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RESUMEN

EI registro fosil de las serpientes es naturalmente raro y fragmentario, especialmente debido
a la fragil estructura Gsea presente en estos organismos gque provoca su pobre conservacion.
Asi, en su mayor parte, las serpientes fosiles son conocidas por elementos dseos aislados,
principalmente vértebras. Hoy, México es el segundo pais mas diverso en reptiles; sin embargo,
los registros fosiles de serpientes es son escasos, mal conservados, temporalmente restringido al
Neogeno y ademas es poco informativo. La paleodiversidad mexicana incluye a quince géneros
con especies recientes, representantes de tres familias. En este trabajo, se describe el esqueleto casi
completo de una serpiente fésil recuperada en los sedimentos lacustres del paleo-lago pliocénico
de Amajac, representan la base de la Formacion Atotonilco el Grande, y estan expuestos en el sitio
de Sanctorum, Estado de Hidalgo. El ejemplar estudiado, JJAP-1, se conservan en parte y
contraparte los huesos del craneo y de distintas regiones de la columna vertebral (cervical, troncal
y caudal) los cuales estdn mayormente articulados. El fosil mencionado se encuentra depositado
en la Coleccidén Nacional de Paleontologia, dentro del Museo Maria del Carmen Perrilliat del
Instituto de Geologia, en la Universidad Nacional Auténoma de México. Con base en los
resultados de un ejercicio de anatomia comparada con ejemplares de serpientes fosiles y recientes
es posible concluir que JJAP-1 exhibe caracteristicas vertebrales y craneales que permiten
identificarlo como miembro de la familia Dipsadidae. Entre estos rasgos se cuenta con la ausencia
de una hipapdfisis en las vértebras troncales; la presencia de un basiparaesfenoideo, de aspecto
triangular ensanchado en la base y con una superficie ventral lisa; la presencia de dientes
pterigoideos, dentarios y maxilares conicos, lisos, de talla regular y con la mitad superior curvada
hacia atras; un cuadrado con forma de triangulo escaleno. La determinacién taxonémica mas
detallada de este ejemplar no pudo ser concluida en este trabajo debido a la enorme diversidad
taxondmica la familia Dipsadidae, que incluye cerca 97 géneros y 807 especies, asi como a la
escasez de esqueletos de serpientes depositados en las distintas colecciones paleontoldgicas y
neontoldgicas del pais consultadas y a la falta de informacion precisa sobre la caracterizacion y
variabilidad osteoldgica de los dipsadidos que contemple aspectos tanto ontogenéticos como inter
e intraespecificos. A pesar de esta imprecision taxonomica, en este trabajo se reconoce que JJAP-
1 es la serpiente fosil mas completa, mejor conservada y una de las mas antiguas encontrada en

Meéxico y también el coldbrido fosil mejor conservado en el mundo.



INTRODUCCION

Los reptiles constituyen un grupo de vertebrados que cuentan con mas de 9000 especies
recientes ademas de incontables formas extintas (Pough, et al., 2016). Los reptiles recientes
tradicionalmente reconocidos son las tortugas (Testudines Linnaeus, 1758), las tuéataras
(Rhynchocephalia Williston, 1925), las lagartijas, los anfisbénios y las serpientes (Squamata
Oppel, 1811), asi como los caimanes, los cocodrilos y los gaviales (Crocodilia Owen, 1842). El
registro fosil de los reptiles se remonta hasta el Carbonifero, hace cerca de 320 millones de afios,
cuando éstos se diferenciaron de sus ancestros, los llamados reptiliomorfos (Reptiliomorpha Save-
Sdderbergh, 1934), un grupo de tetrdpodos terrestres primitivos caracterizados por retener algunos
rasgos de anfibios (Paton et al., 1999). Los reptiles extintos estan representados por numerosos
grupos, que durante el Mesozoico llegaron a dominar los ambientes marinos y terrestres con
formas depredadoras y herbivoras, e incluso llegaron a volar entre los mas conocidos son los
dinosaurios, pterosaurios, plesiosaurios, mosasaurios e ictiosaurios. Actualmente los reptiles son
considerados un grupo parafilético que al unirse a las Aves Linnaeus, 1758 conforman un grupo

natural llamado Sauropsida Goodrich, 1916.

Dentro de los saurdpsidos, el grupo Squamata, incluye a las lagartijas, y sus parientes cercanos
los anfisbénios, y las serpientes; mismos que, anteriormente estaban clasificados como subérdenes
separados, Lacertilia Gulnther, 1867, Amphisbaenia Gray, 1844 y Serpentes Linnaeus, 1758.
Distintos estudios filogenéticos, basados tanto en datos morfoldgicos como moleculares (Evans y
Jones, 2010; Gauthier et al., 2012; Jones et al., 2013; Mulcahy et al., 2012; Pyron et al., 2013;
Vidal y Hedges, 2004, 2005, 2009; Wiens et al., 2010, 2012; Zaher et al., 2009; Zaher et al., 2019)
han demostrado que los anfisbénios y las serpientes son grupos derivados de las lagartijas (Figura
1). Los escamados, nombre comun de los miembros de Squamata, suman cerca de 10,671 especies
vivas en todo el mundo (6,687 lagartijas, 195 anfisbénios y 3,789 serpientes), de las cuales 900
especies (460 lagartijas, 3 anfisbénios y 437 serpientes) habitan dentro del territorio mexicano

(Uetz et al., 2019). Actualmente, los escamados son el grupo mas diverso y disperso dentro de los


https://es.wikipedia.org/wiki/Sauropsida

reptiles ocupando desde las regiones oceanicas tropicales hasta la cima de las montafias (Vitt y
Caldwell, 2014).
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Figura 1. Relaciones filogenéticas del clado Squamata segin Conrad (2008, Modificado fig.
53), incluyendo a las Serpentes como un grupo derivado de Scincoidea.

Las serpientes son un grupo altamente especializado que se derivo de las lagartijas posiblemente
desde el Jurasico Medio-Cretacico Inferior, hace cerca de 167-143 millones de afios (Caldwell, et
al., 2015). Las serpientes presentan diversas caracteristicas particulares como son la presencia de
un cuerpo alargado y carente de patas, aunque no son el Unico grupo; dentro de Squamata, los
representantes de las familias Anguidae, Cordylidae, Dibamidae, Diploglossidae, Pygopodidae,
Rhineuridae y Scincidae también presentan estas caracteristicas (Vitt y Caldwell, 2014). Ademas,
las serpientes carecen de osiculos esclerales, los cuales estan presentes en muchos lagartos. Otras
caracteristicas derivadas de las serpientes incluyen la pérdida de distintos elementos craneales que

incrementaron la capacidad de movilidad y la apertura de la mandibula (Pough, et al., 2016).

El territorio mexicano es la segunda region mundial con mayor diversidad de reptiles, solo
detrds de Australia (Flores-Villela y Garcia-Vazquez, 2014). Historicamente, dentro de la

paleontologia de vertebrados, las serpientes han sido relativamente poco estudiadas debido a que



sus fosiles, generalmente recuperados como elementos Gseos aislados, son raros y dificiles de

determinar (Holman, 2000; Goyenechea Mayer y Castillo Cerdon, 2002).

Hace mas de sesenta afios, Johnson (1954) ya habia sefialado que el entendimiento claro sobre
el origen y la evolucién de las serpientes enfrenta el problema de la extrema escasez y mala
conservacion de sus elementos éseos craneales dentro del registro fosil, el cual preferentemente se
compone de vértebras; por eso, este autor desarroll6 un estudio sobre la variacion de la forma de
las vértebras troncales de las serpientes, reconociendo que estos huesos contienen rasgos con un
alto valor filogenético. Posteriormente, un estudio similar emprendido por Auffenberg (1963)
permitié reconocer que, en las serpientes las vértebras troncales son elementos taxondmicos
importantes y suficientes para la definir y describir especies fésiles. Asi, a partir de estos trabajos,
la determinacidn taxonomica de las serpientes fosiles se basa principalmente en las caracteristicas
de las vértebras y en casos excepcionales, donde se cuenta con mejores materiales fosiles, por
algunos elementos craneales. Méas recientemente, Holman (2000) llevé a cabo una revision
monografica del origen y evolucion de las serpientes y de su paleodiversidad en Estados Unidos
de América y Canada, incluyendo las especies fosiles nominales hasta entonces conocidas en esta
vasta regién del norte del continente americano. En la actualidad los estudios taxondémicos sobre
serpientes en México y en el mundo se centran en la realizacion de andlisis moleculares y
morfoldgicos (sobre todo en caracteres morfologicos externos) (Lee etal., 2007; Pyron etal., 2011;
Zheng y Wiens, 2016); por lo que estudios paleontologicos sobre ellas podran contribuir a

comprender mejor la evolucién y distribucion de este grupo.

En México, las serpientes fosiles son extremadamente escasas y naturalmente limitadas a
elementos aislados de la columna vertebral; a pesar de ello, diferentes autores han recopilado estos
registros (Barrios, 1985; Goyenechea Mayer y Castillo Cerdn, 2002; Reynoso, 2006; Chavez-
Galvan et al., 2013). Entre los fosiles de serpientes en México se incluyen vértebras de la familia
Boidae encontradas en depositos continentales del Plioceno y Pleistoceno, expuestos en Baja
California Sur (Plioceno), Sonora y Yucatan (Pleistoceno) (Cruz et al., 2016; Langerbartel, 1953;
Miller, 1980; White, 2010); vértebras de la familia Colubridae procedentes de localidades
continentales del Plioceno y Pleistoceno de Baja California Sur (Plioceno), Chiapas, Estado de
México, Guanajuato, Jalisco, Michoacan, Nuevo Ledn, Puebla, Sonora Tamaulipas y Yucatan
(Pleistoceno) (Alvarez y Huerta, 1974; Cruz et al., 2016; Garcia Zepeda et al., 2009; Holman,
1969; Langerbartel, 1953: Miller, 1980; Montellano et al., 2008; Smith, 1980; Tovar, 2005; Van
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Devender, 1985; White, 2010); también se cuenta con vértebras pleistocénicas pertenecientes a la
familia Elapidae recuperadas en Yucatan (Langerbartel, 1953); asimismo vértebras encontradas en
sedimentos pliocénicos y pleistocénicos de la familia Viperidae encontradas en Baja California
Sur (Plioceno), Chihuahua, Estado de México, Hidalgo, Puebla, Sonora, Yucatan (Pleistoceno)
(Brattstrom, 1955; Langerbartel, 1953; Messing, 1986; Miller, 1980; Santillan Badillo et al., 2004;
Tovar, 2005; Van Devender, 1985; White et al., 2010) (Tabla 1). Hasta ahora, el registro fésil de
la serpiente mas antigua encontrado en México esta representado por una veértebra aislada de un
collbrido, procedente de los depositos del Plioceno medio de La Goleta, Michoacén, identificado

como Lampropeltis intermedius Brattstrom, 1955.

El 27 de octubre del 2008, un grupo de paleont6logos del Instituto de Geologia, UNAM,
dirigido por el Dr. Jests Alvarado Ortega, colectd un ejemplar casi completo de una serpiente,
conservado en parte y contraparte, en los yacimientos lacustres del Plioceno tardio de Sanctérum,
en el Municipio de Atotonilco EI Grande, Estado de Hidalgo, en el centro de México, mismos que
pertenecen a la secuencia plio-pleistocénica de la Formacién Atotonilco El Grande. Este ejemplar
es referido en este trabajo como JJAP-1. Ademas, la descripcion de este fosil representa la
caracterizacion mas completa y detallada de una serpiente fosil del Estado de Hidalgo y que al
mismo tiempo también representa el segundo registro mas antiguo de serpientes (Plioceno)

encontrado en el territorio nacional.

Los estudios de los escasos restos fosiles de serpientes encontradas en México son en términos
generales, poco fundamentados en analisis comparativos amplios debido a la escasa informacién
detallada disponible y/o publicada en estudios paleontolégicos adecuados. Esta situacion ha
impedido alcanzar avances en la paleoherpetologia mexicana, por lo que estos fosiles han tenido
nula relevancia en los estudios filogenéticos, paleoecoldgicos, paleobiogeograficos y evolutivos
de las serpientes. En este trabajo se describe el ejemplar fésil mas completo de una serpiente fosil

hasta ahora encontrado en México.



Tabla 1. Registros de las serpientes fdsiles mexicanas organizada por familias y especies, respectivamente
[basadas en los trabajos sefialados en la columna Ref. 1, Langerbartel, 1953; 2, White, 1920; 3, Miller,
1980; 4, Cruz et. al., 2016; 5, Van Devender, 1985, 6, Tovar, 2005; 7, Brattstrom, 1955; 8, Garcia Zepeda
et. al., 2009; 9, White et. al., 2010; 10, White, 1980; 11, Alvarez y Huerta, 1974; 12, Smith, 1980; 13,
Montellano et. al., 2008; 14, Holman, 1969; 15, Messing, 1986; 16, Santillan Badillo et. al., 2004].

Especie Localidad. Edad Ref.
Boa constrictor Cueva de Actin Spukil, Yucatan. Pleistoceno tardio 1
§ San Luis Rio Colorado, Sonora. Pleistoceno 2
'g Boa sp. Las Tunas, BCS. Plioceno tardio-Pleistoceno temprano 3
Gruta Loltan, Yucatan. Pleistoceno tardio 4
. Cueva de Actun Spukil, Yucatan. Pleistoceno tardio 1
Coluber mentovarious R .
Rancho la Brisca, Sonora. Pleistoceno 2,5
Coluber sp. San Luis Rio Colorado, Sopora. Pleistoceno 2
Gruta Loltan, Yucatan. Pleistoceno tardio 4
Conopsis sp. Santa Cruz Nuevo, Puebla. Pleistoceno 6
Drymarchon corais Cueva de Actin Spukil, Yucatan. Pleistoceno tardio 1
Drymarchon sp. Gruta Loltan, Yucatéan. Pleistoceno tardio 4
Drymobiuos margaritiferus (Cueva de Actin Spukil, Yucatan. Pleistoceno tardio 1
Lampropeltis intermedius  |La Goleta, Michoacan. Plioceno medio 7
Lampropeltis sp. Santa Cruz,Nuevo, Pluebla._PIeistoceno , 6
° Gruta Loltan, Yucatan. Pleistoceno tardio 4
S Panterophis guttatus Portalitos, Guanajuato. Pleistoceno g
§ La Cinta, Michoacan. Pleistoceno tardio
g Pituophis sp. Las Tunas, BCS. Plioceno tardio-Pleistoceno temprano 3
Pseudelaphe flavirufa Cueva de Actin Spukil, Yucatan. Pleistoceno tardio 1
Rhinocheilus lecontei San Luis Rio Colorado, Sonora. Pleistoceno 9
Senticolis sp. Santa Cruz Nuevo, Puebla. Pleistoceno 6
Spilotes pullatus Cueva de Actin Spukil, Yucatan. Pleistoceno tardio 1
Tantilla sp. Cueva San Josecito, Nuevo Ledn. Pleistoceno 4
Salvadora sp. Rancho la Brisca, Sonora. Pleistoceno 10
Trimorphodon tau Cantera de Jocotepec, Jalisco. Pleistoceno tardio 12
Trimorphodon sp. Santa Cruz Nuevo, Puebla. Pleistoceno tardio 6
Depresion central, Chiapas. Pleistoceno tardio 13
Indeterminado Santa Cruz Nuevo, Puebla. Pleistoceno 6
Cueva de Abra, Tamaulipas. Pleistoceno tardio 14
o [Heterodon simus _ ) )
K : Cueva San Josecito, Nuevo Leon. Pleistoceno 4
= Hypsiglena sp.
a
O |Hypsiglena torquata Rancho la Brisca, Sonora. Pleistoceno 2
Q Storeira sp. Cueva San Josecito, Nuevo Leon. Pleistoceno 4
=]
:g Thamnophis cyrtopsis Rancho la Brisca, Sonora. Pleistoceno 5
©
Z Thamnophis eques Cerro de Tlapacoya, Estado de México. Pleistoceno tardio 11




Thamnophis scalaris
Thamnophis s Cantera de Jocotepec, Jalisco. Pleistoceno tardio 12
P P- Santa Cruz Nuevo, Puebla. Pleistoceno tardio 6
Crotalus atrox Rancho la Brisca, Sonora. Pleistoceno 5
Crotalus durissus Santa Cruz Nuevo, Puebla. Pleistoceno 6
Crotalus scutulatus Gran Canal, Estado de México. Pleistoceno 7
Cueva Jiménez, Chihuahua. Pleistoceno-Holoceno 15
§ Indefinida, Hidalgo. Pleistoceno 16
S Las Tunas, BCS. Plioceno tardio-Pleistoceno temprano 3
o Crotalus sp. .
S Santa Cruz Nuevo, Puebla. Pleistoceno 6
Rancho la Brisca, Sonora. Pleistoceno 5
San Luis Rio Colorado, Sonora. Pleistoceno 9
. Cueva de Actun Spukil, Yucatan. Pleistoceno tardio 1
Indeterminado - :
Margen del rio Moctezuma, Sonora. Pleistoceno 9

Dado el contexto descrito en los parrafos anteriores, este trabajo tiene como los siguientes
objetivos:

OBJETIVOS

Objetivo general

- Determinar la identidad taxonémica de la serpiente fosil JJAP-1, por medio de anatomia
comparada con distintos taxones de serpientes fosiles y recientes mexicanas, que permita

reconocer rasgos osteoldgicos que soporten su determinacion taxonémica.

Objetivo particular

- Proporcionar una descripcion de la osteologia conservada en JJAP-1, con especial énfasis

en las vértebras y elementos craneales.



ANTECEDENTES
Consideraciones generales sobre las serpientes

La mayor parte de las caracteristicas distintivas de las serpientes se concentran en el craneo
ya que le brindan una amplia capacidad cinética, y la desarticulacion craneal, debido
basicamente a la pérdida de los arcos temporales. Dado lo anterior, el hueso cuadrado actia como
el principal soporte de la mandibula al estar articulado con el craneo a través del hueso
supratemporal. A diferencia de la mayoria de las lagartijas, el cerebro de las serpientes esta
encerrado en una caja craneal rigida formada por extensiones descendentes del frontal y parietal;
los cuales, presentan una articulacion extensa con el hueso basiparaesfenoideo por debajo del
cerebro que resulta de la fusion del basiesfenoideo y paraesfenoideo. Asi, las articulaciones meso
y metacinéticas del techo del craneo, presentes en los lagartos, ya no existen mas en las serpientes.
También se forma una nueva articulacion procinética entre los dos frontales y la regién nasal. De
acuerdo con Pough et al. (2016), la cinética de la boca de algunas serpientes también es posibilitada
por la amplia movilidad relativa del prefrontal en relacion con el techo del craneo y del maxilar en

relacion con el prefrontal (Figura 2).

La modificacién de los huesos mandibulares en las serpientes incluye la fusion de la parte
posterior de los huesos articular, el prearticular y el surangular para formar el llamado hueso
compuesto; asi como, la aparicion de una superficie articular para el hueso compuesto en el
extremo posterior del dentario. Ademas, el hueso coronoides solo se encuentra en los linajes mas
primitivos de las serpientes, pero éste se pierde en el ancestro en comun de Caenophidia (Pough,
et al.,, 2016). Las serpientes tienen una sinfisis dentaria ligamentosa flexible; el hueso
supraoccipital es excluido del margen del foramen magnum que so6lo esta formado por los
exoccipitales. Otras modificaciones 6seas de las serpientes son el alargamiento del cuadrado y

supratemporal, la reduccion general de las articulaciones entre los huesos del arco palatomaxilar y



el craneo y una reduccion o pérdida de las articulaciones entre los huesos del paladar (Figura 2)
(Vitt y Caldwell, 2014).
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Figura 2. Comparacion de los elementos 6seos del craneo de una lagartija (A) y una serpiente
reciente (B), mostrando la modificacion tipica de las serpientes debida al cambio de formay
topologia de algunos huesos y la fusion de otros (Modificado de Pough et al., 2016, fig. 4.43).

El conjunto especial y complejo de caracteres 6seos que comparten muchas serpientes es
reconocido como el grupo Macrostomata (Ritgen, 1828). Actualmente, esta condicion es
recuperada como una sinapomorfia en las filogenias modernas basadas en datos morfoldgicos
(Conrad, 2008; Lee et al., 2007); sin embargo, la topografia resultante de los analisis filogenéticos
moleculares rechaza esta hipétesis y sugieren que la condicion macrostomatica surgio varias veces
en la historia evolutiva de la serpiente e incluso lleg6 a perderse de manera secundaria varias veces
(Pough et al., 2016).



En las serpientes, la cintura pectoral y las extremidades anteriores estan totalmente ausentes; la
cintura pélvica y las extremidades posteriores cuando llegan a estar presentes son rudimentarias y
visibles externamente como pequerios espolones corneos uno a cada lado de la abertura de la cloaca
en las serpientes mas antiguas. El alargamiento del cuerpo de las serpientes se logra mediante un
aumento en el nimero de vértebras, que tipicamente oscilan entre 120 y 240, aunque el nimero
puede ser superior a 500 vértebras precaudales (Pough, et al., 2016; Vitt y Caldwell, 2014). A lo
largo de todas las vértebras se encuentran un par de costillas (una a cada lado de cada vértebra),
dandole una notable flexibilidad al cuerpo de las serpientes; esta flexibilidad permite una
locomocion ondulatoria efectiva en el agua, sobre y bajo tierra y en arbustos y arboles (Vitt y
Caldwell, 2014). El cuerpo de las serpientes esta cubierto con escamas epidérmicas cuyo numero,
tamafio y disposicion son a menudo especificas de cada especie. En la mayoria de las serpientes,
el vientre tiene una serie de escamas grandes, transversalmente rectangulares que se extienden
desde la garganta hasta la cola; en muchas serpientes, el nimero de escamas ventrales es igual al
namero de vértebras (Vitt y Caldwell, 2014).

Al carecer de extremidades, las serpientes se mueven, capturan, manipulan y consumen su presa
usando soélo el cuerpo y la boca. Algunas capturan a las presas con la boca y simplemente las
tragan, algunas sujetan a sus presas con porciones de su cuerpo y boca, algunas constrifien presas
y otras inyectan venenos altamente toxicos que deshabilitan o matan a las presas; las

modificaciones en el craneo ayudan a someter y tragar a las presas (Vitt y Caldwell, 2014).

Algunas caracteristicas que generalmente se asocian con las serpientes también ocurren en uno
0 mas taxones de lagartos con extremidades reducidas o sin extremidades; estas caracteristicas no
incluyen el supratemporal, epipterigoideo, huesecillos escleréticos en los 0jos, la ausencia del
timpano y la trompa de Eustaquio. La condicion sin extremidades de estos lagartos también da
lugar a modificaciones corporales, que incluyen la presencia de mas de 30 vertebras presacras; el
pulmon izquierdo esta ausente o muy reducido y el pulmoén derecho es dominante (Vitt y Caldwell,
2014).

Las hipotesis filogenéticas de las serpientes mas recientes publicadas incluyen datos
morfoldgicos como moleculares (Grazziotin, et al., 2012; Hedges et al., 2009; Palci et al., 2013;
Pyron, et al., 2014; Underwood, 1967; Wiens et al., 2008, 2012; Zaher et al., 2019; Zaher y
Scanferla, 2011) (Figuras 3 y 4). Asi, en algunos clados resultantes los rasgos morfoldgicos y
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moleculares tienen valores de soporte contrastantes. En el caso de Alethinophidia, sus miembros
comparten numerosos caracteres del craneo, el sistema nervioso y musculos axiales. En otros casos
como el de Caenophidia, su naturalidad esta fuertemente apoyada en rasgos morfologicos, pero es
rechazada a partir de datos moleculares (Cadle, 1988; Vidal et al., 2007a; Vidal y Hedges, 2009;
Wiens et al., 2008, 2012). En otros casos, como el de las boas y pitones que comparten numerosos
rasgos anatémicos, los datos moleculares sefialan que estas serpientes constrictoras en realidad
forman parte de dos familias separadas, Boidae y Pythonidae respectivamente (Figura 3) (Gauthier
et al., 2012; Pyron, et al., 2014).
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Modern Snakes
Figura 3. Hipdtesis filogenética de las serpientes basada en datos morfoldgicos, moleculares y

de registro fosil. (Tomado de Lee et al., 2007. fig. 10).

Durante mucho tiempo, las serpientes recientes han sido agrupadas como parte del clado
Alethinophidia, originalmente reconocido por Nopcsa (1923); no obstante, en las ultimas hipétesis
filogenéticas publicadas, se reconoce que las serpientes recientes estan incluidas en 26 familias,
donde también se incluyen especies fosiles (Figueroa et al., 2016; Scanlon y Lee, 2011; Vidal et
al., 2007b) (Figura 3). Actualmente, los colubroideos representan el grupo més diverso (Figura 4)
(Vidal et al., 2007a; Vitt y Caldwell, 2014).
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Figura 4. Hipdtesis filogenética del clado Caenophidia basada en datos morfoldgicos,
moleculares y de registro fésil (Modificado de Zaher et al., 2019. figs. 1-21).
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AREA DE ESTUDIO

El sitio de Sanctorum

EI ejemplar estudiado en esta tesis, JJAP-1, fue colectado en 2008 en Sanctérum, Hidalgo.
Este sitio paleontolédgico fue descubierto a finales de la década de 1980 por el Dr. Oscar
Carranza Castafieda y el Sr. Gerardo Alvarez Reyes, ambos adscritos al Departamento de
Paleontologia del Instituto de Geologia de la UNAM. En este sitio afloran sedimentos arcillosos
laminados depositados en un ambiente lacustre, con abundantes impresiones carbonosas de hojas,
restos 6seos de peces pequefios completos y algunos invertebrados; por eso, no fue explotado por
sus descubridores de manera extensiva, porque en apariencia, no conservaba restos de otros grupos
de vertebrados. Posteriormente, en los ultimos afios de la década de 1990, el equipo de
paleobotanicos de la Facultad de Estudios Superiores Zaragoza de la UNAM liderado por la Dra.
Maria Patricia Velasco de Ledn, inicid los estudios geoldgicos y paleontoldgicos en la region de
Santa Maria Amajac (Arellano-Gil et al., 2005; Becerra-Martinez, 2003; Becerra-Martinez et al.,
2002; Fuentes—Guerra y Velasco-de Leon, 2002; Velasco-de Ledén y Ortiz—Martinez, 2010;
Zaragoza—Caballero y Velasco-de Ledn, 2003; entre otros). EI 27 de octubre del 2008, el equipo
de paleoictiélogos del Instituto de Geologia (Igl) de la UNAM encabezado por el Dr. JesUs
Alvarado Ortega llevé a cabo una visita de reconocimiento a Sanctérum, donde hicieron una
colecta exploratoria en este sitio; el primer fosil colectado en el lugar por este equipo fue el

ejemplar JJAP-1.

Actualmente, el ejemplar JJAP-1 y todos los fésiles recuperados por el equipo del Igl estan
depositados en la Coleccion Nacional de Paleontologia (CNP), albergada dentro el Museo Maria
del Carmen Perrilliat Montoya de este Instituto en el Campus Central de la UNAM. La localidad
Sanctorum-JAO esta registrada en el catalogo de localidades de la CNP bajo el nimero Loc-IGM
3875.
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La posicion exacta de los sitios de colecta de los materiales de Velasco-de Ledn no han sido
publicados con precision; sin embargo, es posible reconocer que, como la localidad fosilifera
Sanctorum-JAQO, esté localizada dentro del pueblo de Sanctéorum, Municipio de Atotonilco El
Grande, Estado de Hidalgo, México (Figura 5). Este pueblo se asienta al centro de un pequefio
valle limitado al norte por el Rio Amajac; esta bordeado por los cerros El Aguila (al norte), Cerro
Blanco (al este), El Picacho (al sur) y Mesa Chica (al oeste); y esta alejado 12 km al noroeste del
centro del pueblo y Cabecera Municipal, Atotonilco EI Grande, y cerca de 20 km al norte de la

ciudad capital del Estado de Hidalgo, Pachuca de Soto.

ESTADO DE
HIDALGO

Sanctérum

PACHUCA/ \
Atotonilco
El Grande

Figura 5. Ubicacién general del sitio paleontoldgico de Sanctérum, en el Municipio de
Atotonilco El Grande, en el Estado de Hidalgo, México (Modificado de Arrellano-Gil et al.,
2005, fig. 1).

El acceso al sitio paleontoldgico de Sanctérum es posible a través de la Carretera Federal
105 que une a la ciudad de Pachuca con Mineral del Monte, Zacualtipan, y otros poblados
del noreste de Hidalgo. Rumbo al norte y pasando Atotonilco EIl Grande, el borde oeste de
la carretera 105 entronca con la Carretera Estatal que lleva al pueblo de Santa Maria Amajac,
el méas conocido en esta zona de Hidalgo por las albercas de aguas termales que posee. Tras
andar 4.6 km desde el mencionado entronque, en una zona de pendientes pronunciadas de la
Carretera Amajac-Atotonilco, inicia la Carretera Estatal Actopan Norte que se proyecta hacia
el oeste bordeando el Valle del Rio Amajac. Esta Ultima carretera es extremadamente sinuosa
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Yy Se une a humerosos caminos secundarios de terraceria; sin embargo, tras andar cerca de 10
km, ésta a traviesa el extremo sur del pueblo de Sanctérum para continuar hacia el oeste para

mas alla, llegar a Actopan (Figuras 5y 6).

El sitio Sanctérum-JAO, donde fue colectado el ejemplar JJAP-1 se localiza en la falda de la
cara este de una loma (aparentemente sin nombre) que bordea el extremo oriental de Sanctérum,
entre las coordenadas 20°18°19.49” N y 98°46°44.30” O, a una elevacion de 1681 msnm. A este
sitio se llega por un camino secundario de terraceria que une la Carretera Estatal Actopan Norte y

el Rio Amajac.

Geologia de Sanctérum

El fosil JJAP-1 fue colectado en sedimentos de la Formacion Atotonilco El Grande. Esta unidad
litoestratigrafica fue descrita por Segerstrom (1961) a partir de una secuencia de rocas clasticas y
lentes de caliza lacustre cubiertos o intercalados localmente por corrientes de basaltos que en
conjunto alcanzan entre 500 y 600 m de espesor depositada en las cuencas de los rios Metztitlan y
Amajac, y expuestas en la vecindad del pueblo y cabecera municipal homonimos (Figura 5). De
acuerdo con distintos autores, esta formacion consta de estratos gruesos de conglomerados en la
base que son gradualmente sustituidos por estratos de textura mas fina, incluyendo areniscas en la
parte media y en la cima de la unidad, con algunas intercalaciones limo-arenosas, grauvacas,
litarenitas, limolitas, lutitas limosas, margas, asi como coladas de lava y depositos de tobas y
cenizas volcanicas (Aguilar-Arellano y Velasco-de Leon, 2002; Beltran-Romero y Luna-Gomez,
1994; Salvador-Flores, 2001; Segerstrom, 1961). Los estratos de grano fino frecuentemente
contienen fosiles de plantas, invertebrados y vertebrados (Figura 7), previamente estudiados por
diferentes autores (Aguilar-Arellano et al., 2002; Arellano-Gil et al., 2005; Beltran-Romero y
Luna-Gomez, 1994; Kowallis et al, 1998; Reyes-Torres et al., 2002; Velasco-de Leon, et al., 2000;
Velasco-de Ledn y Aguilar-Arellano, 2002; Zaragoza-Caballero y Velasco-de Ledn, 2003).
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En los mapas disponibles y Léxico Estratigrafico del Servicio Geoldgico Mexicano (Juarez-
Arriaga, 2009, Servicio Geologico Mexicano, 1995; también véase Fries, 1962; Lopez-Ramos,
1978), la Formacion Atotonilco ElI Grande descansa en discordancia sobre dos unidades
mesozoicas fuertemente plegadas; mismas que, ya han sido identificadas como pertenecientes a
las secuencias de las calizas Albiano-Cenomaniano de la Formacion El Doctor y a las calizas y
lutitas del Campaniano-Mastrichtiano de la Formacion Méndez; asi como, por secuencias vulcano
sedimentaria de edad Eoceno-Mioceno del Grupo Pachuca; y al mismo tiempo, este conjunto esta
cubierto por depdsitos basalticos y aluviales del Pleistoceno-Holoceno, asi como aluvion
cuaternario. Contrariamente, en la revision de la geologia regional de Atotonilco, Arellano-Gil et
al. (2005) reconocieron que esas unidades Cretacicas en realidad son parte de las Formaciones El
Abra y Soyatal, respectivamente; reconocen una unidad de conglomerados en la base del Grupo
Pachuca que nombran Conglomerado Amajac de edad Eoceno—Oligoceno, y dividen la Formacion
Atotonilco EI Grande en dos subunidades, la subunidad cléstica del Plioceno y la subunidad

baséltica de edad Plioceno-Pleistoceno (Figuras 6y 7).
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Figura 6. Mapa de la region de Sanctérum mostrando las distintas unidades geolégicas
expuestas y la ubicacion del sitio de Sanctérum donde la serpiente fésil JJAP-1 fue colectada
(Modificado de Arellano-Gil, et al., 2005, fig. 2).

El estudio geoldgico de la Formacion Atotonilco EI Grande elaborado por Arellano-Gil et al.
(2005) cuenta con el levantamiento de columnas estratigraficas en distintas regiones, incluyendo

una de la secuencia fosilifera de Sanctérum (Figura 7), la cual se ha interpretado como la parte
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més profunda de un lago antiguo de montafia, denominado Paleolago de Amajac. Los fosiles
recuperados en Sanctérum-JAO, incluyendo el ejemplar JJAP-1, fueron recuperados en estratos

equivalentes a la seccion entre los 20 y 35 m levantada por esos autores.
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Figura 7. Columna estratigrafica de Sanctérum donde se incluye la posicion de los estratos
portadores del ejemplar JJAP-1 (rectdngulo rojo) (Modificado de Arellano-Gil, et al., 2005,
fig. 3).
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MATERIALES Y METODOS

Prospeccion y colecta de materiales fosiles

EI autor de este trabajo participd en los trabajos de prospeccion y colecta de materiales fosiles
en el sitio Sanctérum-JAO, entre el 2 y el 5 de marzo del 2018, en donde se esperaba
recuperar nuevos ejemplares fosiles de serpientes para complementar el estudiado en este trabajo.
Aunque los resultados de la colecta no fueron favorables, en esta temporada de campo, se llevé a
cabo un reconocimiento general de los rasgos geolégicos en la vecindad de Sanctérum, asi como
de la paleodiversidad conservada en este sitio. En esta temporada de campo se recuperaron
numerosas impresiones carbonizadas de hojas y de otras estructuras vegetales, un fragmento de
madera silicificada, muestras rocosas con abundantes ostracodos y gasterépodos, fragmentos del
cuerpo y ejemplares de pequefios peces (posibles goodeidos), asi como los restos de una posible
salamandra. Los fosiles colectados en 2018 se sumaron a todos los fosiles recolectados en
Sanctorum-JAO desde el 2008.

Preparacion del material fosil

El ejemplar fésil JJAP-1 es una serpiente fésil casi completa conservada en dos fragmentos
rocosos compuestos de laminas milimétricas de arcillas poco consolidadas, contrapuestos que son
diferenciadas como JJAP-1a y JJAP-1b. Por un lado, JJAP-1a esta conservado en un fragmento
rocoso relativamente grande, conserva la mayor parte de elementos craneales que también son los
mejor conservados, asi como la mayor parte de las vértebras cervicales, vértebras troncales y la
parte anterior de las vértebras caudales, ademas de numerosas costillas. En cambio, JJAP-1b
contiene escasos restos 0seos del craneo, algunas vértebras cervicales y costillas, asi como la parte
final de las vértebras caudales que forman la punta de la cola (Figuras 14 y 15). Ambas contrapartes

de esta serpiente fueron preparadas siguiendo el mismo protocolo.
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Los fragmentos rocosos que se encontraban cubriendo las superficies dseas de la serpiente
JJAP-1 fueron removidos en su totalidad de manera mecanica, usando para ello puntas
odontologicas finas, ajugas de diseccion comerciales y un excavador manufacturado con la punta
terminal de un alfiler entomoldgico pegado a un mango de madera. Se emple6 el cincel neumatico
marca “Paleotool” del numero 0 para capas gruesas de sedimentos del contorno del cuerpo, sin
que la punta vibratoria de esta herramienta estuviera contacto o se acercara a las estructuras 6seas
conservadas en el ejemplar fésil. Todo este procedimiento de remocion de sedimentos se llevo a
cabo bajo el microscopio estereoscopico. Los huesos rotos o fracturados fueron pegados con la
aplicacion puntual de cianocrilato (marca Krazy® Kola Loka) aplicado con la punta de alfileres
entomoldgicos. El endurecimiento final del ejemplar y de los sedimentos suaves a su alrededor
ocurrio con la aplicacion de una solucion fina de Plexigum en acetato de celulosa que fue aplicada
con pinceles finos de pelo de camello. Dada la naturaleza laminar, suave, y poco consolidada de
las rocas portadoras de los restos fésiles JJAP-1, ambas partes fueron embebidas en yeso
odontoldgico para permitir su manejo y conservacion a largo plazo (Figura 8).

Observacion del material fosil

La preparacion y la revision de los rasgos 6seos conservados en JJAP-1 se llevo a cabo a través
de un microscopio estereoscopico marca Olympus®, modelo SZH10 (Figura 8). Iméagenes de alta
calidad fueron obtenidas de todo y cada una de las partes de este ejemplar bajo luz blanca y luz
ultravioleta; se usaron lamparas de alta intensidad de luz UV con capacidad de emitir luz de baja
y alta longitud de onda (254 y 365 nm, respectivamente), de marca UVP modelo UVGL-55. Todas
las fotografias que ilustran este trabajo del ejemplar JJAP-1 y de los materiales comparativos
fueron tomadas una camara digital marca Nikon, modelo D5500, bajo las distintas condiciones de
luz descritas anteriormente, asi como con una cobertura con humo de magnesio. Las medidas

consideradas fueron tomadas con un vernier electronico (marca Traceable®, modelo 3415).

19



Figura 8. Herramientas utilizadas en la preparacion de JJAP-1.

Materiales recientes de comparacion

Dado la escasez de esqueletos de serpientes en las colecciones paleontoldgicas y neontoldgicas
mexicanas consultadas en este trabajo, en esta tesis se invirtio un gran esfuerzo para reunir
ejemplares, identificados a nivel de género y especie, de serpientes recientes que en este trabajo
fueron utilizadas con fines comparativos, para dar soporte en la determinacién taxondmica
sugerida para JJAP-1. Estos ejemplares de especies recientes fueron donados a la CNP por la
Coleccion de Anfibios y Reptiles del Museo de Zoologia “Alfonso L. Herrera” de la Facultad de
Ciencias, UNAM, y por el autor de esta tesis. Los ejemplares recientes conservados en medios
diferentes (congelados, y fijados en soluciones acuosas al 70% de alcohol o al 10 % de formol)

fueron preparados siguiendo el siguiente procedimiento:
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Preparacion de ejemplares recientes fijados en formol o alcohol

Existe un problema notable al extraer los huesos de ejemplares que fueron fijados con formol o
alcohol (Figura 9). En éstos, hay un endurecimiento excesivo de los tejidos musculares y
conectivos que terminan adhiriéndose fuertemente a los huesos debido a la deshidratacion que
ocurre con estos modos de conservaciéon. Dado que no existe una técnica rapida y eficiente que
permita retirar todos estos tejidos no mineralizados, se realizd la aplicacién de una serie de
procedimientos adquiridos empiricamente por colegas que se han enfrentado a esta misma

situacion.

Tras la identificacion taxondmica precisa de cada ejemplar, usando claves basadas en caracteres
morfoldgicas externos tales como escamas y coloracion de estas, se retiraron la epidermis (escamas
y piel) y las visceras de los ejemplares usando un equipo de diseccion béasico. Los ejemplares sin
piel fueron sumergidos en un recipiente con agua corriente durante siete dias, con cambios diarios
de agua; esto permitio que por osmosis se elimine el formol y/o alcohol embebido en los tejidos
no mineralizados, permitiendo asi su rehidratacion y reblandecimiento. Pasados los siete dias, se
procedi6 a eliminar la mayor cantidad de tejido muscular manualmente, con el uso de un equipo
de diseccién basico. Del mismo modo, en cada ejemplar se desprendié la cabeza del cuerpo. Con
ayuda de una aguja, se pasé un hilo grueso a través de los arcos neurales de las vértebras; lo cual
evito su posterior disgregacion. El “collar” de vértebras amarradas y las cabezas de cada ejemplar
fueron cubiertos por una solucion acuosa saturada de detergente comercial (en este caso se uso el
detergente en polvo de la marca Romae); estos fueron colocados en un recipiente que fue sometido
a fuego lento hasta alcanzar la ebullicion, manteniéndose esta de manera constante durante 90
minutos. Al enfriarse esta solucidn, los restos déseos se dejaron secar al aire 48 horas y
posteriormente se sumergieron en una solucion acuosa al 2% de potasa caustica (KOH) durante 7-

10 dias, revisando diariamente el efecto del KOH en el tejido muscular.

Toda vez que fue posible observar que los tejidos no mineralizados lograban desprenderse del
hueso por simple gravedad o como efecto de una leve presion aplicada con ajugas de diseccion, el
material organico se extrajo de la solucion de KOH y se someti6 a bafios de agua limpia corriente,
aplicada por medio de una piseta. En este Gltimo paso, se usaron pinzas y pinceles de cerdas duras
que permitieron separar suavemente los restos de tejidos blandos de las superficies de los huesos.

Al concluir la limpieza, los elementos dseos resultantes se dejaron secar al aire, a la sombra y a
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temperatura ambiente por al menos 48 horas. Dado que los huesos de las serpientes son demasiado
pequefios para ser pecados o marcados, aquéllos obtenidos de un mismo ejemplar deben
mantenerse juntos en recipientes cerrados en donde se introducen las etiquetas de identificacion
(Figura 9). Al momento de analizar estos ejemplares, es recomendable siempre hacerlo de manera
aislada y no mezclar o unir huesos de distintos ejemplares en un solo lugar porque al carecer de
una peca o0 marca, es facil que estos huesos acaben mezclados.

Figura 9. Material osteoldgico de especies recientes preparado y usado en este trabajo con
fines comparativos. CMR-1219, secuencia en orden de vértebras de Boa imperator (Daudin,
1803) (abajo e izquierda); CMR-1224, secuencia en orden de vértebras de Leptophis
mexicanus Duméril, Bibron y Duméril, 1854 (arriba); CMR-1222, vértebras desarticuladas
(abajo y derecha) y huesos cuadrado, ectopterigoideo, pterigoideo, dentario y hueso compuesto
(centro abajo) de Nerodia rhombifer (Hallowell, 1852).

Nomenclatura y abreviaciones anatémicas

El orden adoptado en este trabajo para describir los huesos del ejemplar JJAP-1 (ver resultados),
corresponde a las regiones corporales propuestas por Szyndlar (1984). De igual manera, la
nomenclatura y abreviaciones usadas para describir e ilustrar sus rasgos anatdmicos se ilustran de
manera general en las Figuras 10-13, y se apegan a aquellos usados en otros trabajos anatémicos
de serpientes similares a éste, publicados, por diversos autores (Auffenberg, 1963; Cundall e Irish,
2008; Holman, 2000; McDowell, 2008).
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Acronimos institucionales

Los restos osteoldgicos de serpientes estudiados como elementos comparativos en este trabajo

incluyen ejemplares depositados en las instituciones con los acrénimos siguientes:

BUAP— Benemérita Universidad Autdnoma de Puebla, en la ciudad de Puebla.

BUAPALO AKT— Coleccion de Material Reciente de Comparacion, Laboratorio de
Paleontologia de la Facultad de Ciencias Bioldgicas, BUAP.

CMR— Coleccion de Material Reciente, una subcoleccion que incluye restos de especies recientes
incluidas dentro de la Coleccion Nacional de Paleontologia, Instituto de Geologia (Igl),
Universidad Autonoma de México (UNAM), Ciudad de México.

IGM— Coleccion de Tipos, una subcoleccion que contienen ejemplares Tipo y Vauchers
formalmente publicados en revistas cientificas, que forma parte de la Coleccion
Nacional de Paleontologia, Instituto de Geologia, UNAM, acrénimo derivado del

primer nombre que recibi6 este instituto, Instituto Geologico de México.

JJAP— Acronimo temporalmente asignado al ejemplar estudiado en esta tesis que se construyo
de las primeras letras del nombre completo del autor. Este acrénimo sélo es valido para
este trabajo dado que, como lo marca el reglamento de la CNP, cuando el ejemplar sea

publicado formalmente se le asignara un nimero formal que seguira al acronimo IGM.

Material Reciente de Comparacion
Los esqueletos completos o elementos dseos aislados de los siguientes grupos, géneros y

especies nominales, representantes de serpientes recientes y fosiles, fueron empleados como

materiales comparativos en este trabajo:
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Familia Boidae Gray, 1825
Subfamilia Boinae Gray, 1825

Boa imperator (Daudin, 1803): CMR-1219. Consta de todas las vértebras del cuerpo ordenadas
en forma de “collar”, craneo desarticulado y costillas.

Boa constrictor Linnaeus, 1758: CMR-645. Consta de vértebras desarticuladas y elementos del
craneo desarticulados y costillas.

Boa sp. ejemplar IGM-5591. Consta de una vértebras aislada, posiblemente troncal.

Superfamilia Colubroidea Oppel, 1811
Familia: Colubridae Oppel, 1811
Subfamilia: Colubrinae Oppel, 1811

Conopsis lineata (Kennicott, 1859): BUAPALO AKT-185, BUAPALO AKT-198, BUAPALO
AKT-199; ejemplares que conservan distintas vértebras desarticuladas, costillas y
elementos del craneo desarticulados.

Leptophis mexicanus Duméril, Bibron y Duméril, 1854: CMR-1224. Consta de todas las
vértebras del cuerpo ordenadas en forma de “collar”, craneo desarticulado y costillas.

Oxybelis aeneus (Wagler, 1824): CMR-1225. Consta de todas las vértebras del cuerpo ordenadas
en forma de “collar”, craneo desarticulado y costillas.

Pituophis sp.: IGM-5592. Consta de una vértebras aislada, posiblemente troncal.

Familia Dipsadidae Bonaparte, 1838
Subfamilia Carphophiinae Zaher et al., 2009

Diadophis punctatus (Linnaeus, 1766): BUAPALO AKT-196. Consta de vértebras

desarticuladas y elementos del craneo desarticulados y costillas.

Subfamilia: Dipsadinae Bonaparte, 1838

Geophis multitorques (Cope, 1885): BUAPALO AKT-236. Consta de vertebras desarticuladas y
elementos del craneo desarticulados y costillas.
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Hypsiglena ochrorhyncus Cope, 1860: BUAPALO AKT-222. Consta de vértebras desarticuladas
y elementos del craneo desarticulados y costillas.

Leptodeira annulata (Linnaeus, 1758): BUAPALO AKT-220. Consta de vértebras desarticuladas
y elementos del craneo desarticulados y costillas.

Ninia sebae (Duméril, Bibron y Duméril, 1854): BUAPALO AKT-93. Consta de vértebras
desarticuladas y elementos del craneo desarticulados y costillas.

Rhadinea laureata (Glnther, 1868): CMR-1237. Consta de vértebras desarticuladas y elementos
del craneo desarticulados y costillas.

Subfamilia Xenodontinae Bonaparte, 1845

Conophis vittatus Peters, 1860: CMR-1220. Consta de todas las vértebras del cuerpo ordenadas

en forma de “collar”, craneo desarticulado y costillas.

Familia Natricidae Bonaparte, 1838

Nerodia rhombifer (Hallowell, 1852): CMR-1222. Consta de vértebras desarticuladas y
elementos del craneo desarticulados y costillas.

Storeria dekayi (Holbrook, 1839): CMR-1228. Consta de todas las vértebras del cuerpo
ordenadas en forma de “collar”, craneo desarticulado y costillas.

Thamnophis sumuchrasti (Cope, 1867): CMR-1229, CMR-1230. Dos ejemplares los cuales cada
uno consta de todas las vértebras del cuerpo ordenadas en forma de “collar”, craneo

desarticulado y costillas.

Familia Viperidae Oppel, 1811
Subfamilia: Crotalinae Oppel, 1811

Crotalus ruber Cope, 1892: CMR-647; ejemplar que solo consta de vértebras desarticuladas.
Crotalus scutulatus (Kennicott, 1861): CMR-1225; ejemplar representado sélo por elementos
6seos desarticulados del craneo.

Crotalus sp.: IGM-5593. Consta de una vértebras aislada, posiblemente troncal.
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Figura 10. Medidas y terminologia utilizada en la descripcion de las estructuras vertebrales.
(A) Vista anterior; (B) Vista posterior; (C) Vista ventral; (D) Vista lateral. Abreviaturas: ap,
procesos accesorios prezigapofisiales; apo, superficies articulares postzigapofisiales; apr,
superficies articulares prezigapofisiales; azg, superficies articulares zigantrales; azy,
superficies articulares zigosfenales; ¢, centrum; ch, altura del centrum; cl, longitud del
centrum; cln, longitud del céndilo; co, condilo; ct, cétilo; cth, altura del c6tilo; ctw, ancho del
cétilo; di, diapofisis; ecp, ectopterigoideo; ezg; espina epizigapofisial; h, hipapdfisis; izr, borde
interzigapofisial; na, arco neural; nah, altura del arco neural; naw, ancho del arco neural; nc,
canal neural; nch, altura del canal neural; nh, altura de la espina neural; nls, longitud de la base
de la espina neural; nlu, longitud total de la espina neural; ns, espina neural; pa, parapofisis;
poz-poz, postzigapofisis-postzigapofisis; prz-poz, prezigapofisis-postzigapofisis; prz-prz,
prezigapofisis-prezigapofisis; scr, borde subcentral; th, altura total anterior; zg, zigantrum; zy,
zigosfeno; zyt, espesor del zigosfeno; zyw, ancho del zigosfeno (Modificado de Auffenberg,
1963, figs. 2-4).

poz-poz
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Figura 11. Variabilidad de los rasgos en las vértebras troncales de las serpientes. Primera fila:
arco neural (na) en vista posterior moderadamente abovedado (1) o deprimido (2). Segunda
fila: borde anterior de zigosfeno (zy) en vista dorsal, convexo (1); concavo (2); sinuoso
(3).Tercera fila: espina neural (ns) en vista lateral, borde anterior biselado (1); borde anterior
recto y borde posterior socavado (2); tanto el bordes anterior y posterior socavados (3). Cuarta
fila, grupo izquierdo: procesos accesorios prezigapofisiales (ap) en vista dorsal, truncado (1);
moderadamente puntiagudo (2); agudamente puntiagudo (3). Cuarta fila, grupo derecho:
superficies articulares prezigapofisiales (apr) en vista dorsal, redondeado (1); ovalado (2);
ovoide (3); subtriangular (4); auriculiforme (5). Quinta fila, grupo izquierdo: quilla hemal (hk)
en vista ventral (anterior a superior), cuneado (1); oblongo (2); oblolanceolado (3); espatulado
(4); gladiado (5). Quinta fila, grupo derecho: hipapdfisis (h) en vista lateral, truncada (1);
redondeada (2); puntiaguda (3) (Modificado de Holman, 2000, fig. 10).
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Figura 12. Vista lateral de los elementos dseos del craneo generalizado de una serpiente
reciente. Abreviaturas: a, articular; as, proceso ascendente del premaxilar; bo, basioccipital,
bpsp, basiparaesfenoideo; col, columella; cp, hueso compuesto; cps, proceso conchal del
septomaxilar; d, dentario; ecp, ectopterigoideo; exo, exoccipital; f, forntal; Is, lateroesfenoide;
mx, maxilar; nas, nasal; of, foramen 6Optico; p, parietal; pcr, cresta prearticular; pfr, prefrontal;
pmx, premaxilar; po, postorbital; pro, proético; g, cuadrado; rp, proceso retroarticular; sac,
cresta surangular del hueso compuesto; smx, septomaxilar; so, supraoccipital; st,
supratemporal; su, supraorbital; tr, proceso transverso del premaxilar; v, vdmer (Modificado
de Cundall e Irish, 2008, fig. 2).

Figura 13. Vista ventral (A) y dorsal (B) de los elementos ¢seos del craneo generalizado de
una serpiente reciente. Abreviaturas: an, angular; bo, basioccipital; bpsp, basiparaesfenoideo;
chp, proceso coanal del palatino; col, columella; cor, coronoide; cp, hueso compuesto; cps,
proceso conchal del septomaxilar; d, dentario; ecp, ectopterigoideo; exo, exoccipital; f, frontal;
mf, fosa mandibular; mp, proceso maxilar del palatino; mx, maxilar; nas, nasal; occ, condilo
occipital; p, parietal; pcr, cresta prearticular; pfr, prefrontal; pmx, premaxilar; pt, palatino; g,
cuadrado; sac, cresta surangular del hueso compuesto; smx, septomaxilar; so, supraoccipital;
sp, splenial; st, supratemporal; su, supraorbital; v, vomer (Modificado de Cundall e Irish, 2008,

fig. 3).
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RESULTADOS

Paleontologia sistematica

Orden Squamata Oppel, 1811
Suborden Serpentes Linnaeus, 1758
Infraorden Alethinophidia Nopcsa, 1923
Superfamilia: Colubroidea Oppel, 1811
Familia Dipsadidae Bonaparte, 1838 sensu Zaher et al., 2019

Género y especie indeterminados
(Figuras 14-19)

Material referido—JJAP-1, ejemplar conservado en parte y contraparte (JJAP-1la y JJAP-1b, en
Figura 14 y 15 respectivamente) que conserva la mayor parte del esqueleto postcraneal y gran
parte de los huesos del craneo y las mandibulas. Debe considerarse que el nimero de catalogo
referido es temporal y su alcance no rebasa el presente trabajo; como lo marca el reglamento de la
Coleccién Nacional de Paleontologia, una vez que este ejemplar sea publicado en un articulo

cientifico formal, se procedera a asignarle un nimero de catalogo formal de esta coleccion.

Localidad— Localidad Loc-IGM 3875. Sanctorum-JAO, sedimentos laminares arcillosos
expuestos al norte del pueblo de Sanctérum, perteneciente al Municipio de Atotonilco El Grande,

Estado Hidalgo, centro de México (Figuras 5y 6).

Edad— Seccion de sedimentos laminares arcillosos de edad pliocénica (Figura 7) descrita por
Arellano-Gil, et al. (2005) que forma parte de la secuencia plio-pleistocénica de la Formacion

Atotonilco EI Grande descrita por Segerstrom (1951).

29



Figura 14. JJAP-1a, parte de la serpiente fésil de Sanctérum-JAO. Escala =5 cm.
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Figura 15. JJAP-1b, contraparte de la serpiente fosil de Sanctéorum-JAQ. Escala =5 cm.
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Descripcion

Rasgos generales

El ejemplar JJAP-1 presenta una conservacion duripartica, sin mostrar rasgos que sugieran que
fue minimamente permineralizado (ya que no hay re-cristalizacion, ni cristales que no sean de
fosfato de calcio formando los huesos). Aunque la columna vertebral del ejemplar no esta
conservada completamente, su region media abdominal muestra vértebras y costillas
desarticuladas, el resto del cuerpo muestra huesos bien articulados y en posicion de vida; esto
permite sugerir que en vida JJAP-1 pudo alcanzar una longitud total cercana a los 383 mm, en
donde la cabeza tenia una longitud cercana a 15.44 mm y una altura que pudo estar entre 8.71 y
10.36 mm. Las costillas conservadas en la regién abdominal son gruesas y arqueadas mientras que
las espinas neurales de las vértebras troncales son notablemente largas, lo que sugiere que este
ejemplar poseia un cuerpo cilindrico y robusto (Figuras 14 y 15).

Dos rasgos en la conservacion del ejemplar JJAP-1 permiten reconocer las condiciones en que
fue depositado y que, finalmente permitieron su excelente conservacién. Por un lado, aunque la
region anterior de su cuerpo esta extendida; su parte media esta fuertemente curvada provocando
que la punta de su cola se conserve muy cerca de la region cervical del ejemplar. Por otro lado, en
esta serpiente las vértebras de la region precaudal y sus costillas estan conservadas completas pero
desarticuladas y dispersas lejos del eje corporal de este animal; esto sugiere que el cuerpo del
ejemplar sufri6 una explosion, poco después de su muerte y antes de ser sepultada. Dicha explosion
corporal pudo ocurrir por la descomposicion del ultimo alimento ingerido por este animal; sin
embargo, no hay restos de ningun otro organismo que puedan ser identificados en asociacién a los
huesos propios de esta serpiente. De igual modo los huesos del craneo de este ejemplar estan
conservados, desarticulados y desplazados fuera de su posicion de vida, lo que permite reconocer
que esta parte del esqueleto ya estaba desarticulada antes de ser sepultada. EI modo de
conservacién de los elementos 6seos de JJAP-1 sefialados arriba permiten reconocer que este
ejemplar se deposit6 en condiciones de baja profundidad y corrientes escasas o0 nulas que evitaron
el trasporte de ejemplar y favorecieron su conservacion en posicion enroscada y el escaso
transporte de sus huesos (vértebras, costillas y elementos del craneo) naturalmente desarticulados
(Figuras 14-18).
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Huesos de la Unidad del Craneo

Frontal y nasal— En JJAP-1a, por arriba y adelante del maxilar derecho y por adelante del hueso
postorbital existen fragmentos 6seos laminares y de superficie lisa que por criterios de topologia
podrian corresponder a los huesos nasal y frontal. No existen argumentos que permitan corroborar

con mayor precision estos huesos (Figura 16A).

Parietal— Fragmentos de este hueso estan conservados en la parte y contraparte de JJAP-1. En la
parte, JJAP-la (Figura 16A), estd expuesta la superficie interna de este hueso y muestra su
superficie externa en contacto con la roca portadora. Puede sefialarse que, en vista dorso ventral el
techo de este hueso es de aspecto ligeramente trapezoidal, tan largo como ancho, y con el extremo
posterior progresivamente estrecho. Sus bordes laterales son ligeramente curvos y convexos; su
borde anterior, curvo y claramente céncavo, presenta dos terminaciones laterales agudas
proyectadas hacia adelante. Las extensiones laterales descendentes del parietal no estan
conservadas excepto por dos fragmentos que surgen cerca de sus proyecciones anteriores agudas,
asi como por un fragmento grande, de aspecto laminar y sinuoso, correspondiente a la region
posterior de la extension lateral descendente izquierda (Figura 16A). JJAP-1b (Figura 16B),
conserva gran parte del componente ventral del parietal, exponiendo su superficie interna que
muestra un aspecto laminar y liso; esta region del parietal tiene forma triangular dirigida hacia
adelante y con una mella latero posterior, en donde este hueso pudo estar suturado al proético o al
basiparaesfenoideo. Aunque parcialmente cubierto por el basioccipital, al parecer el borde dorsal
posterior del parietal es notablemente curvo y convexo. No es posible observar ningin foramen

nervioso en el parietal.

Basiparaesfenoideo— Este hueso es resultado de la fusion de dos huesos, el basiesfenoideo
(atrés), y el paraesfenoideo (adelante). En JJAP-1b se exhibe la superficie ventral del craneo
(Figura 16B), donde el basiparaesfenoideo esta conservado parcialmente exponiendo su superficie
externa (ventral) y esta conservado con su extremo inclinado hacia el interior de la roca portadora.
Aunque la terminacion anterior de este hueso no esta conservada, es posible sefialar que su forma
en vista ventrodorsal es triangular, notablemente mas ancha en su extremo posterior. El borde

posterior de este hueso que en vida se une al borde anterior del hueso basioccipital, es sinuoso y
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con un par de mellas cdncavas laterales. Los bordes laterales de este hueso son ondeados y
muestran una seccién posterior corta y concava, una seccion media con una larga y ligera
concavidad, asi como una region anterior (rostrum del basiparaesfenoideo) incompleta,

pobremente convexa.

El basiparaesfenoideo de JJAP-1 no estd completo. Por eso, no es posible reconocer su rostrum
(cresta frontal y surco trabecular) que en vida debid extenderse dorsalmente hasta encontrarse con
el componente horizontal descendente del frontal. Tampoco se observan sus procesos trabeculares
que en vida debieron proyectarse lateralmente a cada lado de la region alargada de este hueso por
debajo de la orbita. A pesar de ello, es posible que un fragmento grande de la cresta frontal de este
hueso este conservado arriba de la region anterior de las mandibulas (Figura 16B).

La superficie externa (ventral) del basiparaesfenoideo es mayormente lisa pero desigual (Figura
16B). Aqui, este hueso muestra una bdveda ventral poco pronunciada (accidentalmente perforada
durante la preparacioén), proyectada al centro del tercio posterior de este hueso, en su region mas
ancha, y por debajo de la zona que internamente estaba alojada la fosa pituitaria. En este tercio
posterior del basiparaesfenoideo surgen las alas laterales incospicuas que se proyectan lateralmente
inclinandose hacia arriba (mismas que en vida se extendian hasta encontrarse con las extensiones
laterales descendentes del parietal). Un par de pequefios foramenes estan presentes en la parte
media de cada una de las alas laterales, el primero, colocado mas adelante y arriba, corresponde al
foramen del nervio simpaético en tanto que el segundo, ligeramente mas pequefio que anterior, es

el foramen del nervio abductor.

Prodtico— En el ejemplar estudiado sélo se conservo el proético derecho. Aqui, gran parte del
cuerpo central de este hueso complejo se perdio; de esa manera, en JJAP-1a se muestra la cara
interna del componente 6seo que se expone externamente y solo una pequefia porcion de lo que
fueron sus componentes dorsales (cerca del parietal) y ventral (alejado del parietal) (Figura 16A).
En JJAP-1b se exhibe la impresion externa del componente interno de este hueso (Figura 16B). Es
posible observar la presencia de un par de grandes foramenes que, en vida perforaban este hueso

desde su superficie medial hasta la superficie lateral.

Prefrontal— En el ejemplar estudiado solo se conserva parte del prefrontal derecho en JJAP-1b
(Figura 16B); éste expone su superficie lateral que tiene el aspecto de una luna menguante.

Internamente este hueso presenta una extension laminar fina curvada hacia atras que, en vida
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formaba la superficie anterior de la orbita. EI extremo lateral basal de este hueso es de aspecto
masivo, largo y con un borde ventral sinuoso mientras que el extremo dorsal es amplio y

enteramente laminar.

v .
B ()

——

Figura 16. Imagenes de los elementos 6seos de la cabeza y primeras vértebras conservados en
el ejemplar JJAP-1 obtenidas bajo luz UV, conservados en parte, JJAP-1a (A), y contraparte,
JIJAP-1b (B). Abreviaturas: (d) elemento 6seo del lado derecho; (i), elemento 6seo del lado
izquierdo; ?, elementos no identificables; an, angular; bo, basioccipital; bpsp,
basiparaesfenoideo; cp, hueso compuesto; cst, costilla; cv, vértebra cervical; d, dentario; ecp,
ectopterigoideo; exo, exoccipital; f, frontal; mx, maxilar; p, parietal; pal, palatino; pf,
prefrontal; po, postorbital; pro, proético; pt, pterigoideo; g, cuadrado; so, supraoccipital; st,
supratemporal. Escala = 2 mm.
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Basioccipital— Este hueso impar que ocupa la regién media posterior del basicraneo esté bien
conservada en JJAP-1a (Figura 16A). Este hueso sufrié un desplazamiento giratorio que llevo al
condilo occipital hacia la region mandibular; ademas, expone su superficie externa (ventral) de
manera inclinada debido a que su extremo lateral izquierdo esta proyectado hacia afuera de la roca
portadora.

En vista ventrodorsal, el basioccipital es un hueso subtriangular, con bordes laterales
ligeramente redondeados que en vida se unian a los exoccipitales, asi como un borde anterior
sinuoso, con una concavidad media y dos proyecciones convexas laterales, que en vida se suturaba

con el borde posterior sinuoso del basiparaesfenoideo.

El basioccipital tiene una estructura laminar con forma de bdveda proyectada ventralmente; éste
posee un par de tubérculos basioccipitales conspicuos de aspecto bilobular y extendidos, sobre las
regiones ventrolaterales de la mitad anterior de este hueso. La cresta media de este hueso es apenas
reconocible; su forma de “Y” consta de una rama medio corta y recta que se extiende
anteriormente, hasta llegar al nivel posterior de los tubérculos, asi como un par de ramas largas y
curvas que se extienden posteriormente, hasta llegar al borde posterolateral del hueso, muy cerca
de la base del condilo occipital. EI condilo occipital forma una estructura masiva, posterior y
media, cuyo aspecto semiesférico incluye un borde dorsal plano y con una superficie posterior
ligeramente convexa. En el extremo ventral del cdndilo se presentan tres cavidades pequefias y

profundas.

Postorbital— EIl ejemplar estudiado sélo conserva el hueso postorbital del lado derecho en JJAP-
la (Figura 16A). Este hueso plano con aspecto de media luna presenta dos partes desiguales; la
parte posteroventral es comparativamente mas delgada y cerca de 1.5 veces mas alargada que la
parte dorsoanterior. En vida este hueso bordeaba la region dorsoposterior de la 6rbita y su borde

dorsal se unia al parietal.

Supraoccipital— EI supraoccipital esta conservados casi por completo en JJAP-1a (Figura 16A),
con su extremo derecho elevado sobre la matriz rocosa, su extremo izquierdo embebido
parcialmente en la roca portadora, su superficie externa (dorsal) ligeramente inclinada hacia la
superficie rocosa y su superficie interna (ventral) ligeramente expuesta. Este es un hueso plano
con dos estructuras globulares laterales; su borde posterior es ligeramente sinuoso y presenta

pequerias protuberancias, su extremo anterior esta embebido en la roca. El globulo derecho de este
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hueso presenta bordes incompletos, lo que permite observar que, internamente este hueso tiene

paredes lisas y presenta un poro o foramen en la parte mas profunda.

Exoccipital— EIl ejemplar estudiado solo conserva el hueso exoccipital izquierdo en JJAP-1a,
donde exhibe parte de su superficie antero ventral (Figura 16A). La superficie lateral de este hueso
es convexa, lisa y tiene dos proyecciones agudas. El extremo medio de este hueso presenta tres
proyecciones, en donde la proyeccion media es de aspecto espatular y ensanchada en su

terminacion distal.

Unidad del cuadrado

Supratemporal— Ambos huesos supratemporales estan conservados en JJAP-1. El
supratemporal izquierdo se expone por debajo del exoccipital izquierdo en JJAP-1a mientras que
toda la superficie dorsal del supratemporal derecho se exhibe en JJAP-1b (Figuras 16A y 16B,
respectivamente). Este es un hueso laminar, con los extremos ligeramente curvados hacia abajo,
cuya forma en vista dorso ventral se asemeja a una media luna, con regiones desiguales, y con una
longitud cercana a 2.75 mm. La regidn anterior es mas amplia y corta que la posterior. EIl borde
anterior de la region anterior es ancho y ligeramente convexo, en tanto que el extremo terminal de

la regidn posterior de este hueso es agudo y ligeramente curvado hacia afuera y abajo.

Cuadrado— Los dos cuadrados de JJAP-1 estan bien conservados. El cuadrado derecho exhibe
su superficie lateral y esta conservado en JJAP-1a mientras que el cuadrado izquierdo, conservado
en JJAP-1b expone su superficie medial (Figuras 16A y 16B, respectivamente). Este hueso de
aspecto robusto y liso, tiene la forma de triangulo escaleno rematado con una cabeza articular
grande proyectada hacia abajo. Este hueso es ligeramente mas alto que largo, su cresta dorsal es
recta y mide 1.38 mm, sus bordes anterior y posterior son ligeramente concavos, el primero mide
2.23 mmy el segundo 1.81 mm. Al inicio de la mitad superior del borde posterior del cuadrado se

presenta un proceso estapedial redondeado y corto que se proyecta hacia atras.

La cabeza articular del cuadrado consta de dos Iébulos semiesféricos. EI primero I6bulo se
extiende anterior e internamente mientras que el segundo I6bulo lo hace posterior y externamente.
Entre ambos I6bulos se forma una cavidad articular profunda, llamada trochlea quadrati (Figura
16).

37



Unidad palatomaxilar

Maxilar— En el ejemplar estudiado sélo se conserva el extremo anterior del maxilar derecho en
JJAP-1a, exhibiendo su superficie lateral (Figura 16A). Este fragmento es de aspecto macizo, su
forma alargada incluye un extremo anterior agudo, un borde dorsal curvo y convexo con un borde
alveolar recto. Este fragmento dseo conserva cuatro dientes de aspecto similar y espaciados
uniformemente entre si. Estos dientes son lisos, cénicos, curvados hacia atrds y tan grandes que
rebasan la altura media del maxilar. EI primero de estos dientes es el mas corto, el segundo es
cerca de dos veces mas largo, y el tercero y cuarto son iguales y ligeramente mas cortos que el
segundo. La superficie externa del maxilar es lisa y presenta dos pequefios poros por encima del

tercer y cuarto diente.

Pterigoideo— Este ejemplar conserva fragmentos laminares y lisos de ambos huesos pterigoideos
(Figura 16A y 16B). El pterigoideo izquierdo solo exhibe su superficie medial mostrando una
cavidad central alargada poco profunda, pero no es posible observar restos de sus dientes. El
pterigoideo derecho también estd exponiendo su superficie interna pero esta conservado en tres
partes; sus extremos anterior y posterodorsal se presentan en JJAP-1a, donde no es posible
reconocer dientes, y su extremo ventroposterior se conserva en JJAP-1b y muestra la presencia de
una linea de dientes uniformemente pequefios, lisos de aspecto cénico, curvos hacia atras,
uniformemente separados y con sus bases dentales en contacto. Estas observaciones permiten
reconocer que en general, estos huesos debieron ser rectangulares, con sus extremos curvados

hacia arriba, con el margen dorsal uniformemente céncavo; y el extremo posterior expandido.

Ectopterigoideo— Ambos huesos ectopterigoideos se conservan en JJAP-1a, donde el derecho
esta expuesto totalmente y el izquierdo se conserva por debajo y s6lo exhibe el extremo terminal
de su rama externa (Figura 16A). Estos huesos tienen el aspecto de una barra, son masivos,
alargados y curvos; y ademas su longitud total (5.27mm) es 3.5 veces mayor que la longitud de la
rama externa anterior ascendente de este hueso. La terminacidon anterior de este hueso presenta dos
ramas, la interna es minudscula, robusta y corta, mientras que la rama externa se curva hacia arriba,

es comparativamente muy larga, y presenta una terminacion redondeada.

Palatino— EIl ejemplar estudiado s6lo conserva parte del palatino derecho en JJAP-1a, aunque

sus dientes estan embebidos en JJAP-1b (Figura 16). Este hueso es de aspecto tubular, recto y al
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finalizar el primer tercio de la longitud presenta un proceso maxilar robusto en su cara lateral. El
borde ventral de este hueso presenta cinco alvéolos dentales amplios, profundos y ligeramente
ovalados. Los dientes de este hueso estan embebidos en la matriz rocosa de JJAP-1b; en donde es
posible observar que estos son huecos.

Otros huesos— En JJAP-1a, por encima del maxilar, se conservan distintos fragmentos 0seos
fuertemente fracturados que no pueden ser identificados ni descritos con precision; sin embargo,
su posicion topografica sugiere que estos son posibles restos del premaxilar y septomaxilar (Figura
16A).

Unidad mandibular

Dentario—Fragmentos de ambos dentarios estan conservados en JJAP-1a. El dentario derecho
que esté colocado por arriba del dentario izquierdo, exhibe gran parte de la superficie lateral que
es lisa excepto por un foramen mental que se abre cerca de su extremo anterior. El dentario

izquierdo expone parte de su superficie medial (Figuras 17A).

Aunque no esta totalmente conservado; el fragmento 6seo y la impresion del dentario izquierdo,
permiten reconocer la forma de este hueso. Este es de forma triangular, un poco mas de tres veces,
maés largo que alto, progresivamente mas alto hacia su extremo posterior, con una bifurcacion
posterior profunda en la que se inserta el extremo anterior del hueso compuesto, y una terminacion
anterior redondeada y curvada lingualmente. El borde ventral de este hueso esta engrosado y tiene

una forma curva anteriormente y recta en sus dos tercios posteriores (Figura 17A).

El borde alveolar, del dentario es practicamente recto y presenta una linea de al menos seis
dientes cuya forma es similar, pero su tamafio es irregular. Estos dientes estan insertos en alvéolos
profundos que son visibles cuando el ejemplar estd humedecido y es observado bajo microscopio.
Las coronas son lisas, cénicas, con la mitad terminal curvada fuertemente hacia atras y un poco
lingualmente (Figura 17A). En esta serie dental, el segundo diente es el mayor, pero su altura es
menor que la mayor altura del dentario (en el extremo posterior); los dientes, primero y tercero
tienen tamafios similares y s6lo son un poco mas pequefios que el segundo diente; los dientes mas

posteriores tienden a ser progresiva y ligeramente mas cortos.
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Hueso compuesto— Ambos huesos compuestos estan conservados en el ejemplar estudiado. En
JJAP-1a el hueso compuesto izquierdo esta conservado casi completo pero su extremo dorsal esta
inclinado hacia la roca portadora, condicion que sélo deja expuesto el borde ventral y una pequefia
porcién basal de su superficie lingual. EI hueso compuesto derecho esta conservado en JJAP-1b,

donde también se exhibe su superficie lingual (Figura 17A y 17B, respectivamente).

El hueso compuesto es una estructura rectangular alargada y plana. Su extremo ventral es mas
grueso que la parte dorsal de este hueso, la cual tiende a ser laminar, y su borde es ligeramente
convexo en toda su longitud. El extremo anterior de este hueso es agudo y se curva labialmente.
El borde dorsal del hueso compuesto esta dividido en dos secciones; la seccion anterior forma un
borde recto en donde se articula el borde ventral del proceso posterior dorsal del dentario. La
seccion posterior que ocupa el ultimo tercio del hueso compuesto presenta un proceso coronoide
curvado y posiblemente poco elevado (en el hueso compuesto derecho, este proceso esta
mayormente cubierto el parietal, en tanto que, en el hueso compuesto izquierdo dicho proceso esta
aun incluido dentro de la roca y cubierto por los huesos de la unidad palatomaxilar). En cada hueso
compuesto se presenta una estructura masiva posterior que incluye dos crestas masivas
proyectadas dorsalmente que bordean la faceta articular para el cuadrado (donde se articula la
trochlea quadrati de la cabeza articular del cuadrado), asi como un proceso retroarticular
rectangular y alargado.

Angular— Solo el angular izquierdo esta conservado en JJAP-1. Este hueso es alargado y tiene
una forma de gancho, en la que cerca del extremo posterior surge un proceso ventral que se
proyecta hacia abajo y adelante. Este hueso es casi la mitad de largo que el dentario y forma una
pequefa parte de la superficie lingual de la mandibula al articularse entre los extremos dorsales de

hueso compuesto y el dentario.
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Figura 17. Imégenes de los elementos 6seos de la mandibula en el ejemplar JJAP-1 obtenidas
bajo luz UV, conservados en parte, JJAP-1a (A), y contraparte, JJAP-1b (B). Abreviaturas: (d)
elemento 6seo del lado derecho; (i), elemento 6seo del lado izquierdo; an, angular; bpsp,
basiparaesfenoideo; cp, hueso compuesto; d, dentario; ecp, ectopterigoideo; mx, maxilar; p,
parietal; pal, palatino; pf, prefrontal; pt, pterigoideo; g, cuadrado. Escala = 2 mm.
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Unidad de 1a columna vertebral

En el ejemplar JJAP-1, estan conservadas 96 vertebras procélicas y huesos asociados a las
regiones cervical, troncal y caudal (Figuras 14-19). Desafortunadamente, las vértebras de la regién
sacra no estan conservadas en este ejemplar. En su mayoria, las vértebras estan bien conservadas
a pesar de que algunas estan desarticuladas o fracturadas y partidas en parte y contraparte por lo

que sus superficies externas no estan expuestas.

Vértebras cervicales

En JJAP-1 hay 12 vértebras cervicales relativamente bien conservadas y 13 fragmentadas
conservadas en parte y contraparte. En estas véertebras el centrum es robusto y cilindrico, casi tan
largo como alto y ancho; cada uno de estos se fusiona con su respectivo arco y espina neurales. El
arco neural es deprimido y encierra un canal neural abovedado semiesférico. La espina neural de
aspecto rectangular en vista lateral, es gruesa y poco elevada. Estas vértebras presentan una
hipapofisis bien desarrollada que se proyecta ventroposteriormente desde la region media del
centrum. Las superficies articulares prezigapofisiales son ovoides o con forma de gota en vista
dorsal. Al mismo tiempo, en vista ventral, las superficies articulares postzigapofisiales son
redondas. Las superficies articulares zigosfenales son ovaladas en vista ventro lateral. Las

superficies articulares zigantrales también son ovaladas en vista dorso lateral (Figural8).

Aunque las vertebras cervicales y troncales son parecidas; la presencia de hipapofisis en las
vértebras cervicales permite diferenciarlas rapidamente de las vértebras troncales que, siempre
carecen de esta estructura. Las vértebras cervicales también presentan un proceso parapofisiario

orientado antero ventralmente que no esta presente en vértebras de las otras regiones del cuerpo.

Vértebras troncales

En JJAP-1 hay 5 vértebras troncales relativamente bien conservadas y otras 45 conservadas
como impresién o reconocibles por sus costillas asociadas divididas en dos secciones, 12 justo
detras de las vértebras troncales bien conservadas y 33 aisladas, alejadas y en oposicion a la cabeza
(Figuras 14, 15 y 18). A diferencia de las vértebras cervicales que presentan una hipapofisis

conspicua, el extremo ventral de las vértebras troncales sélo presentan una quilla hemal poco
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desarrollada que en vista ventral es de forma oblolanceolada. Las vértebras troncales, como las
cervicales son estructuras cilindricas, casi tan largas, como anchas y altas (Figuras 18 y 19). En su
extremo anterior, el centrum de estas vértebras presenta un cétilo profundo y ligeramente ovalado
en vista anterior, con un foramen paracotilar a cada lado del c6tilo. En el extremo posterior, estas
vértebras presentan un condilo masivo proyectado posteriormente que en vista dorsal es
semiesférico mientras que en vista lateral es ligeramente oblicuo. ElI centrum vertebral esta
fusionado al arco neural, el cual es una estructura deprimida en vista posterior y es tan larga como
el propio centrum vertebral, excepto por que anteriormente el zigosfeno sobrepasa ligeramente el
borde anterior del centrum. Sobre el arco neural se proyecta la espina neural engrosada que en
vista lateral es rectangular, mas larga que alta, y con sus bordes anterior y posterior socavados. En
vista dorsal, la espina neural es recta, gruesa, y su extremo posterior sobrepasa ligeramente el nivel
del zigantrum. En el extremo anterior de la vértebra y sobre su canal neural se proyecta el
zigosfeno, una estructura laminar corta que en vista dorsal presenta un borde anterior convexo. El
zigosfeno presenta dos superficies articulares, planas y con una extension ovalada, expuestas en
su region latero ventral. El canal neural de estas vértebras es un pasaje semicircular, con un borde
inferior convexo. A lo ancho de la region latero dorsal del arco neural se forma el zigantrum, una
estructura masiva que en vista posterior forma dos proyecciones agudas laterales con bordes
ventrales rectos y bordes dorsales curvos. Las superficies latero ventrales del zigantrum
representan las superficies articulares postzigapofisiales que en vista ventral son de forma ovalada.
En vista dorsal el zigantrum presenta una mella media profunda y aguda o en forma de “V”. El
condilo vertebral se proyecta posteriormente como una estructura semiesférica que en vista dorsal
es tan largo como el zigantrum. En vista posterior y en posicion laterodorsal, el zigantrum presenta
dos superficies articulares zigantrales, planas y de forma ovoide. EIl extremo posterior del
zigantrum carece de espina epizigapofisial. En estas vértebras, a cada lado del canal neural en su
parte anterior y en posicion latero dorsal, estan presentes las prezigapofisis, estructuras masivas
proyectadas antero lateralmente que son tan largas como el zigosfeno. En la superficie dorsal de
estos procesos se encuentran las superficies articulares prezigapofisiales que son planas y ovaladas,
en donde se articulan las postzigapofisis de la vértebra anterior inmediata. Por debajo de cada una
de las prezigapofisis estan desarrollados los procesos accesorios prezigapofisiales que son gruesos,
ligeramente pronunciados y moderadamente puntiagudos en vista dorsal. En vista dorsal, estas

vértebras presentan un borde interzigapofisial profundo y concavo, en forma de “C”, en donde sus
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porciones anterior o prezigapofisial y posterior o postzigoapofisial son rectas. A cada lado del
centrum vertebral se proyecta una sinapdfisis, cuyo borde lateral es sinuoso (en vista anterior) y
esta claramente dividida en porcion dorsal o diapofisis y una ventral o parapofisis. En vista anterior
la diapdfisis es ligeramente mayor que la parapdfisis y esta Gltima estd orientada
anteroventralmente como una estructura triangular separada del centrum vertebral. La diapofisis
es redonda, obtusa y esta proyectada postero lateramente. Sin rebasar el tercio anterior del centrum
vertebral en vista lateral. El borde subcentral del centrum vertebral esta ligeramente desarrollado,
este se curva dorsalmente en la parte media del cuerpo vertebral. Presentan un par de pequefios

foramenes subcentrales solo al lado derecho de la quilla hemal.

Vértebras caudales

En JJAP-1 se conserva una serie completa de vértebras caudales que incluye 21 centra
conservadas en la parte y la contraparte de este ejemplar (Figuras 14 y 15, respectivamente). Estas
vértebras son similares a las vértebras troncales, pero son relativamente mas estrechas (mas largas
que anchas). En vista lateral, las vértebras presentan pleurapéfisis de forma triangular a
subtriangular, orientadas antero lateralmente, que son moderadamente alargados y tienen apices
agudos. Las pleurapdfisis tienden a ser progresivamente mas pequefias en orden anteroposterior.
Las vértebras caudales carecen de los procesos accesorios prezigapofisiales y presentan quillas
hemales bordeadas lateralmente por hemapofisis. En vista lateral, las hemapéfisis son pequefias
laminas subtriangulares en las vértebras cercanas a la region sacra y subsecuentemente tienden a
ser mas rectangulares. Las superficies articulares prezigapofisiales y postzigapofisiales son
ovoides. Las espinas neurales en estas vértebras son gruesas; lateralmente rectangulares, mas
largas que altas, con el borde anterior recto y el borde posterior socavado, y tan largas como su
respectivo centrum. Por arriba del canal neural y en la vista anterior de estas vértebras, el zigosfeno
es una estructura corta que, en vista dorsal, presenta un borde anterior convexo. También en estas
vértebras, el condilo y el c6tilo son estructuras comparativamente muy pequefias que representan
superficies redondeadas en vista anteroposterior. Las vértebras caudales se diferencias claramente
de las veértebras troncales. Las primeras tienden a ser mas pequefias y estrechas que las segundas.
Tambien, las vértebras caudales presentan dos estructuras bien desarrolladas, la pleurapdfisis y

hemapofisis, que no se presentan en las vértebras troncales (Figura 19).
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Costillas

Las costillas son masivas, curvas y alargadas que en vida estaban articuladas tanto en las
vértebras cervicales como en las troncales (Figura 18). En su extremo proximal, las costillas
presentan una cabeza articular bien desarrollada dividida en dos partes o procesos articulares. En
su extremo dorsal exterior, la cabeza de las costillas presenta un proceso o articular para la
diapdfisis que es una estructura subtriangular proyectada dorso anteriormente que posee una
superficie dorsal concava que se articula con la diapdfisis del cuerpo vertebral. En el extremo
dorsal interno, la cabeza de las costillas presenta un proceso para la parapéfisis relativamente
grande, de aspecto rectangular, y con una superficie articular plana expuesta dorso medialmente.
En la superficie posterior de la costilla, a la misma altura del proceso para la diapéfisis y en la base
del proceso para la parapofisis, se presenta un pequefio proceso tuberculiforme, de aspecto
piramidal, de superficies redondeadas Y lisas, que se proyecta hacia atras (Figura 18). El eje de la
costilla, uniformemente curvado, tiende a ser progresivamente mas delgado hasta terminar en una
punta ventral truncada. De acuerdo con Holman (2000, fig. 56), el aspecto curvo de las costillas

confirma que JJAP-1 fue una serpiente de habitos terrestres.

Figura 18. Veértebras cervicales y troncales articuladas, ademas de algunas costillas.
Abreviaturas: cv, vértebra cervical; cst, costilla; tv, vértebra troncal. Escala =2 mm.
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Figura 19. Vértebra toracica del ejemplar JJAP-1, en diferentes vistas. A) Dorsal; B) Ventral;
C) Lateral; D) Anterior; E) Posterior. Escala =2 mm.
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DISCUSION

Determinacion taxonomica del ejemplar JJAP-1

El ejemplar JJAP-1 indudablemente es una serpiente porque presenta la condicion apoda,
presenta vértebras procélicas y, un zigosfeno bien desarrollado en la parte anterior de las vértebras

y los distintos procesos apofisiarios (Figura 19).

De acuerdo con la clasificacion de las serpientes propuesta por Conrad (2008, texto y fig. 8),
estas forman parte de un grupo mayor, Scincoidea, y estan divididas en dos subérdenes,
Scolecophidia y Alethinophidia. EI primero de estos subodrdenes estd representado por las
serpientes ciegas, grupo comparativamente poco diverso que incluye especies con formas
extremadamente delgadas, pequefias y con vestigios de 0jos, en donde el supratemporal
(=escamoso) estd poco desarrollado y no forma parte de la suspension mandibular entre el
cuadrado y el craneo, la mandibula inferior (dentario) también es relativamente corta, posee pocos
dientes y el hueso coronoide muy grande (Kley, 2001) (Figura 21). En cambio, los miembros del
suborden Alethinophidia, también llamado grupo de las serpientes verdaderas, incluye especies de
cuerpos mas robustos, de mayor tamario, con ojos bien desarrollados, en donde el supratemporal
esta relativamente mas desarrollado y forma parte de la suspensién mandibular y la mandibula
inferior es mas larga, mas robusta, posee mas dientes, y esta asociada a un hueso coronoides
netamente mas pequefio o que incluso llega a desaparecer en las formas mas derivadas (Holman,
2000). Aqui, considerando este contexto, el ejemplar JJAP-1 es una serpiente verdadera o sea
miembro del suborden Alethinophidia por presentar los rasgos antes sefialados para este grupo
(Figuras 16 y 17).

De acuerdo con Lee et al. (2007, fig. 10) el representante mas basal del suborden Alethinophidia
es Anilius scytale (Linnaeus, 1758) (Figura 3). El rasgo mas distintivo de Anilius, es presentar
vestigios reconocibles de la cintura pélvica, aunque no es comparable con JJAP-1 y que esté no

conservo la region pélvica del cuerpo; distintos rasgos de la cabeza son diferentes para separar a
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JJAP-1 y a Anilius. En JJAP-1 el dentario ocupa cerca de un tercio de la mandibula, el extremo
anterior de la maxila es poco elevado y con su borde dorsal y ventral casi paralelos, y ademas en
el techo del craneo el parietal presenta una amplia superficie plana; en cambio, en Anilius el
dentario es mayor al ocupar la mitad de la mandibula inferior, el maxilar presenta un borde anterior
agudo porque el borde dorsal estéa inclinado hacia arriba y el parietal no presenta una superficie
dorsal plana, al contrario presenta una cresta a lo largo de su eje longitudinal central desde donde
los bordes laterales de este hueso se curvan ventralmente, bordeando asi los flancos del craneo
(Figura 22).

Figura 21. Craneo en vista lateral de Leptotyphlops dulcis (Baird y Girard, 1853). cor,
coronoides; d, dentario; st, supratemporal (Modificado de Kley, 2004). Escala =1mm.

De acuerdo con Holman (2000) el género fosil del Cretacico tardio de Norteamérica (Wyoming
y Nuevo México en Estados Unidos de Norteamérica, asi como en Alberta, Canada), Coniophis
Marsh, 1892, es una forma cercana a Anilius. Este fosil es diferenciable de JJAP-1 porque sus
vértebras presentan una espina neural vestigial casi imperceptible, los procesos accesorios de la
prezigapofisis son comparativamente reducidos y el borde interzigapofisial (en vista dorsal) es

poco profundo (Figura 23).
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Figura 22. Créaneo en vista lateral de Anilius scytale Linnaeus, (1758). cor, coronoides; cp,
hueso compuesto; d, dentario; mx, maxilar; p, parietal (Modificado de Gauthier et al., 2012).
Escala =5 mm.

Figura 23. Vértebra troncal del holotipo de Coniophis procedens Marsh, 1892. (Familia
Aniliidae) vista a, anterior; b, lateral; ¢, ventral; d, posterior (Modificado de Marsh, 1892
fig.1). Escala =2mm.
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Continuando con la propuesta taxondmica de Lee et al. (2007, fig. 10), la familia Uropeltidae y
el clado Macrostomata son taxa mas derivados que Anilius y son los miembros méas derivados del
suborden Alethinophidia (Figura 3). Uropeltidae es un grupo de serpientes nombrado por Miller
(1832) para reunir a las especies cominmente llamadas como ““serpientes cola de escudo” que solo
estan presentes en Asia, al sureste de la India y en Sri Lanka, y carece de registro fosil (Cyriac y
Kodandaramaiah, 2017). Los uropéltidos se caracterizan por poseer un craneo relativamente
rigido, en donde el hueso cuadrado es muy corto y se dispone de manera vertical, el supratemporal
es vestigial y los huesos orbitales estan ausentes (Figura 24) (Parker y Grandison, 1977; Olori y
Bell, 2012). Ademas, los uropéltidos comparten con Anilius y especies cercanas [agrupadas en la
familia Aniliidae por Stejneger (1907)], vertebras sin espina neural desarrollada (Rage, 1984;
Ikeda, 2007). De esta manera, JJAP-1 se diferencia claramente de los uropéltidos por presentar los
huesos cuadrado y supratemporal mas desarrollados y formando parte activa de la suspension
mandibular, asi como poseer un hueso postorbital y vértebras con espinas neurales bien

desarrolladas.

Figura 24. Craneo en vista lateral de Uropeltis woodmasoni (Theobald, 1876). g,
cuadrado; st, supratemporal (Modificado de Olori y Bell, 2012). Escala =1mm.

De acuerdo con Conrad (2008, p. 110), los miembros de Macrostomata comparten al menos
seis sinapomorfias: 1) el hocico ocupa al menos un tercio de la longitud del craneo; 2) margenes
dorsal y central de la maxila son subparalelos; 3) el pilar frontal medio del frontal tiene contacto
con el flanco subolfatorio lateral; 4) el vomer tiene forma de barra; 5) hay una cresta proética corta;
y 6) el dentario es ventralmente convexo a lo largo de su eje longitudinal. A pesar del estado

incompleto y desarticulado del craneo, del maxilar derecho (Unico conservado), y de ambos
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dentarios de JJAP-1, es posible sefialar que; esté es parte del clado Macrostomata por presentar los

caracteres 2y 6 (Figuras 16 y 17).

Actualmente los distintos grupos incluidos en el suborden Alethinophidia considerados por Lee
et al. (2007) han sufrido repetidas reagrupaciones a partir de estudios filogenéticos recientes
(Cadle, 1988; Vidal et al., 2007b; Vidal y Hedges, 2009; Wiens et al., 2008, 2010, 2012); en los
cuales, Macrostomata deja de ser un grupo monofilético pero sus miembros que lo componen,
segun Lee et al. (2007), se mantienen (Tropidophiinae, Pythonidae, Boidae, y Caenophidia). Entre
dichos taxa, Tropidophiinae [= familia Trophidophiidae, definido por Brongersma (1951)] se
caracteriza por presentar un techo craneal no plano, donde contrariamente hay cresta craneal media
en el parietal y supraoccipital, donde coinciden los bordes laterales de estos huesos que estan
inclinados abruptamente hacia abajo; ademas los tropidofidos poseen un dentario y un hueso
compuesto de longitud similar, asi como un hueso postorbital con un proceso posterior en la parte
media de su rama posteroventral (Figura 25). JJAP-1 difiere de los tropidéfidos en que el techo de
su craneo es mas bien amplio y plano (definido a partir de la superficie interna del parietal), su
dentario es al menos dos veces mas corto que el hueso compuesto y el hueso postorbital no presenta

ningun proceso posterior (Figuras 16 y 17).

Figura 25. Craneo en vista lateral de Tropidophis haetianus (Cope, 1879). cp, hueso
compuesto; d dentario; p, parietal; po, postorbital; so, supraoccipital (Modificado de Gauthier
et al., 2012). Escala =mm.
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En las familias Pythonidae Fitzinger, 1826 y Boidae el craneo muestra rasgos peculiares, como
el fuerte estrechamiento lateral de la regidn postorbital y en consecuencia el desarrollo de una
cresta notable en el parietal y el supraoccipital, la rama anterodorsal del hueso postorbital es
comparativamente reducido y la presencia de huesos dentario y compuesto de longitud similar
(Figuras 26 y 27, respectivamente). En este caso, JJAP-1 también se diferencia de los miembros
de las familias Pythonidae y Boidae, por tener un techo del craneo plano al menos en la region del
parietal, el dentario es més corto que el hueso compuesto, y el hueso postorbital es esbelto, con

forma de media luna y con ramas anterodorsal y posteroventral de tamafio similar.

Figura 26. Craneo de Python molurus (Linnaeus, 1758). A, vista lateral; B, vista dorsal. cor,
coronoides; cp, hueso compuesto; d, dentario; p, parietal; po, postorbital (Modificado de
Evans, 2003). Escala= 1cm.
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Figura 27. Craneo de Boa constrictor (Linnaeus 1758). A, vista lateral; B, vista dorsal. cor,
coronoides; cp, hueso compuesto; d, dentario; p, parietal; po, postorbital; so, supraoccipital
(Modificado de Gauthier et al., 2012). Escala =1cm.

Las vértebras de la familia Boidae y la familia Pythonidae son estructuras masivas con cuerpo
vertebral mas alto y ancho que largo, la espina neural en éstas vértebras es alta, de una longitud
corta y gruesa desde la base; ademas en la parte dorsal de la espina se forma una repisa aplanada
y de forma ovalada a rectangular. El cétilo y el condilo son redondos, oblicuos y grandes. El
didmetro del centrum es de igual o mayor tamafio que el mismo canal neural. Estas vértebras
presentan un zigosfeno grande y grueso y es convexo. El arco neural es abovedado en vista
posterior, en su parte mas distal el arco neural es corto y amplio. Las prezigapdfisis son cortas y
masivas, orientadas lateralmente. En estas vértebras no se observan procesos accesorios
desarrollados. La sinapo6fisis en estos grupos no esta dividida en diapdfisis y parapofisis (Figura
28).
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Figura 28. Vértebras troncales de Pythonidae (izquierda) [Python regius (Shaw, 1802)

(Tomado de Rage et al., 2008, fig. 1)] y Boidae (derecha) (Rukwanyoka holmani McCartney,
Stevens y O’Connor, 2014, del Oligoceno de Tanzania [Tomado de McCartney et al., 2014,
fig. 2]). Escala =2mm.

Finalmente, en la filogenia de las serpientes basada en rasgos morfologicos publicada por Lee
y Scanlon (2002, p. 391), se establece que los siguientes 15 rasgos representan sinapomorfias del
clado Caenophidia: 1) superficie dorsal del proceso palatino de la maxila sin un gran foramen; 2)
prefrontal separado del nasal; 3) prefrontal con contrafuerte anterorbital estrecho; 4) supratemporal
anteriormente extendido hasta o méas alla del borde anterior del prodtico; 5) eje del cuadrado largo;
6) el cuadrado esta inclinado posteriormente; 7) el septomaxilar contacta el pilar interolfatorio del
frontal; 8) el margen lateral de la fenestra para el Organo de Jacobson esta formado parcialmente
por el vémer; 9) el vomer esta posteriormente perforado por un grupo de fordmenes para el nervio
vomeronasal; 10) el vdmer tiene un proceso posterior vertical bien desarrollado; 11) el extremo
posterior del maxilar es libre, no tiene contacto con el ectopterigoideo; 12) el coronoides esta
ausente como un elemento 6seo individual; 13) el musculo pterigoideo con origen dividido; 14) el
hueso pterigoideo carece de una conexion filamentosa directa al cerebro; y 15) el musculo
intermandibularis anterior pars anterior se inserta en un almohadilla interramal. Solo el caracter
12 (el hueso coronoides esta ausente como un elemento 6seo individual) esta presente en JJAP-1
confirmado su inclusién como un miembro del clado Caenophidia. Ninguno los otros rasgos
enlistados son visibles en JJAP-1. A pesar de lo anterior, JJAP-1 puede ser incluido en Caenophidia

por la presencia del rasgo 12.
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De acuerdo con la filogenia de Zaher et al. (2019) Caenophidia incluye cuatro clados
principales, dos representados sélo por formas extintas, Anomalophiidae Auffenberg, 1953 y
Russellophidae Rage, 1978; y dos con representantes fosiles y recientes, Acrochordoidea
Bonaparte, 1831 y “Colubroides” (Figura 3). Anomalophiidae es un grupo monoespecifico que
incluye a Anomalophis bolcensis Auffenberg, 1959, una serpiente fosil del Eoceno de Pesciara,
Italia, que originalmente fue descrita como parte del género Archeophis Massalongo, 1859. El
ejemplar JJAP-1 difiere de Anomalophis porque en esta serpiente eocénica los procesos accesorios
no estan presentes; la sinapofisis no esta dividida (en diapofisis y parapdfisis); el condilo esta
enteramente orientado hacia atras; y su espina neural es de aspecto trapezoidal y estd poco
diferenciada del arco neural, su base es ancha, sus bordes anterior y posterior son rectos e

inclinados y se extiende s6lo sobre la mitad posterior del centrum (Figura 29).

Figura 29. Vértebra troncal de Anomalophis bolcensis A, Vista lateral; B, Vista anterior; C,

Vista dorsal; D, Vista ventral (modificado de Auffenberg, 1959, fig. 2). Escala =5mm.
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La familia Russellophidae es una familia conocida sélo por restos de vértebras. Fue erigida por
Rage (1978) para incluir a Russellophis tenius Rage, 1975a, de yacimientos del Eoceno en Francia;
posteriormente, se reportaron restos identificados como pertenecientes al género Russellophis en
otras regiones del norte y oeste de Europa (Inglaterra, Bélgica, Portugal y Francia) y en Sudamérica
(Brasil) (Rage y Augé, 1993; Rage et al., 2008). Recientemente, una segunda especie de
Russellophis fue descrita en sedimentos del Eoceno en la India, Russellophis crassus Rage et al.,
2008. Por otro lado, los escasos restos de Krebsophis thobanus Rage y Werner, 1999, descubiertos
en yacimientos cenomanianos de Sudan, al noreste de Africa, fueron descritos como los fosiles
mas antiguos de esta familia. Las vértebras troncales de JJAP-1 difieren de las de los russell6fidos
porque estas Ultimas son relativamente mas largas, carece de procesos parapofisiales y
prezigapofisiales, presentan prezigapofisis inclinadas hacia abajo, los contrafuertes de las
prezigapofisis estan deprimidos y forman un borde vertical anterolateral, el arco neural es
fuertemente abovedado y finalmente, presenta una espina neural rectangular extendida s6lo en los
dos tercios posteriores del centrum y con bordes anterior y posterior rectos; los caracteres antes

mencionados difieren mucho de los presentes en JJAP-1 (Figura 30).

Figura 30. Vértebra troncal de Russellophis crassus (tomado Rage et al., 2008, fig. 3). Escala

Imm.
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Aunque las interrelaciones de los miembros del clado Acrochordoidea, definido por Bonaparte
(1831), aun son tema de discusion; se considera que este grupo esta dividido en tres familias:
Acrochordidae, Nigerophiidae y Palaeophiidae (Snetkov, 2011; Zaher et al., 2019) (Figura 4).
Acrochordidae es un taxdn monogenérico erigido por Bonaparte, 1831, incluye tres especies
dentro del género Acrochodus Hornstedt, 1787, son serpientes de habitos marinos cominmente
conocidas como serpiente trompa de elefante, serpiente cara de perro y serpiente de arafura, entre
otros, que se distribuyen desde Australia hasta Sri Lanka, pasando por el oeste de la India y las
distintas Islas del archipiélago de Indonesia. Nigerophiidae es un grupo extinto de serpientes que
originalmente fue erigido para incluir a la especie del Paleoceno de Nigeria, Nigerophis mirus
Rage, 1975b; sin embargo, al menos otros cinco géneros de edades entre el Cenomaniano hasta el
Eoceno han sido integrados a esta familia, cuya distribucion conocida hasta el momento incluye
el norte de Africa, Europa, Kazajistan, Madagascar, India, (Rage, 1980; Rage y Prasad, 1992;
Averianov, 1997; Rage y Werner, 1999; Laduke et al., 2010; McCartney et al., 2018). Finalmente,
la familia Palaeophiidae reconocida por Lydekker (1888) es un grupo extinto de serpientes que
actualmente incluye tres géneros, de edades comprendidas entre el Maastrichtiano y el Eoceno y
que han sido encontrados en Europa, norte de Africa, India y Estados Unidos de Norteamérica
(Holman, 1982; Rage et al., 2003; Houssaye et al., 2013; entre otros), de entre los cuales destaca
Archeophis proavus Massalongo, 1859, conocida a partir de ejemplares completos de los depésitos

marinos del Eoceno de Monte Bolca, Italia (Figura 31).

El ejemplar estudiado en esta tesis, JJAP-1, posee Vvértebras troncales que carecen de una
pterapdfisis, las cuales difieren claramente de las de los miembros del clado Acrochordoidea que
presentan pterapdfisis bien desarrolladas en la parte dorsal posterior del arco neural. Esta estructura
es el rasgo distintivo y altamente especializado compartido que definen al clado Acrochordoidea
(Averianov, 1997; Nessov, 2000; Snetkov, 2011) (Figura 32).
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Figura 31. Ejemplar de Archaeophis proavus, una serpiente marina de Eoceno de Monte Bolca,
Italia, representante del clado Acrochordoidea (Tomado de Wikipedia, 2019).

pte

Figura 32. Vértebra troncal de Palaeophis nessovi Averianov, 1997. pte, pterapofisis
(Modificado de Snetkov, 2011, fig. 2C). Escala = 1cm.
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El clado “Colubroides” de Zaher et al., 2019 (Figura 4) es equivalente a la superfamilia
Colubroidea sensu Holman (2000, p. 111), quien sélo se limito a analizar el registro fosil de las
serpientes en Norteamérica. Segun este ultimo autor los “Colubroides” (= Colubroidea) se
caracterizan por presentar los siguientes siete rasgos: 1) ausencia de dientes en el premaxilar; 2)
la hipapdfisis s6lo esta presente en las vértebras cervicales, en la mayoria de los grupos, 3)
tipicamente las vértebras son mas largas que anchas; 4) el zigosfeno y zigantrum estan menos
desarrollados que en Boidae; 5) las espinas neurales son relativamente largas y delgadas; 6) los
procesos accesorios prezigapofisiales estan bien desarrollados; y 7) la sinapofisis esta
completamente dividida en diapofisis y parapofisis. JJAP-1 comparte las caracteristicas 2, 3, 4, 5,
6, y 7 con los miembros del clado Colubroidea (Figuras 18 y 19).

Dentro de los “Colubroides” de Zaher et al. (2019) existen grupos carentes de registro fosil y/o
con una distribucién geografica tan alejada de México, que pueden ser descartados facilmente en
el presente ejercicio de anatomia comparada para determinar la identidad de JJAP-1. Entre estos,
la familia Xenodermidae, descrita por Gray (1849), es un grupo con cinco géneros con distribucion
al sur de Asia; sus vértebras troncales presentan una hipapéfisis bien desarrollada y conspicua en
el margen posteroventral del centrum (Figura 33A). La familia Pareidae, erigida por Romer (1956),
incluye cuatro géneros endémicos del sureste de la India con una espina neural rectangular de
bordes rectos y el borde subcentral (ventral) del centrum claramente concavo (Figura 33B). La
familia Viperidae erigida por Oppel (1811), representada por al menos 356 especies y 35 géneros,
es uno de los grupos mas ampliamente distribuidos en el mundo, se conocen en todos los
continentes excepto en Australia, Antarctica, Hawai, Madagascar y Nueva Zelanda (Uetz et al.,
2019). Las vértebras troncales de los vipéridos se caracterizan por presentar una espina neural muy
alta y una hipapofisis muy larga en su borde postero ventral (Figura 33D). Las vértebras troncales
descritas en JJAP-1 permiten separar a esta serpiente fosil de las familias mencionadas arriba
(Figura 33A, 33B, 33D) porque en éstas las vértebras poseen hipapdfisis bien desarrolladas en
xelodérmidos y vipéridos (JJAP-1 no tiene esta estructura), el borde subcentral de estas vértebras
es curvo en paréidos (en JJAP-1 este borde es casi recto), y finalmente la espina neural es
comparativamente alta en vipéridos y baja pero con bordes anterior y posterior rectos en paréidos

(en JJAP-1, dicha espina es baja y sus bordes son socavados) (Figura 19).
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Figura 33. Vértebras troncales en vista lateral de las familias: A) Xenodermidae: Fimbrios
klossi Smith, 1921, Escala= 1mm; B) Pareidae: Pareas sp. Wagler, 1830, Escala= 1mm; C)
Homalopsidae: Cerberus rynchops (Schneider, 1799), Escala= 2mm; D) Viperidae: Bothrops
jararaca (Wied-Neuwied, 1824), Escala= 2mm; E) Elapidae: Micrurus corallinus (Merrem,
1820), Escala= 1mm; F) Dipsadidae: Dipsas indica Laurenti, 1768, Escala= 1mm (modificado
de Zaher et al., 2019, figs. App. S2 A, B, C, Fy J).

También incluida en el grupo de los “Colubroides” de Zaher et al. (2019), esta la familia
Homalopsidae reconocida por Bonaparte (1845), la cual esta integrada por 54 especies recientes
en 28 generos distribuidos al sureste de Asia, Oceania y norte de Australia, donde son conocidas
como serpientes que viven en condiciones semiacuaticas, acuaticas y fangosas (Karns et al., 2010;
Murphy, 2007; Murphy y Voris, 2014). De nuevo, en este caso, los rasgos de las vértebras troncales
de JJAP-1 permiten separarlo de los homaldpsidos; esta es una familia en donde sus vértebras
poseen una hipapdfisis bien desarrollada de aspecto trapezoidal y una espina neural

comparativamente muy alta y expandida (Figura 33C).

Dos grandes grupos, que incluye a las serpientes mas derivadas, ocupan la parte terminal en la
hipétesis filogenética de Zaher et al. (2019) (Figura 4). Estos grupos son sus clados Elapoidea y
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Colubroidea. Por un lado, el clado Elapoidea sensu Zaher et al. (2019) actualmente agrupa a cerca
de 600 especies afines a Elapsoidea guentherii Bocage, 1866. Originalmente este grupo fue
reconocido como la familia Elapidae por Boie (1827). Al parecer este grupo, surgido en Africa
durante el Eoceno, sigui6 un patron evolutivo explosivo y una rapida dispersion en todo el mundo,
incluyendo formas terrestres y marinas (Kelly et al., 2009). El reconocimiento de los procesos
evolutivos de estas serpientes y, en consecuencia, el ordenamiento taxonémico natural de este
grupo son temas controversiales, en el cual la familia Elapidae ha sido taxondmicamente re-
jerarquizada a superfamilia Elapoidea (Vidal y Hedges, 2002; Kelly et al., 2009; Weinell y Brown,
2018). Los rasgos descritos en las vértebras troncales del ejemplar JJAP-1 excluyen la posibilidad
de gue esta serpiente fosil de México represente a los elapoideos (Figura 19), en donde la espina
neural es rectangular, mas larga que alta, y presenta los bordes anterior y posterior rectos (en JJAP-
1, estos bordes son socavados) y el borde postero ventral del centrum muestra una hipapofisis bien

desarrollada (esta estructura no esté presente en JJAP-1) (Figura 33E).

Por otro lado, el clado Colubroidea sensu Zaher et al. (2019) (Figura 4) es un grupo equivalente
a la familia Colubridae descrita morfol6gicamente por Holman (2000). Este ultimo autor establecid
que estas serpientes comparten las siguientes cinco caracteristicas: 1) las vértebras troncales
presentan una osificacion menos masiva en comparacion a la encontrada en los Boidae; 2) los
centra vertebrales son mas largos que anchos; 3) las espinas neurales son laminares y
rectangulares, mas largas que altas; 4) las crestas subcentrales son prominentes; 5) las quillas
hemales son relativamente delgadas. El ejemplar mexicano descrito aqui, JJAP-1, puede ser
identificado como miembro de este taxdn porque presenta todos estos rasgos (Figura 19). De
acuerdo con Uetz et al. (2019) este grupo es el mas diverso entre las serpientes actuales, al incluir
cerca de 1960 especies que de acuerdo con Zaher et al. (2019), pueden ser separadas en 10

subgrupos.
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Dipsadidae] _ yonodontinae

Dipsadinae

Figura 34. Hipétesis filogenética de Colubroidea sensu Zaher et al., 2019 (modificado de Zaher
etal., 2019 figs. 1-21).

Entre los Colubroidea sensu Zaher et al. (2019) se cuenta con diez grupos que constituyen el

taxdén Colubridae sensu Holman (2000) (Figura 34), los cuales son:

1)

2)

3)

Grayiinae. Este taxon representa un clado monogenérico y sin registro fosil que solo esta
presente en Africa subtropical (Meirte, 1992). Es poco probable que JJAP-1 represente a este
grupo debido a la alopatria extrema entre el sitio de colecta de este fosil mexicano y la
distribucién africana de Grayia. A pesar de ello, estos comparten vértebras troncales con
rasgos generales similares; sin embrago en Grayia se presenta una quilla hemal bien
desarrollada (Figura 35A) que no esta presente en JJAP-1.

Calamariinae. Este clado, establecido por Bonaparte (1838), incluye 91 especies y siete
géneros de serpientes distribuidas en los territorios del sureste asiatico, siendo mas abundantes
en Indonesia, Sumatra y Borneo (Uetz et al., 2019). Como en el caso de Grayia, es probable
que JJAP-1 no represente un calamarino debido a la distante distribucion alopatrica de este
taxdn. De igual modo, los calamarinos tienen vértebras troncales similares a los de JJAP-1;
sin embrago en los calamarinos también se presenta una quilla hemal ventral bien desarrollada
(Figura 35B) ausente en este ejemplar.

Ahaetuliinae. Este taxdn fue recientemente constituido por Figueroa et al. (2016), el cual
incluye cinco géneros de serpientes recientes, sin registro fosil conocido, son graciles y

pequerias, de habitos arboricolas (incluyendo las llamadas serpientes voladoras) y distribuidas
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desde sur de Asia al norte de Australia, pasando por en el archipiélago de Indonesia.
Desafortunadamente, sus autores no reconocieron rasgos diagnosticos osteolégicos de este
grupo que puedan ser comparados con los observados en JJAP-1; sin embargo, dado que,
Ameérica no es habitada por estas serpientes, es posible descartar la posibilidad de que JJAP-
1 sea un representante de esta subfamilia.

4) Colubrinae. Este taxén reconocido por Oppel (1811), es el grupo mas diverso de serpientes
en términos taxonomicos y morfoldgicos, con cerca de 102 géneros y 720 especies distribuidas
alrededor del planeta (Uetz et al., 2019), incluyendo un amplio registro fésil que se remonta
hasta el Eoceno-Oligoceno y se encuentran distribuidas en Norteamérica, noreste de Asia,
Europa, norte de Africa y Europa (Parmley y Hunter, 2010; Holman, 2000; Cerfiansky et al.,
2015; entre otros). La subfamilia Colubrinae se compone principalmente de serpientes
holarticas y consta de 92 géneros y 717 especies (Uetz et al., 2019). Este grupo generalmente
es dificil de definir sobre la base de la osteologia de sus vértebras, pero hay algunos caracteres
vertebrales que se aplican a la mayoria de los géneros, como son la presencia de vértebras
troncales generalmente mas largas que anchas, sin hipd6fisis muy pronunciadas, con quillas
hemales relativamente delgadas; ademas en estas vértebras las espinas neurales son
moderadamente delgadas, mas largas que altas y los procesos accesorios prezigapofiseales son
prominentes (Figura 35C) (Auffenberg, 1963; Holman, 2000). La ausencia de hipapdfisis en
la region ventral y el aspecto relativamente poco alargado de las vértebras troncales de JJAP-

1 permite reconocer que este fésil no pertenece a los colubrinos.

Figura 35. Vértebras troncales en vista lateral de las subfamilias: A) Grayiinae: Grayia tholloni
Mocquard, 1897, Escala =2mm; B) Calamariinae: Oreocalamus hanitschi Boulenger, 1899,
Escala =1mm; C) Colubrinae: Oxybelis aeneus (Wagler, 1824), Escala =2mm (Tomado de
Zaher et al., 2019, App. S2, figs. G y H).
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Dentro los Colubroidea sensu Zaher et al. (2019), el grupo hermano del taxén Colubridae, carente

5)

de nombre incluye a Sibynophiidae, Natricidae, Pseudoxenodontidae y Dipsadidae, donde el
Gltimo esta constituido por tres grupos terminales, Carphophiinae, Xenodontinae y Dipsadinae
(Figura 34). Continuando con la numeracion de los parrafos anteriores, a continuacion, se
describen estos taxa y se sefialan sus posibles diferencias respecto a la anatomia dsea descrita
en el ejemplar JJAP-1:

Sibynophiidae. Este grupo fue establecido por Dunn (1928) como subfamilia (ex
Sibynophiinae) y re-categorizado a nivel de familia por Zaher et al. (2012). Actualmente este
es un taxon que incluye dos géneros. Uno es Scaphiodontophis Taylor y Smith, 1943,
comunmente conocidas como serpientes afiadidas o coralillo falso de México, América
Central y Colombia. Y el otro es Sibynophis Fitzinger, 1843, que incluye numerosas especies
de Indomalasia, China y parte de las islas del Archipiélago de Indonesia. Estas serpientes
poseen un hueso compuesto tan largo que casi alcanza el extremo anterior de la mandibula
inferior, asi como un proceso posterior en el dentario, portador de un parche de numerosos
dientes pequefios y separado del hueso compuesto (Figura 36) (Duméril, Bibron y Duméril,
1854; Boulenger, 1896). Estos rasgos de los sibynofidos difieren claramente de los observados
en JJAP-1, donde el hueso compuesto es relativamente corto, el dentario posee sélo una hilera

de dientes robustos y el carece de un proceso posterior separado del hueso dentario.

Figura 36. Vista lateral de la mandibula de una serpiente afiadida o falso coralillo,
Scaphiodontophis annulatus (Duméril, Bibron y Duméril, 1854). an, angular; cp, hueso
compuesto; d, dentario; sp, splenial (Tomado de Zaher et al., 2012, fig. 4B). Escala = 2mm.

64



Figura 37. Vértebras troncales en vista lateral de integrantes de la familia Natricidae: A) Natrix
natrix (Linnaeus, 1758), Escala =2mm; B) Natriciteres olivaceae (Peters, 1854), Escala=1mm
(Tomado de Zaher et al., 2019, App. S2, fig. F).

6) Natricidae. Este taxdn incluye serpientes holarticas y de oriente, tiene pocos representantes
en América Central (Dowling y Duellman, 1978), actualmente cuenta con 36 géneros y 244
especies. Holman (2000) sefialé que las vértebras troncales de los natricidos son similares a
las de los colubrinos, excepto por la presencia de una hipapofisis triangular, bien desarrolladas
y dirigidas hacia atrés, cuya base se extiende hasta cerca del borde antero ventral del centrum
(Figura 37). El ejemplar JJAP-1 es reconocido como un no-natricido porque carece de
hipapofisis en las vértebras troncales.

7) Pseudoxenodontidae. Este taxon poco diverso fue reconocido por McDowell (1987) e incluye
dos géneros y 10 especies de serpientes pequefias, comunmente llamadas como falsas cobras
del bamboo, habitantes del sur y sureste de Asia, desde China hasta varias islas del

Archipiélago de Indonesia (Rahadian y Das, 2012). A pesar de que la anatomia dsea de este
grupo es poco conocida, la tomografia computarizada del crdneo de Pseudoxenodon
bambusicola Vogt, 1922, publicada por Phenomel0Ok (2019) (Figura 38), permite reconocer
que JJAP-1 difiere notablemente de estas serpientes en los siguientes rasgos: el cuadrado es

relativamente mas largo y el supratemporal mas corto, el primero es claramente mas largo que
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el segundo; el postorbital presenta una rama ventral relativamente mas larga; en el techo del
craneo el parietal tiene una amplia region pentagonal plana y sus bordes latero posteriores
tienen una depresion formada por la abrupta inclinacion ventral de su superficie; ademas, en
la superficie ventral del craneo, el basiparaesfenoideo y basioccipital son huesos casi lisos (con
numerosas crestas y depresiones).

Figura 38. Vistas dorsal (arriba), lateral (centro) y ventral (abajo) del craneo de
Pseudoxenodon bambusicola, un Pseudoxenodontidae (Tomado de Phenomel0k, 2019).

En este punto es necesario aclarar algo importante sobre la topologia obtenida por Zaher et al.
(2019) y sus implicaciones en la evolucion del taxén Dipsadidae. Contrario al resultado de

estos autores quienes sefialan que los dipsadidos méas primitivos son el taxon Carphophiinae
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(Figura 34), estudios filogenéticos previos sefialaban que la familia que Xenodontinae
ocupaba ese lugar y que Dipsadinae y Carphophiinae eran los dipsadidos mas derivados (He
et al., 2009; Huang et al., 2009; Peng et al., 2014). De igual modo, el genero
Thermophis Malnate, 1953, un grupo endémico de la region al sur del Tibet y considerado
como un xenoddntino y Unico dipsadido no americano en esos mismos trabajos previos; en
Zaher et al. (2019) es reconocido como el grupo hermano de todos los dipsadidos, es extirpado
de los xenodontinos al resultar ser mas cercano a los carfofinos. Este dltimo estudio es
congruente con el patron de distribucion geogréafica de Dipsadidae, que a pesar de ser un taxén
diverso y ampliamente distribuido a lo largo de América y escasamente presente en Asia. La
proximidad molecular y osteolégica de los dipsadidos americanos mas primitivos
(Carphophiinae) con el Unico representante asiatico dipsadido, Thermophis, sugiere dos
posibles escenarios. En el primero se debe sefialar que, en el pasado este grupo tuvo una
distribucién mayor que comprendia el norte de América y el este de Asia; y mientras en Asia,
este grupo practicamente desaparecio, en Ameérica los dipsadidos tuvieron éxito y se
diversificaron mientras se dispersaban hacia el sur del continente, dando asi origen a los tres
grandes grupos de dipsadidos norteamericanos (=carfofinos), centroamericanos (=dipsadinos)
y caribefios+ sudamericanos (=xenodéntinos). En el segundo escenario, se tiene que aceptar
que los dipsadidos se originaron en Asia, donde actualmente casi llegan a la extincion y desde
alld se dispersaron hacia América, siguiendo el patrén biogeografico descrito unas lineas

antes.

Carphophiinae: La filogenia de las serpientes resultado del trabajo de Zaher et al. (2019, fig.
15) confirm6 que este clado, primero llamado como Heterodontinae (Rossman y Wilson,
1965) y cominmente reconocido como “el grupo relicto de serpientes norteamericanas”, es
no natural y parafilético, como ya lo habian sefialado otros autores. (O'Shea, 2018; Pinou et
al., 2004). Debido a que Zaher et al. (2019) sefialan la topologia mostrada por las relaciones
de este grupo basal en Dipsadidae, la cual es una politomia, es posible sefialar que la definicion
de Dipsadidae es solo cuestion del “grado de generalidad”, por eso aqui, el género asiatico
Thermophis se incluye dentro de este grupo. De este modo este grupo no-natural incluye a
Thermophis y cinco géneros norteamericanos [Heterodon Latreille en Sonnini y Latreille,
1801, conocido en la region central de los Estados Unidos de Norteamérica y norte de México;

Farancia Gray, 1842, distribuida al sureste de los Estados Unidos de Norteamérica; Diadophis
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Baird y Girard, 1853, presente desde Canada hasta el centro de México; Carphophis Gervais
en d’Orbigny, 1843, endémica del este de los Estados Unidos de Norteamérica; y Contia Baird
y Girard, 1853].

Por un lado, las serpientes carfofinas presentan cabezas con el techo y la base del craneo planos,
semejantes a los observado en JJAP-1; sin embargo, JJAP-1 difiere de los carf6finos como
Heterodon platirhinos Latreille, 1801 (Figura 39), que presenta un crdneo muy corto; es
parecido al de Thermophis que presenta una sutura entre el basiparaesfenoideo y basioccipital
notablemente mas sinuosa (Figura 40); y es practicamente igual al observado en Diadophis

punctatus (Figura 42).

Dentro del material reciente revisado se contd con vértebras y elementos craneales de Diadophis
punctatus. Las vértebras de Diadophis punctatus difieren de JJAP-1 principalmente por
presentar un cuello en el condilo y por los procesos parapofisiarios. Los representantes de este
clado difieren de JJAP-1 principalmente por presentar un cuello entre el centrum y el céndilo
(Figura 41).

Figura 39. Vista lateral (A) y dorsal (B) del craneo de Heterodon platirhinos (The Deep Scaly
Project, 2007b). Escala =5mm.
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Figura 40. Vista dorsal (A) y ventral (B) del craneo de Thermophis zhaoermii Guo et al., 2008
(Guo et al., 2009 fig. 3). Escala =5 mm.

Figura 41. Vértebras troncales en vista lateral de la subfamilia Carphophiinae: A) Heterodon
platirhinos Latreille en Sonnini y Latreille, 1801, Escala =2mm; B) Farancia abacura
(Holbrook, 1836), Escala =2mm; C) Carphophis amoenus (Say, 1825), Escala =1mm
(Modificado de Zaher et al., 2019, fig. App. S2 I).
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Figura 42. Vista dorsal (A), lateral (B) y ventral (C) del craneo de Diadophis punctatus
(Tomado de The Deep Scaly Project, 2007a). Escala =1mm.

Dipsadinae: Este es un taxon diverso de serpientes neotropicales que se distribuyen desde
Mesoamérica hasta el Norte de Sudamérica (Uetz et. al., 2019). Holman (2000) refiere que
esta subfamilia es un grupo complejo, dificil o imposible de definir a partir sélo de rasgos
osteologicos vertebrales. Las vértebras troncales de este grupo son similares, pero representan
diferentes grados, con la tendencia al desarrollo de arcos neurales deprimidos y al

ensanchamiento de la quilla hemal (Figura 43A-43C).
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Dentro de la subfamilia Dipsadinae se pudo revisar material osteoldgico de cinco especies
de distintos géneros (Geophis multitorques, Hypsiglena ochrorhyncus, Leptodeira annulata,
Ninia sebae, Rhadinea laureata), para la comparacion con JJAP-1. Se observoé que, los rasgos
de las vértebras troncales (forma del borde anterior del zigosfeno en vista dorsal; procesos
articulares prezigapofiseales, postzigapofiseales; zigosfenales y zigantrales, forma de la quilla
hemal), son muy variables. A pesar de ello, JJAP-1 comparte algunos de esos rasgos, como
son: el aspecto general de las vértebras el cual es cubico, practicamente tan largas como ancha
y altas; su espina neural es delgada y rectangular, mas larga que alta; en vista dorsal, la parte
posterior de su arco neural tiene forma de “V”, en donde su angulo central es
pronunciadamente agudo y sus extremos laterales tienden a ser progresivamente curvos; en
vista anterior y posterior, el cotilo y condilo tienden a ser redondos a ligeramente ovalados, y
mas anchos que altos. Al comparar los elementos del craneo de ejemplares de comparacion
sefialados con los descritos de JJAP-1, se encontré que todos ellos comparten un hueso
cuadrado corto y pequefio, en donde la cresta dorsal es grande y robusta y el proceso estapedial
es grande, redondo y robusto. Pough et. al. (2016) y Vitt y Caldwell (2014) reconocieron que
en las serpientes dipsadinas, poseedoras de un hueso cuadrado con las caracteristicas
sefialadas, comparten un habito alimentario basado en la captura de presas pequefias, lentas y
de movimientos gréaciles, como son caracoles, lombrices, lagartijas, otras serpientes, y

artropodos. Posiblemente, JJAP-1 también compartia este habito.

10)  Xenodontinae. Finalmente, de acuerdo con la filogenia de Zaher et al. (2019), el
taxon Xenodontinae, primeramente definido por Bonaparte (1845), también es un grupo
diverso de serpientes que se distribuyen desde Mesoamérica hasta el extremo sur de
Sudamérica y las islas del Caribe. Holman (2000), quien incluyé a Dipsadinae y
Carphophiinae dentro de este grupo [mismos que Zaher et al. (2019) reconocié como grupos
distintos], ya sefialaba que los xenoddntinos son un taxon osteologicamente complejo y de
dificil definicion, cuya anatomia 6sea alin debe ser estudiada con mucho mayor detalle. Las
vértebras troncales de los xenodontinos son, en términos generales (Figura 43D-43F),
similares a las observadas en Dipsadinae; por eso a este nivel, los rasgos descritos en JJAP-1

no son suficientes para definir su inclusion en alguno de estos grupos.
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La comparacion de JJAP-1 y Conophis vittatus, tnico xenoddntino incluido como material
comparativo en este trabajo, muestra que ambas serpientes presentan un hueso cuadrado
pequefio y corto, en donde la cresta dorsal es grande y robusta y el proceso estapedial es
grande, redondo y robusto, semejante al observado en los integrantes de Dipsadinae.

Figura 43. Vértebras troncales en vista lateral de las subfamilias A-C) Dipsadinae y D-F)
Xenodontinae: A) Synophis lasallei, (Nicéforo-Maria, 1950) Escala= 1mm; B) Nothopsis
rugosus, Cope, 1871 Escala= 1mm; C) Dipsas indica Laurenti, 1768 Escala= 1mm; D) Helicops
angulatus (Linnaeus, 1758) Escala= 2mm; E) Philodryas nattereri Steindachner, 1870 Escala=
2mm; F) Oxyrhopus clathratus Duméril, Bibron y Duméril, 1854 Escala= 2mm (modificado de
Zaher et al., 2019, figs. App. S2 J y K).
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Problemas para la determinacion taxonémica a nivel de subfamilia de JJAP-1

Es importante mencionar que Holman (2000) ya habia discutido sobre la dificultad que presenta
la identificacion de las vértebras y los elementos del craneo no solo en la familia Dipsadidae sensu
Zaher et al., 2019 (=Dipsadinae), sino en todo el clado Colubroidea sensu Zaher et al., 2019
(=Colubridae). Esta situacién, en la que no se han definidos rasgos dseos diagndsticos es resultado
de la falta de estudios anatomicos que incluyan los rasgos 0seos de estas serpientes, en donde
ademas se defina su variabilidad 6sea natural en las distintas jerarquias taxonémicas, precisando
la variacion inter e intraespecifica y aquella ligada al desarrollo ontogenético de estos organismos.
Szyndlar (1984) y Holman (2000) propusieron una tarea actualmente ain poco atendida, la cual es
la realizacion de estudios para el andlisis de la variacion intraespecifica de los elementos del craneo
y las vértebras en los distintos grupos de serpientes, para asi, facilitar la determinacién taxonémica

de las serpientes al incluir rasgos de los elementos 6seos tanto del craneo como de las vertebras.

Desafortunadamente, la carencia de los elementos bibliograficos y bioldgicos incorporados en
este estudio no permiten alcanzar una determinacion taxondémica mas precisa de JJAP-1 que, por
el momento, sélo es reconocido como un miembro de la familia Dipsadidae sensu Zaher et al.
(2019). Esta imposibilidad tiene raices en distintas situaciones que deberan ser atendidas con
esfuerzos que van més alla de este trabajo. Por un lado, Dipsadidae forma parte del grupo més
diverso de serpientes actuales, incluyendo cerca de 807 especies en todo el mundo, con 138
presentes en México, de las cuales, s6lo unas cuantas han sido objeto de estudios osteologicos
parciales (Brattstrom, 1955; Auffenberg, 1963; Holman, 2000; Tovar, 2005). Por eso, aqui se
resalta la necesidad de emprender estudios anatomicos integrales de las serpientes que involucren
la descripcion de rasgos osteoldgicos craneales y vertebrales, en donde se busque definir los rasgos
diagnosticos, incluso a nivel de genero y especie, que se constituyan como elementos comparativos
indispensable al momento de emprender la tarea de determinar especies fosiles como en el caso de
JJAP-1.
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Consideraciones de JJAP-1

A pesar de que la determinacion taxonomica del ejemplar JJAP-1 no puede ser més detallada,
con base en los elementos de estudio mostrados en este trabajo, su hallazgo es importantes por
diferentes razones. Las serpientes fésiles de México hasta ahora registradas constituyen un
conjunto escaso Y restringido al Plioceno medio-Pleistoceno (Tabla 1); de esta manera, la
presencia del ejemplar JJAP-1 en rocas de edad pliocénica hace de este fosil una de las serpientes
mas antiguas descritas o registradas del pais. Las otras serpientes pliocénicas de México estan
representadas por cuatro vértebras aisladas; la primera fue encontrada en yacimientos del
Plioceno medio en la Goleta, Michoacan (Brattstrom, 1955) y determinada como Lampropeltis
intermedius Brattstrom, 1955, una especie fésil descubierta también en yacimientos del
Pleistoceno de Arizona, Estados Unidos de Norteamérica; las otras tres provienen de los
sedimentos del Plioceno tardio-Pleistoceno de las Tunas, Baja California Sur, y fueron
identificadas como pertenecientes a Boa sp. (Boidae), Pituophis sp. (Colubridae) y Crotalus sp.
(Viperidae).

Por otro lado, a excepcion del abundante conjunto de vértebras de serpientes recuperadas en
los yacimientos pleistocénicos de Santa Cruz Nuevo, Puebla (Tovar, 2005) como pertenecientes
a Conopsis sp., Lampropeltis sp., Leptodeira sp., Senticolis sp., Thamnophis sp., Trimorphodon
sp., Crotalus durissus, y Crotalus sp., y otras pertenecientes a coltbridos indeterminados (Tabla
1), las otras serpientes fosiles hasta hoy encontradas en México sélo estan representadas por
vértebras desarticuladas y aisladas (Holman, 2000; Goyenechea y Castillo-Cerdn, 2002). En este
contexto, JJAP-1, es la mas completa (cuenta con elementos craneales y vertebrales articulados)

y representa la serpiente fosil mejor conservada en México.

74


http://fossilworks.org/bridge.pl?a=displayReference&reference_no=695&is_real_user=1

CONCLUSIONES

E | ejemplar JJAP-1 es una serpiente fosil del Plioceno, recolectada en los sedimentos lacustres
que constituyen la base de la Formacion Atotonilco EI Grande que se encuentran expuestos

en el sitio de Sanctérum, Estado Hidalgo, México.

Los rasgos osteoldgicos conservados del craneo, las mandibulas, las vértebras y las costillas de
JJAP-1, permiten determinar que este fosil de una serpiente del Estado de Hidalgo es una

representante de la familia Dipsadidae sensu Zaher et al. (2019).

El ejemplar JJAP-1 es el dipsadido mas antiguo encontrado en México y también una de las
mas antiguas serpientes del pais, las otras serpientes del Plioceno en México son Lampropeltis
intermedius descrita en La Goleta, Michoacan (Brattstrom, 1955); y los restos de Boa sp.,

Pituophis sp. y Crotalus sp. recuperadas en Las Tunas, Baja California Sur (Miller 1980).

A pesar de las numerosas vértebras y huesos craneales no conservados en JJAP-1, este ejemplar
es la serpiente mas completa encontrada en México. Otras serpientes fésiles de México sélo
conservan Vértebras aisladas, que en muchos casos estan parcialmente bien conservadas,
(Auffenberg, 1963; Cruz et. al., 2016; Holman, 2000; Tovar, 2005).

Ademas, este ejemplar es el dipsadido mas completo encontrado en el mundo; los dipsadidos
encontrados al norte, en los Estados Unidos de Norteamérica, y los reportados al sur, en Argentina,
también estan representados mayormente por vértebras y, en algunos casos, por huesos del craneo
aislados (Auffenberg, 1963; Holman, 2000; Scanferla et. al, 2005; Scanferla, 2006).

La falta de material de serpientes fosiles y recientes para la comparacién de elementos 6seos de
limita el estudio de los restos fésiles de este grupo. Por lo que es una tarea pendiente el ampliar las
colecciones de material reciente, que puedan ayudar a la determinacion, y emprender estudios
osteologicos sobre la variabilidad inter e intraespecifica y ontogénicos de los diferentes elementos
6seos de las serpientes, para que asi estos puedan tener un peso importante al realizar estudios
filogenéticos.
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