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RESUMEN

Los ichthyodectiformes son un orden nominal de teledsteos primitivos con posicidon taxonémica
incierta, que habitaron en las aguas calidas y poco profundas de las zonas costeras del mar de Tetis

durante el Jurasico y el Cretacico.

En la Cantera Tlayia (de edad albiana), localidad fosilifera ubicada en el Municipio de Tepexi de
Rodriguez, Puebla, han sido colectados alrededor de 130 ejemplares ichthyodectiformes, los cuales
estan depositados en el Museo de Paleontologia del Instituto de geologia de la Universidad Nacional

Autdénoma de México.

En este trabajo se propone erigir un Género Nuevo (con una especie) con base en el estudio de
seis ejemplares ichthyodectiformes tlayuanos. Este Género Nuevo se caracteriza por presentar una
mezcla peculiar de caracteres primitivos y derivados que nunca habia sido observada en ningin

género.

El anilisis filogenético llevado a cabo para ubicar la posicién taxondémica del Género Nuevo dentro
del Orden Ichthyodectiformes, revela que para incluir este género al seno del Suborden
Ichthyodectoidei (colocado momentianeamente dentro en una familia incierta), es necesario
modificar el nimero de caracteres considerados hasta ahora como diagnésticos de dicho suborden, y

al mismo tiempo modifica la composicion de la Familia Cladocyclidae.
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INTRODUCCION

No quiero que estos fosiles terminen colgados
en las chimeneas de los ricos.

Don @/{oyue/ @yxanyu[éy.

L as preguntas en torno al origen del hombre y de todos los seres vivos no tuvieron indicios ldgicos para

ser resueltas antes del estudio de los fésiles. Conocer los origenes y evolucion de los seres vivos,
reconstruidos a partir de sus restos conservados en las rocas, ha permitido entender integralmente el fenémeno
de la vida en el planeta (Vera, 1966).

A pesar de que entre los griegos Herodoto comprendié que los fosiles eran restos de seres vivos que va no
existian, las explicaciones misticas sobre el origen y naturaleza de los que entonces fueron considerados
“caprichos divinos" perduraron la mayor parte de la historia. Todo intento racional por entender la naturaleza
de los fésiles fue ignorado hasta fines del siglo XVIII, en ese entonces las explicaciones cientificas de este
fendmeno tomaron fuerza, originandose asi la Paleontologia como la ciencia encargada de estudiar a los
fosiles (Dixon et al., 1993).

Los fosiles son cualquier evidencia de la existencia de seres vivos prehistéricos. Estos pueden ser partes de
Sus cuerpos o las huellas de sus actividades, que conservados en los sedimentos, fisicamente demuestran algan
aspecto de como fueron aquellos seres vivos (Schopf, 1975).

La muerte de los organismos es el inicio de un proceso de transformacidn quimica, fisica y biologica que en
algunos casos puede dar origen a los fosiles. No todos los organismos o las huellas de sus actividades tienen
las mismas posibilidades de llegar a formar parte del registro fdsil, para ello deben cumplirse una gran
cantidad de condiciones, de tal suerte que la existencia de los fosiles debe ser considerada como una rareza
(Dixon et al., 1993).

Sélo muy pocas localidades en todo el mundo contienen fosiles extraordinariamente bien conservados, a
partir de ellos los cuales los paleontdlogos y estudiosos de la evolucién pueden describir todos los aspectos de
la vida en otros tiempos geoldgicos. Los fésiles de dichos lugares son tan abundantes y diversos que es posible
conocer cuales fueron sus relaciones troficas y frecuentemente muestran detalles anatémicos tan finos como ta
forma y disposicién de los organelos celulares. Estos extraordinarios sitios o Lagerstitten! (e.g. Solnhofen en
Alemania, Cerin en Francia, Santa en Brasil, etc.) son de suma tmportancia, pues abren verdaderas puertas
para conocer a los seres vivos del pasado.

La Cantera Tlaytia, en Tepexi de Rodriguez, Puebla, es la mas extraordinaria e importante localidad fosilifera
mexicana del Cretacico Inferior {Albiano, hace aproximadamente 110 millones de afios). En ella han sido

I Férmino aleman asignado a las localidades en donde el registro fosil es abundante y extraordinariamene bien conservado
(Seilacher, 1970). Su traduccién al espafiol carresponde a "vencros fosiliferos” (Applegate et al,, 1991).

-1 -



recolectados una gran cantidad de fosiles con un excelente estado de conservacion que le han dado fama y han
motivado que esta localidad sea considerada como la "Lagerstitten mexicana" por paleontélogos nacionales y
extranjeros, ya que, ademas de ser abundantes, los fOsiles tlayuanos representan una amplia diversidad
biolégica (Espinosa-Arrubarrena y Applegate, 1996).

La paleobiota rescatada de la Cantera Tlayva tiene, sin duda alguna, un importante valor cientifico. El
Departamento de Paleontologia del Instituto de Geologia la UNAM, con conocimiento pleno de ello, ha
mantenido como objetivo en cada uno de los proyectos vinculados con esta localidad, la difusion de los
resultados obtenidos. Este trabajo representa la continuacién de dicho empefio y la culminacidn de los
esfuerzos de un grupo de investigadores que, desde el descubrimiento de esta extraordinaria tocalidad
fosilifera, se ha dedicado a cumplir estas metas.

Los fosiles provenientes de la Cantera Tlayia son albergados en el Museo de Paleontologia del Instituto de
Geologia de la UNAM (IGLUNAM), en donde hasta la fecha han sido registrados mas de 5, 000 ejemplares.
De acuerdo con Applegate (1996) la paleofauna tlayuana esta representada por mas de 100 taxa, entre los que
se cuenta con plantas terrestres (gimnospermas), algas marinas, foraminiferos, esponjas, belemnites, amonites,
decapodos, bivalvos, poliquetos, gasteropodos, equinoideos, holoturoideos, asteroideos, ofiuroideos,
crinoideos, aracnidos, insectos, numerosas formas de peces, tortugas dulceacuicolas y marinas, lagartijas
terrestres y marinas, cocodrilos, reptiles voladores, etc. (Applegate et al., 1984; Buitron y Malpica-Cruz, 1987,
Martill, 1989; Gonzalez-Redriguez, 1996; Applegate y Gonzilez-Rodriguez, 1990; Buitron, 1991; Buitrén et
al., 1993 y Reynoso-Rosales, 1996).

Los peces actinopterigios son el grupo mejor representado en la paleofauna de la Cantera TlayGa pues
comprenden cerca del 70 % del total de fosiles colectados y excepto por un ejemplar sarcopterigio, ningun otro
grupo de peces ha sido encontrado. De acuerdo con Applegate (com. pers. 1997), de ese porcentaje el 83%
son teledsteos (con los siguientes taxa: Pholidophoriformes, Gonorynchiformes, Ichthyodectiformes, Elopidae,
Clupeidae, Plethodontidae, Aspidorhynchidae, Ellimichthydae y Salmoniformes) y 17 % son "neopterigios
primitivos" (Pycnodontidae, Macrosemiidae, Ophiopsidae, Amiidae y Semionotidae). Recientemente fueron
descubiertos un ejemplar de la Familia Caturidae, cinco representantes del Orden Bericiformes {Gonzatez-
Rodriguez, 1996) y un ejemplar perteneciente al género Axelrodichthys, el cual es hasta ahora ¢l {nico
celacantido (sarcopterigio) fosil mexicano (Espinosa-Arrubarrena et al., 1996).

La Cantera Tlayia, con una gran cantidad de especies de peces potencialmente nuevas para la ciencia, es und
de las localidades de peces fosiles mas importantes en el mundo (Applegate, 1996), ya que, estos fosiles
muestran un mosaico de la diversidad de los peces que habitaron el oeste del mar de Tetis durante el Cretacico
Inferior, en uno de los momentos mas importantes de su evolucion, cuando los teledsteos comenzaban a
consolidarse como el grupo dominante al desplazar a otros taxa, de los cuales hay también representantes en

esta localidad.

Los estudios paleoictiologicos de los fosiles tlayuanos a penas a comenzado y hasta el momento solo se
cuenta con la descripcién de algunas especies nuevas, cOmo son Teojchthys kallistos de la Familia
Ophiopsidae (Applegate, 1988) y Tepexichthys aranguthyorum de la Familia Pycnodontidae (Applegate,
1992); ademas se cuenta con la descripcion preliminar de una especie de Notagogus y dos géneros nuevos de
fa Familia Macrosemiidae, los cuales representan el primer informe de este taxén en América (Gonzilez-
Rodriguez 1996); ademas, el Dr. Lance Grande esta preparando una articulo donde describe a los amidos de
Tlaytia (Dr. Lance Grande, com. pers. 1997). De cualquier manera, la cantidad, diversidad y calidad de los
fosiles tlayuanos son, por si mismos, granatia de la importancia de la informacion que su estudio puede

generar.

-2 -



Segun Applegate (1996), los ichthyodectiformes son el cuarto taxén mas importante entre los peces de
Tlayua, ya que representan cerca de 4.3 % de la diversidad ictiologica registrada en esta localidad. Este mismo
autor sefialo la presencia de, al menos, dos formas ichthyodectiformes en Tlayda, sin que hasta ahora ninguna
de ellas haya sido estudiada.

Los mas de 130 ichthyodectiformes depositados en el Museo de Paleontologia del IGLUNAM vy el exquisito
grado de conservacion de algunos ejemplares hacen de esta coleccion, Gnica en el pais, una de las mas
importantes de su tipo en el mundo. Cabe sefialar que, en colecciones extranjeras los fosiles representantes de
algunos géneros de ichthyodectiformes son abundantes, pero estan incompletos y mal conservados, mientras
que los ejemplares de los géneros restantes, aunque bien conservados, son extremadamente escasos (Patterson
y Rosen, 1977).

Los Ichthyodectiformes (Figura 1) son un orden nominal de peces teledsteos primitivos, que durante el
Mesozoicio fueron depredadores activos en las aguas marinas calidas y poco profundas. Los miembros de este
taxon extinto se caracterizan por poseer cuerpos esbeltos y alargados, una amplia aleta caudal y las aletas
dorsal y anal opuestas y atrasadas (Maisey, 1991). A partir de la segunda mitad de este sigio los
ichthyodectiformes han sido objeto de numerosos estudios, sin embargo, contindan siendo poco conocidos y
persisten los problemas relacionados en torno a su origen, diversidad e interrelaciones {Taverne, 1986).

De acuerdo con la revisién taxondmica mas reciente realizada por Maisey (1991), los géneros pertenecientes
al Orden Ichthyodectiformes se retnen en tres familias: Ichthyodectidae, Cladocyclidae y Saurodontidae,
mismas que conforman el Suborden Ichthyodectoidei {que al mismo tiempo agrupa los géneros mas
derivados); mientras que, fuera de este Gnico suborden se colocan cuatro géneros primitivos con posicion
incierta (que a lo largo de este trabajo son lamados informalmente como géneros "no-ichthyodectoidei”).

Segin Maisey (1991), las caracteristicas que definen al Suborden Ichthyodectoidei y lo separan de los
geéneros "no-ichthyodectoidei” (géneros incertae sedis) son numerosas, es decir, entre ambos grupos existen
profundas y marcadas diferencias, sin que hasta el momento haya sido posible reconocer cuales fueron los
patrones que dieron lugar al surgimiento de cada una de las familias del Suborden Ichthyodectoidei a partir de
las formas més primitivas. En este sentido, este trabajo que comprende el estudio de una pequeiia muestra de
ichthyodectiformes tlayuanos, no solamente incrementa el conocimiento de la diversidad alcanzada por este
orden de peces durante el Creticico Inferior, ya que ademas, permite proponer algunos cambios sustanciales
en la concepcidn de las interrelaciones del grupo.

La idea surgida durante la primera revision de la coleccion de ichthyodectiformes de la Cantera Tlayua,
cuando fueron seleccionados los ejemplares descritos en este trabajo, fue que estos peces podrian pertenecer a
la Familia Cladocyclidae, dado que, ¢l nimero de vértebras, las proporciones corporales y el aspecto de la
cabeza y las aletas, corresponden a los de dicha familia. Sin embargo, un analisis mas detallado reveld una
mezcla singular de caracteres primitivos y derivados que permiten proponer la creacién de un género nuevo,
llamado Género Nuevo, el cual representa una forma intermedia entre los géneros "no-ichthyodectoidei” y los
géneros del Suborden Ichthyodectoidei de Maisey (1991).

Bajo el contexto anterior, al comienzar este trabajo se establecieron los objetivos de describir al Género
Nuevo y determinar su posible posicién taxonémica dentro del Orden Ichthyodectiformes. Para ello fueron
analizados seis ejemplares ichthyodectiformes, algunos de los cuales fueron preparados con técnicas quimicas
de limpieza descritas en estas paginas y cuya aplicacién en los fosiles tlayuanos permite obtener mas
informacion de cada uno de los ejemplares procesados.
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Figura | .- Reconstruccion de algunos miembros del Orden Ichthyodectiformes, A) Thrissops formosus (tomado
de Taverne 1977); B) Allothrissops mesogaster (tomado de Taverne, 1975-a); C) Chirocentrites vexiliifer
(tomado de Taverne, 1986); D) Cladocyclus gardneri (tomado de Maisey, 1991) y E) Xiphactinus audax
(tomado de Taverne, 1973).
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La propuesta para incluir al Género Nuevo dentro de! Suborden Ichthyodectoidei, se sustenta en la presencia
de algunos caracteres que de acuerdo con Maisey (1991) son diagnésticos de dicho taxén. Sin embargo, la
presencia de dos caracteres primitivos (parietales no fusionados y la formacién de la articulacién mandibular
en la que no participa el angular) en este género tlayuano, no solo permite excluirlo de cualquiera de las
familias (y géneros) establecidas, pues ademas, modifican la concepcion de dicho suborden y revelan la
posibilidad de que la familia Cladocyclidae sea un grupo parafilético.

Cabe sefialar que quedan atn sin resolver muchas cuestiones respecto a los Ichthyodectiformes, no obstante,
el estudio de los fésiles tlayuanos de este grupo a penas ha comenzado y seguramente en un futuro préximo su
contribucion al entendimiento de este orden sera mucho mayor.

Trabajos previos

No obstante que, los géneros formalmente establecidos dentro del Orden Ichthyodectiformes fueron descritos
casi en su totalidad durante el siglo XIX y principios del XX, la conformacion del grupo, su origen y posicion
taxondmica, continiian siendo una controversia (Taverne, 1986).

En un principio, la distribucién y forma de las aletas, la forma del cuerpo y Ila presencia de poderosas
mandibulas portadoras de una hilera de dientes, motivaron la sospecha de que existia una relacion estrecha
entre este taxon y los esferinoides o barracudas actuales (Bardack, 1965).

La primera propuesta formal para ubicar taxonémicamente a los icthyodectiformes fue elaborada por
Woodward (1901), quien retomé las ideas de Heckel (1849) y reunié en la Familia Chirocentridae a
Chirocentrus dorab con algunos "ichthyodectiformes”. Medio siglo después Saint Seine (1949) y Bardack
(1965) adn intentaban demostrar la conexion filogenética entre los chirocéntridos de Woodward (1901). Sin
embargo, aios después Cavender (1966) descubrio las marcadas diferencias entre ambos grupos.

El mismo afio en que Cavender (1966) describio las diferencias entre la aleta caudal de Chirocentrus respecto

a las de Gillicus, lchthyodectes y Xiphactinus, Greenwood y colaboradores (1966) incluyeron a los

"ichthyodectiformes” como una familia entre los Osteoglossomorfos. Sin embargo, a Patterson y Rosen (1977)
demostraron la inconsistencia de dicha propuesta.

Bardack y Sprinkle (1969) establecieron el Orden Ichthyodectiformes, considerandolo como un grupo
incertae sedis entre los teledsteos, criterio que ha sido respetado por otros autores desde entonces. Por otro
lado, Taverne (1973, 1975-a, 1975-b, 1979, 1986) sostiene el Superorden Osteoglossomorfos esta formado por
los Ichthyodectiformes y Osteoglossiformes, y ademas, afirma que Allothrissops es en realidad un leptolépido,
no un ichthyodectiforme.

Nelson (1973-a) propuso que existia una relacién estrecha entre los Ichthyodectiformes y los Elopomorfos.
Sin embargo, tal hipétesis se sustenta s6lo en la comparacién de la mandibula inferior, por lo que no ha sido
apoyada por otros paleoicticlogos.

Patterson y Rosen (1977) consideran que el Orden Ichthyodectiformes es un grupo monofilético emergido en
un estadio anterior a los osteoglosomorfos y que ambos grupos estan separados por una forma intermedia,
Tharsis dubius. Ademas, sefialan que los Ichthyodectiformes no comparten sinapomorfias con ningun otro
grupo de teleosteos y que aclaren sus relaciones; de tal modo, consideran que las ideas de Taverne (1973,
1975-a, 1975-b) son "el resultado de la bisqueda de ancestros basada en simplesiomorfias"”.
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Patterson y Rosen (1977) reconocieron dos subérdenes (monofiléticos) dentro del Orden Ichthyodectiformes.

Establecieron el Suborden "Allothrissopodei” con una familia, en donde Allothrissops fue el anico género
incluido; mientras que, en el Suborden Ichthyodectoidei reunieron en las dos familias (Ichthyodectidae y
Saurodontidae) al resto de los ichthyodectiformes conocidos entonces. Sin embargo, los caracteres
diagnosticos del Suborden "Allothrissopodei” fueron encontrados mas tarde en otros ichthyodectiformes
(Maisey, 1991), o cual motivé su desaparicion.

Taverne (1986) demostré que Thrissops presenta caracteres tan primitivos que permiten excluirlo de
cualquiera de las familias establecidas en el Suborden Ichthyodectoidei y colocarlo en el origen de los
ichthyodectiformes mas derivados.

Finalmente Maisey (1991) llevd a cabo un andlisis en el cual establecio una nueva clasificacién para el Orden
Ichthyodectiformes. Encontré que los géneros mas derivados estan reunidos en tres grupos monofiléticos que
constituyen cada una de las familias agrupadas en el Suborden Ichthyodectoidei (Cladocyclidae,
Ichthyodectidae y Saurodontidae), v fuera de este inico suborden colocéd cuatro géneros con posicion incierta
(Qccithrissops, Allothrissops, Thrissops y Eubiodectes).

Los peces del Orden Ichthyodectiformes se caracterizan por presentar cuerpos esbeltos y alargados, su cabeza
es pequefia y triangular (Figura 2); el piso de la cdpsula nasal estd ocupado por una osificacion altamente
especializada: el etmopalatino, el cual se articula con la cabeza del palatino; los dientes forman una hilera en el
premaxilar, el maxilar y el dentario; a cada lado de las vértebras hay un par de huecos, las costillas casi
encierran la cavidad abdominal, los coracoides ventralmente se alargan y se encuentran, las aletas anal y dorsal
son opuestas, las aletas pareadas estan colocadas en el borde inferior del cuerpo y la enorme aleta caudal es
ampliamente bifurcada (Bardack y Sprinkle, 1969; Taverne, 1986; Patterson y Rosen, 1977 y Maisey, 1991).

Respecto a la naturaleza monofilética del Orden Ichthyodectiformes, Patterson y Rosen (1977, p. 162)
sefialaron la existencia de las siguientes sinapomorfias (caracteres derivados compartidos):

1.- El etmopalatino: hueso endoesquelético pareado en el piso de la capsula nasal y que se articula
con ¢l palatino (Figura 3-A).

2.- Seis o siete uroneurales, los primeros tres o cuatro se extienden y cubren la cara lateral de los
preurales primero, segundo e incluso algunas veces el tercero (Figura 3-B).

Informacion generada mas recientemente demuestra cierta inconsistencia en el valor diagndstico de estos
caracteres sinapomérficos propuestos por Patterson y Rosen (1977), arriba citados.

Respecto al primero de ellos, Taverne (1986) ha reportado la ausencia de etmopalatino en todos los
ejemplares de Allothrissops por €] analizados (razén por la cual ha propuesto reiteradamente la exclusioén de
este género como miembro del Orden Ichthyodectiformes). Mientras que, Schaeffer y Patterson (1984)
consideraron a Occithrissops como un ichthyodectiforme sin que este hueso haya sido observado en ninguno
de los ejemplares de este género.

Respecto al segundo caracter, Taverne (1986) ha seialado que los uroneurales se redujeron a cinco pares en
los géneros mas derivados (miembros de las familias Ichthyodectidae y Saurodontidae) y en Eubiodectes,
mientras que por otro lado, Schaeffer y Patterson (1984) encontraron una disposicion diferente de los
uroneurales de Qccjthrissops y algunas especies de Thrissops. De esta manera, Schaeffer y Patterson (1984)
suspendieron formalmente el valor diagndstico de este cardcter en los Ichthyodectiformes, ya que
anteriormente se encontr6 un arreglo similar de los uroneurales fue encontrade en los crossognathidos
(Patterson y Rosen, 1977, Fig. 21).
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NPT

Figura 3.- Caracteristicas derivadas compartidas por los Ichthyodectiformes. A) Vistas dorsal y lateral de la
region etmoidea que muestra la presencia del etmopalatino (ETPA, en Cladocyclus) y B) Disposicion de los

uroneurales (UN 1-6) en la aleta caudal en Cladocyclus (tomado de Patterson y Rosen, 1977, Figs. 6 y 19).
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De acuerdo con Maisey (1991) el Orden Ichthyodectiformes esta formado por los siguientes taxa:

El Suborden Ichthyodectoidei agrupa a tres familias que representan cada grupos monofiléticos. La Familia
Cladocyclidae, agrupa a los géneros mas primitivos del suborden: Cladocyclus (Figura 1 D y 2 B).

Chiromystus y Chirocentrites (Figura 1 C), que comparten como sinapomorfia el aspecto de la cresta
supraoccipital, la cual posteriormente rebasa el margen posterior del craneo.

La Familia Saurodontidae (Saurodon y Saurocephalus) es la mas peculiar dentro del suborden, debido a dos
caracteres de la mandibula altamente especializados (Bardack y Sprinkle, 1969): presentan un predentario (no
pareado y edentado) y mellas o foramenes ¢n la base de los dientes (que son pequefios orificios que se abren en
la superficie lingual del premaxilar, maxilar y dentario).

Los géneros Xiphactinus (Figuras 1 E y 2 C), Gillicus e Ichthyodectes forman la Familia Ichthyodectidae
(grupo mas derivado dentro del Suborden Ichthyodectoidei), y presentan las siguientes caracteristicas:
epioccipitales cuya extension anterior rebasa la mitad de la cresta supraoccipital, el hueso nasal subdividido y
el nimero de vértebras es mayor de 70 (Maisey, 1991).

Finalmente, Maisey (1991) colocé en posicidn incierta fuera del Suborden Ichthyodectoidei a Qgcithrissops,
Allothrissops (Figura 1 B y 2 A), Thrissops (Figura ! A) y Eubiodectes.

De acuerde con los resultados de este trabajo, Ja inclusion del Género Nuevo de la Cantera Tlayua dentro del
Suborden Ichthyodectoidei, modifica el esquema establecido por Maisey (1991), ya que, este nuevo taxén
presenta una mezcla peculiar de caracteristicas que sugieren, por un lado, 1a exclusion de dos de los caracteres
considerados diagndsticos del Suborden Ichthyodectoidei, y por otra parte, es posible que la Familia
Cladocyclidae no sea un grupo moenofilético. Respecto a los géneros incerta sedis de Maisey (1991), en este
trabajo se propone colocar a Thrissops como el grupo hermano del Suborden Ichthyodectoidei.

Antes del descubrimiento de ichthyodectiformes en la Cantera Tlayia, ¢l registro fosil de este grupo de peces
fosiles en México se limitaba a cuatro ejemplares provenintes de distintas localidades (Barrios-Rivera, 1985).
El mal estado de conservacion de estos primeros ichthyodectiformes mexicanos impidié que tuvieran
importancia en las investigaciones sobre del grupo (Bardack, 1965). Un ejemplar de Jchthyodectes y otro de
Xiphactinus del Turoniano Superior provienen de la Formacién Agua Nueva en San Luis Potosi (Maldonado
Koerdell, 1949, 1956), fragentos de Thrissops fueron colectados en sedimentos jurasicos de Tlaxiaco, Qaxaca
(Felix, 1891); mientras que, el inico ejemplar de la especie Prymnetes longiventer provienen de una localidad
desconocida de Chiapas (Bardack, 1965).




CAPITULO PRIMERO

AREA DE ESTUDIO

Localizacion

Tepexi de Rodriguez es una cabecera municipal de la region Alta Mixteca del sudeste del Estado de Puebla,
situada a 92 km de la ciudad capital, Puebla de Zaragoza. En esta regién afloran sedimentos de diferentes
formaciones geolégicas que han motivado estudios paleontologicos y geolégicos recientes.

La Cantera Tlayua (Figura 4), sitio de origen de los peces fosiles descritos en este trabajo, se localiza en las
coordenadas 18° 35" latitud norte y 97° 55 longitud oeste, a tres kilometros al noreste del centro de la
poblacién de Tepexi de Rodriguez y a dos kilémetros al sudeste del Museo Paleontolégico "Pie de Vaca",
ubicado en la Colonia Morelos de este municipio (Applegate, 1992).

Marco historico de la explotacion de la Cantera Tlayda

El territorio que ocupa actualmente el Municipio de Tepexi de Rodriguez, Puebla, fue dominado por tres
corrientes culturales prehispanicas: popolocas, mixtecos y nahuas. Estos ultimos dieron a la regién el nombre
de "Tepexi", palabra compuesta por los vocablos "tetl" (roca) v "pexic” (partir), y que en nahuatl significa
"roca partida" o "lugar barrancoso" (Applegate et al., 1984).

Una de las actividades econémicas mas importantes en Tepexi de Rodriguez es la extraccion de roca.
Pioneros en esta actividad fueron Don Miguel Aranguthy y su familia, quienes explotan un afloramiento de
rocas peculiares en toda la region: la Cantera Tlayna.

La familia Aranguthy, propictaria de la Cantera Tlayla, comenz6 a explotarla a finales de la década de 1950,
las lajas de caliza obtenidas son utilizadas en la industria de la construccion, dados su buen aspecto {con
tonalidades rojizas) y alta resistencia.

Tlaylia es una palabra nahuatl que significa "lugar de la oscuridad” o "lugar del crepusculo”. Esta palabra es
el nombre original de la barranca donde afloran los sedimentos que han sido empleados para describir la
formacién geologica, la cual también recibe ese nombre (Applegate, 1992).

Los Sefiores Aranguthy pronto comenzaron a encontrar "mojarritas” entre las rocas (hermanos Félix y
Ranulfo Aranguthy, com. pers., 1997), es asi como debe acreditarse a la familia el descubrimiento de esta
localidad paleontoldgica. Los esfuerzos de Don Miguel y sus hijos por dar a conocer sus hermosos fésiles, se
vieron coronados cuando Harry Maller (1980) publicé a nivel nacional la existencia de la Cantera Tlayua y su
contenido fosil. El impacto de tal noticia dio pauta a la pronta intervencion de un grupo de paleontélogos del
Instituto de Geologia de la UNAM que hasta la fecha es lidereado por el Dr. Applegate.

Desde 1981, el Instituto de Geologia de la UNAM ha desarrollado un amplio programa en el que estan
contemplados el rescate y conservacién de los fésiles de Tlayua y otras localidades en Tepexi de Rodriguez, en
dicha labor se ha contando con la colaboracion de diversas instituciones nacionales y extranjeras.

De 1981 a 1997 personal del Departamento de Paleontclogia del IGLUNAM ha sido protagonista en el
desarrollo de los proyectos de investigacion sobre la Cantera Tlay(ta. En 1989 fue inaugurado el Museo
Paleontolégico Pie de Vaca, cuya construccion fue posible gracias al apoyo del INI, la UNAM, la familia
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Aranguthy y la comunidad de Tepexi de Rodriguez. En el periodo 1985-1986 la NGS subvenciono ¢l proyecto
N° 2580-82, en et que se desarrollaron estudios paleontoldgicos de la region y se amplié la zona de extraccion
en la Cantera Tlaytia. De 1986 a 1988 la NSF subvenciond las investigaciones paleontologicas en la Cantera
Tlayua, periodo en el que se ampli6 ¢l drea de extraccion en la cantera. El CONACYT apoyo dos proyectos
(0626T9109 y P221CCON 892313) con los que fue posible la apertura de nuevos espacios de explotacion en
la Cantera Tlayda y se llevaron a cabo estudios geologicos y paleontoldgicos en édreas vecinas durante el
periodo 1991-1993. Por su parte la CONABIO (proyectos EO-11 y JO-86) durante 1994-1997 subvenciono la
extraccion de fosiles y la sistematizacion de la coleccion paleontolégica del IGLUNAM y la "limpieza con
técnicas quimicas” de fosiles, incluyendo los descritos en este trabajo. Finalmente, la DGAPA con el Proyecto
N° IN210394 (periodo 1994-1997) hizo posible la continuacion del rescate y limpieza de fosiles tlayuanos.

—bZ

Tepexi de R.odrl'guez

- 9752"
S i |57 . — e
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Figura 4.- Localizacion de la Cantera Tlayaa dentro de la zona paleontologica de Tepexi de Rodriguez,
Puebla (tomado de Applegate, 1992).
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E! IGLUNAM alberga todos los fosiles recolectados en la Cantera Tlayna a partir de 1981 por la familia
Aranguthy y sus trabajadores, quienes desde un principio fueron capaces de reconocer la variedad de los
fésiles tlayuanos, a los cuales, en un intento por reconocer su naturaleza, asignaron nombres segiin su
semejanza con animales actuales por ellos conocidos. La asesoria brindada a los canteros por el Dr. Applegate
y otros especialistas ha permitido que el niimero y diversidad de los fosiles rescatados se incremente
constantemente. Actualmente la familia Aranguthy continila explotando la cantera con fines comerciales y
todos los fésiles recolectados son donados a la UNAM, pasando éstos a ser patrimonio de la nacion.

Localidades fosiliferas

La Cantera Tlayua ha sido dividida en "localidades” debido a que ha sido explotada bajo la supervisién de
varias instituciones nacionales y extranjeras. Cada "localidad” tiene asignado un nombre y nimero distintivos,
ademas, en todas se ha establecido un control vertical de los estratos fosiliferos, llamando "zona" a un grupo
de estratos cuya profundidad y ubicacion exacta en la cantera es conocida y cuya numeracién comprende
desde los estratos mas superficiales (zona I) hasta los més profundos (zona XXXIV). Las localidades y zonas
estn marcadas fisicamente sobre la paredes de la cantera y su registro en los ejemplares fésiles es riguroso,

Los ichthyodectiformes estudiados provienen de varias "localidades y zonas" dentro de la Cantera Tlayua, las
cuales son descritas a continuacion y se observan en la Figura 5.

La localidad-IGM 1970, llamada "Cantera Alacranes", fue explotada durante 1984-1986 con recursos
proporcionados por la NGS. En esta localidad fue registrada la ubicacién exacta de cada uno de los fosiles
recolectados, para ello en el espacio de extraccion fue establecido un cuadrante horizontal de 10 x 10 metros,
el cual fue dividido en m2; entonces fueron explotados siete niveles que fueron designados con las letras A-G
(Applegate et al., 1993).

La localidad-IGM 2432, llamada "Cantera Tlayia-IGM", ocupé el espacio general de la cantera de 1988 a
1991, periodo en el que la extraccion de material fosil no conté con el apoyo de subvencion alguna, por esta
razon, esta localidad no esta representada en el mapa de la Figura 5 (Applegate et al., 1993).

Bosquejo geologico

A partir de 1981, el Instituto de Geologia de la UNAM comenzé diversos proyectos geoldgicos con el
objetivo de describir la geologia de la region de Tepexi de Rodriguez. Entre dichos estudios destacan: un
estudio geologico desarrollado por Petréleos Mexicanos (Fernandez-Becerra, 1985), un estudio general de la
geologia y paleoambiente de Tlayda (Martill, 1989), cuatro estudios acerca de la geologia, facies y tecténica
(Pantoja-Alor et al., 1989; Malpica-Cruz et al., 1989; Galguera-Rosas ef al., 1989 y Pantoja-Alor, 1992) y
varios reportes inéditos (Applegate et al., 1991, 1993, 1995).

Afloramientos del Complejo Acatlan, constituidos por estratos de esquistos y filitas de edad cambrica-
devodnica, son los mas antiguos de toda la region (Pantoja-Alor ef al., 1989).

Una secuencia de calizas creticicas cubren los sedimentos paleozoicos del Complejo Acatlan. La Formacién
Tlayua, descrita parcialmente a partir de los afloramientos de la Cantera Tlayia, pertenece a este conjunto que
alcanza un espesor de al menos 300 m (Pantoja-Alor et al., 1989). Esta formacién esta dividida en tres
miembros (Figuras 5y 6 ):
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Figura 5.- Ubicacién de la Localidad-IGM 1970 en la Cantera Tlayaa, donde fueron colectados los
ejemplares ichthyodectiformes descritos en este trabajo. La localidad-IGM 2432 no aparece en el mapa
debido a que esta localidad comprendid toda el area de explotacion durante 1988 a 1991 (Kiti. Miembro
inferior de la Formacion Tlayta; Kitm, Miembro Medio de la Formacion Tlayia; Kits Miembro Superior
de la Formacion Tlayiia; Tppv, Formacion Pie de Vaca; tomado de Gonzalez-Rodriguez, 1996).

Miembra Inferior.- Consta de estratos de calizas micriticas (mudstone y wackestone) de grucsas a masivas y
de color gris-cremoso, que contienen conereciones de silice blanco y negro, interclastos y pedernal obscuro.
ademas de bioestromas de rudistas de la especie Toucasia polygira (Alencaster, 1973), ostreidos (del género
Chondrodonta) y miliélidos. El limite inferior de este Miembro es desconocido (Pantoja-Alor et «f.. 1989).

Miembro Medio.- Comprende una secuencia de 30 a 35 m de estratos de calizas micriticas (mudstone). cuyos
grosores van desde pocos milimetros hasta 15 centimetros. Las rocas de este miembro se caracterizan debido a
que, entre los estratos de caliza hay planos de estratificacion constituidos por capas de hematita que les
brindan una tonalidad rojiza (Pantoja-Alor et al., 1989). En las calizas hay intercalaciones de lentes de
pedernal de 15 a2 70 cm de longitud y bioestromas de miliélidos, mientras que en jos planos de estratificacion
hay una amplia y numerosa variedad de fosiles de vertebrados, invertebrados y plantas, entre los cuales solo
los belemnites (Neohibolites) y amonites (Mortoniceras, Hysteroceras vy Anisoceras) permiten determinar la
edad de este miembro como Albiano medio-tardio (Seibertz y Buitron, 1987 y Canti-Chapa, 1987).

Miembro Superior.- Es una secuencia incompleta de estratos de dolomia (cambia progresivamente a calizas
de grano fino, micriticas (mudstone) de color crema-rosado y de estratificacion delgada a media) y caliza
dolomitica de tonalidades grisaceas, de grosor mediano y grueso (Pantoja-Alor e al.. 1989). Milidlidos de la
especie Dicyclina schlumbergeri provenientes de este miembro indican una edad cenomaniana (Fernandez-
Becerra, 1985), sin embargo, Pantoja-Alor (1992) considera que la edad Albiano tardia es mas adecuada.

Se ha propuesto la correlacion estratigrafica entre la Formacion Tlayua y las Calizas Orizaba de la Sierra del
Tenzo, la Formacion Morelos, parte de las Calizas Teposcolula en la Mixteca Alta y las Caliza Cipiapa dc la
region de Tehuacén, Puebla (Pantoja-Alor, 1992).
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Figura 6.- A) Seccion transversal de las formaciones geoldgicas Pie de Vaca y Agua de Luna, medidas desde
la Barranca Tlayta y la Cantera Sordo Noriega (tomado de Pantoja-Alor, ef al., 1989). B) Seccion transversal
de la Cantera Tlay(a, que muestra los tres miembros de la Formacion (Kiti, miembro inferior; Kitm,
miembro medio; Kits, miembro superior) y el contacto tecténico con la Formacion Pie de Vaca (Tppv).
(tomado de Pantoja-Alor er al., 1989). C) Columna estratigrafica de la Formacion Tlayia y de los estratos
inferiores de la Formacion Pie de Vaca (tomado de Gonzilez-Rodriguez, 1996, Fig. 5).
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La Formacién Tlayla est4 cubierta en una discordancia angular por conglomerados continentales terciarios
(Eoceno-Oligoceno) de la Formacién Tepexi el Viejo y de la Formacion Balsas, los que a su vez estan
cubiertos por sedimentos continentales fluviolacustres y aluviales de la Formacion Pie de Vaca y de la
Formacion Agua de Luna (Figura 6), a las cuales se les asigna una edad del Plioceno y Pleistoceno
respectivamente (Pantoja-Alor et al., 1989 y Pantoja-Alor, 1992).

En la Formacién Pie de Vaca han sido descubiertas el tafoglifo de un flamenco y huellas fésiles de camélidos,
probdscidos, aves y felinos {Cabral-Perdomo, 1995). Mientras que, en otras localidades terciarias existen
fosiles compuestos por impresiones carbonosas de tallos, hojas, flores y frutos de una amplia variedad vegetal,
un hongo (Magallén-Puebla y Cevallos-Ferriz, 1993), madera (silificada), una pluma, dos pequefios peces y
restos 6seos de caballos, mamuts, jabalies, antilocarpidos y gliptodontes (Castro-Azura, 1997).
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CAFITLILO SEGLINDO

MATERIAL Y METODOS
Colecta del material

Hasta este momento la Cantera Tlay(a ha sido explotada solo de manera artesanal. Los sedimentos son
extraidos en forma de blogques, empleando para ello Gnicamente herramientas tan simples como barretas, picos,
cinceles y mazos. Cada blogue llega a tener un grosor cercano a 20 cm y una superficie de hasta 3.5 m'.
cuando éstos han sido separados de la cantera, se procede a obtener blogues mas delgados o lajas, este proceso
es posible ya que, al golpear (con cincel y martillo) los planos de interestratificacidn (capas rojas) los estratos
de caliza pueden ser separados facilmente.

Los fosiles tlayuanos estin depositados en los planos de interestratificacion caracterizados por la abundancia
de hemarita, la cual brinda un color rojo caracteristico a las calizas de esta localidad. Esta disposicion de los
fosiles permite que, la mayor parte de los ejemplares sean descubiertos al separar los estratos de caliza
Aquellas lajas que no tienen registro fosil son cortadas en el taller familiar de los Sefiores Aranguthy para ser
comercializadas, en dicho proceso también han sido encontrados algunos fosiles. Los fragmentos de las lajas
con fésiles son cortados, marcados con los datos de campo y apropiadamente empaquetados para su traslado al
IGLUNAM.

El registro de campo comprende la siguiente informacion: la localidad (niimero y nombre), la zona y nimero
conseculivo de los fosiles colectados en cada localidad.

En el IGLUNAM, en una base de datos son capiurados los datos de campo y los ejemplares son catalogados
de acuerde al grupo taxondmico al que pertenecen (lo mas preciso posible). Ademas, cada ejemplar ¢s
"pecado” con el nimero de localidad, para finalmente ser incorporados a la coleccion del Museo de
Paleontologia del Instituto de Geologia de la UNAM, en donde se depositan junto a especimenes del mismo
taxon y la misma localidad. Cabe mencionar que, para los fGsiles de Tlayia se ha establecido un namero

consecutivo de control (CT) que es marcade en cada ejemplar una vez que han sido incorporados a la
coleceidn del [GLUNAM

Seleccion del material en [a Coleccién Paleontologica del IGLUNAM

Los ejemplares fasiles que han sido empleados para caracterizar al Género Nuevo, motive central de este
trabajo, fueron seleccionados después de revisar la coleccian de ichthyodectiformes del de la Cantera Tlayiia
depositada en el IGLUNAM. En dicho procesa fueron adoptados como criterios de seleccion Ja presencia de
las siguientes caracteristicas:

- Aspecto de los dientes mandibulares {en el dentario los primeros dienies v tres o cuatro dientes de la
region media alveolar son mayores que la 175 de la altura sinfisial mandibular).

- Los margenes posteriores del preopéreulo y el tercer infraorbital, y ¢l margen supero-posterior del
opérculos presentan numerosas franjas.
El total de ejemplares seleccionados fueron seis, todos ellos fueron parcial o totalmente procesados con las

lécnicas de limpieza descritas en este capitulo.
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Técnicas de preparacion del material fosil

El vertiginoso desarrollo cientifico y tecnolégico del siglo XEX ha legado a la paleontologia algunas tecnicas
que permiten obiener mayor cantidad de informacion de los fasiles. Considerando el tipo de herramientas
empleados para limpiar los fésiles, estas técnicas pueden ser reunidas en dos grupos: mecénicas y quimicas.

La imagen pablica de lo que son y hacen los paleontélogos esta relacionada al rescate de fosiles empleando
cincel y martillo, e incluso algunas veces pequedias carpas explosivas, procedimientos que en algunos casos los
deterioran seriamente. Actualmente se cuenta con sofisticados aparatos gque hacen mids sencilla, precisa y fina
dicha labor. La aplicacion de todos estos procedimientos y aparatos comparten la misma finalidad: erosionar la
matriz rocosa hasta liberar ¢l registro fosil que contiene. Es asi como todas las técnicas y procedimientos para
limpiar fasiles que comparten este principio funcional son lamados "técnicas mecanicas”™.

El segundo grupo, el de técnicas quimicas, es mas complejo en cuanto a su principio funcional, ya que estas
técnicas liberan a los fosiles atacando "quimicamente” a las rocas que los contienen. Los reactives empleados
alteran selectivamente la composicion quimica de las rocas y permiten extraer los fosiles sin apenas dafiarlos.

El uso de las técnicas guimicas esta limitado por ¢l tipo de sedimento que requiere ser removido y por el
grado de conservacion y el tipo de fésil que ha de extraerse (e.g impresion carbonosa, duriparticos, moldes,
permineralizaciones etc.), por esta razin existe una amplia variedad de técnicas quimicas.

'] conocimiento de las ventajas v desventajas de las téenicas (quimicas o mecinicas) permite hacer una
eleccion mas adecuada al momento de procesar algin fosil en particular (Tabla 13, Sea cual sea la eleccion,
siempre deben realizarse ensayos previos con fosiles de poca importancia, ya que debe recordarse que, la
pérdida de detalles en los fosiles es generalmente imeversible.

Por otro lado, ¢l uso de cualquier técnica debe adecuarse a la litologia, las caracteristicas y grado de
conservacion que presentan los fosiles provenientes de diferentes lacalidades. Factores de cardcter econdmico?
también influyen en la particular implementacion de estas técnicas; tal es el caso de los materiales empleados
en este trabajo para limpiar los vertebrados fasiles de Tlayia.

N Teécnicas quimicas Técnicas mecinicas.
Costo Alto, Bajo.
Efectividad | Eliminan con delicadeza toda la mariz rocosa con Durante la eliminacion de la mairiz rocosa los
lo que se obtienen detalles a nivel microscégrico detalles finos del fissil se ven allerados
Existe la posibilidad de alterar la composicion Mo hay alteracién quimica del fisil
quimica del fosil.
Aplicables en ejemplares de todos tamafos € Aplicable en ejemplares regulares y grandes,
incluso microscopicns
[Aplicacion | Se aplican en el laboratorio ¥ las técnicas son Se aplican en todo fipo de roca, tanto en el
especificas para cada tipo de roca laboratorio camo ¢n ¢l campo.
Tiempo Los tecnicos disponen de tiempe libre mientras los | Consumen muchas horasthombre de trabajo.
reactivas quimicos actian

Tabla 1.- Caracteristicas de las técnicas quimicas y las técnicas mechnicas que determinan las ventajas
que cada una de éstas ofrece en la preparacion de fosiles. Elaborada a partir de la informacidn

contenida en Rixon {1976) y Collins (1995}

2 En el caso particular de este trabajo, ¢l factor que determing ¢l uso de dcido acético fue su costo, ya que en la cludad de
México s cinco veces menor que el del dcido formico que es recomendado por varios investigadores dado gue evila
estar expuesto al mal olor del dcido acético (Rixon, 1974},
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Una caracieristica peculiar de los fosiles tlayuanos es que estin muy comprimidos. En ellos los huesos que
originalmente eran delgados llegan a adquirir un grosor semejante al de una hoja de papel, por lo cual son muy
frigiles ¢ inconsistentes fuera de la matriz que los contiene. En los peces, caracterizados por la delicadeza de
sus estructuras oseas, el problema se multiplica,

Por otro lado, los fosiles tlayuanos (excepto los foraminiferos y un belemnite) estin depositados en los planos
de interestratificacion, formados en un alto porcentaje por dxidos de fierro (40-60 %) en forma de hematita,
este material que estd intimamente ligade a los fosiles, en donde ocupa todos los pequefios espacios v huecos
exisienties en sus estructuras (Espinosa-Arrubarrena y Applegate, 1996). El grosor de la capa de hematita s
variable, cuando es delgada que permite que los estratos de caliza participen dando soporte a los Fasiles: sin
embargo, cuando es gruesa ésta separa a Jos fOsiles de las capas de caliza y cumple por si sola dicha funcion.

La aplicacion de técnicas mecanicas para limpiar los fosiles tlayuanos, implica la posibilidad de que parte de
los detalles osteolégicos necesanos para cualquier descripeion detallada, sean parcial o totalmente destruidos.
Dos de las técnicas quimicas (técnica de limpieza con dcido acético y técnica Waller) seleccionadas para
procesar fos fosiles aqui descritos, permiten eliminar selectivamente cada uno de los sedimentos asociados a
los fasiles ; y la otra téenica (técnica de transferencia) les brinda un soporte fisico resistente y transparente.

Las calizas del Miembro Medio de la Formacién Tlayta son de carbonato de calcio en casi ¢l 98 %
{Applegate o1 al, 1993}, lo que hace ideal ¢l uso de las técnicas dcidas de limpieza para liberar los fosiles dseos
(constituidos de fosfate de calcio). Aunque cualguier dcido es efectivo para destruir el carbonato de calcio,
sola umos cuantos Acidos debiles, tales como el acido acético y ¢l deido fdrmico, son adecuados para este fin,
va que su reaccion con el fosfato de calcio es pricticamente nula en contraste con a su rapida reaccidn ante
carbonato de caleio. El empleo de ambos dcidos permite obtener resultados similares (Rixon, 1976), por lo que
en el presente wabajo fue seleccionado el uso de la técnica de limpieza con acido acético por razones
meramente econdmicas, pues el costo local de estd sustancia es menor que el del dcido farmico.

La Waller permite eliminar la hematita que cubre a los fdsiles de Tlayia, la cual no se puede eliminar con la
tecnica de himpieza con acido acético. Los ¢jemplares tratados adecuadamente con la técnica Waller pierden
todo rastro de hematita sin afterar la compesicion quimica de los fosiles y de Jas calizas, de manera que es
posible obtener fdsiles ¢ impresiones (en el carbonato de calein) finamente detallados,

El uso de la téenica de transferencia en los fosiles de Tlayia, obedece a la posibilidad de obtener la mayor
cantidad de informacidn de cada ejemplar. Algunas veces para lograr esto se requiere observar hasta los mas
finos detalles, incluyende aquelios que estin ocultos por debajo de la superficie originalmente expuesta de
cada fosil; es decir, la superficie del fosil que estd unida a la matriz rocosa que lo soporta. De esta manera, al
sustituir la matriz rocosa (la cual es destruida empleando las técnicas descritas), es posible brindar a los
tragiles fosiles tlayuanos un soporte sélido y transparente. A continuacion se describen las tres téenicas
utilizadas en el procesamicnto de los fisiles tayvanos descritos en este trabajo, las cuales fuerom
implementadas dentro de un proceso general de limpieza (descrito al final)

Técnica de limpieza con dcido acético

El functonamiento de las técnicas de limpieza con dcido se basa en la gran diferencia entre las velocidades de
reacciin que presenta un dcido anie los materiales que constituyen la matriz rocosa y el fosil. La destruccion
de los fosiles o de la roca permite obtener fosiles inmejorablemente detallados.

En los fosiles tlayuanos el dcido acético reacciona rapidamente con el carbonato de calcio de la matriz rocosa,
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CaC0, + CHyCOOH = Ca(CH,COO), « CO, + H,0
mientras que su reaccidn en presencia del fosfato de caleio es significativamente mas lenta,
Ca(PO,); + 3(CH,COOH) = H{CalCH,CO0)) + 2(H,PO,)

de esta manera al destruir la matriz rocosa, es posible extraer los vertebrados fdsiles. Los siguientes pasos
descritos para esta técnica son los recomendados por Maisey (1991):

.- Se prepara una solucibn de dcido acético o formico en concentraciones gue pueden alcanzar hasta ¢! 15 %
de acuerdo con la delicadeza del fosil que serd tratado (con ambos écido es posible obtener resultados
similares, aunque para cllo sea necesario modificar las concentraciones '/, el tiempo de reaccién, ver Tabla
7). Se recomienda hacer pruebas con ejemplares semejantes poco importantes y ¢on fragmentos de roca
para determinar la velocidad con que ésta es destruida en diferentes soluciones. Para impedic la pérdida de
fosfato de calcio de las estructuras oseas del fosil, se agregan 2.7 gr de esta suslancia en cada litro de
solucién dcida antes de sumergir los fisiles en ella. De esta manera, después de clerto tiempo de reaccidn ¢!
fosfato de calcio destruido, sera tanto del fosil (en una proporcion minimaj comao del adicionado.

7 - La muestra se sumerge completamente en la solucion preparada, no mis de 4 horas. La superficie de la
matriz rocosa. en donde el fasil estd expuesio, se coloca hacia arriba ¢ inclinada ligeramente

1. Los residuos acidos del bafo son neutralizados al sumergir completamente el ¢jemplar en una salucion de
amonia durante al menos 5 minutos, a continuacion se lava durante 12 horas dentro de un recipiente donde
fluya lentamente agua destilada.

4.- Secar los ejemplares al aire y a temperatura ambiente (no se recomienda emplear papel absorbente en el
fasil para agilizar el proceso, ya que las estructuras fseas recién liberadas podrian fracturarse).

5 . Al concluir ¢l secado se aplican con finos pinceles (limpios) sustancias endurecedoras como Butvar ©
Glyptol? sobre los huesos, dejandolos secar al aire y a temperatura ambiente.

6.- Repetir el proceso las veces que se requiera basta eliminar la totalidad de la matriz rocosa o hasta descubrir
las estructuras Gsecas deseadas.

Solucion 2 horas 4 horas 24 horas
dcido formica 5 % 1810 2740 5140
deido acético 10 % 1580 2060 2700
fcido acético 15 % SHO 1240 1700

Tabla 3. Solubilidad del fosfato de calcio en mg/litro (tomado de Linsday, 1995).

Técnica Waller

{ a técnica Waller (Waller, 1980) es un proceso que aplica los mismos principios y reactivos que la "Téenica
de Mhera vy Jackson®, la cual permite determinar hierro en suelos. El pH ligeramente alcalino de la solucion
Waller permite eliminar cristales de hierro de cristales y fosiles sin alterar su aspecto y composicidn guimica.

¥ E} butical polivinil o Butvar es un derivado de las resinas sintéticas, el Butvar76 o B76 es soluble cn acetona y €5 el
mds ampliamente usado como endurecedor {consolidante) en los laboratorios paleantologicos (Rixon, '-_*;I'-'{L_'p.
El mitrato de celulosa o Giypto] s un endurecedor soluble en acetona y resistente al ataque de acidas (Collins, 1995).
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La Técnica Waller permite transformar las formas cristalinas e insolubles del hierro [entre las que se incluye
la Hematita (Fe203)] a formas solubles que no forman precipitados o cristales (Maisey, 1991).

Esta técnica comprende los siguientes pasos (Maisey, 1991):

|- Se prepara una solucion Stock con 71 gr de citrato de sodio (Na3CgH507), que actiia como secuestrador de
metales, y 8.5 gr de bicarbonato de sodio (NaHCO3), que mantiene el pH neutro, por litro de agua
destilada. Esta solucién puede ser almacenada indefinidamenie.

2.- La solucion Waller se obtiene al agregar 1 gr de ditionita de sodio [también llamada hiposulfito de sodio 6
hidrosulfito de sodio (Na35204)] a cada 50 ml de solucién stock. Esta solucion debe preparase justo antes
de ser utilizada, ya que en un medio oxigenado (al aire libre) pierde sus propiedades en un tiempo no mayor
de 12 horas.

3. Los ejemplares fosiles deben ser cubierlos totalmente por la solucion Waller, es adecuado emplear
agitadores magnéticos para remover los residuos v agilizar la reaccion. Los fasiles pueden estar sumergidos
en esta solucién durante 12 horas, sin embargo, este procesc puede ser repetido las veces {Ju¢ sea necesario
hasta eliminar la totalidad de los dxidos de fierro. Los contenedores no deben ser metdlicos v deben contar
con tapas herméticas (para evitar que la solucién Waller se oxide v pierda sus propiedades).

4.- Después de la aplicacidn de la solucién Wailer, los fosiles se sumergen en agua destilada durante 12-24
horas, se secan al aire v son endurecidos con Glypiel u otra sustancia similar.

Teécnica de transferencia

Hasta el momento no existe ningin producto especifico para realizar la técnica de transferencia. En el easo de
los de Tlayia tratados con esta técnica se utilizaren los materiales disponibles en México. De esta manera, a
continuacion describe la tecnica de transferencia retomado las recomendaciones de Rixon (1976) e incluyendo
los materiales disponibles en México:

I.- Cualquier residuo de grasa o polvo se limpia de la superficie del fosil, para ello es recomendable aplicar
con pinceles algin solvente coma aleohol o acetona. Se construye un contenedor de cartén cubterto de
alumimio pulido (Figura 7), cuya altura sobrepase uno o dos centimetros la altura del ejemplar, y cuyo
perimetro esté separado al menos '3 cm de la muestra (lo cual se logra facilmente cuando el la matriz
rocosa tiene una forma geométrica regular, aungue Maisey (1991) recomienda eliminar la mayor cantidad
de matriz con el fin de ahorrar espacio y material). La muestra se pega con silicén dentro del contenedor.

2.~ En un recipiente limpio se mezcla la resina poliester con ¢l catalizador con las proporciones recomendadas
por el fabricante, se mezclan durante | minuto vy la resina asi preparada se vierte en el contenedor v con una
barra de cristal se extracn las burbujas que suelen formarse en las partes porosas del fosil. Con los fosiles
de Tiayia se empled la resina Poliester MC-40 Preparada (la viscosidad se disminuye al agregar el 15 % en
volumen de monémero de estireno y para prolongar el tiempo de quelado y evitar que la temperatura
maxima de reaccién sea alcanzada se agrega el 0.6 % de catalizador)? y para evitar la formacion de
burbujas se aplicaron varias capas de resina con intervalos de dos horas,

4 Poliformas Plasticas S.A. de C.V. ¢s el praveedor de todos estos productos. La resina MC=40 es exoiérmica, es decir, en
¢l proceso de endurecimiento o quelado se genera calor, Al agregar el 1% de catalizador recamendado par el fabricanie
de csta resina, la temperatura de reaccidn puede alcanzar hasta los 115° C provocando que la matriz rocosa se fracture &
que ¢l fisil se desprenda de la roca o de la resina,
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igura 7.- Pasos a seguir en la técnica de transferencia. (A) La hoja de papel aluminio es marcada para
formar el contenedor. (B} Se vierte la resina en estado liquide dentro del contenedor, en cuyo interior el
fésil se fija previamente. (C) Cuando la resina ha endurecido el contenedor es desechado y la matriz rocosa
se coloca hacia arriba para el dcido la destruya. (D} Al concluir este proceso ¢l fosil es visible
completamente y la resina ¢s su nuevo soporte (modificado a partir de Rixon, 1976, p. 86, Fig. 7).

Tras 48 horas de haber aplicado la resina la superficie que #513 expuesta suele presentar una consistencia
viscosa, con una estopa saturada de acetona pueden ser eliminados estos residuos para después scparar las
paredes del contenedor (Figura 7 C).

. Es posible someter la superficie rocosa del fasil, no cubierta por resina, a limpieza quimica antes de

transparentar la resina, lo que es recomendable pues durante el procesc quimico la resina puede sufrir
ralladuras y al pulirla peligra la integridad del fési! {el cual a partir de este momento debe tratarse con sumo
cuidado, dada su fragilidad extrema).

Para lograr la transparencia maxima de la superficie de resina, ésta se limpia con una esiopa saturada en
acetona, se construye un contenedor de dimensiones un poco mayores a las de la superficie {en la que se
desea obtener mayor transparencia) de la resina que soporta el fésil, el fondo del contenedor debe estar
cubierto con mica autoadherible, mientras gue las paredes pueden ser de papel aluminio. S¢ prepara una
cantidad prudente de resina y se vierte en el contenedor, cuidando que su espesor no rehase /s cm (la wea
es formar simplemente una superficie lo mas delgada posible pero que no forme burbujas), sobre esta capa
de resina liguida se coloca la superficie de resina que se va a transparentar; s¢ apoya la pieza de resinga
stlida se apoya en uno de los extremos del contenedor (que contiene resina en estado liquido) y lentamente
se va colocando en posicion horizontal, procurando que no queden burbujas de aire airapadas entre ambas
resinas. Después de 24 heras el contenedor y es separado, obteniendo asi un soporie solide y totalmente
transparente de resina. Todos los excesos de resina pueden ser ¢liminadas empleando navajas.



Proceso general para la limpieza de los vertebrados fosiles de Tlayua

Las técnicas descritas amtes, fueron seleccionadas por ser especificas para eliminar cada uno de los dos
materiales (calizas y hematita) invelucrados con los fisiles de Tlayta y porque permiten brindar un soporte
solido v transparente a los gjemplares procesados. Sin embargo, como ya se discutié los fisiles de Tlayia
presentan ciertas dificultades al momento de ser procesados con las técnicas antes mencionadas, por ello es
necesarios evaluar las condiciones presentes en cada uno de los ejemplares, antes y durante su procesamienio,
de esta manera fue necesaric crear el proceso general para la limpieza de los vertebrados fosiles de Tlayua,
disefiado en los proyectos apoyados por la CONABIO (1995-1997). La secuencia de pasos del proceso general
de limpieza para los vertebrados fosiles de Tlayia se muestren en la Figura 8 y consisten en:

1.- Begistro.- Los datos (N° de ejemplar, localidad y zona, taxdn, grado de conservacion) de los fasiles que
seran procesados se anotan en una biticora, donde también se apuntan las técnicas aplicadas {1écnica,
tiempo, reactivos, etc.), asi como las fechas de registro v entrega.

2.+ Evalyacion.- Las caracteristicas de cada uno de lo ejemplares recibidos o que estan siendo procesados
determinan cual sera la secuencia de limpieza a seguir. A continuacion se describen las caracteristicas mas
frecuentes en los fosiles tlayuanos y la secuencia inicial de limpieza més adecuada para cada caso.

2.1.- Fosiles wtalmente cubiertos con uno o mas estratos de caliza.- En los cjemplares donde los restos Oseos
estan cubiertos totalmente por sedimentos, es decir, donde no hay estruciuras dseas descubiertas, es
posible aplicar invariablemente la técnica de limpieza dcida {paso 3) hasta que ¢l fisil comience a
aparecer, En ese momento se procede al lavado, secado y endurecimiento.

2.2.- Huesos incluidos en hematita.- Cuando hematita envuelve completamente al fosil, ambos forman un
conjunto que estd s6lo "adherido” & la caliza, la cual actia como soporte fisico de dicho comjunto. La
reaccion en los baiios dcidos destruye la 5610 la caliza y deja sin soporte fisico tanto a la hematita como &l
tasil. La hematita es incapaz de sostenerse y de soportar a los fosiles, los cuales cundo son muy fragiles se
desprenden junto con la hematita de manera desorganizada, La aplicacion de la Téenica Waller, tal como
ha sido antes descrita provoca un efecto similar. En estos casos se recomienda eliminar Ja hematita que
cubre al fosil, aplicando para ello, gotas de solucién Waller solo en la superficie de las estructuras Gseas
{paso 4.1). Este procedimiento se repite hasta eliminar la hematita que cubre la superficie del fasil.

2.3.- Huesos cubiertos por hematita y caliza.- En estos fosiles, los més frecuentes en Tlayia, la hematita v la
caliza tienen contacto directo y envuelven completamente a las estructuras dseas. Con la aplicacion de la
técnica de limpieza dcida no siempre es posible eliminar por completo la hematita que esid en contacio
con los huesos. Con la técnica Waller las uniones entre los estratos de caliza no se debilitan lo suficiente
para separarlas empleando agujas de diseccidn. Lo ideal es aplicar la técnica Waller {paso 4.2), lo que
permite eliminar la hematita que cubre los huesos ¢ incluso algunos trozos de caliza adheridos a los
huesos por una capa inlermedia de hematita, y después aplicar la técnica de limpieza con #cido (paso 7).

2.4.- Ejemplares con huesos fracturados y/o sueltos.- Por lo general superficie de los fosiles de Tlayia resulta
parcialmente destruida (algunos huesos se desprenden o se fracturan) al ser descubierios. Los huesos rotos
6 fracturados deben ser pegados inmediatamente aplicando pegamentos fabricados a base de cianocrilato,
eliminando siempre el excesa de pegamento con “rollito” de papel absorbente (tratando de evitar que éste
se pegue). Este procedimiento es recomendable ain en el campo, pues se ha comprobado que el empleo
de algin otro pegamento resulta contraproducente, ya que, la correcta aplicacion de las técnicas de
limpieza quimica en el laboratoric requieren la eliminacidn total o parcial de pegamentos tales como los
de la marca resistol { 5000 y 8350) e incluso el exceso de Glyptol y Butvar (empleados en ¢l campo para
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reparar los fésiles); ademds, al aplicar la técnica de Transferencia estos pegamentos reaccionan con la
resina, provocando que no endurezca comrectamente, opacandola 6 formando burbujas.

2.5 - Superficie de la matriz mucho mayor que la del fasil.- Las dimensiones de la matriz rocosa deben ser un
poco mayores que la del registro fosil que contiene, lo que permite shorrar reactivos durante su
preparacién y espacio durante su almacenamiento. Generalmente todos los gjemplares son cortados de
esta manera en el taller de los Sefiores Aranguthy (ver colecta de material). Sin embargo, en aquelios
egjemplares cubiertos par uno o mds esiratos de caliza (paso 2.1) o en ejemplares parcialmente
descubiertos y en donde las dimensiones reales del fosil son descubicrtas hasta después de haberles
aplicado alguna técnica de limpieza {quimica o mecanica), es recomendable eliminar los excesos de
matriz rocosa antes de concluir el proceso de limpieza, ya que el fosil es menos vulnerable a posibles
alteraciones fisicas provocadas por la vibracién generada al cortar #| exceso de matriz rocosa con discos
de diamantes. En ciertos ejemplares de este tipo, la adhesion de los estratos de caliza suele dehilitarse
después haber aplicado los bafios acidos, en ese momento €s posible eliminar los estratos de caliza que
pudieran engrosar excesivamente las muesiras, esto se hace golpeando con cincel y martillo los planos de
‘nterestratificacion debilitados o incluso forzandelos con simples agujas de diseccion © espatulas. Es
importante tomar en cuenta que, cuando la eliminacion del exceso de roca ponga en peligro la integridad
del registro fosil (el cual puede fracturarse junto con Ia mairiz rocosa) es preferible evitar dicho proceso y
aplicar algin pegamento en las regiones debilitadas. Si se emplea pegamento "Blanco” (como el de la
marca 850) debe evitarse el contacto con las estructuras Sseas, va que, al secarse dsie no ¢s tolalmente
transparente v su eliminacibn posterior és dificil: esto no ocurre si se emplean pegamentos fabricados 2
hase de clanocrilato (marcas Kola Loca, Pega Facil, Super Glue, etc.), Ademis cabe mencionar que,
ninguno de los procesos mecanicos mencionados (el corte con discos de diamante y la separacion de lajas
completas o pequefios fragmentos de caliza empleando cincel y martillo, agujas de diseccion, excavadores
odontolgices v espatulas), debe ser empleado con la intencion de descubrir directamente las estructuras
fasiles, ya que éstas suelen ser tan fragiles que podrian ser alteradas de manera irreversible.

2.6.- Huesos totalmente limpios.- La superficie expuesta de los fosiles suele estar completamente libre de
cualquier sedimento bajo dos condiciones: A) Cuando los fosiles se desgajan en dos lajas las estructuras
Aseas carccen de algim recubrimiento, en tales casos es recomendable aplicar inmediatarmente algin
endurecedor (Glyptol, Butvar, etc.), utilizando finos pinceles. B) Cuando la aplicacion de las técnicas
quimicas de limpieza han descubierto completamente la superficie de los fésiles. En ambos casos el
proceso de limpieza concluye (paso 2} v de acuerdo con los objetivos establecidos en cada caso, €3
pasible aplicar la téenica de transferencia (paso 9) y una nueva secuencia de limpieza quimica (paso I}
para poder observar las estructuras qué generalmente estin mejor conservadas dentro de la roca.

3.- Bafio en solucion Acida.- Se siguen los pasos descritos en la técnica de limpieza con écido acético. El bafio
en la solucién dcida puede prolongarse hasta 24 horas, siempre bajo vigilancia, pues las superficies dseas
no protegidas con algn endurecedor no deben estar en contacte con ¢l dcido mas de 4 horas.

4. Apjjgamm;mnﬂaﬂﬂ La solucion Waller puede ser aplicada de dos formas:

4.1.- En gotas.- La solucién se aplica con goteros & pinceles sdlo en las zonas donde se eliminara la
hematita, la solucién Waller en estas condiciones se oxida rapidamente por lo que se recom ienda
renovar las gotas de solucion cada 2 horas, despuds de absorber las primeras con papel absorbente 6 en
ejemplares secos previamente lavados.

47— En bafios.- Cuando el fosil que se desea limpiar estd cubierto totalmente por hematita, se recomicnda
sumergir toda la roca en solucion Waller, siguiendo las indicaciones ya descritas para esta técnica.
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Figura 8.- Secuencia del proceso general de limpieza de los vertebrados fésiles de Ttayda. El nimero marcado
en cada recuadro corresponde al asignado a cada paso en la descripcidn de este proceso (ver texto). El

registro grafico no presenta ninguna conexion debido a que puede ser tomado en cualquier paso del proceso y
la aplicacion de la técnica de transferencia es opcional.
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5.- Lavado.- Después de la aplicacion de cualquier técnica de limpieza quimica es preciso lavar los ejemplares
con agua limpia durante un periodo que al menos iguale la duracion del tratamiento quimico (es mejor
respetar los tiempos descritos para cada técnica), si no es posible mantener la corriente de agua, ésta debe
cambiarse de los contenedores de lavado al menos tres veces. Tras la limpieza Acida, se recomienda
sumergir los fésiles algunos minutos en una solucién de amonia, para que de esta manera los residuos de
cido sean neutralizados.

6.- Secado.- Los ejemplares se secan al aire y a temperaturas ambiente, ¢l uso de papel absorbente agiliza este
paso, los huesos fracturados 6 rotos no deben tocarse.

7.- Endurecimiento.- Cuando la limpieza quimica no ha concluido, los fragmentos 6seos descubiertos deben
ser protegidos con endurecedores para evitar su deterioro quimico 6 fisico durante los pasos de limpieza
siguientes. En caso de que la limpieza haya concluido, deben aplicarse endurecedores para evitar el
deterioro posterior. Una gran variedad de endurecedores existen en el mercado (Rixon, 1976 y Collins,
1995), sin embargo, la mejor manera de aplicarlos no esta descrita para cada tipo de fosil, es asi que, su
correcto uso requiere de cierta experiencia en cuanto a la cantidad de endurecedor necesario para obtener
los mejores resultados. En algunos casos el exceso de endurecedor puede impedir que los fosiles sean
tratados con alguna otra técnica en particular, o al no aplicar suficiente endurecedor los fosiles son mas
vulnerables y pueden ser destruidos con mayor facilidad. En este proyecto en los ichthyodectiformes de
Tlayua se utilizo Glyptol (1 gr de Glyptol pﬁor 300 ml de acetona), el cual con ayuda de finos pinceles ha
sido aplicado en forma de capas finas y uniformes. Antes de aplicar cualquier otra solucidén quimica a los
ejemplares, el Glyptol tuvo tiempos de secado de al menos 12 horas.

8.- Fin del proceso.- Los fosiles se vuelven a etiquetar con todos los datos con que fueron registrados (paso 1),
registrando en la bitacora los datos del proceso de limpieza seguido.

9.- Técnica de transferencia.- Se siguen los pasos descritos para esta técnica.

10.- Registro grafico.- Se compone de dibujos, fotografias y descripciones escritas de los fosiles, obtenidos en
cualquiera de los pasos de limpieza. Este registro permite complementar las observaciones de los
ejemplares procesados, y de esta manera, su descripcion es mas completa.

Meristica

Los criterios de Lagler y colaboradores (1984) han sido seguidos para obtener las medidas empleadas en la
descripcion de los ejemplares analizados, siendo imposible precisarlas en todos los ejemplares dado el grado
de conservacion que presentan. Las medida consideradas se observan en la Figura 9.

Todas las medidas fueron tomadas bajo el microscopio estereoscépico con ayuda de un calibrador vernier,
excepto aquellas que rebasan los 12 cm (limite del calibrador), con el objeto de tener mayor exactitud. Sin
embargo, debe tomarse en cuenta que los organismos no conservan su forma y volumen originales debido a los
procesos de compresién y deformacion a que son sometidos en el proceso de fosilizacion. Todas las medidas

se expresan en milimetros.
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Figura 9.- Esquema de las medidas tomadas a los ichthyodectiformes tlayuanos descritos, Altura maxima del
cuerpo (1), Longitud cefalica (2), Longitud de Ja base de la aleta anal (3), Longitud del hocico (4). Longitud
estandar o patron (5), Longitud total (6), Longitud de la aleta dorsal (7) y Namero de radios de la aleta anal
(8), dorsal (9), pectoral (10} y pélvica (11). Modificado a partir de Lagler y colaboradores (1984, fig. 13.1).

Meétodos numéricos

Para determinar la posicion taxondmica del Género Nuevo de Tlayita dentro del Orden [chthvodectiformes.
se realizd un analisis numérico aplicando métodos cladistas, los cuales permiten generar hipotesis de
relaciones filogenéticas basados en la ancestria comun entre los taxa analizados.

Ante la imposibilidad de revisar ejemplares de los otros ichthyodectiformes, ya que todos éstos forman parte
de colecciones extranjeras, fueron revisadas las hipdtesis filogenéticas existentes de este grupo (Taverne. 1986
y Maisey, 1991), las cuales constituyeron la fuente principal de los datos empleados en el presente analisis.
Complementariamente se realizo una bisqueda bibliografica de las caracteristicas de cada uno de los géneros
incluidos en el analisis.

El analisis se realizé con el programa de computadora PAUP (Phylogenetic Analysis Using Parsimony)
Version 3.1.1 del aio 1993. Se implementd la busqueda con el aigoritmo "Branch and Bound" que permite
obtener las hipdtesis de relacion mas parsimoniosas y mas cortas.

Para evaluar la polarizacion de los estados de los caracteres analizados fue elegido a Lepiolepis
carvphaenoides como grupo externo (out group). ya que presenta el mayor nimero de caracteristicas
primitivas {plesiomadrficas) en el analisis. Ademas, Eubiodectes y Prymnetes fueron excluidos del andlisis
debido a la escasa informacion disponible acerca de su anatomia. A diferencia de los analisis filogenéticos
previos de los ichthyodectiformes (Taverne, 1986; Maisey, 1991), en el presente trabajo se incluve una
caracter adicional: El aspecto de las escamas.

Tras aplicar el programa PAUP bajo las condiciones descritas fue obtenido un solo arbol. es decir una
hipdtesis de las relaciones filogenéticas de los ichthyodectiformes. la cual es discutida en el capitulo cuatro.
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Terminologia y abreviaturas

Para ser congruentes con el Cédigo Internacional de Nomenclatura Zoolégica (Ride et al., 1985: Apéndice E,
Recomendaciones generales No. 22 y 23) no ha sido propuesto un nombre para el Género (y especie} Nuevo
de Tlayua, ya que éste sera propuesto hasta haber publicado formalmente su hallazgo y su descripcion.

Las siguientes abreviaturas fueron en su mayor parte retomadas de Patterson y Rosen (1977):

ANG
AO
ART
BPP
BSC
CL
COR
CRM
CSC
DSP
DEN

EP 1-3
EPI
ETPA
EXO
FAQ

FR
H1-8
HYM
1IC
101-4
I0P
LE
MCF
MES

MX

NA
NPIT
NPU 1-2
NU 1
0)3

Angular

Anterorbital

Articular

Proceso basipterigoideo
Esclerético basal

Cleitro

Coracoides

Coronomeckeliano

Escudo caudal

Dermoesfendtico

Dentario

Endopterigoideo

Epurales

Epioccipital

Etmopalatino

Exoccipital

Foseta articular para el cuadrado
Foramen en la base de los dientes
Frontal

Hipurales

Hiomandibular

Intercalar

Infraorbital

Interopéreulo

Lateroetmoideo (etmoideo lateral)
Fosa meckeliana en el dentario
Mesetmoideo (rostrodermetmoideo y
supraetmoideo fusionados)
Maxilar

Nasal

Ciépsula nasal

Arco neural del pleural 1-2
Arco neural del Ural 1
Opérculo

PA
PAL
PCL
PD
PH
PMX
POP
PRH
PRP
PSP
PTO
PTT
PU 1-6

RAR
RODE

SC
SCA
SCL
SCO
SMA
SMP
S0C
SOP
SPO
ST™M
STT
SUE
Suo
U1-2
UN 1-8
VO
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Parietal

Palatino

Postcleitro

Predentario

Parhipural

Premaxilar

Preopérculo

Proceso postventral del primer hipural
Proceso postarticular del angular
Paraesfenoideo

Pterético

Supraescapular o hueso postemporal
Centros vertebrales preurales
Cuadrado

Retroarticular

Rostrodermetmoideo

Simpléctico

Esclerdtico

Escépula

Supracleitro

Abertura del canal sensitivo mandibular en el angular
Supramaxilar anterior

Supramaxilar posterior
Supracccipital

Subopérculo

Esfenotico

Supratemporal (6 extraescapular) medio
Supratemporal.o extraescapular
Supraetmoideo

Supraorbital

Urales

Uroneurales

Vomer

Rayos principales de la aleta caudal



CAPITULO TERCERO

PALEONTOLOGIA SISTEMATICA

La siguiente clasificacion del Orden Ichthyodectiformes se basa en aquella propuesta por Maisey (1991), la
cual se presenta de manera més amplia en el Anexo 1.

Infraclase: NEOPTERYGII (sensu Patterson, 1973)
Divisién: HALECOSTOMI (sensu Patterson, 1973)
Subdivision: TELEOSTEI (sensu Patterson, 1973)
Superorden: INCERTAE SEDIS
Orden: ICHTHYODECTIFORMES (Bardack y Sprinkle, 1969)

Suborden: ICTHYODECTOIDEI (Romer, 1966)

Diagnosis: Los miembros del Suborden Ichthyodectoidei presentan cresta supraoccipital grande; parietales
fusionados y desplazados anteriormente; esclerdtico basal serrado; sinfisis dentaria profunda; articulacion
maxilar-premaxilar amplia; etmopalatino con _crecimientos membranosos separando y suturando con el
rostrodermetmoideo y el etmoideo lateral, cabeza del palatino modificada en forma de maledlo {martillo};
margen posterior del preopérculo mellado, el intercalar forma parte de la fosa hiomandibular y porta un canal
por donde pasa la vena yugular; un sélo epural; primer centro ural con orificios donde se articulan los procesos
articulares de los hipurales 1 y 2 (Maisey, 1991).

Familia: INCERTAE SEDIS
GENERO NUEVO

Diagnosis: Parietales no fusionados; cresta supraoccipital grande cuyo margen posterior se proyecta mas alla
del margen posterior occipital, sinfisis dentaria profunda; articulacién mandibular formada por el articular y el
retroarticular.

GENERO NUEVOQ ESPECIE NUEVA
(Figuras 10 - 18, Tabla 3)

Diagnosis: La misma que para el género.
Ejemplares referidos:

Holotipo: CT 2950. Pez casi completo que carece de la parte del cuerpo posterior a la aleta anal, conservado en
parte y contraparte (a y b). Este ejemplar fue colectado en la localidad 1IGM 2432. Preparado con la
técnica de limpieza con 4cido acético y técnica de transferencia.

Paratipos: CT 3590, ejemplar sin aleta caudal y con la parte anterior del cuerpo fuertemente distorsionada,
proviene de la localidad-IGM 2432. CT 1551, consta de cabeza y las aletas pectorales, fue colectado
en la localidad-IGM 1970. CT 343, consta de la porcion anterior del cuerpo hasta las aletas
pectorales expuestos en posicion lateral, proviene de la localidad-IGM 1970. CT 1538, aparato
mandibular de desarticulado que expone la superficie lingual de ambas ramas mandibulares
inferiores y el maxilar y premaxilar derechos, proviene de la localidad-IGM 1970. CT 829, opérculo
aislado, proviene de la localidad-IGM 1970. '
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Descripcié
Caracteristicas generales

No hay ejemplares completos entre aquelios ejemplares referidos al Género Nuevo, de modo que no es
posible establecer ¢l valor de las proporciones corporales que involucran la longitud total y longitud patrén. La
altura de la cabeza cabe cerca de 1.1 veces en la longitud de la cabeza y cerca de 1.3 veces en la altura maxima
del cuerpo, a su vez, la longitud de la cabeza cabe cerca de 1.13 veces en la altura maxima del cuerpo. La
distancia entre las aletas pélvicas y las pectorales es cerca de 2 veces la distancia entre las aletas pélvicas y
origen de la aleta anal (observado en el ejemplar CT 2950). La base de la aleta dorsal comienza por detras del
origen de la aleta anal. Estas proporciones han sido obtenidas a partir de los datos que conforman la Tabla 3 y
han sido empleados para elaborar la Figura 10.

CT 3590 CT 2950 CT 1551 CT 343
Longitud total aprox. 380 |- - -
Longitud de la cabeza (Longitud cefalica). - 67 95 64
Longitud de la cabeza sin opérculo - 45 60 45
Longitud del hocica 32 35 50 35
Altura de la cabeza. - 60 aprox. 80 62
Altura maxima del cuerpo. 62 75 110 -
Longitud de la aleta anal (de la base). 94 - - -
Longitud de la aleta dorsal. 17 15 - -
Longitud entre las aletas anal y pélvica. - 56 - -
Longitud entre las aletas anal y dorsal. 38 32 - -
Longitud entre las aletas pélvica y pectoral - 120 - -
Cantidad de radios pectorales - 10 - 9
Cantidad de radios de la aleta anal 35 - - -
Cantidad de radios de la aleta dorsal 17 16 - -

Tabla 3.- Medidas (en milimetros) tomados de los ejemplares ichthyodectiformes descritos en este
trabajo como Género Nuevo.

Craneo

Los frontales presentan un perfil recto, aunque lateralmente presenta un reborde sobre la regién ocular. La
extension posterior de estos huesos se extiende hasta el nivel del margen posterior orbital donde se unen con
los parictales y el pterético (Figuras 11,12, 14y 15).

Los parietales son pequefios, no estan fusionados, no participan en la formacién de la cresta supraoccipital y
estan desplazados anteriormente hasta el nivel del margen posterior de la Orbita ocular (Figuras 14 y 15).
Ademas, en cada uno de ellos estan presentes un par del canal sensitivo cercanas a la linea de contacto de
estos huesos (Figuras 11, 12, 14 y 15).

El techo del craneo presenta una cresta supraoccipital bien desarrollada, cuyo margen posterior es concavo y
su extensidn posterior rebasa el occipital (Figura 13). Lateralmente a la cresta supraoccipital los epioccipitales
estan desarrollados en forma de crestas robustas, cada epioccipital tiene un amplio contacto ventralmente con
el pterdtico y anteriormente tiene una estrecha unién con los parietales que se localiza atras del origen de la
cresta supraoccipital (Figuras 12y 15).
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El supratemporal medio cubre lateralmente a la cresta supraoccipital (Figura 11). El supratemporal cubre
parte de la region epioccipital y porta un canal sensitivo que se ramifica y se abre en tres canales. La forma de
ambos huesos es triangular, siendo algo mayor el supratemporal, y sus bordes posteriores son intensamente
franjados (Figuras 11,12,y 14).

Los pterdticos son los huesos de mayor tamaifio en la region occipital del craneo, dorsalmente cada uno de
ellos tienen contacto con los parietales y los epioccipitales, mientras que su porcidn anterior se une con los
frontales. En la parte basal de este hueso el canal sensitivo temporal se abre en forma de abundantes poros y en
la porcion anterosuperior por un sélo poro justo en su vnién con el frontal. La regién anteroventral de los
esfenoticos se une a los pterdticos y forman la fosa temporal. El esfendtico porta un proceso lateral de aspecto
triangular (Figuras 11, 12, 14 y 15).

El paraesfenoides es edentado y tiene la forma de una barra recta y en la base de su porcion posterior, este
hueso presenta un proceso basipterigoideo de aspecto triangular que se proyecta hacia adelante y abajo
(Figuras 12, 14y 15). '

En los ejemplares analizados la region basal y posterior del craneo no son visibles y el arreglo de los huesos
de esta region se desconoce.

Figura 10.- Reconstruccion del Género Nuevo, ichthyodectiforme colectado en la Cantera Tlayfia y descrito
en este trabajo. En este género [a aleta caudal es desconocida hasta el momento, por esta razén el tamaiio de
esta parte del cuerpo es hipotético {aproximadamente 1/8 de su tamafio real).
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Figura 11.- Reconstruccion de la cabeza del

Género Nuevo.
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Figura 12.- Reconstruccién de craneo del Género Nuevo basada en los ejemplares referidos a este geénero.
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Region etmoidea.

La estructura y composicion de esta region de la cabeza es similar a la descrita por otros autores (Bardack,
1965; Patterson y Rosen, 1977, Figs. 1-3 y 6; y Maisey, 1991) para los otros géneros agrupados en el Suborden
Ichthyodectoidei. -

Ei rostrodermetmoideo cubre anteriormente la regién etmoidea y su union dorsal y lateral con los frontales es
sinuosa, presenta ademas un par de procesos laterales que se extienden ventralmente hasta unirse con el
etmopalatino (Figuras 12, 14, 15 y 16}.

Los lateroetmoideos se unen a cada uno de los frontales y constituyen el limite anterior de la orbita ocular
(Figura 16). El lateroetmoideo y ¢l rostrodermetmoideo estan separados por un crecimiento con margenes
membranosos del etmopalatino, este hueso ocupa la base de la region etmoidea donde presenta una superficie
céncava que se articula con la cabeza del palatino (Figuras 12, 14, 15y 16).

Los nasales son huesos tubulares completos, dispuestos oblicuamente a partir de cada la fosa olfatoria, hay
varias aberturas del canal sensitivo dispuestas en su terminacién anterior (Figuras 11, 14, 15y 16).

El supraetmoideo y el vomer se observan sélo parcialmente en la region etmoidea, por lo que no es posible
definirlos con claridad hasta el momento (Figura 16).

Huesos orbitales

El anillo circunorbital es cerrado y estd formado por siete huesos: el anterorbital, cuatro infraorbitales, el
dermoesfendtico y el supraorbital (Figura 14).

El anterorbital cubre lateralmente toda la region posterior etmoidea, su forma es aproximadamente
rectangular, es un poco mas alto que ancho, aunque sus contornos no estan totalmente conservados en los
ejemplares referidos (Figuras 12, 14, 15y 16).

Los infraorbitales | y 2 son los més pequeiios, su forma es rectangular, cubren lateralmente al palatino y se
unen ventralmente a ambos supramaxilares (Figuras 12, 14, 15 y 16).

El tercer infraorbital es el mayor de todos los huesos circunorbitales, cubre toda la mejilla hasta unirse con el
preopérculo, anteriormente se une al borde posterior de los supramaxilares y el segundo infraorbital, y
dorsalmente se une al cuarto infraorbital. El borde posterior de este hueso es intensamente franjado (Figuras
11,12, 14 y 15).

En los ejemplares analizados no es posible establecer la extension y los limites del cuarto infraorbital y
tampoco es clara la existencia del suborbital, debido a que los huesos externos de esté region del craneo estan
seriamente distorsionados por el efecto de la compresion. Sin embargo, el borde posterior del dltimo de los
huesos infraorbitales es franjado al igual que el tercer infraorbital (Figuras 11 y 14).

El canal sensitivo circunorbital no se aprecia en todos los huesos infraorbitales, sin embargo, en los
infraorbitales 3 y 4 se disponen aproximadamente 10-13 y 3-4 ramas respectivamente, dispuestas de manera
radiante a partir del borde ocular donde ¢l canal sensitivo es claramente visible como una brecha que corre
cerca y a lo largo del borde ocular de estos huesos (Figura 14). -

La presencia invariable de un dermoesfendtico muy fracturado en los ejemplares estudiados sugiere que este
hueso es muy delgado y delicado, cuya forma es triangular (mas ancha y que alta), su extremo anteroposterior
es mas alto que el anterior (Figura 11}.

El hueso esclerdtico basal es esférico y es serrado en toda su circunferencia {Figuras 11, 14 y 15), esta
circundado por un par de escleréticos, uno anterior y otro posterior, que se encuentran entre si sobre y por

debajo del esclerotico basal.
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-;Huesos hilop'a!atinos . oh

! ‘En’todos’lo" ejemplares los huesos hiopalatinos estan casi totalmente cubiertos por los huesos infraorbitales,
sin embargo, la finura de estos itltimos permite definir. sus contornos.

'“El palatino diteriormente tiene desarrollada la cabeza en forma de maléolo (martillo), el cual se articula
dorsalmente con el etmopalatino y ventraimente con el proceso articular posterior del maxilar (Figuras 14 y
-16),1adems, el palatino (no ilustrado) penetra entre el endopterigoideo y ectopterigoideo hasta el nivel medio
de la drbita ocular.

El ectopterigoideo y el endopterigoideo son huesos largos y estrechos. El endopterigoideo presenta pequefios
alvéolos, lo que indica la presencia de dientes (Figura 15), su forma es semejante a la descrita para

Xiphactinus (Bardack, 1965, Fig. 11).

No es posible definir el metapterigoideo, pues sus contornos estan ocultos en todos los ejemplares analizados.
En CT 2950 se puede observar en este hueso algunas impresiones muy rugosas, similares a las descritas en
Xiphactinus por Bardack (1965, p.47, Fig. 11) como impresiones producidas por la compresion de este hueso
contra las agallas y denticion palatal (no ilustrado).

Figura 13.- Ejemplar CT 1551 que muestra los parietales no fusionados y el patrén franjado del preopérculo
(x 0.97 % de su tamafio natural).
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El cuadrado presenta una forma triangular, su cabeza articular esta dirigida hacia adelante 'y preséritzi"u!na
inclinacidn cercana a los 45°. La regién dorsal de este hueso tiene contacto con el metapterigoideo y conrel
hiomandibular, y anterodorsalmente se une al ectopterigoideo (Figuras 14 y 15). T

El simpléctico tiene la forma tipica de clavo, se inserta en la ranura posterior entre el cuerpo del cuadrado y'el
proceso cuadratoyugal del cuadradoe (Figura 15). c et

"
La cabeza articular del hiomandibular (que se articula con la fosa hiomandibular en el craneo) es-de’aspecto
rectangular, mas ancho que Ialto. A partir de esta zona el hiomandibular se estrecha progresivamente en
direccién ventral formando una proyeccion o brazo ventral, el cual en su porcion anterior se une al
metapterigoideo y presenta una estria o ranura en donde se articula con el preopérculo (no ilustrado).

Mandibula superior

Los premaxilares presentan bordes redondeados y son mas largos que anchos. La talla de los dientes
premaxilares es irregular y es mayor progresivamente, es decir, los dientes posteriores son los mas anchos y
largos, mientras que, los dientes anteriores son los més pequefios (Figura 14).

Los maxilares (Figuras 16 y 17) son largos y uniformemente delgados, su forma es delicadamente curva, en
especial en la parte terminal de este hueso, ¢l cual se extiende hasta cerca del nivel del margen posterior
orbital. Los dientes maxilares son mas pequefios que los mayores del premaxilar y a diferencia de aquelios, su
talla es regular.

La articulacion entre el maxilar y el premaxilar es amplia, abarca toda la altura de ambos huesos (Figuras 11,
13,14, 15 y 16).

Un par de supramaxilares que estdn colocados encima y a lo largo de cada maxilar, cubren parte de la
mejilla. En el ejemplar CT 2950 ambos supramaxilares presentan bordes posteriores franjados (Figura 14).

Mandibala inferior

La mandibula inferior es de forma casi rectangular, la profundidad en la regién del proceso coronoideo es
ligeramente mayor que la sinfisis dentaria (Figura 17).

El dentario es mas largo que alto, su borde alveolar es ligeramente sinuoso y concavo, mientras que, el borde
ventral es un poco convexo; el proceso coronoideo es reducido y de aspecto redondeado (Figura 17).
Externamente el dentario presenta siete u ocho aberturas para las ramas del canal sensitivo, cinco de ellas se
disponen ventralmente y el resto cerca del borde anterior (Figuras 11, 14y 15).

En la superficie lingual, la fosa meckeliana se abre cerca del vértice anterior del angular; en la base de fa
sinfisis dentaria hay una serie de pliegues longitudinales (Figuras 15y 17).

El angular es de forma triangular, en su superficie lingual se articula entre las dos ramas posteriores del
dentario, penetrando anteriormente hasta cerca de la mitad de la longitud total de la mandibula, tiene un
engrosamiento ventral (dermangular segun Bardack, 1965, Fig. 10) que corre a todo lo largo de este hueso; no
hay participacién del angular en la formacion de la articulacion mandibular (Figura 17). Hay tres perforaciones
visibles de las ramas del canal sensitivo mandibular en el angular, la primera en el margen posterior muy cerca
de la union de este hueso con el angular, otra cercana al borde ventral en la region en donde se une al
retroarticular, mientras que la abertura del canal sensitivo del canal postarticular se dispone lateralmente en
esta estructura colocandose en la cavidad formada entre ¢l proceso postarticular y el retroarticular (Figura 17).
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Figura 14.- Cabeza de ejemplar CT 2950, este ejemplar fue transferido a resina después de aplicar las técnicas
de limpicza descritas en ¢l capitulo dos de este trabajo.
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Figura 15.- Detalles de la cabeza del ejemplar CT 343.
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Figura 16.- Dettalles de la region etmoidea del Género Nuevo. basado en el ejemplar CT 2950.




El proceso postarticular del dentario es una barra mas ancha que alta y de margenes redondeados que se
proyecta en el extremo terminal posterior de la mandibula (Figura 17).

El articular presenta una forma triangular que en su base esta unida al dentario, posteriormente forma parte de
la articulacién mandibular para el cuadrado y anteriormente se une al coronomeckeliano, el cual es delgado y
de aspecto rugoso (Figura 17).

La superficie lingual del retroarticular es de forma irregular y si participa en la formacién de la region
ventroposterior de la articulacion para el cuadrado, este hueso se une al articular y excluyendo asi la
participacion del angular en la formacion de esta articulacion (Figura 17). La superficie externa de este hueso
ocupa un pequeiio espacio en el extremo inferior posterior de la mandibula inferior (Figuras 14 y 15).

Los dientes de la mandibulas inferior son, al igual que los dientes de la mandibula superior, redondos, huecos
y ligeramente curvos hacia atras. Sin embargo, los dientes del dentario del dentario son peculiares por la
irregularidad en sus tallas y por su distribucién, caracteristicas que permiten reconocer un patron claramente
discernible: en la primera mitad del borde alveolar el primer o segundo diente es muy desarrollado, uno o dos
dientes mas pequefios lo siguen y a continuacion se encuentran tres o cuatro dientes ligeramente mas
desarrollados que el primero, cuyas coronas alcanzan alturas mayores gue 2/3 la altura maxima del dentario;
mientras que, la segunda mitad del borde alveolar esta ocupada por dientes mas pequefios.

Serie opercular

La serie opercular completa consta de un preopérculo, un opérculo, un subopérculo, un interopérculo y de
radios branquidstegos.

En el preopérculo la rama dorsal es alta, casi alcanza el borde superior opercular, y su rama ventral es corta.
E! margen posterior del preopérculo es franjado, se ensancha en direccion dorsoventral y su angulo ventral es
redondeado. Entre 11 y 13 aberturas del canal sensitivo se extienden por toda la rama ventral y solo dos 0 tres
de estas aberturas se aprecian en la rama dorsal (Figura 14).

El opérculo tiene forma ariiionada y es més alto que ancho y presenta una serie de perforaciones y estrias
radiadas, sus margenes son enteros excepto en la region superoposterior que ‘es franjada (Figura 18 B). El
subopérculo y el interopérculo tienen forma espatulada, el primero es tan largo como el opérculo y el segundo
se aloja por debajo de la rama ventral del preopérculo (Figura 15).

Aunque la cantidad de radios branquidstegos no ha sido determinada con exactitud en ninguno de los
ejemplares analizados, se ha comprobado que los primeros, al menos 3 0 4 en CT 2950, son espatulados y los
altimos tienen forma de flagelo, al menos cuatro contados en el mismo ejemplar (no ilustrados).

Aleta y cintura pectoral

A pesar de que en los especimenes analizados el coracoides esta parcialmente cubierto por los radios
pectorales, es posible observar que es un hueso largo de forma triangular que se une a un escapular pequefio.
El cleitro, con forma de hoz, es el hueso mas grande de la cintura pectoral (Figura 15).

E! supracleitro es alto y poco ancho se articula dorsalmente con el postemporal que cubre con su parte
anterior parte de la region terminal del craneo. Existen un postcleitro, colocado justo detrds de la region media
del cleitro, presenta la forma de las escamas, es decir, es ovoide y mas largo que ancho (Figura 15).

Las aletas pectorales presentan 10 radios, los primeros 5 son anchos, planos y estriados longitudinalmente. El
primer radio es el mas largo, su longitud es ligeramente mayor que la maxima profundidad del cuerpo (Figura
15), mientras que, los Gltimos radios son los méas delgados y cortos.
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Figura 17.- A) Fotografia del ejemplar CT 1538 .que muestra la superficie lingual de las siguientes
estructuras: maxilar derecho, supramaxilares e infraorbitales 2 y 3 (arriba); la mandibula inferior
derecha (al centro) que muestra los huesos que participan en la formacién de la articulacién
mandibular para el cuadrado (FAQ) y mandibula inferior izquierda (abajo), en donde falia el
retroarticular y es posible observar la abertura del canal sensitivo (SCO). B) esquema del mismo
ejemplar.
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Figura 18.- A) Aspecto de las escamas del Género Nuevo, a partir de! ejemplar 2950. B) Ejemplar CT 829,
opérculo aislado y desarticulado que presenta el borde posterosuperior franjado presente cn los otros
cjemplares referidos al Género Nuevo.

Aleta y cintura pélvicos

Las aleta pélvicas son pequefias y estan dos veces mas lejos de las aletas pectorales que del origen de la aleta
anal (Figura 10). La cintura pélvica esta compuesta por dos pequefios huesos pélvicos que estan colocados por
debajo de las vértebras 28-31. En CT 2950 es posible observar al menos 7 radios, en donde la anchura y longitud
decrecen progresivamente, de tal modo que el primer radio es ¢l mas ancho y (aparentemente) el mas largo.
Todos los radios de esta aleta son enteros, es decir no muestran estrias o segmentos (no ilustrado).

Aleta anal

La aleta ana! es larga y presenta un lobulo acuminado anterior. El primer pterigitforo que es el mas largo de
todos, esta colocado entre las espinas hemales de las vértebras 37 y 38, sin embargo, los radios de esta aleta
aparecen por debajo de las vértebras 41-42. El namero de radios observados en CT 3590 (Tabla 3) es de 35, los
primeros dos son cortos y no segmentados; los siguientes ¢inco radios son los mas largos (forman el lébulo
acuminado) y estan segmentados y ramificados distalmente. El resto de los radios de esta aleta son relativamente
pequeifios y estan segmentados distalmente (no ilustrado).

Los pterigioforos se tornan mas cortos y delicados hacia la parte terminal de la aleta anal por lo que los (itimos
no pueden cuantificarse, es asi que, su numero total de estos huesos es incierto hasta el momento, existiendo al
menos 33 (no ilustrado).
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Aleta dorsal

La aleta dorsal es corta y estd colocada atras del origen de la anal. E! primer pterigiéforo de esta aleta esta
colocado entre las neuroespinas de las vértebras 42 y 43, sin embargo, sus radios estin colocados a la altura de
las vértebras 47-50. El primer radio dorsal es corto y no estd segmentado o ramificado, mientras que los
siguientes tres radios que son los mas largos estdn ramificados distalmente, al igual que el resto de los radios
cuyo tamafrio disminuye progresivamente (no ilustrado).

Aleta caundal

La aleta caudal se desconoce, excepto por una vaga impresion en CT 3590, la cual no permite precisar la forma,
tamaiio y disposicion de las estructuras 6seas que la componen.

Columna vertebral

Las vértebras son un poco mas anchas que altas, sus costados presentan un par de huecos doblemente mas
anchos que el reborde longitudinal en el centro del cuerpo vertebral (Figura 15). El nimero total de vértebras es
desconocido, sin embargo, en CT 2950 y CT 3590 ias abdominales son 37, mientras que las caudales son al
menos 26 {(en CT 3590).

Las costillas son largas y encierran casi totalmente la cavidad abdominal, son robustas y presentan una estria
que corre por toda su longitud (Figura 15). Las espinas hemales y neurales estan inclinados hacia atras y todos
los arcos hemales y neurales son autégenos.

Los epineurales son alargados, por lo que su disposicion y conteo es dificil, dado que forman una intrincada red.
Ocupan desde el espacio postcraneal y toda la region abdominal, un arreglo semejante se presenta en Cladocyclus
(Patterson y Rosen, 1977, p. 105).

Escamas

El cuerpo esta cubierto totalmente por delgadas escamas cicloides mas altas que anchas, semejantes a las
descritas para Thrissops (Taverne, 1977, fig. 17) y Chirocentrites vexillifer (Taverne, 1986, p. 42). Las escamas
presentan finos circulii dispuestos concéntricamente, las radii son escasos y hay algunos poros (puntae) en la
regién central (Figura 18 A). La linea media esta muy cerca de la columna vertebral, al menos en la regién
abdominal posterior y en la region caudal (Figura 10).

Discusid

Al comparar las caracteristicas diagnosticas de los taxa ichthyodectiformes con los del Género Nuevo (Tablas 4
y 5, Anexo 1) es posible observar que el Género Nuevo presenta una mezcla peculiar de caracteristicas, no
observada antes en género ichthyodectiforme alguno. Proponer la creacién del Género Nuevo a partir de los
ejemplares ichthyodectiformes tlayuanos descritos, es la consecuencia inmediata de dicha observacion.

Por un lado, la creacion de un género (llamado por el momento Género Nuevo) es posible, ya que, la
comparacion del Género Nuevo con otro géneros ichthyodectiformes demuestra la singularidad de este género
tlayuano. La profunda sinfisis dentaria y la presencia de huesos esclerGticos basales en el Género Nuevo lo
separan de Thrissops, Allothrissops y Occithrissops, los cuales presentan sinfisis dentaria poco profunda y
carecen de esclerdticos basales. El Géneros Nuevo carece de predentario y de fordmenes en la base de los
dientes, por lo que es facilmente discernible de Saurodon y Saurocephalus (miembros del la Familia
Savrodontidae) quienes presentan dichas estructuras. Gillicus presenta una mandibula inferior hipertrofiada y
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todos sus dientes son de talla uniforme y muy pequefios (Bardack, 1965, fig. 20), caracteres que permiten
distinguir a este género del Género Nuevo y otros géneros ichthyodectiformes. Por otro lado, el Género Nuevo
presenta parietales que no participan en la formacién de la cresta supraoccipital, lo que lo hace diferente de
Ichthyodectes en donde los parietales participan en la formacién de dicha estructura. Finalmente, el Género
Nuevo es presenta una aleta anal larga (con al menos 35 radios} y su premaxilar o esta hipertrofiado a diferencia
de Xiphactinus que presenta un premaxilar hipertrofiado (con dos dientes muy alargados) y una aleta anal corta

(con cerca de 14 radios).

Caracteristica

Géneros No-Ichthyodectoidei
(segin Maisey , 1991)

Seoiin T Allothn Tho

Suborden
Ichthyodectoidei
(segin Maisey, 1991)

Género Nuevo
de Tlayua

1) Cresta supraoccipital

Pequefia

Grande

2} Articulacién mandibular

El angular no participa ¢n la formacién de la articulacién

mandibular para el cuadrado

El angular es incluido

3)Parietales fusionados

No

Si

4) Posicion de parietales y
epioccipitales

No desplazados (ocupan el
margen posterior del craneo)

Desplazados anteriormente (llegan cerca del borde posterior

de la 4rbita ocular)

5} Etmopalatino

No separa al lateroetmoideo y
al rostrodermetmoideo

Separa al lateroetmoideo y al rostrodermetmoideo

6) Hueso esclerdtico basal

Ausente

Presente

7) Intercalar, forma parte de
la fosa hiomandibular

No

Si

8) Cabeza del palatino

No modificada (los bordes superior ¢ inferior
de la cabeza del palatino forman un angulo

Modificada (la cabeza del palatino tiene
forma rectangular)

premaxilar

anterior)
9) Margen posterior del No mellado Mellado
preopérculo
11} Articulacién maxilar- Reducida Amplia

12) Mandibula inferior

La sinfisis mandibuiar es poco profunda (el
proceso coronoideo es claramente mas
profundo), la mandibula tiene un borde
alveolar convexo

La sinfisis es alta (poco menos que el
proceso coronoideo), la mandibula presenta
una forma rectangular

13) Numero de epurales

3

2 |

14) Articutacioén ural 1 -
hipurales 1 y 2

El ural 1 no presenta cavidades y los hipurales
1 y 2 tampoco presentan procesos articulares

? El ural 1 presenta un par
de cavidades que se
articulan con los
procesos articulares de
los hipurales 1 y 2

15) Aspecto de las escamas

La superficie externa de las escamas presenta numerosos circulii

concéntricos y puntae centrales (esto también esta presente en

Chirocentrites, género perteneciente al a Familia Cladocyclidae
colocada dentro del Suborden Ichthyodectoidei)

Las escamas presentan
radii posteriores y
puniae anteriores

Tabla 4.- Caracteristicas distintivas de los géneros del Suborden Ichthyodectoidei y de aquellos otros que
fueron colocados por Maisey (1991) fuera de éste (no-ichthyodectoidei). Elaborada a partir de la
informacion contenida en Patterson y Rosen (1977), Schaeffer y Patterson (1984) y Maisey (1991).
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Caracteristica

Familia incertae Cladocyclidae Ichthyodectidae Saurodontidae
sedis
1) Parietales No fusionados Fusionados

2) extensién de la

Rebasa el margen posterior del crineo

No rebasa €l margen posterior del craneo

cresta {desconocido en Saurocephalus)
supraoccipital
3) Nimero de ? 6 5 5 (en Saurocephalus es
uroneurales desconocido)
4) Articulacién Formada por el Formada por el Formada por el angular y articular
mandibular articular y el retroarticular, (desconocido en Saurocephalus)
retroarticular articular y angular

5) Proceso coroncideo

Presente, redondeado

Presente, angulado

6) Proceso articular de ? Abultado Alargados 7
los hipurales 1 y 2

7) Numero total de Al menos 63 Entre 40 y 64 De 68 a 90, con al De 70 a cerca de 100
vértebras menos 40 abdominates

8) Predentario Ausente Presente

9) Foramenes dentales Ausentes Presentes

10) Extensién anterior
del epioccipital

Hasta la mitad del supraoccipital

Mis de la mitad del
supraoccipital

Hasta la mitad del
Supraoccipital

11) Hueso nasal

No dividido

Dividido en 2

?

12) Formacién de la
cresta
supraoccipital

Formada sé6lo por el supraoccipital

Formada por el
supraoccipital y los
parietales (excepto en

Formada sélo por el
supraoccipital
(desconocido en

Gillicus). Saurocephalus)
13) Angulo del ? Reducido Amplio (excepto en Reducido
paraesfenoideo Gillicus)
14) Eje de la fosa Angulado (forma un dngulo con la regién Angulado sélo en Angulado
hiomandibular orbital del paraesfenoideo) Gillicus

15) Dientes
16) Aleta anal

Redondos Subcilindricos

l Corta (? en Gillicus)

Tabla 5.- Caracteristicas de las familias del Suborden Ichthyodectoidei. Las caracteristicas diagnosticas de cada
una de las familias han sido remarcadas. La Familia incertae sedis creada en este trabajo para Género Nuevo
no presenta caracteres marcados, ya que, esta familia ha sido definida por una mezcla caracteristicas, ninguna
de los cuales le es exclusiva. Elaborada a partir de la informacién contenida en Maisey (1991).

Larga Larga

El Género Nuevo no muestra las caracteristicas dignésticas de la Familia Ichthyodectidae (caracteristicas 10, 11
y 16 de la Tabla 5) o de la Familia Saurodontidae (caracteristicas 8 y 9 Tabla 5). A pesar de que el Género Nuevo
presenta el caracter diagnéstico de la Familia Cladocyclidae (la cresta supraoccipital rebasa el margen posterior
del craneo, caracteristica 2, Tabla 5), 1a descripcidn de este género tlayuano no se ajusta con precision a aquellas
de los miembros de esta familia e incluso tampoco coincide con los caracteres diagnésticos del suborden
Ichthyodectoidei, al cual pertenece esta familia, por ello, el Género Nuevo es colocado tentativamente en una
familia incertae sedis (ver capitulo siguiente). Las diferencias (caracteristicas 1 y 4 Tabla 5) existentes entre el
Género Nuevo y los miembros de esta familia Cladocyclidae apoyan esta propuesta. Ademds, al comparar al
Género Nuevo con cada uno de los géneros de esta familia es posible sefialar algunas diferencias adicionales, a
saber, en el Género Nuevo el nimero de vértebras (al menos 63) es notablemente mayor que en Chiromystus, con

- 44 -




menos de 50 vértebras totales (Maisey, 1991). Chirocentritgs es claramente discernible de otros géneros
ichthyodectiformes y del Género Nuevo, ya que en Chirocentrites el extremo anterior del etmopalatino sc
proyecta anteriormente y es techado por el proceso lateral del rostrodermetmoideo (Taverne, 1986, Fig. 2),
mientras que en los otros ichthyodectiformes el proceso lateral del rostrodermetmoideo se une lateralmente al
extremo anterior del etmopalatino. El Género Nuevo es diferente a Cladocyclus en tres caracteristicas
fundamentales, el primero presenta parietales no fusionados, el angular no participa en la formacion de ta
articulacion mandibular y las escamas presentan abundantes circulii concéntricos; en cambio, el segundo
Cladocyclus presenta parietales fusionados, el angular participa en la formacién de la articulacién mandibular y
las escamas presentan radii posteriores y puntae anteriores.

La inclusién del Género nuevo al seno del suborden Ichthyodectoidei se justifica por la presencia en este género
tlayuano de ocho de los caracteres (caracteristicas 4-11, Tabla 4) diagnésticos con que Maisey (1991) caracterizé

a este suborden. Sin embargo, el Género Nuevo presenta dos caracteristicas que lo acercan a Thrissops y
Allothrissops, géneros primitivos que fueron colocados por Maisey (1991) fuera del suborden Ichthyodectoidei;
estos son: '

1.- Parietales no fusionados. Esta caracter es compartido por Qccithrissops, Allothrissops Thrissops y el Género
Nuevo, sin embargo, existe cierta afinidad entre los dos ultimos géneros y los géneros del Suborden
Ichthyodectoidei pues en todos elos los parietales estan desplazados anteriormente (caracteristica 4, Tabla

4).

2.- El angular no participa en la formacién de la articulacion mandibular. Esta condicion es compartida por el
Género Nuevo, Allothrissops (Patterson y Rosen, 1977) y muy probablemente Occithrissops y Thrissops
(Maisey, 1991).

Lo anterior permite reconocer la cercania del Género Nuevo con los géneros no-Ichthyodectoidei de Maisey
(1991), especialmente con Thrissops, con el que comparte al menos 5 caracteristicas (1-4, Tabla 4), de las cuales
tres también estan presentes en los géneros del Suborden Ichthyodectoidei de Maisey (1991).

Como conclusién de esta discusion sefialaremos que es necesario eliminar el valor diagnostico para el
Suborden Ichthyodectoidei de dos caracteres empleados por Maisey (1991): parietales fusionados y de la
participacién del angular en la articulacion de la mandibular.

f
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CAPITULO CUARTO

ANALISIS SISTEMATICO
Problematica Taxonomica del Orden Ichthyodectiformes

Los Ichthyodectiformes presentan algunos rasgos en la aleta caudal y la mandibula inferior (e.g. niimero
elevado de uroneurales y los hueso de la mandibula inferior no estan fusionados entre si) que indican que son
un orden de teledsteos primitivos, el cual debio surgir de entre los peces considerados como leptolépidos, poco
antes que los grupos de teledsteos modernos (Carroll, 1988). Su estatus, incertae sedis, se debe a que hasta el
momento no se ha reconocido algun carécter derivado compartido que permita incluirlos en algin superorden
establecido (Patterson y Rosen, 1977).

La presencia de una osificacion etmopalatina en el piso de la cipsula nasal, formando una superficie que
articula con la cabeza del palatino, es una especializacién Gnica entre los actinopterigios que indica que los
Ichthyodectiformes forman un grupo monofilético (Patterson y Rosen, 1977).

La escasez de fésiles bien conservados en varios de los géneros ichthyodectiformes, no ha permitido que se
conozca a fondo su anatomia y por lo tanto su filogenia es ain incierta. Este problema es mas grave entre los
geéneros mas primitivos, los cuales podrian dar indicios de las interrelaciones de este grupo con otros
teledsteos. La continuacién de los estudios emprendidos en torno a los de ichthyodectiformes de la Cantera
Tlayta, los cuales son continnamente encontrados completos y bien preservados, sin duda alguna,
incrementara el acervo de informacién acerca de la anatomia de este orden de peces mesozoicos, con lo cual
sus interrelaciones filogenéticas se iran aclarando,

Desde que Bardack y Sprinkle (1969) crearon el Orden Ichthyodectiformes, desvinculandolos de los
clupeidos o algin otro grupo de teledsteos, solo tres trabajos han intentado resolver las relaciones filogenéticas
dentro del grupo (Patterson y Rosen, 1977; Taverne, 1986 y Maisey, 1991).

Patterson y Rosen (1977, p. 115) incluyeron dos subordenes dentro del Orden Ichthyodectiformes. Erigieron
el Suborden Allothrissopodei para una familia (Allothrissopidea) con un sélo género incluido, Allothrissops;
mientras que, en el Suborden Ichthyodectoidei reunieron al resto de los géneros ichthyodectiformes
distribuidos en dos familias (Ichthyodectidae y Saurodontidae). Sin embargo, la inconsistencia de la familia y
el suborden creados para Allothrissops quedé demostrada cuando se descubrié que sus caracteristicas
diagnosticas estaban presentes en otros taxa ichthyodectiformes (Maisey, 1991).

Taverne (1986) intenté aclarar las relaciones filogenéticas de los ichthyodectoides de Patterson y Rosen
(1977) (Figura 19 A) y propuso a Thrissops como el ichthyodectifome mas primitivo. Cabe recordar que, para
este autor Allothrissops no pertenece al orden, ya que reiteradamente ha sefialado (Taverne, 1975-a, 1977 y
1986) que en este género no estd presente el etmopalatino {caracteristica diagnéstica del Orden),
contrariamente a lo afirmado por otros autores (e.g. Patterson y Rosen, 1977). En el esquema creado por este
autor, surgen al menos dos ramas a partir de Thrissops, las cuales conducen a los géneros cretacicos
derivados, una de estas ramas conduce a Eubiodectes, el cual presenta dos caracteristicas exclusivas dentro del
orden (33 y 34 en la Figura 19 A), mientras que, la otra rama agrupa a Xiphactinus, Ichthyodectes y Gillicus
como las formas mas derivadas dentro de un grupo en donde también aparecen Chirocentrites y Cladocyclus.
En esta hipétesis, los saurodontidos pudieron haberse originado en un estadio posterior a Thrissops.
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En la hipétesis de la filogenia de los Ichthyodectiformes propuesta por Maisey (1991), mostrada en la Figura
19, se cred la Familia Cladocyclidae (Cladocyclus, Chiromystus y Chirocentrites) dentro del Suborden
Ichthyodectoidei, a su vez que los saurodontidos (Saurodon y Saurocephalus) fueron incluidos como un grupo
intermedio entre los cladociclidos e ichthyodéctidos (Xiphactinus, Ichthyodectes y Gillicus), siendo esta
Gltima familia la mas derivada del Suborden Ichthyodectoidei. Fuera del suborden Maisey (1991) colocé en
posicién incierta a Thrissops, Allothrissops, Eubiodectes y Qccithrissops.

Una breve revision de la informacion bibliografica disponible sugiere que es posible hacer ciertos cambios en
el arbol filogenético de Maisey (1991), pues la politomia creada por este autor con Thrissops, Allothrissops y
Eubiodectes (Figura 19), podria resolverse de la siguiente manera:

Patterson y Rosen (1977, p. 96) reportan la presencia del esclerdtico basal con bordes serrados en
Eubiodectes, lo que abre la posibilidad de que este género pertenezca al Suborden Ichthyodectoidei (esta
caracteristica fue incluida por Maisey (1991) como diagndstica de este taxdn); ademas, Eubiodectes presenta
cinco uroneurales y dos epurales, que lo colocarian como una forma cercana a los cladociclidos (en donde hay
seis uroneurales y un epural) y los saurodontidos e ichthyodéctidos (donde hay cinco uroneurales y un epural).
Sin embargo, dada la escasa informacion disponible de este género, no fue incluido en e! analisis filogenético
desarrollado en este trabajo.

Respecto a Thrissops, la presencia de una cresta supraoccipital grande, el desplazamiento anterior de sus
parietales (de manera semejante a la de los ichthyodectoides de la Figura 2 B y C) y la disposicion de los
huesos de la regién etmoidea semejante a la de Cladocyclus (Schaeffer y Patterson, 1984, Fig. 26) lo colocan
mas cerca del Suborden Ichthyodectoidei que Allothrissops, cuyos parietales y epioccipitales estan colocados
cerca del borde posterior del craneo y su supraoccipital no esta desarrollado en forma de cresta (Figura 2 A).
De esta manera, la politomia establecida en la hipétesis de Maisey (1991) puede ser resuelta de manera directa,
aunque debe sefialarse que, los términos bajo los cuales ésta fue establecida, no estan incluidos en su trabajo y
por consiguiente pueden existir algunos argumentos no considerados en esta discusion.

Relaciones filogenéticas del Género Nuevo de Tlayua

En la elaboracion del analisis de las relaciones filogenéticas del Género Nuevo se utilizé el programa PAUP
version 3.1 (véase Métodos Numéricos, en el capitulo anterior). Fue obtenido un cladograma que constituye la
hipétesis discutida a continuacisn.

En este analisis fueron considerados los caracteres utilizados anteriormente por Taverne (1986} y por Maisey
(1991), los cuales ya han sido numerados en la Figura 19 y enlistados en la Tabla 6. Ademas, se incluyo un
caracter extra: el aspecto de las escamas (caracter 18, Tabia 6), el cual hasta el momento no habia sido
utilizado y dada su distribucién entre los géneros ichthyodectiformes es utilizado para desentrafiar sus
interrelaciones.

Otro aspecto considerado para llevar acabo el presente analisis, es el criterio adoptado por varios autores

(Patterson y Rosen, 1977; Taverne, 1986 y Maisey, 1991), quienes separan a Cladocyclus y Chiromystus tan
solo en el nimero de vértebras, después de que Silva-Santos (1950) los considero sindnimos.

Los analisis filogenéticos llevados acabo por Patterson y Rosen (1977) y por Arratia (1991) indican que
Leptolepis caryphaenoides es un teledsteo mas primitivo que cualquier representante de los
ichthyodectiformes, razon por la cual esta especie ha sido seleccionada como el grupo externo (out group) en

el presente anlisis.
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Figura 19.- Interrelaciones dentro del Orden de los Ichthyodectiformes propuestas por Taverne (1986) y
Maisey (1991). Las caracteristicas han sido marcadas con los mismos niimeros en ambos irboles. 1) Dientes
en una serie sobre las mandibulas; 2) coracoides alargados, unidos en una sinfisis central media; 3) aletas dorsal y anal
atrasadas y opuestas; 4) primeros urales extendidos anteriormente y cubriendo la cara lateral de los 0ltimos preurales 5)
ural 1 con cavidades (sockets) para articular con los hipurales | Y 2; 6) cresta supraoccipital grande; 7) parictales
fusionados y desplazados anteriormente; 8) hueso esclerGtico basal; 9) intercalar formando parte de la fosa
hiomandibular; 10} etmopalatino con crecimientos membranosos que separando y suturando con el lateroetmoideo y el
rostrodermetmoideo; 11) cabeza del palatino modificada en forma de maléolo; 12) articulacién maxilar-premaxilar
amplia; 13) Sinfisis dentaria alta; 14) participacién del angular en la formacién de la articulacién mandibular 15)
reduccion de los epurales a uno; 16) margen posterior del preopérculo mellado 17) la cresta supraoccipital rebasa el
margen posterior del craneo; 18) 5 uroneurales (en la hipétesis de Taverne (1986) este caracter es considerado
convergente en Eubjodectes (18a) y en Gillicus, Ichthyodectes v Xiphactinug (18b) : 19} exclusién de retroarticular de la
articulacion mandibular; 20) proceso coronoideo alargado; 21) articulacion “ball and socket” del hipural 1 y 2; 22)
niamero total de vértebras se eleva a 70 -100; 23) predentario; 24) foramenes en la base de los dientes; 25) epioccipitales
s¢ extienden anteriormente mds alld de la mitad del supraoccipital; 26) hueso nasal subdividido; 27) la aleta anal se
vuelve corta; 28) la cresta supraoccipital esta formada parcialmente por los parietales fusionados; 29) epioccipitales y
supraoccipital igualmente extendidos anteriormente; 30) angulo paraesfenoidec amplio; 31) eje de la fosa hiomandibular
paralelo a la region orbital del paraesfencideo; 32) dientes premaxilares hipertrofiados; 33) espinas hemales del
pedinculo caudal no ensanchadas; 34) dos epurales.
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Caricter

Primitive (0)

Derivados

1) Disposicién de los dientes de los
huesos mandibulares

Agrupados en mas de una
hilera

Agrupados una sola hilera (1)

) Forma del coracoides

Poco profundo y pequefio

Alto y ancho, unidos en una sinfisis midventral (1)

3) Aleta dorsal

No opuesta a la anal

Atrasada y opuesta a la anal (1)

4} Disposicion de los uroneurales

Colocados por arriba de los
primeros centros preurales

Cubriendo la cara lateral de los primeros preurales

1)

5)Posicion de los parietales

Atrasados, cerca del margen
posterior del craneo.

Por detras del margen posterior de la 6rbita ocular

(1)

6) Tamario de la cresta supraoccipital

Ausente o pequefia

Grande (1)

7) Etmopalatino

Ausente

No separa al
lateroetmoideo v al
rostrodermetmoideo (1)

Separa al
lateroetmoideo y al
rostrodermetmoideo (2)

8) Articulacidn entre hipurales 1 y 2 co

No hay procesos ni fosas

Los procesos articulares | Los procesos articulares

elural 1 desarrollados de los hipurales 1 y 2 de los dos primeros
son abultados y en ¢l hipurales son largos y
ural 1 hay cavidades las cavidades en ¢l ural
poco profundas {1) 1 son profundas (2)
0) Hueso esclerdtico basal Ausente Presente (1}
10) Participacion del intercalar en la No participa Si participa (1)
formacion de la fosa hiomandibular
11) Articulacion maxilar-premaxilar Pequefia Amplia (1)
12) Sinfisis dentaria Poco profunda Profunda (1)
13) Margen posterior del preopérculo || No mellado Mellado

14) Cabeza del palatino

No modificada

Modificada en forma de maléolo (1)

15) Extension posterior de la cresta
supraoccipital

No rebasa el margen
posterior del crineo

Rebasa el margen posterior del craneo (1)

16) Namero de epurales

Tres 0 mas

Uno (1)

17) Aspecto de los parietales

Parietales no fusionados

Fusionados ( forman el Mesoparietal) (1)

18) Aspecto de las escamas

Con numerosos circulii
concéntricos

Con radii posteriores y puntae anteriores (1)

19) Participaci6n del angular en la
formacion de la articulacion
mandibular

Angular no involucrado en
la formacién de la
articulaciénmandibular

La articulacién esta formada cuenta con la
participacion del angular

P0) Nimero de vértebras

Numero de vértebras menor
oigual a 65

Numero de vértebras mayor que 65 (1)

b 1) Namero de uroneurales

Seis o siete uroncurales

Cinco uroneurales (1)

D2) Retroarticular forma parte dela
articulacion mandibular

Si

No, el retroarticular es excluido de la articulacion
mandibular (1)

23) Foramenes dentales

Ausentes

Presentes (1)

24} Predentario

Ausente

Presente (1)

25) Extension anterior de los

Colocada cerca del margen

Hasta la mitad del

Anteriormente rebasa la

epioccipitales posteriar del craneo supraoccipital (1) | mitad del supracccipital (2}
26) Hueso nasal Unico (no dividido) Subdividido en dos unidades (1)
7Y Aleta anal Larga (més de 24 radios). | Corta (no mas de 15 radios) (1)

D) Cresta supraoccipital

En parte formada por el
supraoccipital

Formada por el supraoccipital y los parietales (1)

D9) Eje de la fosa hiomandibular

Angulado

Paralelo a 1a region orbital del paraesfenoideo (N

0) Dientes maxilares

Cortos

Hipertrofiados (1)

de los icthyodectiformes considerados en este trabajo. E1 0
y 2 representan los estados derivados.

Tabla 6.- Polarizacién de los caracteres anatomicos
representa el estado primitivo (plesiomorfia) y el |
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caracteres 5 10 15 20 25 30
Out group 00000 00000 00000 00000 07000 00000
Occithrissops 11100 0?2002 00070 000?20 07000 20000
Allothrissops 11110 01000 00000 00000 00000 00000
Thrissops 11117 12000 900007 000?20 07007 00000
Cladocyclus 11111 12111 11111 11116 00001 00000
Chiromystus 11111 12111 I1111 11111 00001 00000
Chirocentrites F1111 12111 11111 11070 0?2007 20000
Saurodon 111t 12211 11110 11102 11111 7?2000
Saurocephalus 111?22 277217 117727 7?7?77 ?7?117? 7?27?20
Gillicus 11111 12211 11110 11021 10012 10000
Ichthyodectes 11111 12211 11110 11102 11002 1?7111
Xiphactinus 11111 12211 11110 11102 11002 11111
Género Nuevo 111?21 127211 1111 20000 7?0000 00000

Tabla 7.- Matriz de datos generada en el presente trabajo (el namero de los caracteres corresponde con
los mostrados en la Tabla 6, los estados de caracter son discutidos en el Anexo 2). Los estados de
caracteres definidos son: 0= primitivo, 1 y 2= derivado, ?= estado de caracter desconocido o cuya
definicion no es consistente en la bibliografia consultada.

Todos los caracteres considerados se muestran en la Tabla 6 y las consideraciones hechas para polarizar sus
estados se exponen en el Anexo 2 y la Tabla 7 presenta la matriz de datos generada.

A continuacidn se presentan los resultados obtenidos que seran discutidos a partir del cladograma de la
Figura 20, e! cual fue el tnico cladograma obtenido en el analisis (el namero de los caracteres referidos en los
siguientes incisos corresponden a los mostrados en las Tablas 6 y 7 y en ¢l Anexo 2y

a)

b)

En este nodo estan rennidas las caracteristicas que permiten unificar al Orden Ichthyodectiformes, éstas
estan definidas por los estados derivados siguientes: Dientes en una sola hilera en las mandibulas (caracter
1); coracoides alargados, unidos en una sinfisis midventral (caricter 2); aleta dorsal atrasada y opuesta a la
aleta anal (carécter 3) y etmopalatino presente (caracter 7).

Los primeros tres o cuatro urales extendidos, cubriendo la superficie lateral de los primeros centros
preurales (caracter 4).

Las sinapomorfias que definen este nodo son las siguientes: parietales desplazados y extendidos
anteriormente (cardcter 5); cresta supraoccipital grande (caracter 6); el etmopalatino separa al
lateroetmoideo y al rostrodermetmoideo (caracter 7).

Las primeras modificaciones en el arreglo de los huesos del techo del craneo que ocurren a lo largo de la
filogenia de los ichthyodectiformes estan definidas en el nodo "¢" (Figura 20). Estas consisten en ¢l cambio
de posicion y aspecto del supraoccipital, los parietales y los epioccipitales (Figura 21). Por un lado, en
Occithrissops y Allothrissops, géneros que anteceden a este nodo, no hay crestas desarrolladas en los
epioccipitales, la cresta supraoccipital es muy pequefia y los parietales al igual que los epioccipitales y el
supraoccipital estan colocados cerca del borde posterior del craneo (Figura 21 A). En cambio en Thrissops,
cladociclidos, ichthyodéctidos, saurodontidos y el Género Nuevo los parietales y epioccipitales se
extienden anteriormente, es decir, los extremos anteriores de estos huesos se alejan del margen posterior del
crineo; ademas, el supraoccipital presenta una enorme cresta y lateralmente a ésta los epioccipitales
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también presentan crestas desarrolladas> (Figuras 21 B y C). Otros dos episodios de la evolucion del techo

LI L B T 1] I‘lk".

de) craneo en los ichthyodectiformes se describen en los nodos "e", "j" y

Finalmente, los géneros colocados a partir de este nodo presentan en la region etmoidea una serie de
modificaciones caracteristicas de los ichthyodectiformes mas derivados (Figura 22). En Thrissops, el
Género Nuevo, cladociclidos, ichthyodéctidos y saurodontidos el etmopalatino separa la proyeccion
laterobasal del rostrodermetmoideo y ¢l borde anterior del lateroetmoideo (Figura 22 C). En cambio, el
etmopalatino presenta una arreglo disposicion diferente en los géneros que preceden a este nodo, en

QOccithrissops (Figura 22 A) el etmopalatino es ain desconocido (Shaeffer y Patterson, 1986), en
Allothrissops (Figura 22 B) el etmopalatino es relativamente mas pequefio y no separa al

rostrodermetmoideo y al lateroetmoideo, y en cambio, se observa que la unién de estos dos huesos cubre o

techa dorsalmente al etmopalatino.

Ichthyodectiformes

incerte sedis Ichthyodectoidei

i.s.  Cladocyclidae  Saurodontidag  _ lchthyodectidae
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Figura 20.- Hipotesis de las relaciones filogenéticas del Género Nuevo y los otros géneros que conformar? el
Orden Ichthyodectiformes obtenida en este trabajo a partir de la matriz de datos de la Tabla 7. (i.s. Familia
incertae sedis propuesta en este trabajo, en donde se incluye al Género Nuevo como linico miembro).

5 La condicién de Cladocylus gardneri (en donde no hay crestas epioccipitales desarrolladas) podria representar una
regresion.
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Figura 21.- Vista dorsal del techo del craneo de A) Qccitlyissaps (tomado de Schaeffer v Patterson, 1984, Fig. 25). B) Género Nuevo (basado en
CT 2950). C) Cladocyclus {tomado de Patterson y Rosen. 1977, Fig. 4). D) Ichihyodectes (tomado de Bardack, 1965, Fig. 13).

Notese los
cambios sufridos en la posicidn y aspecto de los parietales, epioceipitales v supraoccipital,




PSP

Figura 22.- Region etmoidea del craneo de Occithrissops (A), Allothrissops (B) y Thrissops (C). La

condicion en Thrissops es semejante a la del Género Nuevo 'y los otros miembros del Suborden

Ichthyodectoidei (tomado de Schaeffer y Patterson, 1984, Fig. 26).

Figura 23.- Aspecto de la articulacion entre el maxilar y el premaxilar en los Ichthyodectiformes. la
condicion en Allothrissops (A) también estd presente en Occithrissops y Thrissops, y que en conjunto son
Jos ichthyodectiformes mas primitivos (lomado de Patterson y Rosen, 1977, Fig. 5). La condicion derivada
aparece a partit del Género Nuevo (B) y es compartida por todos los miembros del Subarden

Ichthyodectoidei (basado en CT 2950).
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d) Este nodo esta definido por los siguientes caracteres derivados compartidos por el Suborden
Ichthyodectoidei {con €l Género Nuevo incluido): en los hipurales 1 y 2 se presentan procesos que se
articulan con un par de cavidades del ural 1 (caracter 8); hueso esclerdtico basal presente (caracter 9);el
intercalar forma parte de la fosa hiomandibular (caracter 10); la superficie articular entre el maxilar y ¢l
premaxilar es amplia (caricter 11), profunda sinfisis dentaria (caracter 12); el margen posterior del
preopérculo presenta una mella (caracter 13) y la cabeza articular del palatino adquiere forma de maléolo o
martillo (caracter 14).

En contraste con las caracteristicas arriba numeradas, Occithrissops, Aliothrissops y Thrissops presentan:

no hay una articulacién especializada entre los hipurales [ y 2 y el ural 1; no hay hueso esclerético basal
(Figura 2 A); el intercalar no forma parte de la fosa hiomandibular; la superficie articular entre el maxilar y
el premaxilar es estrecha (Figura 23); la sinfisis dentaria no es profunda {Figura 24); el preopérculo no es
mellado (Maisey, 1991) y la cabeza articular del palatino no tiene forma de maléolo.

En este nodo la cresta supraoccipital rebasa el margen posterior del crineo (caracter 15), condicion que
fue considerada por Maisey (1991) como el estado derivado compartido (sinapomorfia) unificador de Ia
Familia Cladocyclidae. Sin embargo, la presencia de esta condicion en el Género Nuevo podria
interpretarse de otra manera, es decir, probablemente éste sea el estado primitivo que presentaban incluso
los ichthyodectiformes con cresta supracccipital pequeiia (e.g. Occithrissops, Figura 21 A), y que una cresta
supraoccipital posteriormente mas corta, sea una sinapomorfia que unifique a los sauroddntidos e
ichthyodéctidos. Debe sefialarse que para aclarar esta situacion debe contarse con mayor informacién al
respecto, ya que ambas propuestas se enfrentan al problema de que en Thrissops y Allothrissops (géneros
intermedios entre Qccithrissops y la Familia Cladocyclidae) la extension posterior de la cresta
supraoccipital no esta suficientemente bien documentada.

¢) El nimero de epurales se reduce a uno (caracter 16) y los parietales se fusionan formando el mesoparietal
como se muestra en la Figura 21 C (caricter 17).

f) En las escamas aparecen numerosos radii y puntae (caracter 18).

En Occithrissops, Allothrissops, Thrissops, Chirocentrites y €l Género Nuevo esta presente el estado

primitivo de este caracter, es decir, la superficie externa de las escamas esta cubierta por numerosos circulii
concéntricos y puntae en el centro (Figura 25 A). En cambio en Chiromystus, Cladocyclus, sauroddntidos e
ichthyodéctidos los circulli de las escamas desaparecen y presentan en cambio, radii posteriores y puntae
anteriores (Figura 25 B),

g) El angular participa en la formaci6n de la articulacién mandibular para el cuadrado (caracter 19).

Esta condicién ha sido observada s6lo en Cladocyclus (Figura 24 C), y de acuerdo con otros analisis
(Patterson y Rosen, 1977,; Maisey, 1991), ésta es una condicién derivada respecto a la presente en el
Género Nuevo (Figura 24 B) y los ichthyodectiformes mas primitivos (e.g. Allothrissops, Figura 24 A).

h) En este nodo estdn presentes las sinapomorfias que definen a las familias mas derivadas (saurodéntidos e
ichthyodéctidos): mas de 65 vértebras totales (caricter 20); cinco uroneurales (caracter 21) y el
retroarticular es excluido de la articulacién mandibular (caricter 22).

i} Este nodo esta definido por las sinapomorfias que unifican a la Familia Saurodontidae (Figura 24 D), es
decir, aparecen forimenes en la base de los dientes del maxilar, premaxilar y dentario (caracter 23) y
aparece el predentario en la mandibula inferior (caracter 24).
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Figura 24.- Aspectos de la cara interna de la mandibula inferior en los Ichthyodectiformes. La condicién en Allothrissops (A) podria estar
presente en Occithrissops y Thrissops. La elevacién de la sinfisis dentaria y el acortamiento del proceso coronoide aparece a partir del Género
Nuevo (B) (basado en CT 1538), el cual conserva atin la participacion del articular y retroarticular en la formacion de la articulacion mandibular
para el cuadrado. En Cladocyclus (C) (tomado de Patterson y Rosen, 1977, Fig. 8 C) el angular también participa en la formacion de la
articulacion mandibular. En los géneros de las Familias Saurodontidace Ichthyodectidae, representados respectivamente por Saurodon (D)

(tomado de Bardack y Sprinckle, 1969, Figs. 5 y 6) y Xiphactinus (E) (tomado de Stewart, 1900, Pl. xxxv), el retroarticular deja de partcipar en
la formacién de la artciculacién mandibular. La presencia de predentario y de fordmenes en la base de los dientes de Saurodon (D) son
diagnésticos de la Familia Saurodontidae.



-+— Anterior

circulii

Figura 25.- Aspecto de la superficie externa de las escamas en los ichthyodectiformes. El estado primitivo

presente en Thrissops (A) (Bardack, 1965, Fig. 13 F), se presenta también en Allothrissops, (Taverne,
1975-a), Género Nuevo y Chirocentrites (Taverne, 1986); mientras que el estado derivado, aqui ilustrado a
partir de Ichthyodectes (Bardack, 1965, Fig. 13 E) se presenta en Cladocyclus (Jordan y Branner, 1908, Fig.
19), saurodéntidos (Bardack y Sprinkle, 1969, p. 323) e ichthyodéctidos (Bardack, 1965, Fig. 13 A-E).

J) Este nodo reune las sinapomorfias que definen a la Familia Ichthyodectoidei: el epioccipital se extiende
anteriormente mas alld de 1a mitad del supraoccipital como se muestra en la Figura 21 C (carécter 25); el
hueso nasal se subdivide en dos unidades como se muestra en la Figura 2 C (caracter 26); y la aleta anal se
acorta al disminuir el nimero de radios hasta cerca de 14 como se observa en la Figura 1 E (caracter 27). El
estado de este itltimo caracter atn se desconoce en Gillicus.

k) Los parietales participan en la formacién de la cresta supraoccipital (Figura 21 C) (caracter 28), el eje de la
fosa hiomandibular y la region orbital del paraesfenoideo se disponen de forma paralela (cardcter 29) y los
dientes premaxilares se hipertrofian (caracter 30).

A la luz del presente analisis filogenético, se propone que es necesario establecer una nueva diagnosis para el
Suborden Ichthyodectoidei, la cual debera reunir las caracteristicas agrupadas en el nodo "d" del cladograma
obtenido (Figura 20). Este nueva concepcién del Suborden Ichthyodectoidei es, en esencia, semejante a
aquella obtenida por Maisey (1991), ya que en ambas propuestas (compara Figuras 19 A y 20) dicho suborden
reane a los géneros mas derivados en dos grupos hermanos, uno formados por la Familia Ichthyodectidae
(Xiphactinus, Gillicus e Ichthyodectes) y el otro grupo por la Familia Saurodontidae (Saurodon y
Saurocephalus). Las diferencias entre el Suborden Ichthyodectoidei aqui propuesto y el de Maisey (1991) son
las siguientes :

a.- En la hipotesis de Maisey (1991) la Familia Cladocyclidae (Cladogyclus Chiromystus y Chirocentrites) es

un grupo monofilético. En este trabajo, al incluir al Género Nuevo y el aspecto de las escamas, surge una
nueva hipétesis de las relaciones filogenéticas de los Ichthyodectiformes vy una clasificacion un tanto
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diferente; por un lado, es probable que la los cladociclidos de Maisey (1991) sean un grupo parafilético
(donde Chirocentrites es el grupo hermano de Cladocyclus + Chiromystus). Por otro lado, se plantea la
necesidad de reducir el namero de caracteres digndsticos para el Suborden Ichthyodectoidei, que de
acuerdo con Maisey (1991) son doce (nodo 5-16 de la Figura 19), y segiin los resultados discutidos del
andlisis filogenético desarrollado en este trabajo estos caracteres se reducen a ocho (nodo "d", Figura 20).

b.- Respecto a la politomia formada por Eubiodectes, Thrissops y Allothrissops en ¢l cladograma de la Figura
19 B propuesto por Maisey (1991), parecen existir razones suficientes (los huesos del techo del cranco y de
la regién etmoidea son relativamente mas parecidos en Thrissops y los géneros del Suborden
Ichthyodectoidei) para considerar que Allothrissops es més primitivo que Thrissops y que este tltimo es el
grupo hermano del Suborden Ichthyodectoidei (Figura 20); por otro lado, de acuerdo con los datos
bibliograficos recabados (Patterson y Rosen, 1977, Taverne, 1986), Eubiodectes presenta caracteristicas
que to colocarian como un miembro del Suborden Ichthyodectoidei, aunque para precisar su posicién es
necesarios tener mas informacién de este género.

Si el aspecto de las escamas es eliminado del anilisis mencionado, se obtienen siete cladogramas. En todos
ellos la composicion y arreglo de los géneros mas primitivos (Qccithrissops, Allothrissops y Thrissops) y de
los que componen las familias Saurodontidae e Ichthyodectidae, no es alterado. Los cambios de estos siete
cladogramas, respecto al ilustrado en la Figura 20, representan diversas relaciones entre Cladocyclus,
Chiromystus, Chirocentrites y el Género Nuevo. Sin embargo, su consenso genera una politomia entre estos
cuatro géneros. Lo anterior demuestra la importancia del aspecto de las escamas, ya que su inclusion en el
analisis filogenético genera una vision mas clara de las interrelaciones de los ichthyodectiformes, al dar
solucién a dicha politomia.

Finalmente, la union de Cladocyclus y Chiromystus en una de las ramas del cladograma obtenido en este
trabajo (Figura 20) es, al parecer, resultado de una consideracién retomada de Maisey (1991), quien diferencia
a estos géneros s6lo en el nimero de vértebras. Sin embargo, la participacion del angular en la formacion de la
articulacién mandibular para el cuadrado (caracter unificados de la rama que contiene a estos dos géneros), no

ha sido confirmada en Chiromystus (caracter 19, Tablas 6 y 7).
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CAPITULO QUINTO

ASPECTOS PALEOBIOLOGICOS DE LOS
ICHTHYODECTIFORMES

Distribucién geografica y ocurrencia geoldgica

La distribucién de Thrissops, Allothrissops y los géneros del Suborden Ichthyodectoidei estuvo limitada casi
exclusivamente a Norteamérica, Europa y norte de Sudamérica y Africa, en lo que durante el Jurasico Superior
y el Cretcico, fueron las zonas costeras del Mar de Tetis (Figuras 26 y 27). Sin embargo, la presencia de
Occithrissops en sedimentos del Bathoniano de Norteamérica (Schaeffer y Patterson, 1984} y de Xiphactinus
australis al norte de Australia (Woodward, 1984), permite suponer que la distribucién geografica de este orden
fue mas amplia a lo largo de su historia.

Los Ichthyodectiformes fueron peces teledsteos que vivicron durante gran parte del Jurasico y todo el
Cretdcico (Figura 26). De acuerdo con el registro fosil, los generos ichthyodectiformes mas primitivos
aparecieron a partir del Jurdsico Medio y de entre ellos sélo Thrissops logré permanecer hasta principios del
Cretacico Superior. En cambio, fos géneros mas derivados ¥ que fueron agrupados por Maisey (1991) en el
Suborden Ichthyodectoidei, aparecieron a principios del Cretacico, a partir del Neocomiano hace cerca 140
millones de afios y desaparecieron durante el Maastrichtiano hace aproximadamente 70 millones de afios.

Al comparar los alcances estratigraficos de los ichthyodectiformes, resalta el hecho de que durante el
Creticico Inferior los géneros dei Suborden Ichthyodectoidei (Género Nuevo, cladociclidos, ichthyodéctidos y
saurodontidos) estaban ya establecidos. Esto concuerda con las hipdtesis de Taverne (1986) y la presentada en
este trabajo, que sefialan a Thrissops como el grupo hermano del suborden.

El haliazgo de los ichthyodectiformes en la Cantera Tlayla no modifica la idea prevaleciente acerca de la
distribucion del orden (Figura 27). Sin embargo, la mezcla peciiliar de caracteristicas presentes en el Género
Nuevo, el cual es puntualmente mas antiguo que otros miembros del suborden, abre nuevas perspectivas para
entender la distribucién del grupo durante el Creticico. A este hecho, se suma la ubicacién de la Cantera
Tlayda, pues su posicion llena un hueco que hasta ahora existia entre la ubicacién geogrifica de otras
localidades donde se han encontrado estos peces, los saurodéntidos e ichthyodéctidos se han encontrado al
norte de Tlayla (casi exclusivamente en Norteamérica y Europa), mientras que, los cladociclidos estin
presentes al sur de esta cantera (Norte de Sudamérica y Africa).

Habitat

La informacién que brindan los fésiles se limita casi exclusivamente a aspectos puramente osteologicos y
solo en raras ocasiones muestran evidencias acerca de] comportamiento que tuvieron en vida. Estas evidencias
representan casos aislados, en donde los contenidos estomacales y muestras de depredacidn se conservan en el
registro fosil (Maisey, 1994). Ante tales limitaciones, la comparacion anatémica entre los fosiles y los
oTganismos vivos'que se les parecen y que actualmente ocupan nichos comparables a los que aquellos
ocuparen, brinda informacién acerca de su comportamiento y de la manera de como los organismos fosiles
debieron relacionarse como con su entorno.
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Los fosiles asociados a los sitios en donde los ichthyodectiformes han sido colectados, incluyen foraminiferos.
corales, braquidpodos, moluscos, tiburones, rayas y una gran variedad de peces dsens. y son prueba de que los
peces de este orden habitaron en aguas calidas y poco profundas cercanas a las costas. en lagunas arrecifales v
estuarios {Bardack, I965, p.11).
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Figura 26.- Alcances estratigrificos de los géneros ichthyodectiformes incluidos en €l ' analisis
filogenéticos elaborado en este trabajo (basado en Bardack, 1965, Fig. | y Taverne, 1986, Fig. 6): 1)
Norteamérica Estados Unidos de Norteamérica y Canada: 2) Europa; 3) México (Cantera Tlayaa);
4) Norte de Africa; 5) Norte de Sudamérica: 6) Norte de Australia.
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Figura 27- Distribucién geogrifica de los géneros ichthyodectiformes durante el Jurasico y el Cretdcico {mapas tomados de¢ Smith er
al., 1994).




Lo anterior concuerda con los modelos paleoambientales que explican las condiciones de depdsito de los
sedimentos fosiliferos tiayuanos. Por un lado, para Malpica-Cruz y colaboradores (1989) y para Pantoja-Alor
(1992), el sitio de depdsito debié ser un medio lagunar marino, amplio, no restringido, influenciado por las
mareas y cercano a una barrera arrecifal, en donde, durante las mareas bajas los organismos quedaban
atrapados en pozas y oquedades, en donde la rapida evaporacién alteré significativamente los niveles de
oxigeno, pH y salinidad en el agua, generando asi un medio letal, que permiti6 el depédsito y conservacion de
dichos organismos en condiciones practicamente inalteradas. Por otro lado, para Espinosa-Arrubarrena y
Applegate (1996), el sitio de depésito fue una laguna a la que nombraron Laguna Tlayua (Figura 28), la cual
fue un cuerpo de agua poco profundo y de circulacion restringida, que en ciertos periodos se conectaba con el
mar y con algunas corrientes de agua duilce (permitiendo que organismos marinos y dulceacuicolas entraran a
la laguna); en el fondo de la laguna la falta de circulacién generaba condiciones andxicas que impedian la
colonizacién de organismos benténicos, y ademas, las altas tasas de evaporacion impusieron condiciones de
hipersalinidad que provocaron la muerte masiva de los organismos acudticos que se depositaron en el fondo
anoxico, en donde su conservacién en condiciones inalteradas era posible.

Cladocvclus ha sido colectado en Africa en sedimentos que corresponden a un ambiente lagunar salino y en
Sudamérica en sedimentos formados en un ambiente marino fuertemente influenciado por cuerpos de agua
dulce (Bardack, 1965). Ambos sitios de depdsito son parcialmente semejantes al propuesto por Espinosa-
Arrubarrena y Applegate (1996). Por otra parte, Cressey y Patterson (1973) encontraron copépodos {de un
grupo que actualmente es exclusivamente marino) en las agallas de algunos ejemplares de Cladocyclus
asociados con ostracodos (que pertenecen a un grupo que actualmente sélo habita en agua dulce), esto sugiere
la posibilidad de que este pez fuera capaz de habitar en agua dulce y en agua salada.

La fauna asociada con el Género Nuevo comprende una gran variedad de organismos marinos habitantes de
ambientes arrecifales (como son: picnodontes, macrosémidos, esponjas, decipodos, bivalvos, equinodermos,
gasteropodos, etc.), al igual que en los otros géneros ichthyodectiformes; a partir de esto es posible afirmar que
el Género Nuevo fue un organismo marino. Sin embargo, las semejanzas entre el Género Nuevo y Cladocyclus
rebasan los aspectos puramente anatémicos, pues ambos han sido colectados en sedimentos influenciados por
agua dulce y agua salada; esto abre la posibilidad (confirmada en Cladocyclus segin Cressey y Patterson (op.
cit.))de que el Género Nuevo fuera capaz de habitar en un ambiente marino asociado con arrecifes, en un
ambiente dulceacuicola o que incluso lo hiciera en condiciones salobres e hipersalinas que, segin el modelo
palecambiental de Tlayta de Espinosa-Arrubarrena y Applegate (1996), imperaban temporalmente en la
Laguna Tlayia. De cualquier manera, al igual que en el resto de los ichthyodectiformes, en el género Nuevo no
existen estructuras anatémicas que indiquen por si mismas el nicho ecoldgico que ocuparon, por lo que es
necesarios esperar a obtener més pruebas (como las reportadas por Cressey y Patterson (op. cit.) para conocer
este aspecto del Género Nuevo de la Cantera Tlayua.

Habitos alimenticios y locomocion

Actualmente entendemos como es posible que los peces naden y la influencia que tienen en esta actividad la
forma del cuerpo y la distribucion de las aletas. De esta manera y de acuerdo con Choat y Bellwood (1991),
quienes estudian comunidades de peces arrecifales, ha sido posible establecer correlaciones entre algunas
proporciones corporales y los habitos alimenticios de los peces, y aun mas, ha sido posible extrapolar estas
correlaciones a las comunidades fésiles (Figura 29).

- 61 -



Arrecife muerto Arrecife vivo
/‘T\_

OCCIDENTE DEL
tMAR DE TETIS

OCCIDENTE DEL
MAR DE TETiS

Figura 28.- Modelo paleoambiental de Tlayiia segin Espinosa-Arrubarrena y Applegate (1996). La parte
superior muestra una seccion transversal de los diferentes ambientes involucrados con la Laguna Tlayia
que fue el medio de depasito del Miembro Medio de la Formacion Tlayaa.

Considerando las observaciones de Webb (1984}, quien describio tres tipos de locomocion altamente
especializada en los peces, e incluimos sus resultados dentro del esquema de Choat y Bellwood (1991), es
posible establecer un marco de referencia que nos permita entender cuales fueron los habitos alimenticios de
los ichthyodectiformes. '

Xiphactinus (Figura 1 E) es un modelo ideal para entender los rasgos anatomicos especializados con los que
Webb (1984) describe a los peces "aceleradores", los cuales se caracterizan por tener cuerpos muy largos y
uniformemente profundos; las aletas pareadas estan alejadas entre si y colocadas sobre el margen ventral del
cuerpo; las aletas anal y dorsal son pequefias y estan ubicadas muy atras; la aleta caudal es grande y esta unida
al cuerpo par un pedinculo caudal estrecho. En estos peces el impulso necesario para nadar es generado por el
movimiento ondulatorio del cuerpo. Los peces "aceleradores” son los que desarrollan las més altas velocidades
al nadar (e.g. lucios), sin emhafgo, cstos rapidos movimientos son de corta duracion y siempre se dirigen hacia
el frente.
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Figura 30.- Peces actuales andlogos a los ichthyodectiformes. A) Chirocentrus sp. (tomado de Maisey, 1991);

B) Exos reticulatus o lucio; C) Sphryaena borealis o barracuda; y D) Tarpon atlanticus (tomados de Smith,
1907, Figs. 49, 73 y 36 respectivamente).
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Los peces "maniobradores" de Webb (1984) presentan cuerpos cortos y altos, sus aletas estan distribuidas de
manera regular alrededor del centro de la masa corporal (las aletas pareadas presentan forma de remo y estin
colocadas cerca unas de otras) y las aletas pectorales estan alejadas del borde ventral del cuerpo, mientras que
la aleta anal y dorsal son largas. En estos peces el impulso para nadar es generado principaimente por los
movimientos oscilatorios de sus aletas, lo que les permite desplazarse con agilidad en todas las direcciones y
en espacios pequeiios, aunque, dichos desplazamientos son lentos.

El altimo grupo de peces especialistas de Webb (1984) son los "navegadores” que presentan cuerpos
fusiformes (la altura méaxima del cuerpo se localiza en la regién centra! del cuerpo, mientras que el hocico y el
pedinculo caudal son agudos) y son los mas musculosos entre los peces (e.g. el atun). Estos, a diferencia de
los peces especialistas anteriores, son capaces de nadar a altas velocidades (menores que las alcanzadas por los
peces "aceleradores”) durante largos periodos de tiempo impulsandose con movimientos ondulatorios.

Finalmente Webb (1984) sefiala que la mayoria de los peces son "generalistas", es decir, que no presentan las
modificaciones corporales que les permitan tener la capacidad de moverse con gran agilidad en todas
direcciones como los peces "maniobradores”, impulsarse a altas velocidades como los "aceleradores" o nadar
con la mayor eficiencia durante largos periodos de tiempo como los "navegadores”. Sin embargo, las
capacidades de los "generalistas” son intermedias entre todas aquellas de los peces altamente especializados.

Los peces "maniobradores” de Webb (1984) cerresponden a los descritos por Choat y Bellwood (1991) como
herbivoros, mientras que los "aceleradores” y los "navegadores” corresponden a los depredadores pelagicos
(Figura 29). ‘

A pesar de que no existen datos precisos, es posible afirmar que las proporciones corporales en todos los
ichthyodectiformes (la longitud de su cabeza no contiene mas de dos veces la longitud del hocico y que la
longitud total del cuerpo contiene entre 5y 7 veces la altura méxima del cuerpo (ver diagnosis genéricas en el
Anexo 1), proporciones utilizadas en el esquema de la Figura 29), corresponden a las de los depredadores
pelagicos de Choat y Bellwood (1991) y a las de los "aceleradores” de Webb (1984); es decir, los
ichthyodectiformes fueron peces peldgicos depredadores que capturaban a sus presas con rapidos
movimientos.

Los habitos alimenticios de los ichthyodectiformes son conocidos gracias a evidencias directas, las cuales
demuestran que fueron depredadores, por ejemplo, en el tracto digestivo de un ejemplar de Xiphactinus de mas
de cuatro metros de largo fue encontrado un ejemplar de Gillicus casi completo de mas de metro y medio de
largo (Bardack, 1965, Lamina 1 A), en la cavidad estomacal de Cladocyclus es frecuente encontrar peces
completos de gran tamafio que fueron capturados por la cola o por el hocico (Patterson y Rosen, 1977 y
Maisey, 1994) y en Thrissops y Allothrissops se han encontrado claras evidencias de que fueron depredadores
de pequeiios peces (Nybelin, 1958 y Viohl, 1990).

Los dientes son otro rasgo anatémico que permite conocer los habitos alimenticios en los peces y otros
vertebrados, ya que su forma esté relacionada con su funcion y al tipo de alimento que debe prepararse para ser
digerido. En términos generales, los dientes desgarradores son agudos y en forma de cono; los dientes
cortadores son largos y en forma de hoja; los dientes trituradores son cortos, planos y en forma de boton; y los
dientes moledores tienen complejos patrones de cispides y un mecanismo continuo de crecimiento y
reemplazamiento (Pollard, 1990). ’

En el Género Nuevo de Tlayia, al igual que en el resto de los ichthyodectiformes, los dientes mandibulares
tienen forma de cono, es decir, son redondos y agudos, lo cual sugiere que fueron ictiéfagos. Se ha encontrado
en este orden de peces una amplia variedad en el arreglo de los dientes, por ejemplo, los dientes pequeiios y

- 65 -



regulares que presentan Qccithrissops, Allothrissops y Thrissops, al parecer estin asociados a una dieta

variada, en donde la captura de pequefios peces se combinaba con habitos micréfagos; mientras que, la
presencia de dientes irregulares y de gran tamaiio en géneros como Xiphactinus, Cladocyclus, Chiromystus y
¢l Géneros Nuevo, estin asociados a habitos alimenticios carnivoros, segin lo demuestran las presas
encontradas en las cavidades estomacales en los dos primeros géneros. Sin embargo, nada se ha mencionado
acerca de los hdbitos alimenticios de otros géneros ichthyodectiformes con ciertas modificaciones en los
dientes y el aparato mandibular, como en el caso de los saurodéntidos (caracterizados por la presencia del
predentario y de foramenes en la base de los dientes (Bardack y Sprinkle, 1969)), Chirocentrites vexillifer (con
mandibulas completamente edentadas (Taveme, 1986)), o Gillicus (cuya mandibula inferior presenta una
marcada hipertrofia (Bardack, 1965)).

Al comparar la forma de los dientes y el aparato mandibular del Género Nuevo con los de Xiphactinus y
Cladocyelus (véase la Figura 24 B y C), género desde los hébitos ictiéfagos estan ampliamente documentados
(Bardack, 1965; Maisey, 1991, 1994), es posible sefialar que este ichthyodectiforme tlayuano tuvo dichos
habitos alimenticios.

La forma del aparato digestivo también permite reconocer los habitos alimenticios de los peces, de ¢sta
manera, los peces icti6fagos sueien presentar un estomago corto, un intestino largo (Bond, 1979) y el esofago
suele tener una amplia capacidad de dilatacion para sostener y permitir el paso de presas de gran tamafio
(Lagler et al., 1984). ’

En un gran nimero de los peces fosiles de Tlayia, el intestino esta perfectamente delineado (Gonzalez-
Rodriguez, 1996) y contiene una masa amorfa, en donde no es posible reconocer a simple vista la naturaleza
de los alimentos ingeridos. Esto también ocurre con algunos ejemplares del Género Nuevo, cuyos contenidos
estomacales revelan la existencia de intestinos muy largos, al igual que en todos los ichthyodectiformes donde
esta estructura se conoce. El intestino del género Nuevo es comparable al mostrado por Thrissops (Nybelin,
1958) y se ajustan a las caracteristicas de los peces ictiofagos segiin Lagler y colaboradores (1 934).

Contenidos estomacales que probablemente sean semejantes a los encontrados en los peces de Tlayua, han
sido descritos como masas amorfas fosfatadas en Occithrissops, Thrissops y Allothrissops, lo cual fue
interpretado por algunos autores como prueba de que estos peces fueron micréfagos (Patterson y Rosen, 1977,
Schaeffer y Patterson, 1984). Sin embargo, se ha demostrado que al menos los dos dltimos géneros fueron
también ictiéfagos (Nybelin, 1958; Viohl, 1990).

Hasta e! momento, las evidencias acumuladas (forma del cuerpo y distribucién de las aletas, intestino largo,
dientes conicos y habitos alimenticios predominantes en los otros géneros ichthyodectiformes) permiten
suponer que el Género nuevo debié ser un pez pelagico, ictiofago, depredador de algunos de los otros peces
ancontrados en la Cantera Tlayia, como los clupeidos que son los mas abundantes en la ictiofauna tlayuana.

Gonzalez-Rodriguez y Vera (1993) en un estudio de los contenidos estomacales de los peces de Tlayua
obtuvieron resultados intrigantes, ya que, en diferentes grupos de peces (macrosémidos, clupeidos, elépidos y
belenostémidos) encontraron el mismo contenido estomacal, compuesto por restos de los que posiblemente
fueron copépodos e insectos. Gonzilez-Rodriguez (1996) propuso al menos dos hipétesis para explicar
dichos resultados, es asi como, estos pequefios organismos pudicron ser ingeridos accidentalmente al mismo
tiempo que otros alimentos, o bien, son la prueba de que los peces encontrados en TlayGa experimentaron
cambios alimenticios forzosos y consumian ¢l plancton como tnica alternativa.

Para sostener la idea de los cambios alimenticios forzosos de los peces en Tlayia propuesta por Gonzalez-
Rodriguez (1996), es necesario que en dicha localidad hayan existido condiciones que propiciaran el
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confinamiento temporal de los organismos acuiticos dentro de un medio donde su fuente alimenticia normal
era escasa. Tales condiciones se ajustan al modelo palecambiental de Espinosa-Arrubarrena y Applegate
(1996), quienes ademas, proponen que los organismos al morir, bajo las duras condiciones imperantes en
Tlayia, se depositaron al mismo tiempo que los sedimentos arcillosos ricos en hierro provenientes de
Acatlandia (Figura 28) que mds tarde dieron origen a la hematita que caracteriza los planos de
interestratificacion de! Miembro Medio de la Formacién Tlayua.

Partiendo de las ideas arriba discutidas, es probable que los contenidos estomacales del Género Nuevo sean
semejantes a los encontrados en otros taxa por Gonzalez-Rodriguez (1993), esto nos llevaria a asumir la idea
de que estos peces murieron en condiciones de confinamiento dentro de la Laguna Tlayia. Durante la
preparacion de los ejemplares ichthyodectiformes descritos en este trabajo, se observd que invariablemente los
fosiles tlayuanos se encuentran depositados en los planos de interestratificacion formados por hematita y que
éste material ocupa espacios tan pequefios como las cavidades presentes entre las escamas y otras finas
estructuras. Ambos hechos son explicados en el modelo palecambiental de Tlayda propuesto por Espinosa-
Arrubarrena y Applegate (1996); en cambio, a pesar de que también el modelo paleoambiental de Malpica-
Cruz y colaboradores (1989) considera que los peces murieron en condiciones de confinamiento, este otro
modelo considera que la hematita es de origen diagenético, lo cual no explica satisfactoriamente la
conservacion de los finos detalles osteologicos observados en los fosiles tlayuanos, ya que, es dificil explicar
la sustitucion de la caliza (que originalmente debio estar incluyendo a los fosiles) por hematita sin que las finas
estructuras anatdmicas mencionadas fueran destruidas.

A punto de finalizar este manuscrito, encontré dos ichthyodectiformes (que estan siendo ain determinados)
que forman parte de la colecccidn peces fosiles de Tlayua, cuyos contenidos estomacales permiten confirmar
que los ichthyodectiformes tlayuanos fueron ictiofagos. En el primero de estos ejemplares (CT 3550) aparecen
al menos siete peces pequefios (al parecer clupeidos) completos, y en el segundo (CT 4397) aparecen dos
columnas vertebrales posiblemente de pequefios ichthyodectidos.

Actualmente hay peces que podrian considerarse analogos a los Ichthyodectiformes (Figura 30), ya que
presentan la misma forma del cuerpo, distribucion de las aletas, forma de los dientes y del tracto digestivo; y
que ademas, ocupan nichos ecologicos comparables a los que debieron ocupar los ichthyodectiformes (de
acuerdo a la paleofauna encontrada en las localidades donde ejemplares de este orden han sido colectados).
Los esferindideos o barracudas estan ampliamente distribuidos en mares tropicales y subiropicales y habitan
en zonas cercanas a arrecifes coralinos, Chirocentrus dorab esta presente en aguas poco profundas y calidas
cercanas a las costas de la India, los lucios habitan en lagos y rios de Norteamérica y Europa y los tarpones en
las costas americanas del Océano Atlantico (Burton y Burton, 1974). Entre estos peces, los lucios y barracudas
se tragan completas a sus presas, de manera semejante a como lo hicieron Thrissops, Xiphactinus y
Cladocyclus, cuyas cavidades estomacales suelen estar ocupadas por peces completos (Nybelin, 1938;
Bardack, 1965; Maisey, 1991, 1994). Los tarpones son peces capaces de habitar en los rios y en el mar, tal ¥
como posiblemente ocurrié con Cladocyclus, de acuerdo con Cressey y Patterson (1973). Lucios, barracudas y
tarpones en las etapas juveniles incluyen plancton en su dieta, tal y como ocurrié con Thrissops, Allothrissops,
y probablemente en Género Nuevo (bajo condiciones de confinamiento o accidentalmente, siguiendo las
hipétesis de Gonzalez-Rodriguez (1996), antes expuestas).

Finalmente, nada ha sido escrito en torno a las de la extincion de los ichthyodectiformes, la cual puede estar
estrechamente ligada al surgimiento de otros peces capaces de competir exitosamente con estos teledsteo
primitivos a partir del Jurasico Inferior.
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SUMARIO Y CONCLUSIONES

En este trabajo se describe el Género Nuevo con 6 ejemplares ichthyodectiformes que forman parte de la
coleccion del Museo de Paleontologia del Instituto de Geologia de la Universidad Nacional Auténoma de
Meéxico, los cuales fueron colectados en la Cantera Tlayia (Albiano), Municipio de Tepexi de Rodriguez, al
sur del Estado de Puebla, la cual ha demostrado ser la localidad cretacica de peces mas importante en México.

Se describe el proceso de curacién empleado en la limpieza de los fosiles descritos en este y otros trabajos
(Gonzalez Rodriguez, 1986), en el cual se combinan dos técnicas quimicas de limpieza (técnica Waller y
técnica de limpieza con 4cido acético) y la técnica de transferencia.

El Género Nuevo de Tlayia se caracteriza por presentar una mezcla tnica y peculiar de caracteres primitivos
y avanzados, que permiten definir este género y especie, estas caracteristicas son:

Pez ichthyodectiforme con parietales no fusionados y con cresta supraoccipital grande cuyo margen
posterior se proyecta mas all4 del margen posterior occipital, en la mandibula inferior la sinfisis es alta
y la articulacion para el cuadrado esta formada por el articular y el retroarticular.

La posicion taxonémica y las interrelaciones filogenéticas del Género Nuevo de Tlaytia, fueron establecidos a
partir de un analisis numérico cladista, en el cual fueron consideradas las caracteristicas genéricas empleadas
previamente por otros autores en analisis semejantes {Tavene, 1986; Maisey, 1991). Lo anterior permite erigir
al Género Nuevo de Tlayila como el miembro mas primitivo del Suborden Ichthyodectoidei y colocarlo
momentaneamente como Unico miembro de una Familia incertae sedis.

A la luz de los resultados obtenidos de dicho analisis, surge una nueva hipétesis de las interrelaciones de los
Ichthyodectiformes y se propone la necesidad de modificar la diagnosis del Suborden Ichthyodectoidei, para
dar cabida en él al Género Nuevo, ya que, las caracteristicas mostradas por este género tlayuano son una
mezcla de caracteres nunca antes vista, en donde se combinan algunos caracteres diagndsticos del suborden
(cresta supraoccipital grande, parietales desplazados anteriormente, hueso esclerdtico basal presente, sinfisis
dentaria profunda, cabeza del palatino modificada en forma de maledlo, amplia articulacion maxilar-
premaxtlar e intercalar formando parte de la fosa hiomandibular) y caracteres no derivados o primitivos
(parietales no fusionados, superficie externa de las escamas cubierta por circulli abundantes y articulacion
mandibular formada exclusivamente por el articular y el retroarticular) que hasta ahora solamente habian sido
observados en los géneros més primitivos del Orden Ichthyodectiformes.

Por un lado, la presencia de parietales no fusionados y la exclusion del angular de la articulacién de la
mandibula inferior, son caracteristicas que el Género Nuevo de Tlayia comparte con géneros
ichthyodectiformes primitivos (Qccithrissops, Thrissops, Allothrissops) que Maisey (1991) agrupé fuera del
Suborden Ichthyodectoidei, Gnico dentro del Orden lcthyodectiformes; es decir, la presencia de estas
caracteristicas excluirian a este género tlayuano de dicho suborden. Sin embargo, por otro lado, la inclusién
del Género Nuevo en ¢l seno del Suborden Ichthyodectoidei, se fundamenta por la presencia en este género
tlayuano de seis caracteristicas (6 a 12 Tabla 4) que coinciden con las propuestas por Maisey (1991) como
diagnésticas de dicho suborden. De esta manera, surge la necesidad de establecer una nueva diagnosis para el
Suborden Ichthyodectoidei, la cual se propone reina las caracteristicas del nodo "d" del cladograma (Figura
20) obtenido en el anilisis filogenético llevado acabo en el presente trabajo, en donde se agrupan las siguientes
caracteristicas:

Peces ichthyodectiformes con profunda sinfisis dentaria, huesos esclerdtico basal con margenes
serrados, amplia articulacién maxilar-premaxilar, margen posterior del preopérculo mellado, intercalar
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alargado formando parte del la fosa hiomandibular, primer centro ural con cavidades (sockets) para los
primeros dos hipurales y el etmopalatino presenta crecimientos externos membranosos separando y
suturando con el rostrodermetmoideo y el lateroetmoideo.

El Suborden de los Ichthyodectoidei (tal como es descrito aqui) agrupa 4 familias, Cladocyclidae con

Cladocyclus, Chiromystus y Chirocentrites; Saurodontidae con Saurodon y Saurocephalus; Ichthyodectidae
con [chthyodectes, Gillicus y Xiphactinus; mientras que el Género Nuevo de Tlayia esta colocado en una

familia con posicion incierta.

En el anilisis filogenético llevado a cabo en este trabajo fue considerado el aspecto de las escamas, ¢l cual no
habia sido valorado en los analisis de otros autores (Taverne, 1986, Maisey, 1991). El resultado obtenido
revela que, la familia Cladocyclidae, originalmente concebida por Maisey (1991) como un grupo monofilético,
podria ser parafilética, es decir, que agrupa al menos dos ramas (Figura 20), en donde Chirocentrites presenta
un patron primitivo en las escamas (cuya superficie exterior presenta numerosos circulii concéntricos)
compartido con el Género Nuevo , Qccithrissops, Allothrissops y Thrissops, mientras que, en Cladocyclus y
Chiromystus las escamas presentan el mismo aspecto que en ichthyodéctidos y saurodontidos (los circulli
desaparecen y aparecen radii posteriores y puntae anteriores).

Por otro lado, el Género Nuevo de Tlayila presenta la caracteristica diagnéstica de la Familia Cladocyclidae
de Maisey (1991), es decir, el margen posterior de la cresta supraoccipital rebasa el margen posterior del
craneo. Sin embargo, la exclusion del género tlayuano de dicha familia, esta apoyada por la mezcla de
caracteristicas arriba mencionada. Lo anterior, plantea la necesidad de estudiar con mayor profundidad las
caracteristicas presentes en los géneros ichthyodectiformes mds primitivos, incluyendo aquellos de la Familia
Cladocyclidae y el Género Nuevo , para establecer con mayor precision cuales son sus interrelaciones.

En cuanto a la posicién de los géneros no-ichthyodectoidei (géneros colocados por Maisey (1991) fuera del
Suborden Ichthyodectoidei), cabe destacar que, el analisis numérico revela que Thrissops es una forma mas
derivada que Allothrissops, y que Qccithrissops permanece como el Ichthyodectiforme mds primitivo. En
cuanto a Eubjodectes, que no fue incluido en el analisis, podria representar una forma intermedia mas derivada
que los cladociclidos, ya que, de acuerdo con Patterson y Rosen (1977) este género presenta cinco epurales,
caracteristica presente soélo en ichthyodéctidos y saurodéntidos.

La fauna representada por fosiles asociados a los sitios de colecta, forma del cuerpo, los dientes y la cavidad
estomacal, asi como la distribucion y forma de las aletas, revelan que el Género Nuevo de Tlayua, al igual que
otros ichthyodectiformes, fueron organismos pelégicos ictiofagos que habitaban en ambientes ricos en vida
animal, tales como las lagunas arrecifales y estuarios; especialistas en capturar a sus presas con precision y
con movimientos rapidos.

Este trabajo es producto del interés por conocer y difundir las investigaciones paleontologicas de la Cantera
Tlayta, la cual representa una fuente potencialmente importante de informacion de la paleoictiofauna del
Cretacico Inferior.
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ANEXO 1

DIAGNOSIS DE FAMILIAS Y GENEROS ICHTHYODECTIFORMES
Géneros incertae sedis (segiin Maisey, 1991)

Occithrissops

Especie tipo: Occijthrissops willsoni

Diagnosis: Ichthyodectiforme en donde la altura de la cabeza, longitud del hocico y tamafio de la boca son
intermedios entre Allothrissops y Thrissops. Cordocentros sin osificacion pericondral en individuos mayores
de 80 mm de longitud estindar; los uroneurales no cubren la superficie lateral de los centros preurales, las
terminaciones anteriores de los uroneurales 1-4 regularmente espaciadas; supraneurales confinados a las
vértebras abdominales; aleta anal fuertemente acuminada, con 18-20 radios (Schaeffer y Patterson, 1984).

Género monoespecifico del Bathoniano Superior, Formaci6én Sundance en Wyoming, USA.

Allothrissops

Especie tipo: Allothrissops salmonelus

Diagnosis: Pez alargado y esbelto de 30 cm de longitud standard; cabeza mis larga que alta que cabe 4.5-6.25
veces en la longitud standard; cresta supraoccipital desarrollada. Parietales parcialmente separados por el
supraoccipital. Unién cuadrado-mandibular debajo de la mitad de la drbita. Los dientes son mas débiles que en
Thrissops. Proceso coroncideo alargado pero menos elevado que en leptolépidos. Area postventral del
preopérculo anteroposteriormente expandida. Numero vertebral 58-63, 31-35 abdominales, 26-29 caudales.
Aleta dorsal con 13-15 radios y aleta anal poco acuminada con 25-32 radios (Bardack, 1965).

Patterson y Rosen (1977) erigieron el Suborden "Allothrissopoidei", para Allothrissops, caracterizdandolo por
carecer de suborbital, los arcos hemales caudales fusionados con los centros vertebrales, canal sensorial
infraorbital poco ramificado con terminacion ciega en el hueso lacrimal, sin alcanzar el anterorbital.

Todas especies del género provienen de sedimentos del Kimmeridgiano y son las siguientes:

Allothrissops mesogaster. Solnhofen, Kelheim y Eichstitt, Alemania.

A. salmonelus. Solnhofen y Eichstitt, Alemania; Cerin, Francia.

A. regleyi. Cerin, Francia.

Thrissops

Especie tipo: Thrissops formosus

Diagnosis: Pez alargado, esbelto o fusiforme, probablemente alcanzando 0.5 m de longitud stindard. Cabeza
contenida 4-6.5 veces en la longitud standard. Cresta supraoccipital desarrollada, parietales no separados por el
supraoccipital. Articulacion mandibular debajo de la mitad del margen anterior de la orbita. Abertura bucal
dirigida hacia arriba. Premaxilar con dientes mas largos que los del maxilar, firmes y cénicos; borde dental del
maxilar recto. Mandibula sin proceso coronoide alargado. Dientes dentarios de talla irregular, ¢l mayor igual a
los premaxilares. Las ramas vertical y horizontal del preopérculo forman un angulo en el extremo
ventroposterior. El canal sensitivo preopercular con aberturas s6lo en la rama horizontal. 56-63 vértebras.
Aleta dorsal con 12-18 radios, aleta anal con 30-35 radios. Escamas circulares, verticalmente alargadas con
finos circulii. Sin ganoina en las escamas o huesos de la cabeza (Bardack, 1965).
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Las especies del género, su distribucién geografica y ocurrencia geolégica son las siguientes. Bardack (1965)
elabor6 la siguiente lista, en la que incluyé algunos ejemplares de afinidad incierta :

Thrissops formosus. Kelheim y Solnhofen en Alemania. Kimmeridgiano.

T. subovatus. Kelheim y Eichstitt, Alemania. Kimmeridgiano.

T. costalis. Christtian Malford en Wiltshire, Inglaterra. Oxfordiano.

T. microdon. Barremiano de Tolfa, Albiano de Pietraroja y Crespano de Gorizia, localidades del

Cenomaniano de Italia, (Lesina) y Yugoslavia, .

T. gracilis. Comen, Italia, Cenomaniano.

T. exiguus. Cenomaniano de Lesina, Yugoslavia y de Comen, Italia.

T. rochei. Orbaugnoux, Francia. Kimmeridgiano.

T. portlandicus. Dorsetshire, [nglaterra. Portlandiano.

T. curtus. Dorsetshire, Inglaterra. Portlandiano.

T. volganensis. Cerca de Gorodische, ex-URSS. Portlandiano.

T. subovatus. Cerin, Francia. Kimmeridgiano.

Eubiodectes

Especie tipo: Eubiodectes libanicus, (sindnimo: Chirocentrites libanicus)

Diagnosis: Pez Ichthyodectiforme. Premaxilar con firmes dientes conicos, los dientes maxilares y dentarios
de aproximadamente la misma talla, esbeltos y cercanamente espaciados. Aleta dorsal con 12-15 radios
elevandose en la mitad o el altimo tercio de la aleta anal, la cual tiene aproximadamente 35 radios y es

acuminada. Radios pectorales expandidos distalmente y divididos longitudinalmente (Bardack, 1965).
Género monoespecifico Cenomaniano colectado en Mt. Hakel y Mt. Hajula, Libano.

Prymnetes

Especie tipo: Prymnetes longiventer

Diagnosis: Pez alargado y esbelto. Longitud total entre 40-45 cm. Longitud de la cabeza contenida cerca de 5
veces en la longitud estandar y excediendo un poco la altura maxima del cuerpo. Maxilar parecido al de
Gillicus. Boca dirigida directamente hacia arriba. Mandibula con largo y amplio canal ventrolateral como en
Cladocyclus. Aproximadamente 75 vértebras, 50 abdominales y 25 caudales. Centros vertebrales con un fuerte
borde centrolateral, las abdominales tan altas como largas, las caudales més largas que altas. Aleta dorsal con
al menos 12 radios. Aleta pectoral robusta, el primer radio ancho y plano. Aleta pélvica colocada cerca de la
aleta anal. Aleta anal con al menos 20 pterigioforos. Escamas dorsoventralmente alargadas, con numerosos
circulii y algunos radii anteriores. La cabeza del dnico ejemplar conocido est4 distorsionada (Bardack, 1965).

Prymnetes longiventer. Cretacico Superior. Chiapas (probablemente cerca de Tuxtla Gutiérrez), México.

Suborden Ichthyodectoidei

Familia Cladocyclidae

Genotipo: Cladocyclus

Diagnosis: Ichthyodectoide con cresta supraoccipital cuya extensién posterior sobrepasa el occipital,
vértebras entre 40 y 64, con grandes variaciones en el nimero de las abdominales.
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Cladocyclus
Especie tipo: Cladocyclus gardneri

Diagnosis: Ichthyodectiforme con longitud standard méaxima cercana a un metro, altura maxima del tronco un
poco mas alto que la cabeza, cresta supraoccipital prominente. Huesos circunorbitales grandes que cubren toda
la cara. Dientes redondos, huecos y en alvéolos rasos en el maxilar, premaxilar y dentarios. En el maxilar los
dientes son pequefios y uniformes en talla, los de la serie premaxilar son mayores que los maxilares, los
dentarios son de talla irregular siendo los sinfisiales y los de la region media de la mandibula los mayores. La
aleta pectoral es grande y sus radios estdn franjados distalmente. La aleta dorsal es corta, alta y opuesta a la
anal que es larga y acuminada. Las vértebras mas largas que altas, con dos surcos longitudinales a cada lado y
estan perforados por un pasaje para el notocordo. Costillas sulcadas longitudinalmente (Silva Santos, 1950).

Dientes maxilares y premaxilares de talla uniforme, los dientes mandibulares un poco mas largos y
ensanchados formando colmillos anteriores, con cerca de 64 vértebras {Maisey, 1991).

Las especies del género, su distribucién geogréfica y ocurrencia geologica son las siguientes:

Cladocyclus gardneri. Barra do Jardim, Crato member, Formacion Santana. Caera Brasil. Albiano.

C. kameruni. Mamfe, Camerin y en Rio San Benito, Guinea Ecuatorial. Turoniano o Cenomaniano.

C. ferus. Formacion Santana, Caera Brasil. Albiano.

Chiromystus

Especie tipo: Chiromystus mawsoni

Diagnosis: Boca grande y oblicua. Dientes redondos, huecos, en alvéolos rasos en el maxilar, premaxilar y
dentario. Dientes del maxilar y premaxilar pequefios y de talla uniformes, de los cuales los premaxilares son
los mayores. El estrecho maxilar se alarga més alla del borde posterior del ojo {Schaeffer, 1947).

Los dientes del dentario son de talla irregular, uno o dos sinfisiales y los de la region media de la mandibula
son mayores. Aleta pectoral es grande, de radios anteriores largos, lisos y franjados distalmente. Aleta pélvica
pequeiia. Dorsal corta, alta y opuesta a la anal que es larga y se eleva anteriormente en un 16bulo acuminado.
Vértebras mas largas que altas. Costillas con un suico longitudinal (Silva Santos, 1949).

Las especies comprendidas en el género son:

Chiromystus mawsoni. Serie bahia, al Oeste de la orilla de la Bahia de Todos los Santos, cerca de la bahia

Agua Comprimida, Brasil. Neocomiano.
Ch. alagoensis. Serie Alagoas, cerca de Riacho Doce, Alagoas, Brasil. Cretacico Superior.
Ch. woodwardi. Formaci6n Isla de Itaparica, Estado de Bahia, Brasil. Cretacico Superior.

Chirocentrites

Especie tipo: Chirocentrites coroninij

Diagnosis: Tronco alargado lateralmente comprimido, cabeza contenida cerca de 6 veces en la longitud total
y es menos alta que la maxima altura del tronco. Dientes no afilados y de forma es conica. Articulacién
mandibular por debajo del borde anterior orbital. El preopérculo tiene la rama vertical corto y la horizontal
largo. El niimero vertebral préximo a 60 (cerca de 35 abdominales). Las aletas pareadas con pocos rayos muy
expandidos, el largo de la aleta pectoral no excede el de la cabeza y aparato opercular, aleta dorsal corta y
opuesta a la anal, la cual es muy extendida y elevada en un l6bulo anterior acuminado. 15 radios dorsales, al
menos 34 radios anales y 5 pectorales (Bardack, 1965).

Las especies del género, su distribucion geogréfica y ocurrencia geolégica son las siguientes:
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Chirocentrites coroninii. Albiano de Pietraroja, Italia; Cenomaniano de Lesina, Yugoslavia.
Ch. vexillifer. Neocomiano, Djebel Tselfat, Marruecos.

Ch. neccomiensis. (sinénimo: Spathodactylus neocomiensis). Voirons, Suiza. Neocomiano.
Ch. calvolini. No se conoce nada de esta especie de Pietraroja, (Bardack, 1965).

Familia Ichthyodectidae

Genotipo: Ichthyodectes
Diagnosis: Ichthyodectiformes con la extensién anterior del epioccipital rebasando la mitad de la cresta
supraoccipital y hueso nasal subdividido (Maisey, 1991).

Ichthyodectes
Especie tipo: Ichthyodectes ctenodon

Diagnosis: Ichthyodectiforme con casi 2 m de longitud standard. Longitud de la cabeza contenida 6.5-7 veces
en la longitud standard. Altura mixima del cuerpo cabe 6 veces en longitud standard. Cresta supraoccipital de
1/, de la altura del neurocrineo. Prominente proceso basipterigoideo. Angulo promedio entre la seccidn Otica y
orbital del paraesfenoideo de 140°. Superficie ventral del paraesfenoideo plana. El intercalar forma solo la cara
posterior de la fosa hiomandibular. Fosa subtemporal como en Xiphactinus. El canal para la vena yugular pasa
por la parte trasera del neurocraneo dentro de la fosa subtemporal. Namero promedio de alvéolos premaxilares
7 (rango 3-12), los dientes premaxilares no exceden de 1 cm en la altura de su corona. Longitud del borde
alveolar maxilar promedio 11.2 cm. Dientes maxilares conicos, con la altura de sus coronas uniforme. Numero
alveolar maxilar promedio 48 (rango 40-58). Sinfisis mandibular contenida 2.0-2.9 veces en la longitud del
borde alveolar. Numero promedio de alvéolos dentarios 31 (rango 22-28). Vértebras 68-72, 41-44 abdominales
y 26-27 caudales. Aleta dorsal con 10 radios. Aleta anal con ?10-11 radios. Aleta pectoral con 8-11 radios.
Todos los radios pectorales divididos longitudinalmente. La aleta pélvica se origina en el dltimo tercio de la
distancia entre la base de las pectorales y el origen de la anal. Escamas ovadas con numerosos radii 'y punltae
posteriores (Bardack, 1963).

Las especies agrupadas en este género son:

Ighthyodectes ctenodon. Del Albiano - Campaniano, en Cirlile Shale, Eagle Ford Shale, Formacién Niobrara,
Selma Chalk, Pierre Shale en USA y Manitoba, Canada.

L. miner. Desde Albiano - Santoniano, en Inglaterra y Francia (Kent, Surrey, Maidstone, Sussex y Lezennes)
hasta el Maastrichtiano en Marruecos.

Xiphactinus

Especie tipo: xlphg_cnnus_au_d_ax

Diagnosis: Longitud standard que rebasa algunas veces los 4 m. La tongitud estandard contiene 5.5 veces la
altura maxima del cuerpo contenida 5.5 y es casi igual a la maxima altura del cuerpo. La cresta supraoccipital
ocupa 1/3 de la altura del neurocraneo. Parictales fusionados, con un racimo de protuberancias en la linea
media. 160° en promedio entre la region dtica y ocular del paraesfenoideo. Superficie ventral del
paraesfenoideo convexa. Intercalar forma parte lateral y posterior de la fosa hiomandibular. Namero promedio
de alvéolos premaxilares 2.6 (2-5). Dientes premaxilares dirigidos ventralmente, un diente puede alcanzar 6
cm de altitud en su corona. Longitud promedio del borde alveolar maxilar 20 cm. Nimero promedio de
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alvéolos maxilares 33 (22-39). Dientes maxilares fuertes, conicos y de talla irregular. Sinfisis mandibular
incluida 2.0-2.9 veces en la longitud del borde alveolar del dentario. 22 (16-25) alvéolos dentarios en
promedio. Dientes dentarios de talla irregular. 85-89 vértebras, con 52-57 abdominales, 29-33 caudales.
Centros vertebrales con un borde central longitudinal fuerte en medio de dos canales longitudinales profundos,
1a altura dorsovental de este borde iguala el doble de la anchura de cada uno de estos canales. Aleta dorsal con
15 radios, la longitud de la aleta dorsal estd contenida 2 veces en su altura maxima. Aleta anal con 12-14
radios localizada enfrente de la aleta dorsal, su base es contenida dos veces en su altura maxima. Aleta
pectoral con 8-9 radios, el primero no esta dividido y tiene forma de sable. Aleta pélvica colocada en el ultimo
cuarto de la distancia entre la base de la aleta pectoral y el origen de la anal. Escamas con radii cortos y
pequeiios e irregularmente espaciados, y puntae en la mitad posterior de las escamas (Bardack, 1965).

Las especies del género, distribucidn geografica y ocurrencia geolégica son las siguientes:

Xiphactinus audax. Cenomaniano - Campaniano, en USA y Canadi, Formaciones Vermilion River, Selma
Chalk, Niobrara, Austin Chalk, Carlile Shale y Greenhomn Limestone.

X. mantelli. Cenomaniano de Burham, Halling y Dover en Kent. Turoniano de Burham, Kent. Cenomaniano-
Turoniano en Warmister, Wiltshare; Gulfore, Surrey; Maidstone y Gravesend, Kent (Todas localidades
Inglesas). Cenomaniano-Turoniano de Strhelin, Polonia, cerca de Praga, Checoeslovaquia. Santoniano en
Lonzé, Bélgica. Coniciano en Lezennes, Francia. Turoniano-Senoniano en Cangrey, Francia.

X. gaultinus. (sinénimo: Portheus gaultinus). Albiano de Folkstone y Cenomaniano de Halling, ambos en
Kent, Inglaterra.

X. australis. (sinénimo: Portheus australis). Creticico superior, Gidgery Creeck y Stewarts Creeck cerca de
Hughenden, Queensland, Australia,

Gillicus

Especie tipo: Gillicus arcuatys

Diagnosis: Su longitud standard no mayor de 2 m. La longitud de la cabeza cabe aproximadamente 6.5 veces
en la longitud standard y la profundidad méxima del cuerpo sélo 6 veces. Cresta supraoccipital ocupa ", de la
altura del neurocraneo. Parietales fusionados formando una joroba en medio. Paraesfenoideo en la regién
orbital cuadrilateral en seccion transversal. Angulo de 130° en promedio entre las partes 6tica y ocular del
paraesfenoideo. Intercalar formando parte de la fosa hiomandibular. Fosa subtemporal como en Xiphactinus.
Premaxilar con 10-17 alvéolos. Las coronas de los dientes premaxilares menores de 3 mm de altura. Maxilar
en forma de sable terminando debajo de la zona media orbital. Maxilar con dientes pequefios y cerca de 150
alvéolos. Sinfisis mandibular casi vertical, contenida 1.4-1.7 veces en la longitud del borde alveolar, el
dentario contiene cerca de 65 alvéolos en un borde alveolar ligeramente céncavo. Aproximadamente 70
vértebras, la altura de su borde central igual a la anchura de los canales por debajo y encima de éste. Todos los
radios de la aleta pectoral divididos longitudinalmente. Aleta pélvica originada en el dltimo tercio de la
distancia entre la base de la aleta pectoral y origen de la anal. Escamas circulares y ovoides, con densos puntos
en la mitad posterior y radii cortos en la anterior (Bardack, 1965).

Las especies agrupadas en este género son:

Gillicus arcuatus. Formaciomes Carlile Shale, Austin Chalk, Niobrara, Pierre Shale, en USA. Albiano-

Campaniano.
G. serridens. Folkstone, en Kent Inglaterra, Albiano.
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Familia Saurodontidae

Genotipo: Saurodon

Diagnosis: Cabeza contenida cerca de 6 veces en la longitud estindar. Region neurocrancal mas larga que la
orbital. Crestas epioccipitales desarrolladas. Etmopalatino anteroposteriormente alargado con una faceta larga
y plana para articular con el palatino. Palatino con cabeza articular en forma de martillo. Articulacién de la
mandibula inferior colocada debajo del borde anterior orbital. Margen anterior de la mandibula inferior se
proyecta mas alld de la mandibula superior. Predentario unico, triangular y edentado. Dientes lateralmente
comprimidos formando una sola hilera. Mas de cien vértebras bien osificadas. En las bases dentales hay
foramenes o mellas en la superficie lingual de las mandibulas. (Bardack y Sprinkle, 1969).

Saurocephalus

Especie tipo: Saurocephalus lanciformis

Diagnosis: Predentario con forma de un tridngulo equilatero. Cara posterior del predentario y anterior de los
dentarios con dos pares de articulaciones elevadas dispuestas uno sobre otro. Series irregulares de canales
poco profundas y salientes poco pronunciadas que se entrelazan (de manera interdigital} en la superficie
sinfisial de los dentarios. Cabeza articular del palatino no tan delgada como en Saurodon; superficie lateral de
la cabeza del palatino concava. Faceta maxilar de la cabeza del palatino concava, y la faceta para articular con
el etmopalatino es plana y con cerca de la mitad de longitud que la faceta maxilar (Bardack y Sprinkle, 1969).

Las especies reconocidas por Bardack y Sprinkle (1969) como Saurocephalus son:

Saurocephalus lanciformis. Formaciones Niobrara, Selma Chalk, Pierre Shale y Nevesink, en USA.

Turoniano.
S. woodwardi. Maastricht, Holanda. Maastrichtiano.

Saurodon

Especie tipo: Saurodon leanus

Diagnosis: Predentario con forma de triangulo isésceles y su cara posterior es romboide. Facetas articulares
en la cara opuesta del predentario no bien definidas, las facetas son un par lateral y un par borroso
dorsoventral. La superficie sinfisial de los dentarios rugosa pero sin salientes y canales definidos (Bardack y
Sprinkle, 1969).

Las especies de este género reconocidas por Bardack y Sprinkle (1969) son:

Saurodon leanus. Cenomaniano - Campaniano. Formaciones Niobrara, Selma Chalk, Pierre Shale, Austin

Chalk y Nevesink, en USA, y en Canad4, Vermilion River.
S. intermedius. English Chalk, Inglaterra. Cenomaniano.
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ANEXO 2

POLARIZACION DE CARACTERES

En esta seccion se presentaran los argumentos empleados para polarizar y definir los estados de los caracteres
considerados en el analisis filogenético de los Ichthyodectiformes elaborado en este trabajo. Estos caracteres
han sido retomados de los analisis correspondientes de Taverne (1986) y Maisey (1991), excepto por el
caracter nimero 18.

Los estados de caracter han sido definidos con nimeros, donde 0 representa el estado primitivo y los nameros
mayores representan €l 6 los estados derivados.

1.- Disposicién de los dientes.

En los Ichthyodectiformes ia denticion mandibular forma invariablemente una hilera simple de dientes en el
maxilar, premaxilar dentario; esta condicion es diferente a la presente en los leptolépidos, en donde la hilera de
dientes mandibulares esti interrumpida en la parte media del dentario. La condicion presente en los
Ichthyodectiformes fue considerada por Patterson y Rosen (1977, p. 115) como un caricter derivado
compartido.

0- Dientes agrupados en més de una hilera de dientes.
1- Dientes formando una sola hilera en todas las mandibulas (maxilar, premaxilar y dentario).

2.- Aspecto de los coracoides.

En todos los ichthyodectiformes la parte ventral del coracoides es muy larga y con forma de plato, ambos
coracoides se encuentra en la linea mid-ventral (Patterson y Rosen, 1977; Bardack, 1965; Bardack y Sprinkle,
1969, Maisey, 1991), en contraste, en los leptolépidos la rama ventral del coracoides es de dimensiones
pequeiias o regulares.

0- Coracoides poco profundos, pequefios o regulares,
1- Coracoides grandes, tan altos que se encuentran se unen en el margen midventral.

3.- Disposicién de la aleta dorsal.

La ubicacién de la aleta dorsal en los Ichthyodectiformes, es el rasgo externo mas facilmente reconocible,
empleado para diferenciarlos de otros peces teledsteos primitivos. Entre los leptolépidos esta aleta esta
colocada adelante de la aleta caudal, de manera que la longitud predorsal es siempre menor que la preanal, en
cambio en los Ichthyodectiformes la aleta dorsal estéd colocada por detrds del origen de la aleta anal y la
proporcién mencionada entre las longitudes predorsal y preanal son similares. Aunque esta caracteristica no es
exclusiva de los Ichthyodectiformes, ha sido incluida como un caricter diagndstico del Orden (Bardack, 1965;
Patterson y Rosen, 1977 y Maisey, 1991).

0- Colocada adelante del origen de la aleta anal.
1- Aleta dorsal opuesta a la aleta anal, colocada detras de su origen.

4.- Disposicion de los uroneurales.

La disposicién de los uroneurales en los Ichthyodectiformes fue considerada una caracteristica diagndstica del
orden hasta antes de la descripcién e inclusién de Occithrissops en el grupo. Los primeros tres o cuatro
uroneurales extendidos anteriormente y cubriendo la superficie lateral de los primeras centros preurales, estan
presentes en todos los ichthyodectiformes (excepto en Qccithrissops y algunas especies de Thrissops
(Schaeffer y Patterson, 1984)) y en Crosognathus sabaudianus (Patterson ¥ Rosen, 1977), lo cual es ahora
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considerado como una convergencia entre dicha especie y los Ichthyodectiformes. De esta manera los estados
de este caracter se definen como:

0- Uroneurales colocados arriba de los primeros centros preurales.
1- Primeros uroneurales extendidos anteriormente cubriendo la superficic lateral de los primeros centros
preurales.

5.- Posicion de los parietales.

En los leptolépidos, teledsteos primitivos y ain en Occithrissops y Allothrissops, en donde no hay una cresta
supraoccipital grande, los parietales estan confinados cerca del margen posterior del craneo; en tanto que, entre
los ichthyodectiformes con una cresta supraoccipital grande, los parietales son desplazados anteriormente, de
manera que el extremo anterior de los parietales esta colocado por arriba y cerca del margen posterior de la
orbita ocular y su extremo posterior esta alejado del margen posterior del craneo. Este arreglo de los parietales
es semejante al que presenta los hiodontidos, mientras que en otros teleosteos con cresta supraoccipital grande
los parietales no estan desplazados como se describe arriba, por el contrario estos son separados por la cresta
supraoccipital (Patierson y Rosen, 1977). En este sentido, los estados de este caracter son:

0- Parietales colocados cerca del margen posterior del craneo.
1- Parietales desplazados anteriormente.

6.- Tamaiio de la cresta supraoccipital.

La cresta supraoccipital grande no es una caracteristica exclusiva de algunos ichthyodectiformes, sin
embargo, la presencia de esta estructura en otros grupos de teledsteos, ha sido ampliamente considerada como
una convergencia de grupos apenas emparentados (Patterson y Rosen, 1977). Dentro del orden de los
Ichthyodectiformes, es posible definir la presencia de cresta supraoccipital grande como un carécter derivado,
ya que las primeras formas ichthyodectiformes (Allothrissops, y Qccithrissops) presentan un distribucion de
los huesos del craneo semejante a la de los teledsteos primitivos (e. g. leptolépidos), en donde incluso no hay
una cresta supraoccipital desarroliada. En este sentido, los estados de este caracter pueden ser definidos como:

0- Cresta supraoccipital pequefia o inexistente.
1- Cresta supraoccipital grande.

7.- Aspecto de la unién del etmopalatino con el lateroetmoideo y el rostrodermetmoideo.

Este caracter es diagnéstico para el Orden de los Ichthyodectiformes, recientemente Maisey (1991) reconocio
dos estados, el primero y mas primitivo (1) esta presente en Allothrissops, Thrissops y posiblemente el
Qccithrissops, mientras que el estado mas avanzado es caracteristico de los géneros creticicos. Los estados de
este caracter fueron definidos como:

0- Etmopalatino ausente.

1- El etmopalatino es pequefio y no presenta crecimientos membranosos separando al lateroetmoideo y el
rostrodermetmoideo (cuya unién cubre dorsalmente al etmopalatino).

2- El etmopalatino presenta crecimientos membranosos que separan al lateroetmoideo y el
rostrodermetmoideo.

8.- Aspecto de la articulacion de los dos primeros hipurales y el primer centro ural.

La articulacién de los primeros hipurales con el centro ural uno en los teledsteos primitivos no presenta
ninguna particularidad. En cambio en algunos ichthyodéctidos se presenta un proceso en la base del primer
hipural, colocado dentro de una fosa dentro del centro ural (el 2° hipural también puede desarrollar una
articulacion de este tipo con el primer centro ural). Este caracter esta bien desarrollado en Ichthyodéctidos

especializados (e.g., Gillicus, Ichthyodgctes, y Xiphactinus; Cavender, 1966), en donde la articulacion ha sido
descrita como "Ball and Socket” por la prominencia de la cabeza articular de los hipurales (Maisey, 1991), en
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Saurodon hay posiblemente una articulacién "Ball and Socket” desarrollada (Bardack y Sprinkle, 1969, fig. 7),
aunque el detalle de su estructura no ha sido suficientemente documentado. En cambio, los dos primeros
hipurales de Cladocyclus y Chirocentrites vexillifer (Taverne, 1986) estan colocados dentro de fosas en el
primer centro ural, pero el proceso hipural no esti bien desarrollado Y presenta un aspecto masivo muy poco
alargado. Los teledsteos primitivos (e.g. leptolépidos) presentan una articulacién no especializada entre los
primeros hipurales con el primer centro ural, condicién que comparten con Thrissops, Allothrissops (Patterson
¥ Rosen, 1977) y Occithrissops (Schaeffer y Patterson, 1984). Taverne (1986) propuso que la elongacion de la
cabeza articular en los hipurales es un caracter derivado, mostrado de Gillicus, Ichthyodectes y Xiphactinus,

en este sentido el aspecto de la cabeza articular de los hipurales en Cladocyclus y Chirocentrites podria
representar un estado derivado intermedio entre la condicion primitiva presente en teledsteos primitivos y la

mostrada por ichthyodéctidos y probablemente por los saurodéntidos. De esta manera los estados de este
caracter se definen como:

0- La articulacion de los dos primeros hipurales con el primer centro ural, carece de procesos y/o fosas.

1- Los dos primeros hipurales presentan un proceso abultado y poco alargado, que penetran en dos fosas
poco profundas del primer centro ural (Patterson ¥y Rosen, 1977; Maisey, 1991).

2.- Los procesos articulares de los dos primeros hipurales se alargan, forman un angulo respecto al resto del
cuerpo de ambos hipurales, a la vez que la cavidad (Socket) del primer centro ural se tornan mas
profundas (Cavender, 1966; Bardack, 1965; Taverne, 1986; Maisey, 1991).

9.- Presencia de hueso esclerético basal.

Aunque la presencia del hueso esclerético basal puede ser considerada como una caracteristica primitiva, ya
que se presenta en peces actinopterigios primitivos (e.g. pholidophoridos, caturidos, y lepidotes), en donde esta
estructura suele ser cartilaginosa de bordes lisos; en cambio en los Ichthyodectiformes, el hueso esclerdtico
basal presenta bordes serrados, lo que ha sido considerado por Patterson y Rosen (1977) como una
especializacion iinica de estos peces. Por otro lado esta estructura esta ausente en Thrissops, Allothrissops y
Occithrissops, tal como ocurre en teledsteos primitivos como Tharsis dubius y Leptolepides sprattiformis
(Patterson y Rosen, 1977, Figs. 34 y 49), con lo que al parecer, dentro de los Ichthyodectiformes queda
establecido que esta estructura fue adquirida a partir de los ichthyodectoides. Asi los estados de este cardcter
se definen como:

0- Ausencia de hueso esclerético basal con margenes serrados.
1- Presencia de hueso esclerdtico basal con margenes serrados.

10.- Participacién del intercalar en la formacién de la fosa hiomandibular.

El intercalar es un hueso sélido, que suele actuar como soporte de la fosa subtemporal anterior (como en los
pholidophoridos, leptolépidos, elopidos y osteoglosidos) o de la parte dorsal posterior de la fosa hiomandibular
(como en Hiodon y notoptéridos), y que encierra el pasaje para la vena yugular (como en osteoglosines,
notoptéridos y megaldpidos actuales, en los megalopidos fosiles este pasaje no esta desarrollado). El intercalar
de los ichthyodectiformes cretacicos, forma parte de la fosa hiomandibular y encierra un pasaje para la vena
yugular, condicion que Patterson y Rosen (1977), consideraron tnica, al sefialar que las semejanzas existentes
en los otros grupos de peces actinopterigios mencionados son superficiales y producto de procesos diferentes.
De esta manera los estados considerados de este cardcter en los ichthyodectiformes pueden ser definidos
como:

0- Intercalar no participa en la formacion de la fosa hiomandibular.
1- Intercalar participa en la formaci6n de la fosa hiomandibular.

I1.- Aspecto de la articulacién maxilar-premaxilar.
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Taverne (1986) establecié que un caracter derivado compartido por los ichthyodectiformes cretacicos es el
aspecto de la articulacidén maxilar-premaxilar, la cual resulta significativamente diferentes en los otros grupos
de teledsteos (Taverne, 1986, Fig. 3). En estos géneros ichthyodectiformes el premaxilar es un pequefio hueso
corto y alto y el maxilar es grande y alargado; ambos huesos estan unidos estrechamente de borde a borde. Por
lo tanto los estados de este caracter se definen como:

0- Articulacién maxilar-premaxilar pequeiia.
1- Articulacién maxilar-premaxilar amplia, abarca toda la altura del ambos huesos.

12.- Aspecto de la sinfisis dentaria.

Taverne (1986) encontré algunos caracteres que revelan una estrecha conexién filogenética entre los
Ichthyodectiformes cretacicos. Una de ellas, la alta sinfisis dentaria, provoca que el aspecto de la mandibula
inferior sea rectangular y que el borde alveolar se torne recto y se disponga horizontalmente; en cambio en los
leptolépidos, la sinfisis dentaria es baja y el borde alveolar sinuoso e inclinado. De esta manera los estados
considerados de este caracter son:

0- Sinfisis dentaria baja.
1- Profunda sinfisis dentaria.

13.- Aspecto del margen posterior del preopérculo.

Maisey (1991) observé que el margen ‘posterior del preopérculo estda mellado en los géneros
ichthyodectiformes cretcicos, condicion que interpreté como derivada. La morfologia de la rama vertical del
preopérculo se reduce significativamente y la mella desaparece en Chirocentrites vexillifer (Taverne, 1986),
tal condicién fue interpretada por Maisey (1991) como una modificacién secundaria a partir del patron
mellado. Aparentemente en Allothrissops y Occithrissops y probablemente Thrissops (cladograma aportado
por Maisey, 1991, caracter 16) el borde posterior del preopérculo es semejante al de los leptolépidos en donde
no hay mella.

0- Margen posterior del preopérculo no mellado.
1- Mella en el borde posterior del preopérculo.

14.- Aspecto de la cabeza del palatino.

La presencia del etmopalatino en los Ichthyodectiformes modifica sustancialmente el aspecto de la region
etmoidea, la cual ha sido definida como "una region altamente especializada” entre los teledsteos (Patterson y
Rosen, 1977; Taverne, 1786 y Maisey, 1991). En todos los miembros de este orden el cuerpo del palatino
incorpora el dermopalatino, la corta cabeza articular de este hueso se acomoda entre el céndilo del palatino del
maxilar y el hueso etmopalatino, en los géneros cretacicos, esta estructura estad modificada en forma de
maleélo o disco (Patterson y Rosen, 1977), mientras que en Qccithrissops, Allothrissops y Thrissops, las
superficies de la cabeza del palatino que articulan con el maxilar y el etmopalatino, forman anteriormente un
angulo agudo entre si. Maisey (1991) interpreto esta altima condicion como primitiva dentro del Orden:

0- Cabeza del palatino con las superficie que articulan con el maxilar y el etmopalatino formando un angulo

agudo anterior.
1- Cabeza del palatino modificada en forma de maleslo o disco (las superficie que articulan con el maxilar

y el etmopalatino son paralelas).
15.- Extension posterior de la cresta supraoccipital.

Maisey (1991) considerd que una cresia supraoccipital con su borde posterior extendido mas alla del margen
posterior del craneo era un caracter derivado compartido por los miembros de la Familia Cladocyclidae,
consideré que un margen posterior de la cresta supraoccipital corto (no extendido mas alla del margen
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posterior del crineo) era una condici6n primitiva entre aquellos ichthyodectiformes con cresta supraoccipital
grande.

0- Extension posterior de la cresta supraoccipital no rebasa el margen posterior del craneo.
1- Extension posterior de la cresta supraoccipital rebasa el margen posterior del craneo.

16.- Numero de epurales.

Arratia (1991) demostré que en la evolucién de los teledsteos existe la tendencia hacia la reduccién de los
epurales. Entre los Ichthyodectiformes el nimero de epurales esta dentro del rango de tres y uno, de hecho esta
variacion fue empleada por Taverne (1986) para diferenciar los géneros primitivos y derivados. Eubiodectes,
genero no incluido en el analisis filogenético de este trabajo, es el anico Ichthyodectiforme que presenta una
condicidn intermedia, es decir s6lo posee dos epurales.

0- Tres o mas epurales.
1- Epural Gnico.

17.- Aspecto de los parietales.

Los parietales fusionados (formando el mesoparietal) y desplazados anteriormente por encima y atras del
borde posterior de la 6rbita ocular es una condicién presente en cladociclidos, ichthyodéctidos y saurodéntidos
que Patterson y Rosen (1977) definieron como Gnica entre los teledsteos, de esta manera los estados de este
caracter son:

0- Parictales no fusionados (desplazados anteriormente o no).
I- Parietales desplazados anteriormente y fusionados ( formando el Mesoparietal).

18.- Aspecto de las escamas.

Las escamas de Allothrissops, Thrissops y Chirocentrites presentan el mismo- aspecto que Leptolepis
caryphaenojdes y otros teleosteos primitivos (Taverne, 1975-a, Figs. 5- 8), en donde la superficie externa esta
omamentada por numerosos circulii concéntricos, lo cual podria representar una condicién primitiva; en
cambio, el aspecto semejante de las escamas de Ichthyodéctidos (Bardack, 1965, Fig. 13) y de Cladocyclus
(Jordan y Branner, Fig. 19), podria ser un caracter derivado compartido, indicador de una relacion mas
estrecha entre estos taxa.

0- Numerosos circulii concéntricos en la superficie externa de las escamas.
1- Superficie externa de las escamas ornamentado con radii posteriores ¥ NUMErosos puniae (poros)
anteriores.

19.- Participacion del angular en la formacion de 1a articulacion mandibular para el cuadrado.

Nelson (1973-b) propuso la teoria del patrén de osificacién de la mandibula inferior de los peces, y a partir de
ella es posible definir los estados de caracteres de los huesos mandibulares de los Ichthyodectiformes, en
donde todos los huesos que conforman esta estructura no estin fustonados, lo cual representa un patrén
teledsteo primitivo.

Nelson (1973-a) describié la mandibula inferior de Ichthyodectes, Xiphactinus, Gillicus y Saurodon, en
donde encontr6 que la apertura del canal sensitivo se abre en la region media de la cara lateral de un largo
proceso postarticular del angular, escudada por la faceta articular formada por el angular y el articular. Una
apertura del canal sensitivo medio fue encontrado en Elops y Megalops, lo que fue interpretado por este autor
como un caracter derivado unico entre los actinopterigios recientes, indicador de una relacion estrecha entre
Ichthyodectiformes y Elopomorfos. Sin embargo, Patterson y Rosen (1977) consideran este caracter como una
sinapomorfia de los teledsteos posteriores a Leptolepis, ya que encontraron que este caracter esta ampliamente
difundido entre algunos teledsteos primitivos.
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La condicidn de la faceta articular en los géneros examinados por Nelson (1973-a), en donde hay una
participacion del angular, es Gnica. Posiblemente en otros peces un componente angular de la faceta es posible
que este presente entre los teledsteos con un angular y retroarticular fusionados (Elopomorfos) o con el
angular y articular fusionados (Clupeomorfos, Euteleosteos). Patterson y Rosen (1977, Fig. 8) encontraron que
en la faceta articular de Cladocyglus, el articular también esta involucrado:

0- Angular no invelucrado en la formacion de la faceta articular para el cuadrado.
1- La faceta articular para el cuadrado esta formada cuenta con la participacién del angular.

20.- Namero de vértebras.

Maisey (1991) encontré que en los ichthyodectiformes mas antiguos el nimero de vértebras es comparable,
56-65 en Thrissops, Allothrissops, Occithrissops, Eubjodectes y cladociclidos (excepto en Chiromystus donde
el nimero de vértebras es entre 40 y 50, lo cual es interpretado como un caricter derivado Unico de este
género) lo que considerd como un caracter primitivo. El estado derivado compartido por ichthyodéctidos y
saurodontidos es la presencia de entre un niimero mayor de vértebras. De esta manera los estados de este
caracter en los ichthyodectiformes es definido como:

0- Menos de 65 vértebras.
1- Mas de 65 vértebras.

21.- Nimero de uroneurales.

Arratia (1991) reconocié que entre los teledsteo hay una tendencia a la reduccion en el nimero de
uroneurales, aunque los procesos (pérdida y/o fusién) que conducen a ello no son claramente reconocibles en
todos los casos. En Leptolepis carvphaenoides existen ocho uroneurales, mientras que en todos los
ichthyodectiformes, estos no son mas de siete o menos de cinco; tales condiciones presentan un patron de
distribucién reconocible entre los ichthyodectiformes, ya que la cantidad mas pequeiia estd presente solo en
Saurodon e Ichthyodéctidos (Taverne, 1986):

0- Seis o siete uroneurales.
1- Cinco uroneurales.

22 .- Participacion del retroarticular en la formacion de la articulacién mandibular para el cuadrado.

En Allothrissops (Patterson y Rosen, Fig. 8; Taverne, 1975-a, Fig. 12) la faceta articular para el cuadrado,
esta formada por el articular y el retroarticular. En Cladocyclus hay una participacion extra del articular en la
formacién de esa estructura. De cualquier modo en la teoria evolutiva de la mandibula inferior de los peces de
Nelson (1973-b) ambas condiciones resultan primitivas en relacion a la exclusion del retroarticular presente en

Ichthyodectes, Xiphactinus, Gillicus y Saurodon:

0- El retroarticular forma parte de la faceta articular para el cuadrado.
1- El retroarticular es excluido de la formacién de la faceta articular para el cuadrado.

23.- Foramenes en la base de los dientes.

La presencia de un foramen o mella en la base de los dientes que se abren en la superficie lingual de los

huesos mandibulares de Saurodon y Saurocephalus, es una caracteristica que permitié erigir la familia
Saurodontidae. Bardack y Sprinkle (1969) interpretaron estas mellas como puntos de entrada de los

reemplazos dentales:

0- Carencia de forimenes dentales.
1- Foramenes dentales presentes.

24 - Predentario.
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Saurodon y Saurocephalus se diferencian del resto de los teledsteos por presentar un predentario edentado
(Bardack y Sprinkle, 1969). Fierstine y Applegate (1968) encontraron en familia Istiophoridae (euteleosteo) un
predentario de aspecto diferente y dentado, también ,Bardack y Sprinkle (1969) hacen mencion de varios peces
con estructuras comparables a un predentario, sin embargo, coinciden en definir que el aspecto del predentario
de estos géneros ichthyodectiformes es unico. De esta manera los estados de caricter quedan definidos:

0- Predentario ausente.
1- Predentario presente.

25.- Extension anterior de los epioccipitales.

Maisey (1991) observé que en Saurodon, Cladocyclus y Chirocentrites los epioccipitales se extienden
anteriormente hasta la mitad de la extension de del supraoccipital, en donde se unen con los parietales, tal
condicion diferente a la presente en Gillicus vy Xiphactinus, cuyos epioccipitales se extienden anteriormente
mas alla (el supraoccipital continlla siendo mas largo) aunque la condicidn mas extrema se presenta en
Ichthyodectes, donde los epioccipitales son casi de la misma longitud que el supraoccipital. Maisey (op. cit.)
considerd a esta condicion como derivada para los tres géneros mencionados, sin embargo, en este trabajo se
asume una condicién desconocida (ver Tabla 7) para Thrissops, ya que de acuerdo con Taverne (1977, Figs. I-
8) este géneros presenta epioccipitales extendidos anteriormente hasta el borde del supraoccipital (como en
Ichthvodectes) y Maisey (op. cit.) no hace ninguna referencia al respecto.

En este trabajo asumiremos que los epioccipitales colocados cerca del borde posterior del craneo (presente en
leptolépidos, Patterson y Rosen, 1977, Fig. 49) es la condicién primitiva, la cual esta presente en Qccithrissops
(Schaeffer y Patterson, 1984, Fig. 25) y Allothrissops (Patterson y Rosen, 1977, Fig. 5):

0- Epioccipitales confinados al margen superoposterior del craneo.
1- Extension anterior de los epioccipitales llegan a la mitad del supraoccipital.
2- Los epioccipitales se proyecta anteriormente mas alla de la mitad del supraoccipital.

26.- Aspecto del hueso nasal.

El nasal en todos los ichthyodectiformes, excepto el de Gillicus, Xiphactinus e Ichthvodectes (Bardack,
1965), es un hueso reducido y tubular parecido al nasal de los leptolépidos, condicién reconocida por Patterson
y Rosen (1977) y por Maisey (1991) como primitiva (el hueso nasal en saurodéntidos se desconoce hasta el
momento):

0- Hueso nasal tnico.
1- Hueso nasal subdividido en dos unidades.

27.- Longitud de la aleta anal,

Taverne (1986) estableci6é que la presencia de la aleta anal larga es una caracteristica primitiva , ya que se
presenta en los géneros mas antiguos. En cambio, sélo en Gillicus y Xiphactinus, la aleta anal es corta, lo cual
fue considerado por este autor como un estado derivado de este caracter (en Ichthyodectes la longitud del a
aleta anal se desconoce):

0- Aleta anal larga (mas de 24 y hasta 36 radios).
1- Aleta anal corta (no méas de 15 radios).

28.- Participacion de los parietales en la formacion de la cresta supraoccipital.

El aspecto y posicion de los parietales fusionados (formando el mesoparietal) es una caracteristica exclusiva
de los ichthyodectiformes creticicos (Patterson y Rosen, 1977). En una condicién mas primitiva de los
parietales, es decir cuando no estén fusionados (ver caracter 17), estos huesos nunca participan en la formacion
de la cresta supraoccipital, en este sentido, Maisey (1991) reconocié dos estados esta condicion, el mas

derivado se presenta sélo-en Xiphactinus e Ichthyodectes.
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0- Parietales (fusionados o no) no participan en la formacion de la cresta supraoccipital.
I- El mesoparietal (parietales fusionados) forma parte de la cresta supraoccipital.

29.- Orientacién del eje de 1a fosa hiomandibular.

En Allothrissops, Thrissops, Cladocyclus, Gillicus, Saurodon, y teledsteos primitivos la proyeccion del eje de

la fosa hiomandibular a traviesa la region etmoidea del hocico, es decir, forma un angulo con la region orbital

del paraesfenoideo. En cambio, en Xjphactinus e Ichthyodectes, dicha region del paraesfenoideo se dispone de
forma paralela a la proyeccion del eje de la fosa hiomandibular. Maisey (1991} reconocid esta altima

condicién como derivada, es decir:

0- La proyeccién del eje de la fosa hiomandibular a traviesa la region etmoidea.
1- La region orbital del paraesfenoideo es paralela a la proyeccidn del eje de la fosa hiomandibular.

30.- Aspecto de los dientes maxilares.

Maisey (1991) reconocié en la hipertrofia maxilar de [chthyodectes y Xiphactinus una sinapomorfia, esta
hipertrofia consiste en la reduccién del nimero de diente maxilares y su crecimiento, adquiriendo el aspecto de
verdaderos colmillos, el nimero de alvéolos pueden ser de 2 a 12. De esta manera los estados de caracter
establecidos entonces por Maisey (1991) son:

0- Dientes premaxilares cortos.
1- Dientes premaxilares alargados.
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