capacidad de las serpientes de constrefiir e inocular toxinas a sus
presas, son tal vez, dos de los rasgos biolégicos mas conocidos y sor-
prendentes de estos reptiles. En particular, los sistemas de inoculacién
de veneno han recibido gran atencién debido a su sofisticada especializa-
cion, rutas evolutivas y convergencias ecoldgicas [1-3]. Los mecanismos
de inoculacién de toxinas se han estudiado principalmente en familias
altamente venenosas como Elapidae (p. ej., corales, cobras) y Viperidae
(p. €j., viboras, serpiente cascabel), y mas recientemente en la familia
Colubridae (p. €j., corredoras, cazadoras, bejuquillos, etc.), la familia de
serpientes con el mayor numero de especies del mundo [1].

El aparato venenoso de las serpientes de las familias Viperidae, Elapidae
y Colubridae, cuenta con cuatro unidades o elementos basicos para su fun-
cionamiento eficiente. Primero, el veneno debe producirse y almacenarse
en un depésito (=glandula). Segundo, este debe ser transportado al lugar
previsto para su inoculacion. Tercero, se requiere de un mecanismo para li-
berar el veneno hacia un organismo objetivo, minimizando el riesgo de pér-
dida. Cuarto, requiere un mecanismo de propulsidon que rodee el reservorio
(=glandula), que permita el flujo de veneno a través del sistema, desde el
sitio de almacenamiento inicial hasta el organismo objetivo [4].

Especificamente, las glandulas venenosas y las glandulas accesorias, los
conductos conectores, los colmillos y los musculos estriados que rodean
las glandulas, representan el aparato venenoso en su totalidad. Los primeros
tres componentes se presentan en pares, uno a cada lado de la cabeza de la
serpiente ubicados en la regién temporal y terminando en la region maxilar.
Las fibras musculares cubren un area ligeramente mas amplia de la cabeza
de la serpiente y forman parte del sistema de compresion que permite libe-
rar el veneno. Los mecanismos para la mordedura y propulsién del veneno
estan compuestos por musculos digastrico, pterigoideo, temporal anterior y
temporal posterior, que se encuentran a cada lado de la cabeza [5].

El aparato venenoso de las serpientes se caracteriza por sus colmillos,
los cuales siempre se encuentran en la maxila superior y nunca en ningun
otro hueso portador de dientes [6]. Las serpientes con colmillos presentan
cuatro tipos de arquitectura dental (Figura 1): colmillos frontales cortos, con
canales abiertos o parcialmente cerrados que conducen el veneno a través
de un surco visible que conecta con los orificios (denticion proteroglifa: Ela-
pidae y Atractaspididae, como las serpiente coral o la serpiente aspid afri-
cana, respectivamente; Figura 1C); colmillos frontales largos y tubulares con
conductos cerrados que transportan el veneno una superficie lisa entre los
orificios (denticion solenoglifa: Viperidae, cascabeles o viboras; Figura 1D); y
colmillos acanalados sélidos y agrandados ubicados en el extremo poste-
rior del maxilar (denticion opistoglifa: colmillos traseros de falsas cobras de
agua; Figura 1B); estos esta presentan en numerosos linajes de colubridos
(los surcos pueden estar presentes en la regidén anterior, posterior, lingual o
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labial del colmillo). La posicidon frontal de los colmillos en las estructuras de
los proteroglifos y solenoglifos difiere no sélo en la estructura de los colmi-
llos, sino también en el alto nivel de libertad cinematica del hueso maxilar.
En los solenoglifos, los colmillos pueden ocupar posicién casi paralela al
paladar cuando las dos estructuras estan en reposo y cercanas entre si,
permitiendo un giro de mas de 120 grados a lo largo del eje anteroposterior
para colocarlos directamente hacia la presa objetivo [4].
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Figura 1. Tipos de
arquitectura dental

en serpientes. (A)

Aglifa (anaconda verde
Eunectes murinus, UF
84822). (B) Opistoglifa
(serpiente de casa

costera Thamnodynastes
pallidus, UMMZ 246849).
(C) Proteroglifa (serpiente
coral Micrurus nigrocinctus,
UMMZ 131984). (D) Solenglifa
(serpiente de cascabel
sudamericana Crotalus
durissus, UMMZ 119571).
Todas las imagenes fueron
obtenidas el 05/08/2023
de Morphosource bajo la
licencia CC BY-NC-ND 4.0.
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El origen evolutivo de los colmillos, asi como de los otros elementos
del aparato venenoso, ha sido objeto de controversia, ya que su evolucién
involucra varias fuerzas subyacentes que han impulsado su diversifica-
cion [2]. A pesar de las incdgnitas evolutivas no resueltas, la mayoria de
los estudios coinciden en que los colmillos frontales presentes en los
vipéridos y elapidos, derivaron independientemente de las serpientes con
colmillos traseros (Colubridae), lo que refleja una evolucidon convergente
[4]. La evolucion del sistema de inoculaciéon de veneno se ha asociado
frecuentemente con especializaciones en la dieta y ecologia de estos rep-
tiles. Por ejemplo, entre las serpientes venenosas, existen dos estrate-
gias de caza predominantes: las serpientes con colmillos traseros y los
elapidos suelen exhibir una estrategia de morder y sujetar (constriccion),
mientras que la mayoria de las vipéridos y Atractaspis utilizan una estra-
tegia de morder y soltar, lo cual parece estar asociado al tamafio de la
presa [2,7]. Por lo tanto, el alargamiento del colmillo sugiere que ha sido
una adaptacion impulsada por el comportamiento de ataque mas que la
mayor tensién (fuerza de estiramiento) asociada con cambios estructura-
les en el aparato venenoso [2].

Dado que las serpientes se mueven lentamente y tienen una tasa me-
tabdlica baja, el aparato venenoso descarga rapidamente el veneno en
la presa para asegurar la presa, o como forma de defensa contra los de-
predadores, reduciendo asi el gasto energético [5]. Hay dos mecanismos
generales para la liberacién del veneno. EL primero, presente en los vipé-
ridos y elapidos, es un sistema de inoculaciéon alta presién en el que se
libera rapidamente un flujo de veneno mediante el aumento repentino de
presion. EL segundo, presente en los colubridos con colmillos traseros, es
un sistema de inoculacién de baja presion, donde la liberacién del veneno
es mas prolongada [1]. En este sistema de baja presion, la liberacion de
veneno es provocada por la fuerza mecanica obtenida cuando los colmi-
llos penetran en la presa. En el sistema de alta presion, la accién directa
de los musculos de la mandibula sobre la glandula del veneno genera una
presion que provoca una rapida liberacion del veneno. El sistema de alta
presion posee un sello hermético entre el conducto y el colmillo, ase-
gurando que se mantenga la presién en todo el canal de conduccion e
impulsando el veneno hacia la presa. En contraste, en el sistema de baja
presion carece de este sello hermético, lo que resulta en una menor pre-
sion del flujo de veneno [1].

Las serpientes de la familia Colubridae poseen un aparato «venenoso»
diferente (ver Capitulo 4). La glandula de Duvernoy, que es homologa a la
glandula venenosa y esta ubicada en una posicién similar, carece de un
gran lumen en su reservorio, asi como de los musculos de compresion a
su alrededor de la glandula. Este sistema utiliza presiones relativamente
mas bajas que el sistema de inoculacién presente en los vipéridos y elapi-
dos, liberando las secreciones lentamente en el epitelio bucal adyacente
a los colmillos posteriores de la maxila, los cuales puede o no ser acana-
lados [1,2,7,8]. La estructura de la glandula de Duvernoy varia ampliamen-
te entre las especies de colubridos, desde estar ausente hasta presentar
una glandula puramente serosay bien diferenciada [3]. De manera similar,
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las secreciones de esta glandula muestran un grado significativo de va-
riabilidad en su composicion, produciendo toxinas de origen enzimatico
digestivo o pancreatico, asi como fosfolipasas, fosfodiesterasas y protea-
sas [3] (ver Capitulo 4).

La investigacion inicial sobre los venenos de serpientes se centra en
sus propiedades toxicas y secreciones orales. Es evidente que los compo-
nentes de los venenos, incluidos los de las glandulas de Duvernoy, tienen
multiples funciones bioldgicas e incluso fines biotecnoldgicos [5] (ver Ca-
pitulos 4 y 10). Los sistemas venenosos de elapidos y viboras difieren en
tamafio y morfologia, pero todos comparten un disefio basico similar de
composicion y funcién.

1.2. Definicion de venenos

Para definir el veneno con precision, seguimos la propuesta de Arbuckle et
al. [10], quienes definen el veneno como «una sustancia bioldégica produci-
da por un organismo que contiene moléculas (toxinas) que interfieren con
los procesos fisiolégicos o bioquimicos en otro organismo. El organismo
venenoso ha desarrollado esta sustancia para proporcionarse beneficios
(alimentacion y/o defensa) al inocularla sobre otro organismo. El veneno
se produce y almacena en una estructura especializada y se transfiere ac-
tivamente a otro organismo a través de una lesion causada por un sistema
de inoculacion especializado».

En un contexto bioldgico, el término «tdxico» se refiere a la propiedad
letal de una sustancia quimica, expresada como la dosis letal media (DL,,)
o la dosis letal absoluta (DL,,), generalmente identificada y caracterizada
en condiciones de laboratorio definidas. EL término «venenoso» se refiere
a la funcién o rol bioldgico de la secrecién de una sustancia producida
por un animal que se utiliza para la defensa o la obtencién de otro animal
como presa [6]. La observacién del animal en su habitat natural suele ser
la base para concluir si una secrecion se utiliza como veneno. Los dos
términos se basan en conceptos diferentes, por lo que hay mas en juego

que la mera semantica [3].

Los venenos son mezclas de proteinas, enzimas, péptidos, iones, car-
bohidratos y trazas de otras moléculas, producidas en las glandulas y
secretadas a través de sistemas especializados para someter a las presas,
digerirlas o disuadir a los depredadores (p. €j., venenos de serpientes,
escorpiones o arafias, entre otros). Por el contrario, lo que se denomina
como «ponzofa» (para relacionarlo con el término poison, en inglés) esta
compuesto por sustancias que se concentran en el cuerpo de ciertos
organismos o regiones anatomicas de los mismos. Puede causar efectos
adversos en otros organismos que los manipulan o consumen (p. ej., espi-
nas de pez ledn o piel de ranas venenosas que se encuentran en la familia
Dendrobatidae). Las toxinas son sustancias producidas por organismos
vivos que pueden alterar la homeostasis de otros organismos estan ex-
puestos a ellas [10].
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Figura 2. ;Venenoso =
Peligroso? Un toxicologo

clinico describiria una

Bothrops asper como
venenosa porque

su mordedura tiene
consecuencias nefastas

para los humanos y

muchos mamiferos como
los perros. Sin embargo,

para la serpiente cazadora

Clelia clelia (musurana),

una B. asper es una comida
deliciosa y no venenosa

segun la definicién que

requiere la muerte o una
actividad farmacoloégica

adversa [20-23].

Ambos términos involucran la composicion de toxinas, y la toxinologia
es el estudio de estas sustancias. Se trata de una rama de la toxicologia
que se encarga de estudiar las moléculas producidas por organismos vi-
vos. Estas moléculas se reconocen como venenos cuando son inoculados
de forma activa por un animal a otro; y como ponzofia cuando las toxinas
albergadas en los tejidos de animales, plantas, hongos y bacterias son in-
geridas, absorbidas o inhaladas por un organismo causandole dafio [4,11].

Ser venenoso es un rasgo ecologico funcional que se comporta como
intermediario en las interacciones entre dos o mas organismos. Sin em-
bargo, es importante comprender que el término «venenoso» no necesa-
riamente significa ser «peligroso» (Figura 2). El nivel de peligro depende
de la susceptibilidad al veneno por parte del organismo objetivo, asi como
de la cantidad de veneno que se inyecta. Por ejemplo, en el caso de una
mordedura seca (mordedura de serpiente sin inoculacion de veneno) [12],
es posible que el veneno ni siquiera llegue al organismo. El veneno es un
rasgo comun entre las serpientes de importancia médica (familias Elapi-
dae y Viperidae) [13]. Sin embargo, para algunas especies «no venenosas»,
como ciertos colubridos con colmillos traseros [19] (ver Capitulo 4), sus
secreciones causan sintomas leves de envenenamiento, o en casos poco
frecuentes coagulopatias que pueden poner en riesgo la vida las personas.

(No veneno SOJ

Musurana
Clelia clelia

Inofensiva Peligrosa

Peligroso Inofensiva (Venenosg,

Canis familiaris Bothrops asper

La composicion y actividad de los venenos de serpientes evolucion6
en paralelo con la fisiologia de sus presas y, posiblemente, de sus de-