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RESUMEN. Se analiz6 en forma comparada la anatomia muscular craneal de 34 especies de Xenodontinae neotropicales.
Se seleccionaron 22 caracteres variables con los que se realizé un andlisis de filogenia del grupo, utilizdndose dos especies
de Natricinae como grupo externo. Se obtuvieron 139 drboles igualmente parsimoniosos que muestran las relaciones més
probables entre las especies analizadas. Si bien se evidencian grupos parafiléticos, se destaca un clado bastante bien
apoyado, cuyos taxones integrantes presentan caracteristicas musculares particulares que los hacen altamente
especializados en cuanto a la evolucién de su sistema alimenticio, tanto morfolégica como funcionalmente.
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ABSTRACT. The comparative anatomy of the cranial muscles of 34 species of neotropical Xenodontinae is analized.
Twenty two variable characters are chosen, used in a phylogenetic analysis. Two species of Natricinae are used as out-
group. 139 trees are found that show the most probable relationships among the species analized. Although paraphyletic
groups are evident, a prominent well supported clade is observed. The taxa of this clade present particular myological
characteristics, that make their alimentary system very specialized, both morphologically and functionally.

Key words: phylogeny, cranial muscles, Xenodontinae, neotropical.

INTRODUCCION

Entre los colibridos, las Xenodontinae consti-
tuyen un grupo muy heterogéneo y amplia-
mente distribuido. Desde el punto de vista
anatémico son pocos los trabajos que enfocan
el estudio de esta subfamilia en forma compa-
rada y abarcando un nimero grande de espe-
cies. Osteolégicamente, las xenodontinas se
caracterizan por el marcado mejoramiento del
sistema maéxilo-palatino, que se verfa reflejado
en los misculos mandibulares asociados. A
pesar de ello, es poca la atencién que se ha
puesto sobre el sistema muscular de ofidios en
general. La mayoria de los trabajos son mera-
mente descriptivos (Haas, 1952; Albright &
Nelson, 1959; Kochva, 1962; Weaver, 1965;

Romano & Hoge, 1972; McDowell, 1986).
De la misma manera, trabajos de anatomia
comparada entre diferentes taxones son esca-
sos (Cowan & Hick, 1951; Cundall, 1986; Za-
her, 1997).

En relacién a la utilizacién de la muscula-
tura craneal como fuente de caracteres utiliza-
bles en andlisis de filogenia, las opiniones son
encontradas ya que para algunos autores es un
sistema con gran plasticidad y variabilidad
(Russell, 1988), mientras que para otros exis-
tirfa una marcada homogeneidad (Rieppel,
1980; Abdala & Moro, 1996), haciéndose no-
torias las variaciones s6lo en taxones de nive-
les superiores a familia.
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Mis alld de estas discrepancias, hipdtesis
de parentesco a partir de datos de musculatura
craneal fueron planteadas por Liem er al.
(1971), Varkey (1979), Ferrarezzi (1993) y
Zaher (1994).

El presente trabajo tiene como objetivos,
primero, aportar datos de la anatomia muscu-
lar craneal de numerosas especies de Xe-
nodontinae neotropicales, poco o nada conoci-
dos hasta ahora; y segundo, analizar las rela-
ciones de parentesco entre las especies selec-
cionadas sobre la base de estos datos. Se tra-
tard de verificar ademads el grado de variabili-
dad u homogeneidad del sistema muscular cra-
neal, a nivel tanto intraspecifico como intrage-
nérico.

MATERIALES Y METODOS

Se analizaron 66 ejemplares de 34 especies de
Xenodontinae (Apéndice) de las colecciones
herpetolégicas de la Fundacién Miguel Lillo
(FML), del Museu de Zoologia de la Universi-
dade de Sio Paulo (MZUSP), coleccion Félix
de Azara de Corrientes (CFA), de la Universi-
dad del Nordeste (CHC.UNNE), del Centro
de Investigaciones Ecoldgicas Subtropicales
de Misiones (CIES-HR) y del Instituto Butan-
tan de Brasil (IBH).

La musculatura crancal se disectd siguien-
do técnicas tradicionales de observacién ma-
croscOpica. En algunos casos se utilizé una
tincién con solucién de yodo (Bock & Shear,
1972) para una mejor visualizacién de deter-
minados musculos. Algunos ejemplares fueron
sometidos a una tincién diferencial para carti-
lago y hueso (Wassersug, 1976, modificada
por Fabrezi y Lavilla, com. pers.), para una
mejor determinacion de sitios de origen e in-
sercion. Los miisculos se clasificaron de
acuerdo a Albright & Nelson (1959), y la ter-
minologfa utilizada es de Haas (1952). Las ob-
servaciones se efectuaron con lupa binocular y
las gréficas se realizaron con cdmara clara.

Para el andlisis cladistico se utilizé el pro-
grama PIWE (Goloboff, 1993). El mismo en-
cuentra los drboles mds parsimoniosos bajo
pesos implicados. La estrategia de bisqueda
utilizada fue: mult*15 y max*. Para enraizar

los arboles se utilizaron dos especies de Natri-
cinae, cuyos datos se tomaron de Varkey
(1979). Sélo los cambios no ambiguos son
considerados como sinapomorfias para los
grupos (Tabla 2). Se calculé el bremmer su-
pport a fin de obtener el apoyo de los nodos.

RESULTADOS

Musculatura trigeminal: a) Adductores exter-
nus

o Adductor externus superficialis (figs. 1
y 2): en la mayoria de las especies analizadas
se origina sobre la superficie lateroanterior del
parietal y el borde posterior de la parte proxi-
mal del postorbital; en algunas especies s6lo
se origina sobre el parietal. Es un musculo
plano y aproximadamente rectangular; cubre
la mitad dorsoposterior de la gldndula de Har-
der. El cuerpo muscular llega aproximada-
mente hasta la parte media de los aductores
subyacentes y se prolonga desde alli en una
aponeurosis delgada que va a insertarse en la
superficie externa del hueso compuesto, a la
altura de la insercién del adductor externus
profundus. En algunas especies se observa
una banda anterior de fibras diferenciadas del
resto que se curva alrededor del dngulo de la
boca, adhiriéndose en forma laxa al tejido del
mismo (mundplatt).

e Levator anguli oris (fig. 2): presente
s6lo en Sibynomorphus turgidus. Se origina
en el borde posterior de la mitad distal del
postorbital. Es aproximadamente rectangular;
cubre la mitad anterior de la gldndula de Har-
der; se adosa al borde anterior del adductor
externus superficialis. El levator anguli oris
se inserta en la superficie mesial de la mund-
platt.

o Adductor externus medialis (figs. 1y
2): de origen variable en las distintas especies
analizadas: sobre la superficie lateroanterior
del parietal, superficie dorsal externa del su-
praoccipital y el ligamento supratemporal-cua-
drado; o sobre el parietal y el mencionado li-
gamento; o sobre el supraoccipital y dicho li-
gamento. El adductor externus medialis es
aproximadamente flabeliforme, plano y am-
plio en el origen y muy estrecho en el extremo
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Fig. 1: Misculos craneales de Liophis guentheri (vista lateral). Abreviaturas: AEM, adductor externus medialis; AEP,
adductor externus profundus; AEPa, adductor externus profundus, pars anterior, AES, adductor externus superficia-
lis; CQ, cervico quadrarus, DM, depressor mandibulae; GH, gliandula de Harder; GSL, gldndula supralabial; LG, liga-
mento cuadrado-maxilar; NM, neuromandibularis; Q, cuadrado; RQ, retractor quadrati.
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Fig. 2: Detalle de los musculos craneales de Sibynomorphus turgidus, mostrando el misculo levator anguli oris. Abrev.:
AEM, adductor externus medialis, AEP, adductor externus profundus; AEPa, adductor externus profundus, pars ante-
rior; AES, adductor externus superficialis; DM, depressor mandibulae; GH, glandula de Harder; LAO, levator anguli

oris; Q, cuadrado.

de insercién. Cubre aproximadamente la mitad
anterior del supratemporal; por su cara poste-
rior se adosa al adductor externus profundus
o al adductor externus profundus, pars ante-
rior cuando estd presente; por su cara anterior
se adhiere a la mundplart. Se inserta en la su-
perficie dorsal del hueso compuesto, mesial a
la insercién del adductor externus profundus.

o Adductor externus medialis, profundus
(fig. 3A): cuando presente, se origina en la su-
perficie lateral media del parietal. Es irregular
y plano, mds ancho en sus partes media y de
insercién; se ubica por delante y mesial al
adductor externus medialis 'y mesial al
adductor externus profundus; cubre la mitad
anterior del supratemporal. Se inserta en la su-
perficie dorsomesial del hueso compuesto, en-
tre el dentario y la cresta mandibular, externa-
mente a la insercién del pseudotemporalis y
mesial a la del adductor posterior.

o Adductor externus profundus, pars an-
terior (figs. 1, 2 y 3A): cuando presente, se
origina en la superficie anteroventral del ex-

tremo proximal del cuadrado. Es aproximada-
mente prismdtico y grueso; se adosa a la su-
perficie anterior del adductor externus pro-
fundus, ubicindose ligeramente mesial al mis-
mo. Se inserta sobre la superficie dorsolateral
del extremo anterior del hueso compuesto.

o Adductor externus profundus (figs. 1,2y
3A): sc origina sobre la cresta longitudinal del
cuadrado en toda su extensién, abarcando el
borde ventral del extremo proximal del mismo.
Es plano y aproximadamente triangular; cubre
completamente al adductor posterior subya-
cente, del que estd claramente separado por la
rama mandibular del nervio trigémino (V3). El
adductor externus profundus se inserta en la
superficie externa del hueso compuesto, entre
la articulacion con el cuadrado y el foramen su-
prangular. No existen variaciones significati-
vas entre las especies analizadas.

o Adductor posterior (figs. 3B y 3C): di-
vidido en un numero variable de capas en las
diferentes especies analizadas.

1- Dividido en tres capas:
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a) superficial: de origen amplio en la ma-
yorfa de las especies analizadas, sobre toda la
cresta longitudinal del cuadrado, en algunas
s6lo abarca dos tercios o la mitad de la longi-
tud del mismo. Aproximadamente trapezoidal
y plana, de menor tamafio que el adductor
posterior medio. El extremo anterior de inser-
cion cubre al foramen de Meckel. Se observa
una inervacion notoria de ramas secundarias
del V3. El adductor posterior superficial se
inserta en la superficie mesial del reborde ex-
terno de la fosa mandibular (hueso compuesto)
en toda su longitud.

b) medio: se origina sobre la cara antero-
mesial del cuadrado, mesial al origen de la
capa superficial. El adductor posterior medio
es aproximadamente triangular, plano y delga-
do, con su extremo anterior cruzado por el V3.
Se inserta en la fosa mandibular abarcando
casi toda la extensién de la misma.

¢) profundo: se origina en la superficie an-
teromesial del cuadrado en toda su longitud.
Es aproximadamente triangular, plano y del-
gado; es la capa de mayor tamafio del adduc-
tor posterior. Se inserta en la superficie me-
sial de la cresta mandibular; en algunas espe-
cies analizadas las fibras anteriores forman
una banda angosta que pasa externamente a la
cresta mandibular por su parte anterior, y se
insertan en el extremo anterior de la fosa man-
dibular.

2 - Dividido en dos capas: Las caracteristi-
cas de origen, insercién y morfologia general
coinciden con las de las capas superficial y
profunda antes descriptas.

3 - Dividido en cuatro capas: Las capas su-
perficial, media y profunda coinciden en sus
caracteristicas con las descriptas anteriormen-
te. La cuarta capa se observa por debajo de la
capa profunda del adductor posterior. Se ori-
gina sobre la cara mesial del extremo distal
del cuadrado y se inserta en la cara mesial de
la parte posterior de la cresta mandibular. Es
aproximadamente triangular y de menor tama-
fio que las capas restantes. .

o Pseudotemporalis (fig. 3A): en la mayo-
ria de las especies analizadas se origina en la
superficie lateroanterior del parietal, mesial al
origen del adductor externus superficialis y

por detrds del postorbital; en algunas especies
las fibras posteriores se originan sobre el bor-
de posterior del supratemporal. El pseudotem-
poralis es plano y alargado, ligeramente mas
ancho en los extremos; se adhiere a la mund-
platt por su borde anterior; estd cruzado en su
parte media por la rama maxilar del trigémino;
cubre parcialmente los misculos [levator
pterygoidei y pterygoideus. El pseudotempo-
ralis se inserta en la superficie dorsal del hue-
$o compuesto, entre el dentario y la parte ante-
rior de la cresta mandibular, mesial a la inser-
cién del adductor externus profundus y del
adductor externus profundus, pars anterior, y
posterior a la del adductor externus medialis.

o Pterygoideus (figs. 3A, 3B y 4): en al-
gunas especies se origina mediante un tendén
corto y conspicuo sobre el borde externo del
extremo anterior del ectopterigoides; en otras
especies algunas fibras se originan directa-
mente sobre el ectopterigoides. El prerygoi-
deus es piriforme y alargado, con la mitad
posterior abultada; cubre completamente al
pterygoideus accesorio. El tenddn de origen
se extiende sobre la superficie externa y ven-
tral del misculo, hasta aproximadamente la
parte media del mismo. El prerygoideus se in-
serta en la superficie ventromesial del proceso
retroarticular.

o Pterygoideus accesorio (fig. 4): se ori-
gina en la superficie ventral de la mitad poste-
rior del pterigoides. Las fibras externas se
prolongan sobre el borde externo del hueso
hasta contactar, en la mayoria de las especies
analizadas, con el extremo posterior del ectop-
terigoides. El prerygoideus accesorio se in-
serta en la superficie ventromesial del proceso
retroarticular.

b) Constrictores dorsalis

o Levator pterygoidei (figs. 3A y 3B): se
origina en la superficie lateroanterior del pa-
rietal y la superficie posterior del proceso pos-
torbital del mismo. En algunas especies anali-
zadas el misculo presenta una clara separa-
cién en dos grupos de fibras: las posteriores y
profundas se originan en la superficie lateral
del parietal, mientras que las superficiales se
originan sobre el proceso postorbital del mis-
mo, formando un tendén que cruza sobre las
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Fig. 3: Detalle de los miisculos aductores de Xenodonti-
nac en general. A) capa superficial; B) capa media; C)
capa profunda. Abrev.: AEMp, adductor externus me-
dialis profundo; AEP, adductor externus profundus,
AEPa, adductor externus profundus, pars anterior,;
APm, adductor posterior medio; APp, adductor poste-
rior profundo; APs, adductor posterior superficial; LP,
levator  pterygoidei, PS, pseudotemporalis; PT,
pterygoideus; Q, cuadrado; V2, rama maxilar del nervio
trigémino; V3, rama mandibular del nervio trigémino.

superficiales. El levator pterygoidei es grueso
y angosto en el origen, ancho y aplanado en
las regiones media y de insercién. Se inserta
en la superficie dorsal del pterigoides, con la
parte anterior hacia el borde mesial del hueso
por delante de la unidén pterigoides-ectopteri-
goides, y la parte posterior sobre el borde ex-
terno y posterior del pterigoides.

« Protractor pterygoidei (fig. 4): en algu-
nas especies se origina en la superficie poste-
rior externa del basisfenoides; en otras, el ori-

~
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gen incluye parte del proético. En ambos ca-
sos se ubica por delante y mesial al origen del
retractor pterygoidei, y posterior y mesial al
origen del retractor vomeris. El protractor
pterygoidei es plano y fusiforme, ligeramente
mads angosto en el extremo de insercion. Se
adosa a la superficie dorsal de la mitad poste-
rior del pterigoides y a la superficie ventral del
protractor pterygoidei, pars dorsalis (cuando
éste existe). El protractor pterygoidei se in-
serta en la superficie dorsal del extremo poste-
rior del pterigoides.

o Protractor pterygoidei, pars dorsalis
(fig. 4): de origen variable en las diferentes
especies analizadas: sobre la superficie poste-
rior externa del basisfenoides a la altura del
foramen de Vidian posterior; o con parte de
las fibras sobre la superficie ventral del proo-
tico; o inicamente sobre el prodtico. En todos
los casos el miisculo se ubica por detrds del
origen del retractor pterygoidei y por detrds y
externamente al origen del protractor
pterygoidei. El protractor pterygoidei, pars
dorsalis es largo y angosto; se ubica paralelo
y dorsal al protractor pterygoidei. El protrac-
tor pterygoidei, pars dorsalis se inserta en la
superficie dorsal del extremo posterior del pte-
rigoides.

o Retractor pterygoidei (fig. 4): de origen
variable en las diferentes especies analizadas:
sobre la superficie posterior externa del basis-
fenoides; o sobre el basisfenoides y parte del
parietal; o inicamente sobre la superficie ven-
trolateral del prodtico; o Unicamente sobre la
superficie ventrolateral del parietal. En todos
los casos el origen se ubica por detrds del ori-
gen del retractor vomeris, por delante del
protractor pterygioidei 'y del protractor
pterygoidei, pars dorsalis, y externamente al
foramen de Vidian anterior. El retractor
pterygoidei es plano, aproximadamente trape-
zoidal, mas ancho en el extremo de insercion y
engrosado en el de origen. En la mayoria de
las especies analizadas se inserta en la super-
ficie mesial del palatino, prolongdndose me-
diante una aponeurosis delgada sobre el borde
posterior del proceso prevomeriano de dicho
hueso; en algunas especies se inserta ademds
sobre el borde mesial del extremo anterior del
pterigoides.
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e Retractor vomeris (fig. 4): se origina en
la superficie media externa del basisfenoides,
a la altura del foramen de Vidian anterior, ex-
cepto en dos de las especies analizadas, donde
parte de las fibras se origina sobre la superfi-
cie ventrolateral del parietal. En todos los ca-
sos el origen se ubica por detrds del retractor
pterygoidei. El retractor vomeris es aproxi-
madamente piriforme, con la parte posterior
abultada. La regién de origen bordea el proce-
so suborbital del basisfenoides. El musculo se
prolonga hacia delante en un tendén de
aproximadamente una vez y media la longitud
total del cuerpo muscular, que corre paralelo y
externo al parasfenoides. El retractor vomeris
se inserta en el borde posterior de la fenestra
del proceso posterior del prevémer, a través
del mencionado tenddn.

o Protractor quadrati (fig. 4): se origina
en la fascia sobre los misculos cervicales ven-
trales, unido al midsculo del lado opuesto; ha-
cia delante se prolonga en una aponeurosis
delgada que se origina sobre la superficie pos-
terior del basioccipital, a la altura de los tu-
bérculos basioccipitales. El protractor qua-
drati es plano y muy delgado, flabeliforme en
el extremo de origen. En algunas de las espe-
cies analizadas el misculo se inserta sobre la
superficie dorsal del proceso retroarticular; en
otras, se inserta ademds sobre la superficie
posterior del extremo distal del cuadrado.

Musculatura Facial

e Depressor mandibulae (figs. 1y 2): se
origina sobre la cara externa del extremo
proximal del cuadrado con algunas fibras pos-
teriores sobre el borde posterior del supratem-
poral y sobre ¢l ligamento supratemporal-cua-
drado. El depressor mandibulae es plano y
fusiforme, méds ancho en el origen; cubre al
cuadrado por sus caras externas y posterior;
rodea el tendén de insercién del cervico qua-
dratus. El depressor mandibulae esta cubier-
to parcialmente por el retractor quadrati. Se
inserta en la superficie dorsal del proceso re-
troarticular. No presenta variaciones significa-
tivas entre las especies analizadas.

o Retractor quadrati (fig. 1): entre las es-
pecies analizadas se observan tres morfologias
diferentes:

a) completamente dividido: se diferencian

Fig. 4: Musculos craneales de Liophis miliaris (vista
ventral). Abrev.: PAC, pterygoideus accesorio; PP, pro-
tractor pterygoidei; PPd, protractor pterygoidei, pars
dorsalis; PQ, protractor quadrati; PT, pterygoideus;
RP, retractor pterygoidei; RV, retractor vomeris.

Fig. 5: Mdsculo adductor externus superficialis (carac-
ter 0). A) banda anterior de fibras diferenciadas, en con-
tacto con la mandibula; B) banda anterior de fibras dife-
renciadas, sin contacto con la mandibula. Abrev.: AES,
adductor externus superficialis; ba, banda anterior; D,
dentario; HC, hueso compuesto; POB, postorbital.

una parte anterior y una posterior. El retractor
quadrati anterior se origina en la fascia dorsal
sobre los spinalis capitis, a la altura de las
primeras vértebras cervicales. Este misculo es
plano y aproximadamente rectangular, mds
ancho en el origen. Las fibras distales se re-
tinen en un tendén largo y conspicuo, a través
del cual el miisculo se inserta sobre la superfi-
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cie externa del extremo posterior del maxilar.
El retractor quadrati posterior se origina en
la fascia dorsal sobre los spinalis capitis, por
detras del retractor quadrati anterior. El re-
tractor quadrati posterior es plano y aproxi-
madamente rectangular, mds ancho en el ori-
gen; contacta con el borde anterior del neuro-
mandibularis. El retractor quadrati posterior
se inserta sobre la superficie externa del extre-
mo distal del cuadrado. Tanto el retractor
quadrati anterior como el posterior cubren
parcialmente al cervico quadratus y al de-
pressor mandibulae.

b) parcialmente dividido: la divisién sélo
es notoria en el extremo de insercién. El re-
tractor quadrati se origina en la fascia dorsal
sobre los spinalis capitis, a la altura de las
primeras vértebras cervicales. Es un misculo
plano y delgado, aproximadamente trapezoi-
dal, mds ancho en el origen; cubre parcialmen-
te al depressor mandibulae. Hacia el extremo
distal se divide en dos grupos de fibras; las an-
teriores se insertan sobre el extremo posterior
del ligamento cuadrado-maxilar, y las poste-
riores sobre la superficie externa del extremo
distal del cuadrado.

¢) unico (indiviso): similar al rerractor
quadrati parcialmente dividido en cuanto a su
origen y caracteristicas. No presenta grupos
de fibras diferenciadas. El retractor quadrati
se inserta en la superficie externa del extremo
distal del cuadrado.

Musculatura cervical

e Neuromandibularis (fig. 1): se diferen-
cian tres porciones:

a) costal: se origina sobre la superficie la-
teral de las primeras costillas, con las fibras
agrupadas en haces claramente diferenciados.

b) vertebral: se origina en la fascia dorsal
sobre los spinalis capitis, por detrds del re-
tractor quadrati.

¢) hioidea: se origina sobre los bordes late-
rales del basihial.

Los tres grupos de fibras se unen en un
solo cuerpo muscular a la altura del angulo de
la mandibula. Aproximadamente trapezoidal y
plano; los miisculos de cada lado contactan
entre si en la linea media ventral. En la mayo-
ria de las especies analizadas el neuromandi-
bularis se inserta mediante una aponeurosis

25

notoria sobre la superficie externa del extremo
anterior del hueso compuesto y el dentario,
hasta casi el extremo anterior de la mandibula;
en algunas especies se inserta sélo sobre el
extremo posterior del dentario.

» Cervico quadratus (fig. 1): se origina
sobre los musculos cervicales laterales y la
piel de dicha regién. Es un misculo plano, an-
cho en el origen y muy angosto en la inser-
cién. Se inserta mediante un tendén largo y
conspicuo sobre ¢l borde posterior del extremo
proximal del cuadrado, entre las fibras del de-
pressor mandibulae.

Sobre la base de las caracteristicas obser-
vadas, se definieron 22 caracteres musculares
craneales que fueron considerados aditivos
(excepto los caracteres 15 y 16), con los cua-
les se elabord la matriz correspondiente (Ta-
bla 1).

Caricter 0 (fig. 5): Banda anterior del
adductor externus superficialis: (0) no dife-
renciada; (1) diferenciada, sin contacto directo
con la mandibula; (2) diferenciada, con con-
tacto directo con la mandibula.

Carécter 1: Origen del adductor externus
superficialis: (0) parietal y postorbital; (1) pa-
rietal.

Cardcter 2: Levator anguli oris: (0) ausen-
te; (1) presente.

Caracter 3 (fig. 6): Origen del adductor
externus medialis: (Q) parietal y ligamento su-
pratemporal-cuadrado; (1) parietal, ligamento
supratemporal-cuadrado y supraoccipital; (2)
ligamento supratemporal-cuadrado y supraoc-
cipital.

Caricter 4: Adductor externus medialis
profundo: (0) ausente; (1) presente.

Carécter 5: Adductor externus profundus,
pars anterior: (0) ausente o poco diferencia-
do; (1) bien diferenciado.

Carécter 6: Divisiones del adductor poste-
rior: (0) dos capas; (1) tres capas; (2) cuatro
capas. ’ _

Carécter 7: Origen del adductor posterior
superficial: (0) amplio; (1) reducido.

Cardcter 8 (fig. 7): Insercion del adductor
posterior profundo: (0) cara mesial de la cres-
ta mandibular; (1) con fibras en la cara exter-
na de la cresta mandibular.
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GSTQ Q
A

AEP

Fig. 6: Origen del musculo adductor externus medialis
(cardcter 3). A) sobre parietal y ligamento supratempo-
ral-cuadrado; B) sobre parietal, ligamento supratemporal-
cuadrado y supraoccipital; C) sobre ligamento supratem-
poral-cuadrado y supraoccipital. Abrev.: AEM, adductor
externus medialis; AEP, adductor externus profundus;
LG ST-Q, ligamento supratemporal-cuadrado; P, parietal;
Q, cuadrado; SO. supraoccipital.

Fig. 7: Insercion del musculo adductor posterior profun-
do (cardcter 8). A) con fibras en la cara externa de la
cresta mandibular; B) cara mesial de la cresta mandibu-
lar. Abrev.: APp, adductor posterior profundo; D, denta-
rio; HC, hueso compuesto; Q, cuadrado.

Cardcter 9: Origen del pseudotemporalis:
(0) parietal; (1) parietal y supratemporal.

Caracter 10: Origen del prerygoideus: (0)
mediante tendon; (1) mediante tendén y fibras.

Caricter 11: Pterygoideus accesorio: (0)
contacta con el ectopterigoides; (1) no contac-
ta con el ectopterigoides.

Cardcter 12 (fig. 8): Origen del levator
pterygoidei: (0) sin diferenciacién de fibras;
(1) con dos grupos de fibras diferenciadas.

Cardacter 13: Origen del protractor
pterygoidei: (0) basisfenoides; (1) basisfenoi-
des y prodtico.

Caricter 14 Protractor pterygoidei, pars
dorsalis: (0) ausente; (1) presente.

Caracter 15: Origen del protractor
pterygoidei, pars dorsalis: (0) basisfenoides;
(1) basisfenoides y proético; (2) proético.

Cardcter 16: Origen del retractor
pterygoidei: (0) basisfenoides; (1) basisfenoi-
des y parietal; (2) parietal; (3) prodtico.

Caracter 17: Insercién del retractor
pterygoidei: (0) palatino; (1) palatino y pteri-
goides.

Cardcter 18: Origen del retractor vomeris:
(0) basisfenoides; (1) basisfenoides y parietal.

Carécter 19: Insercidn del protractor qua-
drati: (0) proceso retroarticular; (1) proceso
retroarticular y cuadrado.

Caracter 20 (fig. 9): Retractor quadrati:
(0) dnico; (1) parcitalmente dividido; (2) com-
pletamente dividido.

Cardcter 21: Insercion del neuromandibu-
laris: (0) hueso compuesto y dentario; (1) den-
tario.

Discusion

El andlisis filogenético dio como resultado
139 arboles igualmente parsimoniosos, con un
fit = 118.4 y una longitud de 101 pasos. El
consenso estricto (fig. 10) muestra a Xe-
nodontinae (sensu lato) como un grupo mo-
nofilético (nodo 68), claramente separado de
Natricinae, caracterizado por tres sinapomor-
fias: origen del adductor externus medialis
sobre parietal, ligamento supratemporal-cua-
drado y supraoccipital (3.2); adductor poste-
rior dividido en al menos tres capas (6.1); y
origen del retractor pterygoidei sobre basisfe-
noides y parietal (16.1), esta tltima sélo en al-
gunos de los 139 arboles. El cardcter 6 (divi-
siones del adductor posterior) sufre una re-
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Fig. 8: Origen del musculo levator pterygoidei (cardcter 12). A) sin diferenciacién de fibras; B) con dos grupos de fibras
diferenciadas. Abrev.: LP, levator pterygoidei; P, parietal; PTG, pterigoides.

versién en Philodryas mattogrossensis, Oxyr-
hopus rhombifer y Liophis meridionalis, ya
que el adductor posterior en estas especies
presenta sélo 2 capas musculares como en los
Natricinae. En L. guentheri + L. miliaris, Xe-
nodon guentheri y Lystrophis semicinctus,
este cardcter pasa del estado 1 al estado 2
(tres capas a cuatro capas). Esta subdivision
del adductor posterior, no reportada para
otros grupos de ofidios, es adquirida en forma
independiente en los taxones mencionados y
podria estar relacionada al mejoramiento del
sistema de aprehension de la presa.

Es interesante destacar aqui la distribucién
del cardcter 19 (insercién del protractor qua-
drati), ya que pasa del estado O (insercién en
el proceso retroarticular) al 1 (insercién en el
proceso retroarticular y en el cuadrado) en
cuatro oportunidades en forma independiente:
nodo 44 (Leptodeira annulata + Sibynomor-
phus turgidus), nodo 42 (Liophis guentheri +
L. miliaris), nodo 38 (L. meridionalis +
(Waglerophis merremii + Hydrodynastes gi-
gas)), y nodo 58 (Xenodon guentheri + Lys-
trophis). Nuevamente se podria inferir una
tendencia al mejoramiento del sistema de
aprehensién, puesto que un doble sitio de in-
sercion en el muisculo mencionado favoreceria
la protraccién del conjunto mandibular en su
totalidad.

Como grupo basal para Xenodontinae apa-
rece Pseudotomodon trigonatus; el resto de
las xenodontinas (nodo 67) comparten como
caracteristica comun la insercién del neuro-
mandibularis sobre hueso compuesto y denta-
rio. Dentro de este clado se separa un grupo
bastante irresuelto (nodo 53, fig. 10) que in-
cluye diferentes especies: Oxyrhopus rhombi-

fer, Helicops leopardinus, Leptodeira annu-
lata, Sibynomorphus turgidus, Tachymenis
peruviana, Philodryas psammophidens, Ph.
baroni 'y Ph. burmeisteri, caracterizadas todas
por presentar el origen del protractor
pterygoidei sobre basisfenoides y proético.
Tradicionalmente estas especies se han agru-
pado en diferentes tribus, algunas de las cua-
les no estdn muy bien definidas.

También dentro del clado Xenodontinae se
destaca un gran grupo (nodo 65, fig. 10) inte-
grado por todas las especies de Liophis 'y Lys-
trophis analizadas, las dos especies de Xe-
nodon, Philodryas mattogrossensis, Erythro-
lamprus aesculapi, Psomophis gennimacula-
tus, Waglerophis merremii ¢ Hydrodynastes
gigas. Se caracteriza por la presencia de
adductor externus profundus, pars anterior
bien diferenciado. Este cardcter sufre una re-
versién en Liophis atraventer + P. gennima-
culatus, en W. merremii + H. gigas, y en E.
aesculapi. Dentro del grupo mencionado se
destaca el clado (nodo 63, fig. 10) integrado
por las especies antes mencionadas, excepto L.
frenatus 'y Ph. mattogrossensis (nodo 63, fig.
10), caracterizado por la presencia de pro-
tractor pterygoidei, pars dorsalis, exclusivo
para este grupo. Los taxones incluidos, con
excepcion de P. gennimaculatus ¢ H. gigas,
han sido considerados dentro de la tribu Xe-
nodontini, definida por Dowling (1975) por la
presencia de hemipenes bilobados. La presen-
cia de protractor pterygoidei, pars dorsalis
como una nueva sinapomorfia para Xenodon-
tini fue propuesta por Moro (1999, en prensa).
Esta hipdtesis de agrupamiento ha sido apoya-
da por diferentes autores sobre la base de dis-
tintas caracteristicas. Los resultados de Cadle
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Fig. 9: Misculo retractor quadrati (cardcter 20). A) dnico; B) parcialmente dividido; C) completamente dividido. Abrev.:
LG, ligamento cuadrado-maxilar; MX, maxilar; Q, cuadrado; RQ, retractor quadrati; RQa, retractor quadrati anterior;

RQp., retractor quadrati posterior.

(1984) basados en datos inmunolégicos son
consistentes en lo referente a este clado, si
bien aclara que los mismos son insuficientes
para dilucidar en forma precisa las relaciones
entre los grupos involucrados. El resultado del
presente trabajo puede también considerarse
congruente con la hipdtesis de Myers (1986)
de que Hydrodynastes + Xenodontini integra-
rian un mismo grupo monofilético, basado en
caracteristicas de comportamiento (ensancha-
miento de la regién del cuello al ser molesta-
dos) exhibidas por varios taxones de Xe-
nodontini. Ya Neill (1964) relacioné a Hydro-
dynastes (= Ciclagras y Dugandia) con Xe-
nodon, basado en caracteres tanto morfoldgi-
cos como de comportamiento. Sin embargo,
Cadle (1984) predice la imposibilidad de una
relacion tan estrecha entre Hydrodynastes con
el resto de Xenodontini, puesto que de acuerdo
a comparaciones inmunoldgicas este género se
relacionarfa mucho mds cercanamente a otros
linajes de colubridos sudamericanos que a la
mencionada tribu.

Dentro del clado de Xenodontini (sensu
lato) se destacan dos nodos principales. Por
una parte el conformado por Liophis ceii, L.
meridionalis, Waglerophis merremii e
Hydrodynastes gigas (nodo 39, fig. 10), ca-
racterizado por el origen del pseudotempora-

lis sobre parietal y supratemporal (caricter
compartido con cuatro especies de Lystro-
phis); y el origen del levator pterygoidei con
dos grupos de fibras diferenciadas (exclusivo
de estos taxones). En este clado aparecen es-
trechamente relacionadas W. merremii e H.
gigas, que comparten como caracteristicas el
adductor externus profundus, pars anterior
poco diferenciado o ausente, y el retractor
quadrati dividido parcial o completamente.
Esta caracteristica particular del retractor
quadrati aparece ademds como sinapomorfia
del clado que agrupa a Xenodon, Lystrophis y
Liophis anomalus (nodo 60, fig. 10). Romano
& Hoge (1972) mencionan que entre los xe-
nodontinos, la musculatura de Lystrophis es la
que mas se asemeja a lo observado en Xe-
nodon;, utilizan ademads, caracteres morfoldgi-
cos del cérvico-maxilar y cérvico-mandibular
(retractor quadrati anterior y posterior res-
pectivamente) para separar W. merremii de
Xenodon. Dixon (1980) interpreta las relacio-
nes de estos géneros desde el punto de vista de
la osteologia craneal, entre otras caracteristi-
cas, postulando a Liophis como el grupo de
anatomia mdas ‘“generalizada”. Waglerophis,
Lystrophis y Xenodon presentan caracteristi-
cas més especializadas, tendientes principal-
mente a desarrollar una mejor capacidad ali-
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Fig. 10: Cladograma de consenso estricto obtenido, donde se muestran las relaciones de parentesco mds probables entre

los 36 taxones analizados.

menticia. Para Dixon (op. cit.) Lystrophis se-
ria el mas especializado de los grupos mencio-
nados, género que aparece como grupo termi-
nal en todos los cladogramas obtenidos en el
presente estudio. Las modificaciones osteold-
gicas observadas por Dixon (op. cit.) com-
prenden principalmente ¢l acortamiento y la
capacidad de rotacion de los maxilares. La ne-
cesidad de un sistema muscular adecuado a ta-
les funciones se pone de manifiesto en la divi-
sién sufrida por el retractor quadrati — par-
cial o completa — que aporta un sistema fun-
cional complementario para la cinesis del
maxilar. De acuerdo a Anthony & Serra
(1955) el cérvico-maxilar (= retractor qua-

drati anterior) estaria afectado dnicamente a
la retraccién del maxilar. Proponen su origen
a partir de un desdoblamiento del cérvico-
mandibular (= retractor quadrati posterior o
retractor quadrati propiamente dicho). De
esta manera, el maxilar rota al mismo tiempo
que se producen los movimientos de protrac-
cién del paladar y toma una posicién vertical.
El retorno del maxilar a la posicién inicial se
da tanto en forma indirecta a través de la ac-
cién del ectopterigoides, como en forma direc-
ta a través de un misculo retractor que le es
propio.

A pesar de que Waglerophis merremii e
Hydrodynastes gigas comparten con Lystro-
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Fig. 11: Cladograma que muestra el apoyo en cada uno de los nodos, utilizando bremmer support.

phis y Xenodon caracteristicas tales como
retractor quadrati dividido e insercion similar
del protarctor quadrati, se encuentran en un
clado diferente a éstos.” Como se mencioné
mds arriba, existen hipétesis acerca de la es-
trecha relacién entre estos taxones. Es proba-
ble que en un andlisis futuro considerando di-
ferentes tipos de caracteres en conjunto, se
pueda llegar a aclarar esta cuestion.

Entre los udltimos grupos mencionados,
Lystrophis aparece claramente monofilético,
caracterizado por el origen del pterygoideus
mediante tendén y fibras (10.1) y el origen re-
ducido del pterygoideus accesorio (11.1).
Dentro de este clado se destaca un grupo inte-
grado por L. pulcher, L. nattereri, L. histricus
y L. mattogrossensis, caracterizado por el ori-

gen del adductor externus superficialis sobre
el parietal (cardcter 1). Este mismo estado se
presenta como un paralelismo en Sibynomor-
phus turgidus.

Sobre la base de los resultados obtenidos,
se destaca una notoria falta de resolucién de
las relaciones de la mayor parte de los grupos
de xenodontinos analizados. En el contexto de
los datos considerados, muchos de los grupos
aparecen como parafiléticos. Algunos autores
coinciden en admitir la existencia de varios li-
najes diferentes entre los Xenodontinae, la
mayoria de los cuales carecen de una caracte-
rizacién consistente (Cadle, 1982, 1984;
Schwaner & Dessauer, 1982). En muchos ca-
sos, el grado de diferenciacion entre estos li-
najes es notorio, mientras que en otros no lo
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TABLA 1
1 2

01234 56789 01234 56789 01
Nerodia 20020 00000 -0000 -0000 O1
Tamnophis 10020 00000 -0000 -0000 O1
Lystrophis dorbignyi | 10000 11100 11001 20101 20
Ly. pulcher 11000 11001 11001 23001 20
Ly. semicinctus 10000 12110 11001 2010F 20
Ly. histricus 11000 11101 11001 20101 20
Ly. mattogrossensis | 11000 11101 11001 20101 10
Ly. nattereri 11000 11001 10001 20101 20
Waglerophis 00010 01001 01101 20101 20
Xenodon guentheri | 10000 12100 00001 00101 21
X. neuwiedii 10000 11000 00001 20000 11
Tachymenis 10010 01000 00010 -0000 00
Pseudotomodon 10010 01000 10000 -1100 O
Philodryas baroni 10010 01110 00010 -1000 00
Ph. burmeisten 10010 01110 00010 -1000 00
Ph. psammophideus | 10010 01100 00010 -1000 00
Ph. mattogrossensis | 20010 10000 00000 -1000 00
Liophis anomalus 20010 11000 00001 10000 20
L. frenatus 10010 11000 10000 -0000 00
L. ceii 20011 11001 10101 11000 00
L. sagittifer 20011 11010 10001 11000 00
L. guentheri 20011 12010 10011 11001 00
L. atraventer 20011 01110 10001 01000 00
L. meridionalis 20010 10011 10101 11001 01
L. reginae 10010 11010 10001 01000 10
L. miliaris 10011 12110 10011 01000 01
Psomophis 10011 01100 00001 01000 11
Leptodeira 00011 01000 10010 -2011 00
Hydrodynastes 10010 01001 10101 11001 10
Echinantera 00010 01000 01000 -0000 O-
Erythrolamprus 00010 01000 00001 11000 00
Helicops 00010 01010 00010 -1000 00
Oxyrhopus 10010 00000 11010 -1000 00
Clelia clelia 10010 01000 01000 -2000 00
C. rustica 10010 01000 10000 -2000 00
Sibynomorphus 11110 01000 01010 -1011 -0

Tabla 1: Matriz de caracteres para 36 .taxones
analizados. Los caracteres no comparables se indican con
el simbolo -.

es. A pesar de esto y como queda expresado
en el andlisis filogenético presentado, el grupo
de taxones que comprende a Xenodontini
(sensu lato) puede ser definido de manera bas-
tante precisa, sobre la base de caracteristicas
bien sustentadas, consideradas como “mds es-
pecializadas” en relacion a lo observado en el
resto de Xenodontinae analizados. A pesar de
esta afirmacion, el apoyo obtenido para los di-
ferentes nodos resulta bastante bajo (fig. 11).
Un andlisis de las divisiones principales de
Serpentes, muestra que las mismas se basan
claramente en una progresiva sofisticacién del
sistema alimenticio (Rieppel, 1988a). El grado
de perfeccionamiento alcanzado por los Ma-
crostomata en general incluye caracteristicas
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principalmente osteoldégicas del aparato man-
dibular, que se correlacionan con caracteristi-
cas especializadas de los midsculos asociados:
alargamiento de fibras y disposicién de las
mismas en forma paralela (Rieppel, 1980,
1984; Cundall & Green, 1982; Cundall,
1986); y tendencia a la compartimentalizacién
de los miusculos mandibulares (Rieppel,
1988b), sin estar acompanada por el desarro- |
llo de un sistema tendinoso asociado (bodena-
poneurosis) como se observa en lagartos. En
muchos casos, sin embargo, las variaciones en
los sistemas 6seo y muscular no necesaria-
mente se correlacionan entre si en forma di-
recta (Cundall, 1986; Abdala & Moro, 1996).
La evolucién del aparato masticador en ofi-
dios para adecuarse a los requerimientos de
movilidad que los diferentes tipos de alimenta-
cion le imponen, estaria dada en algunos ca-
sos, por variaciones independientes en los sis-
temas mencionados.

En términos evolutivos, las relaciones de
parentesco entre los grandes grupos de ofidios
indicarfan que la filogenia y diversificacién
estd regida por cambios estructurales de los sis-
temas involucrados en la alimentacién (Riep-
pel, 1988a). Esta misma tendencia podria con-
siderarse a menor escala en la evolucién dentro
de Colubridae en general y de Xenodontinae en
particular. En este caso, el grupo considerado
como Xenodontini (nodo 69, fig. 10), represen-
ta la maxima especializacién dentro de la
subfamilia, con la adquisicién de novedades
musculares particulares que los separan clara-
mente del resto de taxones analizados.

Pero mds alla de las variaciones menciona-
das, es posible aln reconocer, por lo menos
para Xenodontinae y siempre en el marco de
los caracteres analizados, la existencia de un
plan bdsico estructural de la musculatura cra-
neal. Si bien las variaciones de este patrén
anatémico son evidentes en mayor o menor
medida, muchas de ellas se refieren a modifi-
caciones en el tamafio relativo de las partes
que lo constituyen. Se puede mencionar al
misculo pterygoideus como un claro ejemplo
de constancia morfol6gica entre las diferentes
especies, ya que su variabilidad es minima.
Este musculo serfa el principal efector de los
movimientos mediales de la barra palatopteri-
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goidea y de la protraccién de la mandibula
durante la deglucién (Cundall, 1986). De
acuerdo a este autor, el patrén de actividad
del musculo es uniforme en diversas espe-
cies. Esto apoyaria la idea de que, mis alld de
diferencias anatémicas, el mecanismo encar-
gado de la deglucién es altamente conservati-
vo en colubroideos en general.

Lo mencionado anteriormente coincide con
lo postulado por McDowell (1986), para quien
lo que parecieran grandes diferencias en el pa-
trén de los organismos, es sélo el resultado de
la acumulacién de diferencias proporcional-

mente pequefias. Esto se hace mads notorio -

cuando se trata de taxones muy cercanamente
relacionados.
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APENDICE
MATERIAL ANALIZADO

o Clelia clelia: FML 02336 — San Miguel
de Tucumaén, Dto. Capital, Tucuméan; FML
00522 - Estéro Pirané, Formosa; FML 00898
— Ruta 9, Monte Bello, Dto. Rio Hondo, San-
tiago del Estero.

o Clelia rustica: FML 02004 — Marcos
Paz, Dto. Yerba Buena, Tucumin; FML
00746 — Yerba Buena, Dto. Taff Viejo, Tucu-
mén.

o Echinantera occipitalis: FML 02026 —
Tafi Viejo, Dto. Tafi Viejo, Tucumén; FML
02242 — San Miguel de Tucumadn, Dto. Capi-
tal, Tucumaén.

o Erythrolamprus aesculapi: FML 01563
— sin datos, Brasil; CIES-HR 0134 — Parque
Nacional Iguazd, Misiones.

o Helicops leopardinus: FML 00408 ~
destacamento Potrero N° 6, Formosa; FML
01626 — Puerto Pilcomayo, Dto. Pilcomayo,
Formosa.

« Hydrodynastes gigas: FML 01853 — na-
cida de hembra procedente de Estancia Los
Suspiros, Santa Fe; FML 01214 — nacida en
herpetario de la FML.

o Leptodeira annulata: FML 00659 — Ing.
Judrez, Dto. Bermejo, Formosa; FML 01914 —
Chaco.

o Liophis anomalus: FML 01418 — Parti-
do La Candelaria, Dto. Cerrillos, Catamarca;
CHC.UNNE 233 — Ensenadita, Corrientes.

o Liophis atraventer: MZUSP 4480 — Bo-
raceia, Sdo Paulo, Brasil.

o Liophis ceii: FML 00568 — Hualinchay,
Dto. Trancas, Tucuman; FML 00796 — Tucu-
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mén.
o Liophis frenatus: CHC.UNNE 4 - Isla
Yacireta.

o Liophis guentheri: FML 02446 — Los
Colorados, Dto. Anta, Salta; FML 02301 -
Fca. Pozo Largo, Dto. Anta, Salta. '

o Liophis meridionalis: CFA 242 — Barrio
Las Lomas, Dto. Capital, Corrientes; CFA
642 — Loma Alta, Dto. Mburucuyd, Corrien-
tes; CHC.UNNE 00187 — Laguna Brava, Co-
rrientes.

o Liophis miliaris: CFA 719 — Barrio Las
Lomas, Dto. Capital, Corrientes; CFA 261 -
Barrio Las Lomas, Dto. Capital, Corrientes;
CHC.UNNE 00814 — Saladas, Corrientes;
CHC.UNNE 00815 - Saladas, Corrientes;
CHC.UNNE 00247 - Col. Las Mercedes,
Chaco.

o Liophis reginae: IBH 4276 — Canindé,
Rio Gurupi, Parand, Brasil; un ejemplar sin
datos. :

o Liophis sagittifer: FML 01832 — Club
Los Tarcos, Dto. Capital, Tucumin; FML
01364 — Dto. Capital, Tucumén.

o Lystrophis dorbingyi: FML 02400 - al-
rededores de Corrientes, Dto. Capital, Co-
rrientes; IBH 8300 — Brasil.

o Lystrophis histricus: IBH 8185 — Passo
Fundo, Brasil.

o Lystrophis mattogrossensis: IBH 25618
— Taunay, distrito do Municipio de Aquidaua-
na, Mato Grosso do Sul, Brasil.

o Lystrophis nattereri: IBH 3202 — Forta-
leza, Brasil.

« Lystrophis pulcher: FML 00993 — Ro-
deo Grande, Dto. Trancas, Tucumén, FML
02221 — Los Colorados, Ruta Prov. 415, entre
J. V. Gonzilez y Rivadavia, Dto. Anta, Salta.

o Lystrophis semicinctus: FML 00471 —
Belén, Dto. Belén, Catamarca; FML 01545 —
Tinogasta, Dto. Tinogasta, Catamarca. -

o Oxyrhopus rhombifer: FML 02638 —
San José de Caspinchango, al lado de Tte.
Berdina, Dto. Monteros, Tucuméin; FML
00817 — Yuto, Dto. Ledesma, Jujuy; FML

02365 — San Miguel de Tucumdn, Dto. Capi-
tal, Tucuman.

o Philodryas baroni: FML 02257 — alre-
dedores de Nueva Esperanza, Dto. Pellegrini,
Santiago del Estero; FML 02299 — Fca. Pozo
Largo, 8 Km al S de J. V. Gonzilez y 12 Km
al E de Fca. San Javier, Dto. Anta, Salta;
FML 02256 — alrededores de Nueva Esperan-
za, Dto. Pellegrini, Santiago del Estero.

o Philodryas burmeisteri: FML 01772 —
Palo Blanco (1900 mts.), Dto. Tinogasta, Ca-
tamarca; FML 01792 - Medanitos (1600
mts.), Dto. Tinogasta, Catamarca.

o  Philodryas mattogrossensis: FML
02300 — Fca. Pozo Largo 8§ Km al S de J. V.
Gonzédlez y 12 Km al E de Fca. San Javier,
Dto. Anta, Salta.

e  Philodryas psammophideus: FML
02220 — El Barrial, Dto. Famatina, La Rioja;
FML 02323 - sin datos.

e Pseudotomodon trigonatus: FML 01634
— Base de la Sierra de Famatina, Dto. Chileci-
to, La Rioja.

o Psomophis genimaculatus: FML 02614
— entrada al Parque Nacional Lomas de Are-
na, Provincia Andrés Ibdfiez, Dto. Santa Cruz,
Bolivia.

o Sibynomorphus turgidus: FML 01305 -
Las Mesadas, El Cadillal, Dto. Burruyacu,
Tucumdn; FML 02369 — San Andrés, Dto.
Cruz Alta, Tucuman.

o Tachymenis peruviana: FML 02398 —
Km 124, Ruta Prov. 307, Dto. Tafi del Valle,
Tucuman.

o Waglerophis merremii: FML 01384 —
Tucumdn, FML 01989 - El Cadillal, Tucu-
man.

o Xenodon guentheri: MHNCI 6082 —
Unido da Vitéria, Parand, Brasil;, MHNCI
1185 - Unido da Vitéria, Parand, Brasil.

o Xenodon neuwiedii: MHNCI 942 -
Unido da Vitéria, Parand, Brasil; MHNCI
4975 — Guaratuba, Limeira, Sierra da Prata,
Parané; Brasil; FML 01837 — Estado da Para-
nd, Brasil.
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TABLA 2
NODO SINAPOMORFIAS
Nodo 36 « Origen del adductor posterior superficial: reducido ==samplio
Nodo 37 « Adductor externus profundus, pars anterior: bien diferenciado =sausente o poco diferenciado
« Retractor quadrati: (nico ==parciaimente dividido
Nodo 38 « Insercion del protractor quadrati: proceso retroarticular =sproceso retroarticular y cuadrado
Nodo 39 « Origen del pseudotemporalis: parietal =sparietal y supratemporal
« Origen del levator pterygoidei: sin diferenciacion de fibras ==con dos grupos de fibras diferenciadas
Nodo 42 « Divisiones del adductor posterior: tres capas ==cuatro capas
= Origen de! protractor pterygoidei: basisfenoides ==basisfenoides y prodtico
« Insercién det protractor quadrati: proceso retroarticular =mproceso retroarticular y cuadrado
Nodo 43 » Adductor extemus medialis profundo: ausente espresente
« Adductor extermus profundus, pars anterior: bien diferenciado ==ausente o poco diferenciado
« Origen del adductor posterior superficial: amplio ==reducido
« Origen del protractor pterygoidei, pars dorsalis: basisfenoides y prodtico ==basisfenoides
Nodo 44 « Origen del retractor vomeris: basisfenoides =mbasisfenoides y parietai
« Insercién del protractor quadrati: proceso retroarticular ==proceso retroarticular y cuadrado
Nodo 45 « Pterygoideus accesorio: contacta coh ectopterigoides ==no contacta con ectopterigoides (en todos los arboles)
« Origen del pterygoideus: mediante tendén y fibras =wmediante tendon (en algunos arboles)
Nodo 53 « Origen del protractor pterygoidei: basisfenoides =mbasisfenoides y protico
Nodo 55 « Origen del adductor externus superficialis: parietal y postorbital ==parietal
« Origen del pseudotemporalis: parietal ==parietal y supratemporal
Nodo 57 - Origen del pterygoideus: mediante tendén =mmediante tendon y fibras
- Plerygoideus accesorio: contacta con ectopterigoides ==no contacta con ectoplerigoides
Nodo 58 « Origen del adductor posterior superficial: amplio =esreducido
« Insercién del retractor pterygoidei: palatino ==palatino y pterigoides
- Insercién del protractor quadrati: proceso retroarticular ==proceso retroartricular y cuadrado
Nodo 59 « Origen del adductor externus medialis: parietal, ligamento supratemporal-cuadrado y supraoccipital ==parietal y li-
gamento supratemporal-cuadrado
» Origen del protractor pterygoidei, pars dorsalis: basisfenoides y prodtico ==prodtico
Nodo 60 « Retraclor quadrati: Unico =mparcialmente dividido/completamente dividido (en todos los érboles)
« Origen del retractor pterygoidei: basisfenoides y parietal ==basisfencides (en algunos arboles)
Nodo 63 « Profractor plerygoidei, pars dorsalis: ausente =spresente
Nodo 65 « Adductor externus profundus, pars ainterior: ausente o poco diferenciado ==bien diferenciado
Nodo 67 « Insercién del neuromandibularis: dentario ==shueso compuesto y dentario
Nodo 68 « Origen del adductor externus medialis: ligamento supratemporal-cuadrado y supraoccipital ==parietal, ligamento
supratemporal-cuadrado y supraoccipital (en todos los arboles)
« Divisiones del adductor posterior: dos capas ==tres capas {en todos los arboles)
- Origen del retractor pterygoidei: basisfenoides =wbasisfencides y parietal (en algunos arboles)
Nodo 69 - Banda anterior del adductor externus superficialis: diferenciada, con contacto directo con la mandibula ==diferenciada,

sin contacto directo con la mandibula

Tabla 2: Listado de las sinapomorfias para cada uno de los nodos.



