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Introduccion

La habilidad de producir saliva téxica. ya
sea para prolegerse de los depredadores o como
medio para capturar presas. ha sido desarrolla-
da por un buen nimero de vertebrados, siendo
los casos de las serpientes v algunos otros rep-
tiles, los mads conocidos. Dentro de los mamife-
ros, esta adaptacidn, al menos actualmente, estd
confinada al orden Eulipotyphla, al que perte-
necen todas las especies del viejo orden
Insectivora que tuvieron su origen en el antiguo
continente de Laurasia durante el periodo
Cretacico Tardio (ej.; musaraias, lopos, erizos
v solenodones). A pesar de su clasificacién
como «insectivoross, la dieta de estos animales
no se circunscribe a los insectos y otros inver-
tebrados, sino que también incluye pequeiios
vertebrados e incluso plantas. En general, los
insectivoros son depredadores muy activos. Las
musaraiias (Soricidae), en particular, necesitan
consumir una cantidad de nutrientes al dia
superior a su propio peso para cubrir sus reque-
rimientos metabdlicos.,

A continuacion haremos una revision de los
mamiferos venenosos actuales, con especial
énfasis en aquellos que cuentan con saliva tdxi-
ca, v sus respectivos habitos de caceria y meca-
nismos de inyeccion del veneno. Luego nos
centraremos en la trayectoria evolutiva de los
aparatos de inyeccion de saliva venenosa
(AISV) anterior a los modernos solenodones,
limitada a un par de especies del Paleoceno de
Alberta (Canadd) v a dos grupos de musaraias
del Pleistoceno de Atapuerca (Espaifia).
Finalmente expondremos las principales hipo-
tesis que dan cuenta de la aparicién del veneno
en los mamiferos.

Mamiferos venenosos

La evidencia mis concluyente de la posesion
de saliva venenosa entre los modernos
Eulipotyphla se ha obtenido para la musaraia
rabicorta americana (Blarina brevicauda), el
musgafio patiblanco (Neomys fodiens). el mus-
gafno de cabrera (Neomys anomalus) y el soleno-
don de Haiti (Solenodon paradoxus), Estas cua-
tro especies poseen glindulas submandibulares
alargadas y de caracter granular donde se produ-
ce la saliva toxica, que es transportada por con-
ductos a la parte anterior de la mandibula
(DurFToN, 1992). Esta estructura recuerda a la del
monstruo de Gila (Heloderma suspectum). cuya
saliva venenosa se origina en glindulas sublin-
guales, pero contrasta con la de las serpientes, en
las que el veneno proviene de las glindulas parG-
tidas. ubicadas en el maxilar.

Los solenodones o almiquis eran los carnivo-
ros dominantes en las islas de Cuba y Haiu
antes de la llegada de los espafioles. Son pareci-
dos, hasta cierto punto, a musaraias muy des-
arrolladas de patas largas (fig. 1). De hecho.
junto con los erizos. son los insectivoros de
Laurasia mds grandes gue existen. El solenodon
de Haiti segrega saliva téxica y probablemente
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ocurre lo mismo con la especie

cubana (5. cubanus). La mayor -
parte de la dieta de estos ani- = 9
males la componen invertebra- ——
dos como escarabajos, grillos y
larvas de diferentes insectos,
asi como milpiés. lombrices v
termitas; pero los solenodones
son suficientemente grandes
para cazar pequeios veriebra-
dos como anfibios. reptiles e
incluso  pequefios  pdjaros.
Cuando cazan. s¢ aproximan
con movimientos rdpidos para
que la presa no escape y alar-
gan la mandibula para levan-
tarla. Cuando la tienen atrapa-
da, la presa queda inmoviliza-
da por la saliva t6xica
{(MacDonaLDp, 2006). Los sole-
nodones presentan un surco
profundo en la cara interna de
los segundos incisivos de la
mandibula (fig. 2). donde la
saliva venenosa se acumularia
copiosamente para favorecer su entrada en las
heridas (Ragg, 1959).

La musarana rabicorta (B, brevicauda) habita
la mavor parte de Norteamérica. Es una especie
relativamente grande v robusta, que llega a
alcanzar los 105 mm de longitud y los 30 g de
peso (fig. 3). Estas musaraias son muy voraces
v se estima que llegan a consumir ¥ metabolizar
hasta tres veces su peso en alimento al dia
(MacDoNaLD, 2006). Su dieta esta compuesta
fundamentalmente por insectos y otros inverte-
brados, pero también consumen pequefios verte-
brados vy plantas (DANNELID 1998). La
saliva de B. brevicauda, una de las mis
toxicas que existen (Kira et al. 2004),
brinda al animal 1a posihilidad de cap-
turar presas que le superan en tamafio,
a las cuales inmoviliza y mantiene en
estado comatoso (DANNELID 1998).
Dicha capacidad le permite almacenar
alimento durante periodos de escasez
(MERRITT 1986).

Tanto el musgano patiblanco
(N. fodiens) como el de cabrera (N. ano-
malus), ambos de habitos acudticos,
cazan peces v anfibios a la par que
invertebrados. Al igual que Blarina.
ambas especies tienen la costumbre de
almacenar alimentos. generalmente

Foto: C. Arredondo

Fignra 2. Detalle del surco en' la cara interna del segundo inecisivo inferior
derecha de un efemplar fisil de solenodon de Cuba {Solenodon cubanus).

ocultos debajo de rocas (BLaxco, 1998).

Tanto Blarina como Neomys suelen atacar a
las presas mds grandes desde atris, inflingiendo
mordeduras en el cuello, desde donde la neuro-
toxina llega con mayor facilidad al sistema ner-
vioso central (CHURCHFIELD, 1990). Los extrac-
tos de esta toxina afectan a los sistemas nervio-
s0, respiratorio vy vascular, causando convulsio-
nes, movimiento descoordinado. parilisis v
eventualmente la muerte en pequenos vertebra-
dos como ratones y sapos (Durron. 1992).
Ni Blarina ni Neomys tienen incisivos inferniores

Fignra 3, Musergdia rabicorta de Nerteamérica (Blarina brevicauda)

contiendo i msecte,
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Figura 4. Mandibula de un espécimen del soricing indeterminado procedente de lox niveles correspondientes al
Pleistoceno faferior de fa Gran Doling (sierra de Arapuerca, Burgos, Espaie )

con surcos del tipo descrito en los solenodones,
pero los dientes correspondientes presentan
superficies internas concavas que tendrian la
misma finalidad (ChHurRCHFIELD. 1990},

De algunas otras especies, se supone gue tam-
bién tendrian saliva venenosa, pese a no contar-
se con estudios histolégicos que avalen tales sos-
pechas. Existen interesantes observaciones sobre
la parilisis provocada por la mordedura de la
musarafa canaria (Crocidura canariensis) en el
lagarto atlantico (Gallotia atlantica. LOPEZ-
Jurapo y MaTEO, 1996) v por la mordedura de
la musarana acudtica americana (Sorex palusiris)
en la salamandra gigante de california
(Dicamptodon  ensatus: NussBaum vy MAsER.
1969). Del topo europeo (Talpa europaeq) se
dice que acumula gusanos bajo tierra en un esta-
do de semiparilisis, al estilo de B. brevicauda
(Durron, 1992).

Fuera del orden Eulipotyphla, sélo los qui-
ropteros (murciélagos) v los monotremas (ormi-
torrincos y equidnas) muestran algin indicio de
avenenos. El vampiro (Desmosdus) tiene un
poderoso anticoagulante en su saliva. mientras
que los omitorrincos (Ornithorfivncus) presen-
tan unas espuelas acanaladas en sus patas trase-
ras, desde las que secretan un potente fluido
toxico (DuFToN, 1992).

Los mas antiguos

Hallazgos recientes, publicados en la revista
Nature por Richard C. Fox y Craig C. Scori
(2003}, muestran que el uso de saliva toxica no
estuvo restringido a los Eulipotyphla en el pasa-
do v que los mamiferos bien pudieron haber des-
arrollade esta habilidad en varias ocasiones
durante su historia evolutiva, como ha ocurrido
con las serpientes (Jacksow, 2003). Prueba de
esto son los restos fasiles de dos pequefios mami-
feros del Paleoceno (ca. 60 Ma): Bisonalveus
browni y otra especie indeterminada, procedentes
de Alberta (Canadd). Ambos grupos presentan
caninos, superiores en el primero ¢ inferiores en
el segundo, con largos vy profundos surcos en la
superficie labial. El hecho de estar recubiertos de
esmalte y aparecer sistematicamente en todos los
individuos estudiados. descarta que sean produc-
to de algun tipo de patologia o proceso de alters-
¢ion post-mortem.

Se trataria pues, en opinion de los autores, de
auténticos aparatos especializados en la invec-
cion de saliva venenosa, al estilo de las serpien-
tes, cuyo referente actual mas aproximado entre
los mamiferos seria el incisivo acanalado de los
solenodones. B. browni, en particular, pertenece
al orden Cimolesta y su perfil es el de un peque-



o depredador con molares v premolares apro-
piados para romper y aplastar los cuerpos de
pequenos artropodos ¢ invertebrados, que serian
previamente inmovilizados por el veneno inyec-
tado por los caninos superiores del animal (Fox
y Scotr, 2005).

Cabe senalar que. ain mis recientemente, la
interpretacion de Fox y Scott ha sido duramente
cuestionada por FOLINSBEE er al. (2007) vy ORrR et
al. (2007). Para estos dos equipos de investiga-
dores, los surcos en los caninos de los mamife-
ros del Paleoceno corresponderian mas propia-
mente a refuerzos estructurales que a mecanis-
mos de mveccion de saliva toxica.

Pequenos «gigantes»: las
musaranas Vernenosas
de Atapuerca

Un descubrimiento inesperado v sorprenden-
te, fruto del andlisis minucioso de los insectivo-
ros fosiles de Atapuerca, ha sido la identificacion
del primer aparato inyector de saliva venenosa
(AISV) en musaranas, documentado en especi-
menes de Beremendia fissidens y de un soricino
indeterminado (fig. 4). procedentes de los niveles
commespondientes al Pleistoceno Inferior en los
yacimientos de la Sima del Elefante (ca. 1.5-
1,2 Ma) v la Gran Dolina (ca 0.9-0.78 Ma). res-
pectivamente (Cuenca-Bescos y Rores, 2007).
Estos dos soricinos (subfamilia Soricinae o
musaranas de dientes rojos). muy grandes para
los estandares actuales (ca. 40-45 g de peso en
Beremendia v 55-60) g en el soricino indetermi-
nado), desarrollaron un AISV diferente al de

Foto: J. Trueba

Bisonalveus y al del otro mamifero del Paleoceno
descritos en la seccién anterior, siendo mds pare-
cido al de los modernos solenodones.

Las musaranas de Atapuerca poseian un
AISV altamente especializado: los incisivos
inferiores de estos animales, extraordinariamen-
te alargados, puntiagudos ¥ vueltos hacia arriba
en comparacion con los de otros soricidos, pre-
sentan un surco medial largo v angosto. cubierto
de esmalte y con forma de «C» en seccion trans-
versal (figs. 5 y 6a). Dicho canal serviria para
conducir la saliva venenosa, generada en algin
tipo de glindula submandibular. a lo largo de la
corona hasta Ja punta del diente. Adicional-
mente, estos animales contaban con mandibulas
robustas v una sinfisis modificada. con una
amplia fosa que estaria llena de tejido conectivo
en vida de los animales (figs. 5 v 6b). La sinfisis
es el punto de unién entre las mitades derecha e
izquierda de la mandibula. Una sinfisis mas fuer-
te ¢ inamovible aumentaria la fuerza de morde-
dura ejercida sobre las presas.

El gran tamano alcanzado por las musaranas
con AISV de Atapuerca podria responder a una
adaptacion para la caceria de presas cada vez
mds grandes (ej.. pequefios vertebrados). La
necesidad de inmovilizarlas habria propiciado la
seleccion y posterior desarrollo de un aparato
inyector mds sofisticado. El referente actual mas
aproximado para el comportamiento de estos
animales seria, tal vez. la musarana rabicorta
norteamericana (B. brevicauda), cuya saliva
téxica, como ya dijimos. le permite capturar pre-
sas mas grandes que ella misma. Las musarafias
de Atapuerca, con una masa corporal tres o cua-
tro veces superior a la del actual musgano pati-

Figura 5. Mandibuda incompleta de soricing indeterminado (ejemplar MPZ 200559, en vista medial,
mostrando el AISV..8 = Surco, I = Fosa
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1 mm

Figura 6. a. Detalle visie en SEM de la punta deaen inci-
sive de Beremendia fissidens (ejemplar MPZ 2005/454 ),
en vista medial, mostravdo ef surco en forma de «Cs
citbterte de esmalie. b, Detalle de la fosa simfTsiaria del
saricing indererminado (ejemplar MPZ 2005/590),
NF = Foramen nutricio.

blanco (N. fodiens), podrian haberse arriesgado
con presas relativamente grandes y peligrosas,
con la ayuda del potente veneno gue su complejo
AISV transmitiria de forma rapida y eficiente.

SFPor que el veneno?

Hemos sugerido un motivo para el desarrollo
de un AISV en las grandes musaranas fosiles de
Atapuerca, motivo que puede hacerse extensivo
a los modernos solenodones caribefios. Pero.
Zcual es el motivo para el desarrollo de veneno
en primer lugar? El profesor Mark Dufton, en su
influyente trabajo del afo 1992, Venomous
Mammals (Mamiferos Venenosos), plantea algu-
nas posibilidades. como la de que la saliva toxi-
ca hava surgido en conexion con la habilidad de
algunos insectivoros de almacenar invertebrados
(ej.: Blarina, Neomys. Talpa). vivos pero inmo-
vilizados, como reserva de comida. Alterna-
tivamente. el veneno podria haber sido el resul-
tado de la necesidad de un poderoso agente
digestivo en la saliva, dados los altos requeri-
mientos metabdlicos de los insectivoros en gene-
ral.

No obstante, para DUFTON (1992). una expli-
cacion mds razonable. ¥ que se enmarca en un

contexto evolutivo mis amplio. podria deducirse
del considerable porcentaje de vertebrados que
forma parte de la dieta de los insectivoros v de su
habilidad para enfrentar presas mds grandes que
ellos. Determinante en esta capacidad es la velo-
cidad y sorpresa que caracteriza el ataque de
estos animales vy la posesion de veneno neuroto-
Xico que, inyectado al primer asalto. paraliza a
las presas, reduciendo el costo energético de la
lucha. Esta caracteristica bien podria ser el lega-
do de hibitos ancestrales.

De acuerdo al registro fésil. es un hecho que
algunos mamiferos placentados del Cretdcico
Tardio tenian dientes y esqueletos semejantes a
los de los modernos erizos y musaraias y. en
consecuencia, es posible que su dieta y hidbitos
fueran parecidos. Se podria pues también exten-
der la analogia a la capacidad de producir saliva
toxica, que permitiria a éstos mamiferos primiti-
vos capturar presas de hasta el doble de su tama-
0. De la misma forma que hasta hace poco se
creia que los imsectivoros modernos subsistian
tnicamente a base de invertebrados, hasta ahora
no se habia considerado que los «insectivoros»
del Cretacico pudieran haber consumido presas
(ej.: otros mamiteros. dinosaurios) mas grandes
que ellos. Es posible que, en lugar de la imagen
de criaturas timidas y poco especializadas que se
tenia de estos animales, debieran ser vistos como
predadores eficaces y altamente competitivos.
para quienes la produceion de saliva toxica no
desempefiaria un rol menor.

Aungue no se trata de un placentado en cuan-
to tal, es especialmente ilustrativo, en este senti-
do, el caso de Repenomamus giganticus, un
mamifero Mesozoico del tamafio de un gato, en
cuyo contenido estomacal se hallaron restos de
un pequeiio  dinosaurio  herbivoro: un
Psittacosurus juvenil (Hu er al., 2005). Los
autores de este importante descubrimiento pien-
san que Repenomamus habria sido un activo
depredador que, probablemente, competiria con
los dinosaurios por comida v territorio.

En esta linea de pensamiento. seria plausible
un escenario en gue los primitivos mamiferos pla-
centados no se hubieran limitado a heredar la
mayoria de nichos ecoldgicos por accidente
(ej.: extincion de los dinosaurios), sino que habri-
an competido activamente por ellos, dejando
fuera del «nicho insectivoro= a otros vertebrados,
como pudieron ser los mamiferos marsupiales, las
proto-aves ¥ los dinosaurios (ej.: pequefios terd-
podos y omitdpodos). Pero la relacion predador-
presa sélo se mantiene estable mientras la especie



predadora no sea capaz de capturar presas mas
grandes que clla. Si adquiere esta habilidad, gra-
cias al desarrollo de saliva toxica por ejemplo, el
balance para ambas partes puede ser nefasto: la
disponibilidad de presas podria menguar y el ries-
go de extincion aumentar para el depredador. Es
muy probable que éste sea el motivo primordial
por el que la produccion de veneno salivar no se
extendio a otros grupos de mamiferos y se mantu-
v circunscrila al dmbito de los «insectivoross.

Una muestra de que la produccion de veneno
ha desempeifiado un papel importante en la histo-
ria evolutiva de los mamiferos, es el hecho de que
actualmente tengamos especies con saliva toxica
en regiones tan diversas como Europa (Neanys),
Norteamérica (Blarina) v el Caribe (Solenodon),
cuva farmacologia es similar en todos los casos.
El reciente hallazgo de los mamiferos «insectivo-
ros» del Paleoceno de Canadd v de las musaranas
«gigantes» del Pleistoceno de Atapuerca, ambos
con sendos AISVs, no sélo arzumenta a favor del
origen independiente de saliva téxica en diferen-
tes grupos de mamiferos, sino que contribuye a
hacer verosimil el panorama evolutivo anterior-
mente expuesto.

Cabe mencionar, por dltimo. que un estudio
reciente (HURUM ef al.. 2006) ha demostrado que
el espolén venenoso de los monotremas (ej.; el
ornitorrinco) tampoco es un cardcter de apari-
cion reciente, como hasta ahora se habia creido.
sino que algunos mamiferos Mesozoicos, mds
primitivos que los placentados (ej.: «gobicono-
daontidos» v multituberculados), habrian desarro-
llado ya mecanismos defensivos homélogos. Por
este motivo, Hurum y sus colegas se preguntan

si no cabria la posibilidad de que los mamiferos.

hubieran sido originalmente venenosos, perdien-
do la gran mayoria de ellos, con el tiempo, esta
adaptacion inicial.
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