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RESUMEN

La familia Pachyrhizodontidae esta representada por diez géneros, todos
extintos. Se conoce muy poco acerca de la taxonomia de la familia y de sus relaciones
filogenéticas, debido principalmente al caracter fragmentario de muchos de sus
representantes. El objetivo de este trabajo fue realizar una revisién taxonémica de los
paquirizodontidos encontrados en Meéxico, incluyendo los taxones de Hidalgo, para
conocer su diversidad en el pais y para ubicarlos dentro de la familia
Pachyrhizodontidae, a través de un analisis filogenético. En el estudio taxonémico se
revisaron 152 ejemplares de paquirizodontidos de Puebla, Nuevo Ledn, Kansas,
Estados Unidos y otras localidades del mundo, a través de la literatura relacionada y de
visitas a museos, para compararlos con los peces de Hidalgo. A partir de las revisiones
de los ejemplares, se construyé una matriz de 30 taxones y 89 caracteres, de los que
se propusieron 32 nuevos caracteres. Se selecciond como grupo externo a Leptolepis 'y
como grupo interno a: Varasichthys; Crossognathus; Chongichthys; Apsopelix;
Notelops; pertenecientes al orden Crossognathiformes, y a todos los géneros de la
familia Pachyrhizodontidae, incluidos los ejemplares de la cantera Muhi, Hidalgo. El
analisis filogenético se realiz6 en el programa TNT y la matriz de caracteres se
construy6 usando el programa WINCLADA, se realizaron dos analisis filogenéticos: uno
solo con caracteres del craneo y el otro con caracteres del craneo y del esqueleto axial;
para cada uno se obtuvo un arbol de consenso estricto. De acuerdo con los resultados
de los dos andlisis filogenéticos, la familia Pachyrhizodontidae es un grupo monofilético.
El arbol de consenso estricto mostré que el ejemplar UAHMP-600 pertenece a un nuevo
género de la familia, y los ejemplares UAHMP-1205, UAHMP-3851 y UAHMP-3759, se
sittan dentro del género Pachyrhizodus como nuevas especies. Estos cuatro nuevos
taxones se encuentran mas relacionados con Michin, Rhacolepis y Goulmimichthys.
Debido a que existen problemas en la identidad taxondémica de algunos peces
paquirizodontidos encontrados en otras localidades de México y del mundo, es
necesario continuar descubriendo nuevos ejemplares, asi como nuevos caracteres que
ayuden a conocer la diversidad de la familia y a determinar las relaciones filogenéticas

dentro del grupo.
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INTRODUCCION

La familia Pachyrhizodontidae comprende peces extintos que vivieron en
el mar de Tetis durante el Cretacico y se distingue de otros grupos de peces por
presentar un diente interno en la premaxila (Forey, 1977). La familia pertenece al
orden Crossognathiformes (Teleostei) y se encuentra constituida por 10 géneros:
Rhacolepis Agassiz, 1841; Pachyrhizodus Dixon, 1850 (= Thrissopater Gunther,
1872); Elopopsis Heckel, 1856; Greenwoodella Taverne, 1973; Platinx Taverne,
1980; Goulmimichthys Cavin 1995; Tingitanichthys Taverne, 1996; Michin
Alvarado-Ortega et al., 2008; Nardopiscis Taverne 2008 y Aquilopiscis Cumbaa y
Murray 2008.

Dentro del orden Crossognathiformes se encuentran las familias
Chongichthyidae, = Crossognathidae, @ Notelopidae, Pachyrhizodontidae vy
Varasichthyidae (Arratia y Tischlinger, 2010); sin embargo, las relaciones
filogenéticas del orden no estan establecidas claramente, ya que al interior de las
familias antes mencionadas existen sinonimias y problemas taxonémicos, sobre
todo por la naturaleza fragmentaria de muchas especies, o que no ha permitido
establecer correctamente la identidad taxondmica y la filogenia del grupo.

Los paquirizodontidos eran peces teleGsteos carnivoros de cuerpo
hidrodinamico, de tamanos variables, considerados como depredadores de otros
peces y de una variedad de presas pequefias (Taverne, 1989) y se cree que se
desplazaban grandes distancias para alimentarse (Applegate, 1970; Cavin, 2001;
Cavin y Blanco-Pifoén, 2003; Taverne, 2008).

La mayoria de los géneros pertenecientes a la familia Pachyrhizodontidae
tienen un rango estratigrafico amplio dentro del Cretacico. Debido a que la
distribuciéon geografica y temporal de la familia es amplia, se considera un taxén
cosmopolita (Cavin, 2008). Se han encontrado practicamente en todos los
continentes excepto en Asia, la Antartida y en la India (Taverne, 1989).

La familia se conoce en sedimentos del Cretacico Superior de
Norteamérica, Sudamérica, Europa, Africa y Oceania, con una extensiéon temporal
desde el Aptiano hasta el Maastrichtiano (Leriche, 1929; Taverne, 1989; Cavin,
1997). En Meéxico, la familia Pachyrhizodontidae se encuentra registrada en

——
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sedimentos Cretacicos de Puebla, Nuevo Ledn, Guerrero, Coahuila y Oaxaca,
ademas de Hidalgo (Alvarado-Ortega et al., 2006, 2008; Blanco-Pifidén, 2003;
Applegate y Comas, 1980; Gonzalez-Rodriguez y Fielitz, 2009; Hernandez-
Guerrero y Gonzalez-Rodriguez, 2010); sin embargo, algunos de estos registros
no han sido asignados a nivel de género y especie.

A pesar de la informacion recabada a través de varios afos de estudio, se
conoce muy poco acerca de la taxonomia de la familia Pachyrhizodontidae vy
mucho menos de sus relaciones filogenéticas, debido principalmente al caracter
fragmentario de muchos de sus representantes, es por eso que en este trabajo se
propone realizar una revisiéon taxondmica de los paquirizodéntidos encontrados en
México, incluyendo los taxones de la cantera Muhi (Albiano-Cenomaniano) de
Zimapan, Hidalgo y realizar un analisis filogenético para ubicar a los taxones de la

cantera Muhi, Hidalgo, dentro de la familia Pachyrhizodontidae.
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ANTECEDENTES

La familia Pachyrhizodontidae es un grupo de teledsteos primitivos
extintos, establecido por Cope en 1872 para agrupar a Pachyrhizodus con otras
formas relacionadas, este autor la asoci6 a las familias Saurodontidae e
Ichthyodectidae.

Se conocen en Norteamérica y Australia, otras especies de
Pachyrhizodus. En Norteamérica se describieron ocho especies por Cope (1872,
1874, 1875) Loomis (1900) y Stewart (1898, 1899). Varias de estas descripciones
estan basadas en fragmentos aislados de la mandibula.

Woodward (1901) describio ejemplares de Pachyrhizodus en depdsitos de
Norteamérica, Inglaterra y Australia; reconoci6 dos especies del género
Pachyrhizodus en el Cenomaniano de Inglaterra: P. basalis y P. gardneri; sin
embargo, en 1907, reconocio que P. gardneri es sindénimo de P. basalis.

Fowler en 1911, asignd el nombre de Raphiosauridae para la familia
Pachyrhizodontidae, basado en la concepcion errbnea de que Raphiosaurus era
sinébnimo de Pachyrhizodus, y que habia sido descrito con ese nombre por vez
primera. En 1923, Jordan corroboré que la familia Raphiosauridae es sinénimo de
Pachyrhizodontidae.

Dunkle (1940) incluyé a Notelops y Elopopsis en el grupo que llamé
“Elopine”, por presentar los parietales medianamente unidos y a Rhacolepis y
Pachyrhizodus, nombrando a este ultimo como Thissopater, en el grupo
“Spaniodontidae”.

Mas adelante, Applegate (1970) reconocio tres especies de Pachyrhizodus
en Alabama, Estados Unidos: P. caninus, P. kingi y P. minimus y descarté a las
otras cinco especies descritas anteriormente para Norteamérica, debido a que las
diferencias representarian variacion intraespecifica; con base en el estudio que
realizd de la estructura de las escamas y en secciones transversales de las
vértebras. Unié a Elopopsis en conjunto con Thissopater = Pachyrhizodus y

Rhacolepis en la superfamilia Pachyrhizodontidae, con base en la presencia de
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parietales separados por el supraoccipital; dientes bien desarrollados y una

enorme placa arriba del opérculo.

Taverne (1976, p. 493, fig. 6) comenta que el esqueleto caudal de
Elopopsis microdon presenta similitudes, que lo situian dentro de la familia
Pachyrhizodontidae, como la independencia de la vértebra preural | y la presencia

de dos urales (Figura 1).

Albula

Tselfatiidae Bananogmiidae

Pachyrhizodontidae

Elopopsis microdon

Elopiforme
ancestral

Figura 1. Representaciones esquematicas de las variaciones de los huesos hipurales
del esqueleto caudal (Cenomaniano inferior de Djebel, Tselfatia, Marruecos) y
evolucién del esqueleto caudal de los Elopiformes y sus relaciones con Albulidae,
Pachyrhizodontidae, Tselfatidae y Bananogmiidae (Modificado de Taverne, 1976: figs.
4-6, p. 493.

En 1977, Forey realiz6 una revision de la osteologia de numerosos
teledsteos cretacicos, referidos a los géneros Notelops Woodward 1901,

Rhacolepis Agassiz 1841, y Pachyrhizodus Dixon 1850, e identificd a este ultimo
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género como Thissopater. Asimismo, cred el suborden Pachyrhizodontoidei y a la
familia Notelopidae, para la unica especie Notelops brama, estableciéndolo como
grupo plesiomorfico hermano de Pachyrhizodontidae, e incluyé a los géneros
Rhacolepis, Pachyrhizodus y Elopopsis en esta familia. Forey (1977) considero al
suborden Pachyrhizodontoidei (Pachyrhizodontidae y Notelopidae) como Teleostei
incertae sedis.

Ademas, propuso a los géneros Notelops, Rhacolepis y Pachyrhizodus
como un grupo monofilético, por las caracteristicas compartidas en los huesos
circumorbitales y en el esqueleto caudal. También mencion6 que el género
Elopopsis se conoce en el Cenomaniano de Yugoslavia, Checoslovaquia,
Marruecos y en el Turoniano de Inglaterra, ademas del Campaniano de Westfalia
en Alemania.

En 1980, Taverne incluy6 a Platinx macropterus, Greenwoodella tockensis
y Tingitanichthys heterodon en los paquirizodontidos y en 1989, agrup6 a
Pachyrhizodontoidei y Crossognathoidei en el orden Crossognathiformes para
incluir a las familias Crossognathidae y Pachyrhizodontidae y propuso que los
Crossognathiformes son grupo hermano de Clupeomorpha-Euteleostei.

Taverne (1989), sugiri6 las tendencias evolutivas de dos estructuras
morfolégicas: la serie circumorbital y el esqueleto caudal de los

Crossognathiformes (Figura 2).
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CROSSOGNATHIFORMIES

Evolucién del esqueleto caudal de los Crossognathiformes. Evolucion de la serie circumorbital de los Crossognathiformes

Figura 2. A) Evolucién del esqueleto caudal y B) evolucion de la serie circumorbital de los
Crossognathiformes segun Taverne (1989: figs. 7-8, p. 90-91). A) Evolucién del esqueleto
caudal de Crossognathidae, (Notelopidae + Pachyrhizodontidae) y Pachyrhizodontidae; se
observa la fusion de los hipurales y uroneurales; B) Evolucion de la serie circumorbital; se
observa que en el teledsteo primitivo la serie circumorbital esta completamente cerrada y
los 3 postorbitales y el dermoesfendtico (Dsp) se amplian, ademas existen 5 infraorbitales
(lo) libres, posteriormente en los Crossognatidos y Paquirizoddntidos el Infraorbital 1 y el

antorbital se fusionan y este ultimo hueso se pierde.

Maisey y Blum (1991) rechazaron la monofilia de los paquirizodontidos y
establecieron sinapomorfias compartidas por Paraelops, los paquirizoddntidos y
los noteldpidos y consideran a estos tres taxones como Elopomorpha incertae
sedis.

En 1995, Cavin incluydé a Goulmimichthys arambourgi como
paquirizodontido, de acuerdo a la diagnosis de la familia propuesta por Forey
(1977). Cavin (2001, 2005) propuso al suborden Pachyrhizodontoidei, incluyendo
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a Pachyrhizodontidae y Notelopidae (Figura 3), asi como a Elopopsis,
Tingitanichthys y Platinx e hizo énfasis en que los paquirizodontoides (Figura 4) y
los paquirizodéntidos no tienen relacibn con Elopomorpha, mas bien son
Clupeocephala sensu estricto y se asemejan a euteledsteos primitivos. Los
resultados de los analisis filogenéticos sugieren que el orden Crossognathiformes

no es un grupo monofilético.

Hoplopteryx
Notelops B

Rhacolepis
Pachyrhizodus

E— Notelops

Rhacolepis
al__I:Pachyrhizodus

Goulmimichthys

Elopopsis

|
|
v

Goulmimichthys
Elopopsis
Tingitanichthys

Platinx

Esox

— -I:A raripchthys
Acanthichthys

L—Protobrama
— Tselfatia

Bananogmius
{ Bachea

Paraelops
Albula
Elops

Crossognathidae
L. coryphaenoides

Figura 3. Relaciones filogenéticas del género Notelops con los géneros de la familia
Pachyrhizodontidae, de acuerdo con Cavin (2001: fig. 15, p. 529). A) Consenso estricto de
los seis arboles mas parsimoniosos: 196 pasos: Cl 0.43, Rl 0.53, B) Arbol de consenso

con la regla-mayor 50%.

Arratia (2010) refiere que el orden Crossognathiformes incluye cinco familias
extintas (Chongichthyidae, Crossognathidae, Notelopidae, Pachyrhizodontidae y

Varasichthyidae) y numerosos géneros.
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Figura 4. Filogenia propuesta por Cavin (2001: fig. 17 b, ¢, p. 531) con base en las

L. coryphaenoides

caracteristicas de los craneos y de las aletas caudales. Las lineas en rojo sefialan a los

géneros de la familia Pachyrhizodontidae.

En 2008, Arratia registr6 a los Crosognatiformes mas antiguos, en el
Oxfordiano de Chile. Asimismo, Arratia (2010) realizé un analisis filogenético en
donde muestra que el orden Crossognathiformes es monofilético y que las
(1977)

los son también para

caracteristicas que para Forey eran sinapomorficas para los

Pachyrhizodontiformes, los Crossognathiformes. Sin
embargo, menciona que los paquirizodontoideos se conocen por muchas especies
que se encuentran dentro de las familias Pachyrhizodontidae y Notelopidae, con
una amplia distribucion geografica y temporal (Figura 5), las que son
incompletamente conocidas.

Del
Checoslovaquia e Inglaterra (Taverne, 1976); Pachyrhizodus de Inglaterra (Forey,
1973); y Rhacolepis de Inglaterra (Patterson, 1967) y de Italia (Sorbini 1976).

Wiffen (1983) describié al género Pachyrhizodus en Queesland, Australia y en

Albiano de Europa, se describi6 Elopopsis de Yugoslavia,

1985, Glnther describié a Pachyrhizodus salmoneus de Francia.
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En el Aptiano de Alemania se encuentra Greenwoodella (Taverne 1991, 1993).

Arambourg (1954) registr6 a Histiothrissa en el norte de Marruecos
(Cenomaniano), género que actualmente lleva el nombre de Tingitanichthys.

En el Turoniano de Colombia se registraron cinco ejemplares
pertenecientes a la familia Pachyrhizodontidae, cuatro de estos, asignados a una
nueva especie de Goulmimichthys: G. gasparini y el quinto ejemplar fue referido a
la nueva especie Pachyrhizodus etayoi (Paramo-Fonseca, 2001).

Blanco y Cavin (2003) registraron a los géneros Rhacolepis y Notelops en
el Albiano de Nuevo Ledn y Alvarado-Ortega et al. (2008) a Michin csernai de
Puebla.

Solo en el Turoniano, se registra a Goulmimichthys de Goulmima, Africa
(Arambourg, 1954; Cavin, 1995, 2001) y a Goulmimichthys roberti de Nuevo Ledn
(Blanco, 2002). Recientemente, Aquilopiscis wilsoni fue descrito por Cumbaa vy
Murray (2008) en el Turoniano de Lac des Bois, Canada.

Wiffen (1983) también registré a Pachyrhizodus en el Maastrichtiano-
Campaniano de Australia y Nueva Zelanda. Taverne (2008) describio a
Nardopiscis cavini del Maastrichtiano—Campaniano en Nardo, ltalia. Algunos
géneros representativos como Pachyrhizodus, se han registrado en depdsitos
maastrichtianos de Estados Unidos (Cavin, 1997) y el género Tingitanichthys en
Alemania e Inglaterra (Leriche, 1929; Taverne, 1996).

Otros ejemplares de paquirizodéntidos se han encontrado en el Cerro de
la Virgen, Tlaxiaco, Oaxaca del Berriasiano (Applegate y Comas, 1980) y en las
canteras cercanas a Muzquiz, en Coahuila, con una edad del Turoniano (Blanco y
Cavin 2003), los cuales no han sido identificados a nivel de género.

Bartholomai (2012), realizé una revisién y la re-descripcion de la especies
Pachyrhizodus basalis y P. marathonensis, colectadas en Queensland, Australia y
propone a la nueva especie P. grawi por presentar infraorbitales mas angostos y

pequefios que otros paquirizodéntidos y por tener el diametro de la 6rbita mayor.

——
O
| —
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Figura 5. Distribucion geografica de la familia Pachyrhizodontidae durante el Cretacico.
Mapas modificados de Smith, et al., (1994).
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JUSTIFICACION

La familia Pachyrhizodontidae tuvo una amplia distribucién en el Mar de Tetis
durante el Cretacico y se encuentra principalmente representada por el género
Pachyrhizodus; sin embargo, debido a que a las descripciones de varias de las
especies son incompletas, porque estan basadas en fragmentos de mandibulas o
dientes aislados, se tiene poca informacién de la anatomia del resto del cuerpo.
Esto ha conducido a la designacion erronea de nuevas especies y ha creado
problemas de sinonimia, ademas de que las relaciones filogenéticas de la familia
no estan establecidas. Por lo anterior, es importante realizar una revisidon
taxondmica del grupo, que permita dar una idea mas representativa del contenido
del grupo y que a la vez, sirva para recopilar caracteres morfoldgicos y proponer
hipétesis de interrelacion dentro de la familia y con otros grupos de peces

teledsteos.

11
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OBJETIVO GENERAL

Realizar la revision taxondémica de la familia Pachyrhizodontidae en
México, a través del estudio de los peces paquirizodontidos depositados en

distintas colecciones del pais, para proponer hipétesis de interrelacion del grupo.

OBJETIVOS PARTICULARES

-Describir los peces paquirizodéntidos de la cantera Muhi (Albiano-
Cenomaniano) de Zimapan, Hidalgo, para conocer su diversidad en la
localidad.

- Examinar los peces paquirizodéntidos de Puebla (Albiano), depositados en
la Coleccion Nacional de Paleontologia (UNAM), para compararlos con los
peces de la cantera Muhi.

- Reconocer los peces paquirizodontidos de Nuevo Ledn, a través de la
revision de la bibliografia, para compararlos con los peces del centro de
Mexico.

- Ubicar dentro de la familia Pachyrhizodontidae, los taxones estudiados, a

través de un analisis cladistico.

12
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MATERIAL Y METODOS.

Se estudiaron cuatro ejemplares provenientes de la cantera Muhi de Zimapan,
Hidalgo, depositados en el Museo de Paleontologia de la Universidad Autbnoma
del Estado de Hidalgo (UAEH). Asimismo, se reviso la coleccion del Museo de
Paleontologia en busca de nuevos ejemplares y se realizaron colectas adicionales;
sin embargo no se encontraron mas peces paquirizodontidos.
UAHMP-600 fue colectado en el afio 1998, cuando se realizd la primera
exploracion a la cantera Muhi. Los ejemplares restantes UAHMP-1205, UAHMP-
3759 y UAHMP-3851, se encontraron en dos diferentes colectas durante el 2012.
Se revisaron los peces paquirizodontidos de Puebla, depositados en el
Museo “Ma. Carmen Perrilliat®, del Instituto de Geologia (IGM) de la Universidad
Nacional Autonoma de México (UNAM); los peces de la localidad Vallecillos
(Turoniano) de Nuevo Ledn, a través de la literatura relacionada y los peces de
Niobrara Chalk (Cenomaniano—Turoniano) de Kansas depositados en el Museo de
Historia Natural, Coleccién Paleontologica de Vertebrados de la Universidad de

Lawrence, Kansas (KUVP).

Material examinado:
Los ejemplares Cretacicos examinados como parte del presente estudio se
enlistan a continuacion.

Ejemplares utilizados para comparacién y analisis filogenético: IGM-9028,
IGM-9029, IGM-9030, IGM-9031, IGM-9032, IGM-9033, IGM-9034, KUVP-61654,
KUVP-12003, KUVP-65615, KUVP-65145 (VP-2189), KUVP-300, Aquilopiscis
wilsoni, Elopopsis crassus, Elopopsis microdon, Goulmimichthys arambourgi,
Goulmimichthys roberti, Goulmimichthys gasparini, Greenwoodella tockensis,
Nardopiscis cavini, Pachyrhizodus basalis, Pachyrhizodus caninus, Pachyrhizodus
dibleyi, Pachyrhizodus etayoi, Pachyrhizodus grawii, Pachyrhizodus magnus,
Pachyrhizodus marathonensis, Pachyrhizodus megalops, Pachyrhizodus minimus,

Pachyrhizodus salmoneus, Pachyrhizodus subulidens, Platinx macropterus,

13
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Rhacolepis buccalis, Tingitanichthys heterodon, Leptolepis, Varasichthys,

Crossognathus, Chongichthys, Apsopelix, Notelops.

Métodos para el estudio taxonémico

El estudio taxonomico de los peces paquirizodontidos comenzd con la
preparacion y limpieza de los ejemplares de la cantera Muhi, con apoyo de
herramientas como: navajas marca Trupper, agujas de diseccion y pinceles, para
retirar el sedimento. Después de haber sido preparados los ejemplares, se
tomaron fotografias con una camara digital marca Sony. Asimismo, se realizaron
observaciones y dibujos de los peces, con ayuda de un microscopio
estereoscopico marca Leica, con un aditamento de dibujo.

En el caso de las ilustraciones de los peces de la cantera Tlayua de
Puebla, depositados en la UNAM, se revisaron los ejemplares tipo de Michin
csernai y se realizaron dibujos con un microscopio estereoscopico marca Zeiss.
Se realizaron visitas al Instituto de Geologia de la UNAM para revisar los siete
ejemplares con numeros de catalogo (IGM-9028 a 9034) de la cantera Tlayua,
Puebla, asignados al género y especie Michin csernai, gracias a la revision se
reinterpretaron algunos caracteres que se ven reflejados en la diagnosis y el
analisis filogenético.

En el mes de noviembre del 2013 se realiz6 una estancia en la
Universidad de Lawrence, Kansas, para revisar y comparar los ejemplares de la
familia Pachyrhizodontidae de la formacién Niobrara Chalk (Cretacico Superior),
depositados en el Museo de Historia Natural, Coleccién Paleontologica de
Vertebrados de la Universidad de Lawrence, Kansas (KUVP); se muestran en el
Anexo 10.

Se revisd un total de 145 ejemplares, de los cuales 82 se encuentran
catalogados como Pachyrhizodus sp., 19 como Pachyrhizodus caninus, 41 como
Pachyrhizodus minimus y tres como Pachyrhizodus leptopsis. La mayoria de los
ejemplares revisados corresponden a fragmentos de mandibulas o vertebras
aisladas (Ver Anexo 13).

14
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Con base en la revision de los ejemplares de México, de Kansas y de la literatura
relacionada, se elaboraron en total 60 ilustraciones, de algunas regiones del
craneo y cuerpo para hacer las comparaciones entre taxones. Con excepcion de
dos ilustraciones (KUVP-16154 asignado a P. caninus y KUVP-65615 asignado a
P. leptopsis) que se hicieron con base en fotografias de los peces de Niobrara
Chalk, todas las figuras fueron elaboradas por la autora de esta tesis. Estas
ilustraciones ayudaron a llevar a cabo las descripciones de los taxones y la
asignacion taxondmica de los ejemplares de la cantera Muhi.

Se realizé una comparacion de las aletas caudales que tienen escudos
en la parte dorsal y ventral, para observar la fusién de los hipurales y uroneurales.
Se realizaron comparaciones de las especies de los géneros de paquirizodontidos
con mas afinidades a los ejemplares de Zimapan (Pachyrhizodus vy
Goulmimichthys) asi como un verificacion de las formas del cuerpo de algunos
taxones (UAHMP-3851, Pachyrhizodus sp., Pachyrhizodus  minimus,
Goulmimichthys, Michin, Elopopsis, Rhacolepis, Tingitanichthys y Platinx) para
revisar el punto de origen de las aletas y el tamafo y forma del cuerpo. A cada

ilustracion se le coloco la abreviatura de cada hueso identificado.

ANALISIS FILOGENETICO.

A partir de las revisiones de los ejemplares de Kansas, Tlayua, Nuevo Ledn e
Hidalgo y con el apoyo de los trabajos realizados por Cavin (2001), Arratia, (2008)
y Arratia y Tischlinger, (2010) se construyé una matriz de taxones y sus
caracteres. Los caracteres tomados de Cavin (2001) son: caracteres 1,3 a 6, 9 a
14, 19 a 22, 24 y 25, 35 a 39, 42, y 86 y de Arratia, (2008), Arratia y Tischlinger,
(2010): caracteres 2, 7y 8, 16 a 19, 23, 26, 33, 46 a 65, 84 y 85, 88 y 89. La matriz
de datos se presenta en el Anexo 1.

Se seleccioné como grupo externo a Leptolepis coryphaenoides (Jurasico
Inferior) y a los taxones pertenecientes al orden Crossognathiformes, como grupo
interno: Varasichthys Arratia, 1982; Crossognathus Cavin, 2005; Chongichthys
Arratia, 1981; Apsopelix Yabumoto, 2012; Notelops Forey, 1977; todos fésiles.

15
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Presentan caracteristicas sinapomaorficas en el craneo como: cresta supraoccipital
bien desarrollada, paraesfenoides sin dientes, retroarticular excluido de la faceta
del cuadrado (Cavin, 2001) y a todos los géneros pertenecientes a la familia
Pachyrhizodontidae: Rhacolepis Agassiz, 1841; Pachyrhizodus Dixon, 1850;
Elopopsis Heckel, 1856; Greenwoodella Taverne, 1973; Platinx Taverne, 1980;
Goulmimichthys Cavin 1995; Tingitanichthys Taverne, 1996; Michin Alvarado-
Ortega et al., 2008; Nardopiscis Taverne 2008 y Aquilopiscis Cumbaa y Murray
2008; incluidos los ejemplares de la cantera Muhi.

El analisis filogenético se realizé6 en el programa TNT (Tree Analysis
Using New Technology) (Goloboff et al., 2008) (versién 1.1) para 32-bits, sistema
operativo Microsoft Windows (Goloboff y Nixon, 2003). La matriz de caracteres se
construy6é usando el programa WINCLADA (versién 1.00) para 32-bits, sistema
operativo Microsoft Windows. Todos los caracteres se trataron, sin peso,
desordenados y se consideraron independientes uno del otro.
Se obtuvo un total de 89 caracteres y 30 taxones, con base en los trabajos
realizados por Cavin (2001), Arratia (2008) y Arratia y Tischlinger (2010), y se
propusieron 32 nuevos caracteres con base en las revisiones realizadas. Se
efectuaron dos analisis filogenéticos, utilizando diferentes conjuntos de caracteres:
uno solo con caracteres del craneo y el otro incluyendo caracteres del craneo y del
esqueleto axial; para cada uno se obtuvo un arbol de consenso estricto.

Se utilizé el programa TNT (Goloboff et al. 2003, 2008) para la busqueda
heuristica de soluciones éptimas, siguiendo el método propuesto para menos de
100 taxones (Goloboff, 1999): creacion de arboles de Wagner con secuencias de
adicion al azar de los taxones o RAS (“Random Addition Sequences”), con
combinacion de permutaciones de ramas tipo TBR (“Tree Bisection
Reconnection”). Para ambos andlisis se realizaron 1000, 000 RAS + TBR, y en
cada réplica se almacenaron 10 arboles. Este método permite evaluar 6ptimos
locales en distintos puntos de inicio, y con ello “saltar’ entre posibles islas de
arboles, y eventualmente encontrar el 6ptimo global (Goloboff, 1996, 1999).

En los cladogramas 6ptimos se mapearon utilizando TNT (Nixon, 1999),

los caracteres sinapomorficos y autapomorficos, ademas se calcularon los indices
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de consistencia (grado de homoplasia) y retencion (grado de sinapomorfia
aparente) para cada arbol. Finalmente se realizé el consenso estricto para resumir
la informacién no contradictoria de los grupos monofiléticos presentes.

Para estimar el soporte de grupos, se utilizd TNT, se realiz6 el método de
remuestreo, con el criterio de Bootstrap y el soporte de Bremer (Goloboff, 1999;
Goloboff y Farris, 2001)

El Bootstrap esta basado en intervalos de confianza estadistica que
revelan la frecuencia con la que un nodo es encontrado en reconstrucciones
aleatorias del mismo set de datos, seleccionando caracteres desde un subyacente
universo de posibilidades (Freudenstein y Davis, 2010). Mediante este proceso se
realizaron 1000 réplicas, que fueron analizadas en la busqueda mas parsimoniosa.

El soporte de los nodos se midid, utilizando el indice de soporte de Bremer
(Bremer 1988, 1994), se calculé forzando busquedas heuristicas en las que los
arboles guardados tuvieran cada vez un numero de pasos mayor que el de los
arboles mas parsimoniosos previamente encontrados. Es decir, forzando que las
nuevas busquedas den arboles cada vez menos parsimoniosos. De esta manera,
los clados que habiendo aparecido en la busqueda inicial desaparecen al
aumentar en un paso la longitud final del arbol, se consideran clados poco
apoyados (y vendrian determinados por un valor de 1). Por el contrario, aquellos
clados que siguen recuperandose independientemente del numero de pasos que
afiadamos (2, 3, 4 mas), se consideran clados robustos (y vendrian apoyados

respectivamente por valores de 2, 3y 4 respectivamente).

Abreviaturas Institucionales: IGM, Coleccion Nacional de Paleontologia, Museo
“Carmen Perrilliat”, Instituto de Geologia, Universidad Nacional Auténoma de
México, México; KUVP, Division of Vertebrate Paleontology, Natural History
Museum, University of Kansas, Lawrence, Kansas, Estados Unidos; UAHMP,

Museo de Paleontologia, Universidad Auténoma del Estado de Hidalgo, México.
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Lista de abreviaturas utilizadas en este trabajo, basadas en Cavin (2001) y
Schultze (2008).

Abreviatura

Al Alvéolo

An-Ar Angulo-Articular

Asp Autoesfendtico

Art. f Faceta articular

Brstg Radios branquiostegos

Chon. b Hueso condral

Cl Cleitrum

D (L. D, R.D) Dentario, (dentario izquierdo, dentario derecho)
D. sc Escudo dorsal

Deth Dertmetmoide

Dsp Dermoesfendtico

Ent Entopterigoide

Ep Epural

Exc Extraescapula

Fr=Pa Frontal= Parietal (Schultze, 2008).
Hy Hiomandibula

H Hipural

lo Infraorbital

lo. Int Infraorbitales interdigitados

lop Interopérculo

l.p.t Diente interno de la premaxila
M.c Cartilago de Meckel

Mx Maxila

Op Opérculo

Orb Orbitosfenoide

Pa=Ppa Parietal=Postparietal (Schultze, 2008).

18
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Par Parasfenoides
PHY Parhipural

Pect. fin; Aleta pectoral

Pop Preopérculo

Pto Pterdtico

Ptt Postemporal

PU Preural

Q Cuadrado

Rar Retroarticular

Scl Supracleitro

Scl. r Anillo escleratico
Smx Supramaxila

So Hueso supraorbital
Sy Simpléctico

T Diente

T.b Base del diente

U Centro Ural

UR Uroneural

Vv Vértebra

V.sc Escudo caudal ventral
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RESULTADOS
1.PALEONTOLOGIA SISTEMATICA

Los cuatro ejemplares estudiados UAHMP-600 y UAHMP-1205, UAHMP-3759 y
UAHMP-3851, constan principalmente de la cabeza y aletas pectorales; El
ejemplar UAHMP-3851 es el unico que esta completo, mostrando incluso la aleta
caudal. Todos ellos presentan caracteristicas diagndsticas de la familia
Pachyrhizodontidae, por lo cual fueron asignados a este taxéon. La posicion

taxonomica y la diagnosis se muestran a continuacion.

Clase ACTINOPTERYGII Cope, 1887
Infraclase TELEOSTEI sensu Arratia, 1999
Orden CROSSOGNATHIFORMES sensu Arratia, 2008
Suborden PACHYRHIZODONTOIDEI Forey, 1977
Familia Pachyrhizodontidae Cope, 1872.

SUBORDEN PACHYRHIZODONTOIDEI (sensu Forey, 1977).

Diagnosis. Peces paquirizodontoideos, de cuerpo fusiforme; con boca terminal y
mandibulas grandes; frontales grandes; dermoetmoide grande; parietales
pequenos; rama parietal del canal sensorial del supraorbital ausente; nasales
cortos y tubulares; supraoccipital pequeio con una cresta bien desarrollada;
supratemporal grande; fosa postemporal cerrada; orbitoesfenoide y basiesfenoide
presentes; condilo occipital formado por el basioccipital; paraesfenoides sin
dientes o proceso basipterigoide; autoesfendtico producido lateralmente como una
espina prominente; supraorbital ancho en la parte posterior y alargado en la parte
anterior; primer infraorbital alargado y delgado; segundo y tercer infraorbitales
fusionados, mas pequefios que el primero; cuarto y quinto infraorbitales anchos,
no fusionados; anillo esclerético muy marcado; hiomandibula con cabeza
articulada simple; palatino corto; con una sola fila de dientes de forma curva, mas
largos que los presentes en la maxila; premaxila con un proceso dorsal pequefio;

maxila larga con una cabeza articular simple y wuna sola hilera de
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aproximadamente 35 dientes de forma curva y puntiaguda, los dientes anteriores
son pequefos y se presentan juntos; un diente interno largo y puntiagudo en la
premaxila; una supramaxila; ancha en la porcidén posterior y delgada en la parte
anterior; mandibula inferior con angulo-articular y retroarticular; dentario alargado
y ancho; angulo-articular formando un proceso postarticular bien desarrollado;
aparato opercular completo, preopérculo en forma triangular, con un brazo dorsal;
interopérculo, opérculo, subopérculo presentes; supracleitro largo y curvo; cleitro
con brazo dorsal curvo, margenes posterior y anterior paralelos y margen
posterior concavo; radios branquidéstegos numerosos; aleta pectoral compuesta

por 13 radios.

FAMILIA PACHYRHIZODONTIDAE (sensu Forey, 1977).

Diagnosis. Peces teledsteos primitivos con la cubierta del craneo ancha y
convexa en la region o6tica; sin comisura cerrada en el etmoide; margen del hueso
frontal [= parietal; Schultze, 2008] excavado por encima de la espina del
autoesfendtico; parietales pequefios y separados por el supraoccipital; fosa
subtemporal ausente; intercalar pequefioc que no alcanza el prodtico; foramen
trigeminal que se abre directamente hacia la orbita; miodomo abierto
posteriormente; paraesfenoides profundo debajo de la regién dtica; palatino corto;
ectopterigoide con dientes; mandibula inferior con angulo-articular y retroarticular;

dentario con una sola hilera de dientes; placa gular ausente.
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Nuevo género y especie A

(Figuras 6 a 8)

Diagnosis. Pez paquirizoddntido con la presencia de los caracteres unicos:
infraorbitales 1 y 2 fusionados (1+2), presenta interdigitaciones a lo largo del
hueso; infraorbitales 3, 4 y 5 (3+4+5) con interdigitaciones, formando un hueso
amplio que cubre parte del preopérculo; huesos del techo craneano fuertemente
ornamentados; supramaxila larga y delgada, abarca una longitud equivalente al
10% de la longitud total de la maxila; con la combinacion de caracteres:
postemporal y pterdtico bien desarrollados; Oorbita pequefia y anillo esclerético
parcialmente cerrado; hiomandibula con cabeza articular simple y pequefa,
ligeramente inclinada en la parte media del brazo hacia la regién posterior del
craneo; dientes de la premaxila, maxila y dentario fuertemente ornamentados con
al menos cinco estriaciones longitudinales; dentario con una prolongacion

anteroventral reducida.

Holotipo: Ejemplar UAHMP-600 (Figura 6 y 8); pez en vista lateral, que consta de
la cabeza, las aletas pectorales, y algunas vértebras; el esqueleto axial no esta
preservado. En la region posteroventral de la cabeza se observa parte del tracto

digestivo. La longitud cefalica es de 150 mm.

Observaciones:
El ejemplar UAHMP-600 se encuentra incluido en resina cristal, por lo que se
pueden observar ambos lados. La descripcidon de este taxon esta basada en

ambos lados del ejemplar.

DESCRIPCION

Boveda craneana

El craneo estd preservado en vista lateral (Figuras 6 y 8), los huesos se
encuentran completamente ornamentados con estriaciones paralelas; la porcidon

rostral es alargada y poco profunda; la extraescapula grande y alargada, como en
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la mayoria de los miembros de la familia. La superficie del hueso presenta
estriaciones en forma radiada, comenzando en el centro del mismo. El borde
dorso-posterior se encuentra en contacto con el postemporal. En la porcién ventral
se observa un borde que corre a lo largo del hueso y probablemente representa el
canal sensorio de la linea lateral; el hueso frontal = parietal (Schultze, 2008) es
alargado y se ensancha hacia la parte posterior; el parietal = post-parietal
(Schultze, 2008) es un hueso pequefio con forma rectangular. No es posible
observar si ambos parietales estan separados por el supraoccipital, o0 no lo estan.
El autoesfendtico esta producido lateralmente como una espina muy prominente.
El pterdtico tiene forma rectangular y presenta una rama o espina posteroventral a
nivel de la faceta articular del hueso hiomandibular. El borde dorsal del pterético
esta en contacto con la extraescapula. El paraesfenoides es un hueso alargado y
delgado que no presenta dientes. Se observa un anillo esclerético robusto,
parcialmente cerrado, que rodea al ojo, contrario a lo que sucede en otros géneros

de la familia.
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Figura 6. A) Fotografia y B) Dibujo, en vista lateral derecha del ejemplar UAHMP-600.

Escala =20 mm.
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Mandibula superior

La premaxila es ancha y corta, con forma rectangular y no se observa un proceso
ascendente; se observan algunas estriaciones en la superficie del hueso; presenta
una hilera de aproximadamente 10 dientes largos y ligeramente curvos; el diente
interno caracteristico de paquirizodontidos, es mas largo y curvo que los
anteriores, aproximadamente dos veces el tamafo y se localiza en la parte media
del borde ventral. En la punta de todos los dientes se observan ornamentaciones
en forma de estrias longitudinales. La presencia de estriaciones en los dientes de
ambas mandibulas es un caracter que no se habia descrito en otros géneros de la
familia; sin embargo, en la revisidon que se hizo de los caracteres de Michin scernai
del Albiano de Puebla (Alvarado-Ortega et al., 2008), se encontré que en los
dientes de la maxila del holotipo IGM-9028 existen estriaciones similares a las del
Nuevo género y especie A, caracter que no fue mencionado por los autores
(Figura 7).

Figura 7. Premaxila del ejemplar UAHMP-600, se muestra la ornamentacion de los

dientes. Escala =10 mm
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La maxila es de forma aproximadamente rectangular y se ensancha hacia la
porcidn posterior; se observan ornamentaciones rectas y paralelas que corren a lo
largo del hueso; presenta una sola hilera de aproximadamente 20 dientes rectos,
del mismo tamafno que los de la premaxila; los dientes posteriores se encuentran
mas cercanos unos de otros y son mas anchos que los anteriores. Cada diente
presenta de 2 a 3 estriaciones muy marcadas que lo ornamentan de manera
evidente. Esta caracteristica no ha sido descrita en otros paquirizodéntidos; sin
embargo, en la descripcion de Aquilopiscis wilsoni (Cumbaa y Murray, 2008), los
autores muestran una ornamentacion similar en los dientes del ectopterigoide. La
supramaxila es corta y alargada, en forma de barra; ocupa el 10% de la longitud

total de la maxila, en el borde dorso-posterior de la misma.

Mandibula inferior

El dentario es rectangular, con la misma profundidad a todo lo largo, no se
observa un proceso coronoide; presenta una sola hilera de 10 dientes conicos y
ligeramente curvos hacia atras, mas grandes que los dientes de la maxila. El
hueso presenta lineas de ornamentacion en la parte anterior e inferior, y no
presenta ornamentacibn en la parte media superior (Figura 8); mide
aproximadamente dos tercios de la longitud de la cabeza y presenta una ligera
prolongacion anteroventral que es caracteristica del género Pachyrhizodus.

El angulo-articular tiene un proceso post-articular bien desarrollado; sin embargo,
no se observa la sutura de este hueso con el dentario. Tampoco se observa el

retroarticular.

Serie circumorbital

La serie circumorbital comprende un hueso supraorbital, cinco huesos
infraorbitales fusionados en dos grandes placas. El supraorbital tiene forma
triangular, con una porcion ventral ancha, en contacto con el primer infraorbital
(lo1). Los Infraorbitales 1 (lagrimal) e 102 estan fusionados (lo1+l02), formando un

hueso rectangular delgado, que constituye la parte anteroventral de la érbita. Los
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03, lo4 e |05 (lo3+lo4+l05) se encuentran fusionados, formando un gran hueso
de forma rectangular detras de la orbita, que se extiende mas alla del borde del
preopérculo. Cada infraorbital presenta interdigitaciones angostas y tenues, que
corren a lo largo del hueso. Durante la revision de los ejemplares de Niobrara
Chalk (KUVP-300 y KUVP-36032), asignados a Pachyrhizodus minimus (Figura
32), y mediante la revisidén bibliografica de Goulmimichthys arambourgi (Figura
27A), Pachyrhizodus salmoneus (Figura 12B), Pachyrhizodus etayoi (Figura 28C),
y del Crossognathiforme Crossognathus sabaudianus, se observé que existen
interdigitaciones anchas en la mitad posterior de los infraorbitales 103, 104 y 105,
las cuales son diferentes a las presentes en el Nuevo género y especie A, que las
presenta tenues, angostas y que corren a largo del hueso. Ademas de presentar
interdigitaciones en el infraorbital 103 + lo4 + 105, el Nuevo género y especie A, las
presenta en los infraorbitales lo1 + 2 (Figura 6 y 8), caracter unico dentro de los

géneros de la familia Pachyrhizodonthidae.
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Figura 8. A) Fotografia y B) Dibujo, en vista lateral izquierda del ejemplar UAHMP-600. Escala

=20 mm.

Serie hiopalatina

El hiomandibular presenta una cabeza articular simple y ancha; la region ventral
es larga y angosta. El cuadrado es de forma triangular, con un coéndilo articular
grande. Los demas huesos de la serie no se observan porque estan cubiertos por
los infraorbitales, asi que la descripcidbn se restringe a los huesos que se

observan.
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Serie opercular

La serie opercular no se observa claramente en ambos lados del ejemplar, debido
a que esta cubierta por los infraorbitales y a que existe sedimento que no fue
posible remover sin danar al ejemplar; sin embargo, es posible observar que el
brazo dorsal es angosto y la regién ventroposterior del brazo ventral no se
ensancha como en otros paquirizoddntidos. Se observan al menos tres ramas del
canal sensorio en la porcién ventral del hueso. La superficie esta completamente
ornamentada con estriaciones longitudinales. Cubriendo parcialmente la region
ventroposterior del preopérculo se observa un hueso fragmentado que
posiblemente corresponda al interopérculo; la superficie se encuentra
ornamentada con estriaciones que corren en direccion contraria a las del

preopérculo. El subopérculo y el opérculo no se observan.

Cintura y aleta pectoral

Después de la preparacion quimica y mecanica del ejemplar y de su inclusion en
resina, algunos fragmentos del cleitro y supracleitro se perdieron; sin embargo,
antes de este proceso se podia observar soélo la porcion ventral del cleitro, con
una forma triangular; el borde dorso-posterior esta cubierto por el supracleitro
(no ilustrado), el cual es un hueso recto, alargado y delgado que presenta
pequeias ornamentaciones paralelas en el extremo ventroposterior. La aleta
pectoral consta de 10 radios segmentados; debido a que la aleta estd incompleta,
no se puede determinar si los radios se ramifican. S6lo se observa un hueso radial

distal con forma rectangular.

Columna vertebral

A partir del borde posterior de la hiomandibula se observan 44 vértebras
abdominales angostas bien osificadas, con una altura de 10 mm, en la superficie
lateral de los centros abdominales no se observan crestas o surcos que la
ornamenten. Se notan algunos restos de los arcos neurales en la region medio

dorsal del centro abdominal, los cuales aparentan ser delgados; la impresion de
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algunas espinas neurales se observa en la parte posterior de la cabeza y a lo largo

de la serie vertebral (no ilustrado).
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DISCUSION TAXONOMICA

Para llegar a una asignacién taxondomica se comparé la forma, tamafio y posicion
de los huesos del craneo del ejemplar UAHMP-600 (Figura 6) con otros géneros
de la familia (Figura 27).

A pesar de que el ejemplar UAHMP-600 solo consta de la cabeza, aletas
pectorales y la parte anterior de la columna vertebral, presenta ciertas
caracteristicas diagnodsticas de la familia Pachyrhizodontidae, las cuales incluyen:
hueso frontal (= parietal) largo con margen incrustado sobre la espina
autoesfendtica; paraesfenoides sin dientes; infraorbitales fusionados; diente
interno de la premaxila presente; una supramaxila alargada; angulo-articular
formando un proceso post-articular bien desarrollado. Por lo anterior, el ejemplar
UAHMP-600 se asigno a la familia Pachyrhizodontidae y a un nuevo género y a
una nueva especie.

Es importante mencionar que aunque hasta ahora solo se ha encontrado un
ejemplar incompleto (UAHMP-600) de este taxdn en la cantera Muhi, el estudio de
los huesos del craneo del ejemplar permitid la asignacién taxonémica, sobre todo
por la comparacién que se realizé con los otros géneros de la familia.

El Nuevo género y especie A se relaciona principalmente con los géneros
Rhacolepis (Figura 26A), Goulmimichthys (Figura 26D) y Pachyrhizodus (Figura
26E). En particular con Rhacolepis comparte las siguientes caracteristicas: érbita
pequefia, forma y tamafo de la serie opercular, tamafo y forma del angulo-
articular y denticiéon en una sola hilera. Se relaciona con Pachyrhizodus (Figura
26E) porque presenta una prolongacion anteroventral en el dentario, y con
Goulmimichthys (Figura 26D) porque que ambos géneros presentan infraorbitales
interdigitados cubriendo gran parte del preopérculo, a diferencia de los demas
pachyrhizodéntidos.

Los caracteres unicos de la familia Pachyrhizdontidae que permitieron
asignar al ejemplar UAHMP-600 a un nuevo género y especie incluyen: presencia
de una fusion entre los infraorbitales lo1+l02 y entre los infraorbitales l03+l04+105;
presencia de interdigitaciones en los dos infraorbitales, las cuales se extienden
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desde el borde anterior y alcanzan el borde posterior y la presencia de
ornamentaciones en todos los huesos del techo craneano.

El Nuevo género y especie A se diferencia de Elopopsis (Figura 26B) y
Nardopiscis (Figura 26G) porque en estos dos géneros, los infraorbitales 102+103,
no estan fusionados, ademas de que los huesos son mas cortos que en UAHMP-
600. Con respecto a los géneros Greenwoodella (Figura 26H) y Aquilopiscis
(Figura 26F), la principal diferencia con el nuevo género y especie, es que estos
geéneros no presentan dientes en la premaxila y maxila; el taxon de la cantera
Mubhi, los presenta de manera uniforme en la mandibula. Es importante mencionar
que el nuevo género y especie no presenta ninguna caracteristica similar con el
género Platinx (Figura 261).

El Nuevo género y especie A es similar a Rhacolepis, Pachyrhizodus y
Goulmimichthys; sin embargo, exhibe los siguientes caracteres que son
diagnosticos para este nuevo taxon: craneo fuertemente ornamentado; anillo
esclerdtico pronunciado; dientes con dos o tres estriaciones longitudinales;
infraorbitales anteriores (1+2) y posteriores (3+4+5) fusionados e interdigitados;
supramaxila pequefia y delgada, maxila curva en la parte posterior; dentario con
una prolongacion anteroventral en el dentario; estos caracteres lo separan de los

otros géneros y permiten asignarlo a un nuevo género y nueva especie.
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Pachyrhizodus Dixon 1850
Diagnosis enmendada (Forey, 1977).

Pez pachyrhizoddntido en el que el craneo esta marcado por una depresion
frontal, dermetmoide ancho, fosa dilatatoria con una base posteriormente;
pterdtico no producido en espina; exoccipitales encontrandose sobre pero no
debajo del foramen magnum; elementos endocondrales de la region otica del
craneo unidos por suturas interdigitadas; no hay fenestra entre el autoesfendtico y
pterético; foramen de la arteria orbital y la abertura posterior del canal jugular en
contacto con la cara lateral del prootico; borde oral de la maxila recto; sinfisis con
prolongacion anteroventral del dentario; ceratohial anterior con o sin fenestra;
infraorbitales posteriores interdigitados, usualmente muy anchos llegando al
preopérculo y regularmente la mayoria del opérculo; preopérculo expandido
posteroventralmente y con un brazo ventral puntiagudo; canal sensorial del
preopérculo profundamente ramificado; opérculo con un margen ventral oblicuo;
interopérculo mas largo que profundo; postcleitro ventral expandido
posteriormente; radio exterior de la aleta pectoral grande; radios de la aleta caudal

cruzando los hipurales en angulo perpendicular.

Pachyrhizodus sp. A
(Figura 9)

Diagnosis. Pez paquirizodéntido en el que el pterético no se encuentra producido
en espina dorsoposterior como en otros paquirizodéntidos (Forey, 1977), diametro
de la orbita aproximadamente 20% de la longitud total del techo del craneo;
hiomandibula con cabeza articular simple y pequefia, inclinada hacia la region
anterior del craneo, la porcion ventral es larga; prolongacion anteroventral en el
dentario muy pronunciada; infraorbitales 2 y 3 formando un hueso largo que cubre
gran parte del preopérculo, infraorbitales posteriores (o4 e l05) interdigitados
cubriendo el preopérculo.
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Holotipo: UAHMP-1205 (Figura 9) ejemplar incompleto en vista lateral izquierda,
consta de la cabeza y aleta pectoral; carece de las regiones axial y caudal. La
longitud cefalica es de 65 mm.

El ejemplar se asigné al género Pachyrhizodus por presentar la siguiente
combinacion de caracteristicas: infraorbitales posteriores anchos no fusionados;
premaxila de forma rectangular, similar a la presente en Pachyrhizodus; maxila
con borde dorsal recto; prolongacion anteroventral en el dentario; infraorbitales
posteriores (o4 e 105) interdigitados, cubriendo parte del preopérculo; preopérculo
expandido posteroventralmente y con un brazo ventral angosto; radio exterior de la

aleta pectoral mas grande que los demas radios de la aleta.

DESCRIPCION

Bdéveda craneana

Los parietales [= postparietales; Schultze, 2008] son angostos y estan
parcialmente separados por la cresta supraoccipital, el frontal [= parietal; Schultze,
2008) no esta preservado totalmente pero se observan algunos fragmentos en la
parte posterior del craneo, los cuales sugieren que el hueso es angosto; una
espina prominente del autoesfendtico se observa detras de la érbita, en contacto
con el margen ventral del frontal y con el pterético posteriormente; el
paraesfenoides es angosto y largo sin dientes; el pterotico tiene forma rectangular
y carece de una espina dorsoposterior. El etmoides lateral esta parcialmente
preservado en posicion anteroventral del frontal [= parietal; Schultze, 2008). El
resto de los huesos del craneo estan mal preservados y no se observan sus

caracteristicas.

Serie circumorbital

El infraorbital 1 [=lagrimal] se observa debajo de la 6rbita pero no esta completo,
es pequefio en proporcion a los demas infraorbitales, mientras que los
infraorbitales 102 e 03 se encuentran fusionados (lo2+l03), formando un hueso
ancho y largo que cubre el preopérculo; los lo4 e |05 se encuentran detras de la

orbita, son huesos independientes uno del otro, con forma rectangular y
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ligeramente mas angostos que lo2+103; estos infraorbitales presentan numerosas
interdigitaciones, que comienzan en la mitad anterior de la longitud del hueso y se

extienden hasta cubrir el preopérculo.

Mandibula superior

La premaxila no esta completa; sin embargo, presenta una base ancha con una
hilera de al menos cinco dientes conicos ligeramente curvados en direccion
posterior; el diente interno de la premaxila se observa como un diente curvo
ligeramente mas largo que el resto de los dientes premaxilares; sin embargo, la
base del diente no esta preservada. La maxila es larga y angosta con los bordes
dorsal y ventral paralelos, siendo el borde dorsal completamente recto, como en
otras especies de Pachyrhizodus y con una sola hilera de al menos 30 dientes
conicos ligeramente mas largos que los de la premaxila; la superficie lateral de la
maxila esta ornamentada con tres estriaciones que corren a lo largo del hueso. No

se observa la supramaxila.

Mandibula inferior

El dentario es largo, extendiéndose hasta detras de la 6rbita, no existe un proceso
coronoides; en la regién anteroventral presenta una protuberancia similar a la de
otras especies de Pachyrhizodus. En la region anterior del borde dorsal del hueso
se observan al menos cinco dientes conicos que aparentan ser mas pequefnos que
los de la maxila, debido a que se encuentran embebidos en la matriz; sin embargo,

no se puede establecer su tamario real. El retroarticular no esta preservado.
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Figura 9. A) Fotografia y B) Dibujo, en vista lateral izquierda, del ejemplar UAHMP-1205,

perteneciente a una nueva especie del género Pachyrhizodus. Escala = 20 mm.
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Serie del hiopalatino

El hiomandibular presenta una cabeza articular simple y grande, la porcién ventral
es larga y angosta de manera inusual, como lo es el grado de inclinacién hacia la
region anterior del craneo; este caracter no se ha observado en otros
paquirizodontidos (Ver Anexo 9, Figura 31A). El cuadrado es grande y ancho, de
forma triangular; el simpléctico no se observa porque esta cubierto por otros
huesos. Una porcién del ceratohial anterior se nota soportando alrededor de ocho

radios branquiostegos largos y delgados.

Serie opercular

El preopérculo esta cubierto casi en su totalidad por los infraorbitales posteriores;
sin embargo, se observa una porcion del brazo ventral con al menos cinco ramas
del canal sensorio. El opérculo, interopérculo y subopérculo no se encuentran

preservados.

Cintura y aleta pectoral

La cintura pectoral no esta preservada. La aleta pectoral esta compuesta por
alrededor de 13 radios, el primero es mas ancho que los demas radios, como en
todas las especies de Pachyrhizodus; la extensién de la aleta pectoral no se
conoce debido a que se encuentra incompleta, por lo tanto, no se puede

determinar si los radios estan segmentados distalmente.
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DISCUSION TAXONOMICA

Para llegar a la asignacion taxonémica se comparé la forma, tamafo y posicion de
los huesos del craneo del ejemplar UAHMP-1205 (Figura 9) con otras especies
del género Pachyrhizodus (Figura 28). El género Pachyrhizodus comprende diez
especies reconocidas: Pachyrhizodus basalis; P. caninus; P. dibleyi; P. magnus;
P. marathonesis; P. megalops; P. grawii; P. salmoneus; P. subulidens y P.
etayoi (Forey, 1977; Paramo-Fonseca, 2001; Bartholomai, 2012).

Las caracteristicas diagndsticas que separan a las especies del género
Pachyrhizodus, propuestas por Forey (1977) que incluyen entre otras: la anchura
del techo craneano a nivel del autoesfendtico; el diametro de la orbita con
respecto a la longitud craneal y el tamafo de los dientes; no se pueden evaluar en
el ejemplar UAHMP-1205 debido a su estado de preservacion.

Por otro lado, caracteristicas como: pterético no expresado como una
espina dorsoposterior; presencia de una protuberancia anteroventral en el
dentario; borde dorsal de la maxila recto; infraorbitales posteriores a la orbita
usualmente muy anchos, llegando a cubrir la mayor parte del preopérculo;
preopérculo expandido posteroventralmente y radio exterior de la aleta pectoral
grande, permiten asignar el ejemplar UAHMP-1205 al género Pachyrhizodus y a
una nueva especie por presentar.

El ejemplar UAHMP-1205 presenta una combinacion de caracteres
presentes en otras especies de Pachyrhizodus, tales como: presencia de una
prolongacion anteroventral en el dentario, fusion de infraorbitales, presencia de un
radio exterior en la aleta pectoral mas ancho que los demas radios, entre otras; sin
embargo, exhibe el caracter unico: hiomandibula con la porcién ventral larga y
angosta, con una inclinacién posteroventral y con un angulo de 210° con respecto
al techo craneano.

Cabe mencionar que las descripciones de las especies de Pachyrhizodus
tienen algunos problemas de interpretacion. Forey (1977) distingue a las especies
americanas de Pachyrhizodus de las inglesas, principalmente porque las primeras

son mas grandes, aunque son similares. Ademas, comenta que algunas especies
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ya descritas, pueden estar en sinonimia debido a que han sido asignadas a

nuevos taxones, sin serlo, con base en ejemplares juveniles.

Pachyrhizodus sp. B
(Figuras 10 a 12)
Diagnosis. Pez paquirizoddntido con el diametro de la 6rbita de aproximadamente
el 50% de la longitud total del techo del craneo y anillo esclerdtico abierto; ademas
de la combinacion de caracteres: borde de la maxila recto; prolongacion
anteroventral en el dentario presente; todos los dientes de la mandibula con el
mismo tamano y altura; cinco infraorbitales no fusionados; infraorbitales
posteriores interdigitados, cubriendo la parte anterior del opérculo; preopérculo
con la porcion posteroventral expandida; canal sensorial del preopérculo con
numerosas ramas que terminan en el borde ventroposterior del preopérculo;

interopérculo ancho y alargado.

Holotipo: UAHMP-3759 (Figura 10) ejemplar incompleto en vista lateral izquierda,
se preserva la cabeza y la aleta pectoral, carece de las regiones axial y caudal. La

longitud cefélica es de 98 mm.

DESCRIPCION:

Boveda craneana

El frontal [= parietal; Schultze, 2008] es delgado y se ensancha ligeramente hacia
la parte posterior del craneo, donde se sutura con el parietal [= postparietal;
Schultze, 2008] que aunque no esta completo, se nota que es angosto y pequeno.
Los demas huesos del craneo no se observan debido a que estan cubiertos por

los infraorbitales.

Serie circumorbital

El infraorbital 1 [= lagrimal] es largo y angosto, ocupa aproximadamente el ancho

de la base del supraorbital. Los infraorbitales 2 y 3 (lo2, 103) no se encuentran
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fusionados. El |02 es largo y angosto pero mas pequeio que el o1y se encuentra
en la porcién anterior de la érbita. Los infraorbitales restantes son mas largos y
anchos que los anteriores y presentan interdigitaciones que se extienden por
encima de la serie opercular, cubriendo hasta la porcion anterior del opérculo. El
lo3 se encuentra en la region ventroposterior de la orbita y los 104 e |05 estan
detras de la orbita. Las interdigitaciones de cada infraorbital corren a lo largo del
hueso y se extienden casi al nivel del canal sensorio infraorbital; éste caracter no

se habia encontrado hasta ahora en otros peces paquirizodéntidos.
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Figura 10. A) Fotografia y B) Dibujo, en vista lateral izquierda, del ejemplar UAHMP-3759,

perteneciente a una nueva especie del género Pachyrhizodus. Escala = 20 mm.
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Mandibula superior.

La premaxila no esta preservada; la maxila es recta y larga con los bordes dorsal y
ventral paralelos y se extiende hasta el nivel del margen posterior de la 6rbita, la
region articular anterior produce dos proyecciones, la proyeccion ventral
corresponde al proceso externo de la maxila y es mas larga que el proceso interno
que se articula con el palatino. El borde oral de la maxila presenta una hilera de al
menos 25 dientes conicos de 2mm de tamanio, ligeramente curvos hacia la parte

posterior de la maxila.

Mandibula inferior

El dentario es largo, al nivel de la sinfisis mandibular presenta dos proyecciones
que se dirigen hacia la region ventral. La proyeccion superior es de forma
triangular y la inferior es redondeada. Se observan en la parte anterior del hueso,
al menos siete dientes puntiagudos y ligeramente curvos de 2 mm de altura,
similares a los presentes en la maxila; los dientes posteriores no se observan
completamente ya que la maxila cubre la parte dorsal del dentario. El dentario
derecho se encuentra desarticulado y desplazado en vista media (Figura 11); se
observan aproximadamente 20 dientes del mismo tamarfo y altura a lo largo del
borde dorsal. El estado de preservacion permite observar el cartilago de Meckel y
parte del retroarticular; sin embargo, no es posible determinar si se encuentra
incluido en la faceta articular. La presencia de cartilago de Meckel en la region del
angulo-articular sugiere que este ejemplar es un juvenil. El angulo-articular se
encuentra bien desarrollado, en la parte posterior del hueso se observa la faceta

articular.
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Figura 11. Dentario y angular del ejemplar UAHMP-3759, donde se muestra el cartilago de
Meckel y los huesos condrales. Escala = 20 mm.

Serie del hiopalatino

La serie hiopalatina esta cubierta por los infraorbitales.
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Serie opercular

El preopérculo esta parcialmente cubierto por los infraorbitales por lo que no es
posible determinar su forma; sin embargo, la regiéon posteroventral se observa
expandida, con numerosas ramas del canal sensorio que se extienden hasta el
borde ventral. La forma del opérculo no se puede determinar con exactitud, debido
a que la parte anterior esta cubierta por los infraorbitales y la porcién posterior esta
fragmentada; no obstante, se observa que el borde posterior es redondeado. El
subopérculo tiene forma rectangular, con el borde posterior redondeado y el
interopérculo es ligeramente triangular, mas largo que ancho, en comparacion con

otros paquirizodontidos.

Cintura y aleta pectoral

El supracleitro tiene forma rectangular; el borde dorsal no esta preservado y el
borde ventral se nota redondeado. La superficie del hueso esta ornamentada con
estriaciones longitudinales. El cleitro es ancho y corto; el brazo dorsal no esta tan
desarrollado como el brazo ventral, aunque no se aprecia su extensiéon total
debido a que la porcion ventral esta cubierta por los radios de la aleta pectoral. La
escapula no se observa y solo una pequefia parte del coracoides asoma debajo de
los radios de la aleta pectoral pero no es posible determinar su extension. La aleta
pectoral esta constituida por alrededor de 16 radios segmentados y bifurcados

distalmente; el primer radio es mas ancho que los demas.
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Figura 12. Comparaciéon de los craneos en vista lateral de: A) Nueva especie de
Pachyrhizodus de la Cantera Muhi (reconstruccién), B) Pachyrhizodus salmoneus
(Modificado de Wenz y Fricot: 1985, fig. 1a, p.8).
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DISCUSION TAXONOMICA

Para llegar a la asignacion taxonémica se comparé la forma, tamafo y posicion de
los huesos del craneo del ejemplar UAHMP-3759 (Figura 10) con otras especies
del género Pachyrhizodus (Figuras 12B y 28). El ejemplar se asign6 al género
Pachyrhizodus, debido a que presenta infraorbitales posteriores anchos con
interdigitaciones, cubriendo gran parte del preopérculo; maxila recta; preopérculo
expandido posteroventralmente; radio exterior de la aleta pectoral grande. Se
encontraron caracteristicas morfologicas similares a la especie Pachyrhizodus
salmoneus (Gunther, 1872), como: dermoesfendtico que se alarga
anteroposteriormente; maxila y dentario con dientes curvos y de la misma longitud
y tamafo; prolongacion anteroventral en el dentario; O6rbita grande de
aproximadamente 30% de la longitud neurocraneal; preopérculo con al menos
cinco ramas del canal sensorio que se dividen en ramas secundarias.

No obstante estas similitudes, se asign6 a una nueva especie de
Pachyrhizodus, ya que el ejemplar UAHMP-3759 presenta una prolongacion
anteroventral en el dentario, mas pronunciada que la de P. salmoneus; el
diametro de la o6rbita es mayor; ademas, la extension y la forma de la serie
opercular es diferente, ya que el opérculo es mas largo y rectangular; el
preopérculo tiene el borde ventral mas redondeado y el interopérculo es largo y
angosto, ademas la extension de los infraorbitales alcanzan a cubrir parte el
opérculo y en P. salmoneus se extienden solo hasta el preopérculo.

Otras especies de este género se encuentran descritas por fragmentos
aislados de la mandibula, de los dientes y de la posicion de la raiz. El ejemplar
UAHMP-3759 presenta una raiz dentaria recta como en P. caninus; sin embargo,
la base del diente no se encuentra cubierta por un hueso como en P. caninus y P.
basalis (Giersh et al., 2010).
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Pachyrhizodus sp. C
(Figuras 13 a 15)

Diagnosis. Pez paquirizoddntido con pterético producido en espina;
paraesfenoides largo; parietales pequefios; diametro de la O6rbita de
aproximadamente 30% de la longitud total del techo del craneo; hiomandibula con
cabeza articular simple y grande, la porcion ventral es corta; dientes mandibulares
del mismo tamano a lo largo del hueso; presencia de una prolongacion
anteroventral en el dentario; infraorbitales no fusionados; infraorbitales posteriores
4 y 5 interdigitados, cubriendo parte del opérculo; porcién posterodorsal del
cuadrado ligeramente expandida; preopérculo en forma de rifidn, expandido
posteroventralmente; canal sensorial del brazo ventral del preopérculo con
numerosos tubulos cortos; radio exterior de la aleta pectoral mas ancho que los
demas radios, primer centro preural fusionado con el parhipural; dos uroneurales
grandes que se extienden hasta el preural Il; fusidon de los hipurales 1y 2, ademas

de la fusion de los hipurales 3+4+5.

Holotipo: UAHMP-3851 (Figura 13); ejemplar completo en vista lateral izquierda,
se preserva la cabeza, el esqueleto axial y caudal. Longitud estandar 350 mm y

longitud cefalica = 105 mm.
DESCRIPCION:

Boveda craneana

El ejemplar UAHMP-3851 presenta un anillo esclerético pequeio, cubre la parte
ventral de la orbita; frontales largos y anchos que se expanden ligeramente
ventroposteriormente; el parietal izquierdo esta parcialmente preservado y parece
tener forma rectangular; el pterético no se encuentra producido en espina, forma la
pared lateral y la mitad posterior de la faceta de la hiomandibula; la extraescapula
es larga y ancha; el autoesfenodtico esta producido lateralmente como una espina
prominente; el paraesfenoides es un hueso largo y angosto mide 45 mm de

longitud y carece de dientes.
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Mandibula superior

Se preserva una pequena parte de la premaxila, este hueso es de forma triangular
y se encuentra volteado y ligeramente desplazado, se observa un diente curvo; la
maxila tiene la misma profundidad a lo largo de extension, el margen oral es recto,
mide 60 mm; se observa una faceta articular muy larga con la premaxila, presenta
una sola hilera de 29 dientes de 2 mm de tamafo, ligeramente curvos; presenta
una supramaxila pequefa y larga de aproximadamente 10% de la longitud total de

la maxila.

Mandibula inferior

La articulacion cuadrado-mandibular esta situado posterior al nivel de la orbita; el
dentario izquierdo es largo, tiene una longitud de aproximadamente 55 mm, se
observa una ligera prolongacion anteoventral y no se observa un proceso
coronoide desarrollado; se observan por lo menos 12 dientes ligeramente curvos
de 2 mm de tamano similares a los presentes en la maxila, en una sola hilera, los
dientes no se observan completos ya que la maxila cubre la parte dorsal del
dentario. El dentario derecho esta ligeramente desarticulado y desplazado, se
observa también una prolongacion anteroventral y aproximadamente 12 dientes.
El angulo-articular izquierdo, forma un proceso post-articular bien desarrollado; la
region posteroventral esta ornamentada con pequefias estriaciones como en
Goulmimichthys y Rhacolepis (Forey, 1977 y Cavin, 2001); no se conoce el
retroarticular, posiblemente se encuentre excluido de la faceta articular de la

mandibula.

Serie circumorbital

El supraorbital es grande y de forma triangular, se expande en su region anterior,
en la region posterior se alarga y se curva ligeramente; se observa un pequeio
hueso en la parte inferior de la érbita que se identific6 como un anillo esclerético;
el diametro de la orbita es de 29 mm; no se observa el dermoesfendtico; el

infraorbital 1 [= lagrimal] esta roto, se observa solo un pequefio fragmento por lo
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gue no es posible determinar su extension; mientras que el infraorbital 2 (lo2) es
de forma rectangular; los tres infraorbitales subsecuentes 103, lo4, 105) se
encuentran libres y bien desarrollados posteriormente, y cubren completamente el
brazo ascendente del preopérculo y la parte anterior del opérculo; el 103 presenta
interdigitaciones, es mas ancho y de forma cuadrada, el o4 es mas angosto que el
o3, también presenta interdigitaciones, cubriendo al preopérculo, el 105 es ancho
y largo, cubre parte del opérculo, también presenta interdigitaciones; las
interdigitaciones de los infraorbitales 103, lo4, |05 abarcan mas de la mitad
posterior de los huesos. Generalmente, los paquirizodéntidos presentan
infraorbitales posteriores muy anchos y bien desarrollados, pero hasta ahora solo

se han observado interdigitaciones en Goulmimichthys y Pachyrhizodus.
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Figura 13. A) Fotografia y B) Dibujo del craneo, en vista lateral izquierda, del ejemplar
UAHMP-3851, perteneciente a una nueva especie del género Pachyrhizodus. Escala = 20

mm.

Serie del hiopalatino

La hiomandibula presenta una cabeza articular ancha; el cuadrado esta

incompletamente preservado.

Serie opercular

El preopérculo tiene forma de media luna, como en Pachyrhizodus, se encuentra

expandido posteroventralmente, el brazo dorsal no se observa con claridad

50

——
| —



Revisién de la familia Pachyrhizodontidae en México | Hernandez- Guerrero C.

porque esta cubierto por los infraorbitales, el canal preopércular presenta al menos
diez pequenas ramas, separadas y divididas; el opérculo esta incompleto, el borde
anterior es curvo, el borde posterior no es visible debido a que esta cubierto por
los huesos de la cintura pectoral, el interopérculo y el subopérculo no estan

preservados.

Cintura y aleta pectoral

El posttemporal se encuentra bien desarrollado, la prolongacidn posterior se
encuentra en contacto con el supracleitro; el cleitro es ancho y corto, el brazo
dorsal aparenta ser mas largo que el ventral, el borde dorso-posterior esta en
contacto con el supracleitro que es un hueso ancho y grande; la aleta pectoral esta
compuesta por 16 radios, el primer radio es mas ancho que los demas radios,
similar al de Pachyrhizodus. Esta caracteristica se ha usado como diagndstica

para Pachyrhizodus.

Cintura y aleta pélvica

El origen de la aleta pélvica se situa posterior al origen de la aleta dorsal, se
origina en la vértebra abdominal numero 41; posteriormente se observan
pequefios radiales, en la base de los radios se observan fragmentos de cartilago.

La aleta pélvica se compone de 12 radios.
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Figura 14. A) Fotografia y B) Dibujo, en vista lateral izquierda, del ejemplar UAHMP-3851,
perteneciente a una nueva especie de Pachyrhizodus. Escala = 20 mm.

Esqueleto axial

Presenta 74 vértebras, 46 abdominales y 28 caudales; los centros son tan largos
como altos; los arcos neurales son autégenos en la regién abdominal; la superficie
lateral de los centros abdominales esta ornamentada por estriaciones

longitudinales, no se observan los huesos epineurales.

Aleta dorsal

La aleta dorsal se origina a partir de la vértebra numero 32, no se observan los
pterigiéforos, pero se observan al menos 18 radios segmentados en la aleta

dorsal.
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Aleta anal

La aleta anal se origina a partir de la vértebra 47, la aleta es larga; se observan
dos pterigioforos anchos y al menos 11 radios ligeramente segmentados y

ramificados.

Esqueleto caudal

La aleta caudal se encuentra desplazada; el arco hemal del parahipural esta
fusionado con el primer centro preural; los hipurales 1 y 2 se encuentran
completamente fusionados; la placa hipural dorsal es ancha y es el resultado de la
fusién hipurales 3+4+5 como se observa en otras especies de Pachyrhizodus
(Stewart, 1899; Giersch, 2010), los hipurales dorsales y ventrales se fusionan en
su base, pero no se observa el centro ural 1; dos uroneurales grandes e
incompletos se observan arriba de los hipurales.

Los radios de la aleta caudal cubren parte de los hipurales, no se observan los
epurales; se notan al menos 34 radios en la aleta caudal segmentados y

ramificados, con no mas de 20 radios principales y diez procurrentes.
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Figura 15. A) Fotografia y B) Dibujo de la aleta caudal, en vista lateral izquierda, del
ejemplar UAHMP-3851. Escala: 20 mm
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DISCUSION TAXONOMICA

Se comparo la forma, tamafio y posicion de los huesos del craneo, esqueleto axial
y caudal del ejemplar UAHMP-3851 (Figuras 13 a 15) con otras especies del
género Pachyrhizodus (Figura 28). Se observa gran afinidad al género
Pachyrhizodus y a Goulmimichthys, ya que ambos géneros presentan
infraorbitales posteriores interdigitados muy anchos; asi como infraorbitales libres.
Se relaciona con Pachyrhizodus por presentar pterético no producido como una
espina dorsoposterior, una maxila con el borde dorsal recto, preopérculo
ligeramente expandido; un radio externo mas ancho que los demas radios en la
aleta pectoral, asi como radios de la aleta caudal que cubren parte de los
hipurales, fusién de los hipurales H1 y H2 y de los hipurales 3+4+5; ademas de
esta combinacion de caracteristicas, presenta infraorbitales muy desarrollados
llegando cubrir gran parte del opérculo.

Se descartdé del género Goulmimichthys, ya que la aleta caudal es mas
corta, la fusion de los hipurales no es igual a las que se presentan en este género.
La fusion que presenta los hipurales es caracteristica de las especies del género
Pachyrhizodus.

El ejemplar UAHMP-3851 es el primer ejemplar de la cantera Muhi,
perteneciente a la familia Pachyrhizodontidae que se encuentra completo, gracias
a esto se pudieron observar y comparar otras estructuras, principalmente la aleta

caudal.
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2.- ANALISIS FILOGENETICO

Caracteres del craneo

El analisis cladistico realizado con una matriz de 66 caracteres del craneo, en el
programa TNT (Goloboff et al., 2003, 2008) y a través de una busqueda heuristica,
dio como resultado 10 arboles igualmente parsimoniosos, con una longitud (L=208
pasos) e indice de consistencia IC= 0.435 y de retencion IR= 0.574,
respectivamente (Ver Anexo 3, Figura 18). Estos arboles fueron encontrados en
11,000 de las 100,000 réplicas, con lo cual se exploraron 1, 084, 051 re-arreglos.

En el consenso estricto (Figura 16) se muestra la conformacién de parte del
orden Crossognathiformes (Varasichthys + Apsopelix + Crossognathus +
Chongichthys + Tingitanichthys + Platinx + Nardopiscis + Greenwoodella +
Aquilopiscis + Elopopsis + Notelops + Goulmimichthys + Rhacolepis + Nuevo
género y especie A (UAHMP-600) + Michin REVISION + Pachyrhizodus
marathonensis + Pachyrhizodus dibleyi + Pachyrhizodus subulidens +
Pachyrhizodus magnus + Pachyrhizodus salmoneus + Pachyrhizodus sp. B
(UAHMP-3759) + Pachyrhizodus etayoi + Pachyrhizodus grawii + Pachyrhizodus
basalis + Pachyrhizodus megalops + Pachyrhizodus sp. C (UAHMP-3851) +
Pachyrhizodus sp. A (UAHMP-1205) + Pachyrhizodus caninus + Pachyrhizodus
minimus y de la familia Pachyrhizodontidae (Tingitanichthys + Platinx +
Nardopiscis + Greenwoodella + Aquilopiscis + Elopopsis + Notelops +
Goulmimichthys + Rhacolepis + Nuevo género y especie A (UAHMP-600) + Michin
REVISION + Pachyrhizodus marathonensis + Pachyrhizodus dibleyi +
Pachyrhizodus subulidens + Pachyrhizodus magnus + Pachyrhizodus salmoneus
+ Pachyrhizodus sp. B (UAHMP-3759) + Pachyrhizodus etayoi + Pachyrhizodus
grawii + Pachyrhizodus basalis + Pachyrhizodus megalops + Pachyrhizodus sp. C
(UAHMP-3851) + Pachyrhizodus sp. A (UAHMP-1205) + Pachyrhizodus caninus
+ Pachyrhizodus minimus).

En el mapeo de caracteres para el arbol de consenso de caracteres del
craneo (Figura 18), se observa la siguiente distribucién de sinapomorfias:
Leptolepis coryphaenoides: sin autapomorfias; NODO 1 Varasichthys presenta:
caracter 34(1): supracleitro con linea lateral principal emergida, en su mayoria en
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el margen posteroventral; caracter 35(1): post-supracleitro presente; caracter
36(1): cuatro o mas post-cleitros; caracter 38 (1): aleta anal puntiaguda presente;
caracter 39(1): aleta dorsal puntiaguda presente; caracter 51(1): angulo de
inclinaciéon de la hiomandibula con respecto al borde posterior de la 6rbita de 180°-
190°; caracter 54(2): distancia preorbital respecto a la longitud del craneo del 10-
20%. NODO 4 Apsopelix: presenta: caracter 15(1): articulacion
cuadradomandibular en la mitad anterior de la orbita; caracter 16 (0): articular
fusionado con angular y retroarticular; caracter 22(2): lo2 e lo3 fusionados;
caracter 38 (1): aleta anal puntiaguda presente; caracter 39(1): aleta dorsal
puntiaguda presente; caracter 54(2): distancia preorbital respecto a la longitud del
craneo del 10-20%; caracter 65(2): numero de infraorbitales (lo) igual a tres.
NODO 2 Crossognathus presenta: caracter 5(0): antorbital presente; caracter
44(2): infraorbitales posteriores con interdigitaciones; caracter 51(1): angulo de
inclinacién de la hiomandibula con respecto al borde posterior de la 6rbita de 200°-
210°. NODO 3 Chongichthys presenta caracter 40(1): margen posterior de la
maxila afilado; caracter 57(2): tres hileras de dientes en la mandibula inferior.
NODO 11 Tingitanichtys presenta caracter 18(1): aletas anal y dorsal bien
desarrolladas terminando posteriormente cerca del pedunculo caudal presente;
caracter 22(1): lo1 e lo2 fusionados; caracter 23(1): o4 e lo5 fusionados; caracter
26(1): basisfenoide ausente; caracter 35(1): postsupracleitro presente; caracter
40(1): margen posterior de la maxila afilado; caracter 53(2): longitud de la
supramaxila respecto a la longitud de la maxila de 50-60%. NODO 6 Platinx:
presenta caracter 15(1): articulacion cuadrado-mandibular en la mitad anterior de
la orbita; caracter 51(1): angulo de inclinacion de la hiomandibula con respecto al
borde posterior de la o6rbita de 200°-210°. NODO 13 Nardopiscis presenta:
caracter 32(1): margen frontal escavado a través de la espina del autoesfendético
presente. NODO 9 Greenwoodella: caracter 52(2): diametro de la érbita respecto
a la longitud del craneo de 40%. NODO 14 Aquilopiscis presenta caracter 9(1):
dientes en ectopterigoide presentes; caracter 54(2): distancia preorbital respecto a
la longitud del craneo de 10-20%; caracter 61(1): dientes del ectopterigoide

ornamentados presentes. NODO 8 Elopopsis: caracter 8(1): dientes en
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entopterigoide presentes; caracter 20(1): posttemporal bien desarrollado; caracter
51(2) angulo de inclinacion de la hiomandibula con respecto al borde posterior de
la orbita de 200°- 210°. NODO 5 Notelops: caracter 0(0) pterdtico con espina
dorsoposterior ausente; caracter 8(1): dientes en entopterigoide presentes;
caracter 16(2): articular no fusionado con angular y retroarticular; caracter 23(1):
lo4 e 105 fusionados; caracter 31(0): placa gular presente; caracter 39(1): aleta
dorsal puntiaguda presente; caracter 40(1): margen posterior de la maxila afilado;
caracter 57(2): tres a cuatro hileras de dientes en la mandibula inferior. NODO 10
Goulmimichthys: caracter 2(0): vdbmer con mas de dos dientes; caracter 45(1):
interdigitaciones de los infraorbitales posteriores extendiéndose a lo largo de todo
el infraorbital; caracter 50(1): dentario ornamentado presente; caracter 64(1):
primer pterigioforo de la aleta dorsal como estructura sola. NODO 7 Rhacolepis:
caracter 9(1): dientes en ectopterigoide presentes; caracter 10(0): premaxila con
un proceso ascendente desarrollado (notorio) presente; caracter 39(1): aleta
dorsal puntiaguda presente; caracter 40(1): margen posterior de la maxila afilado;
caracter 44(0): infraorbitales sin interdigitaciones. NODO 15 Nuevo género y
especie A (UAHMP-600): presenta los caracteres: 21(0): maxila con borde dorsal
curvo; caracter 22(1,3): lo1 e lo2 fusionados, 103, 104 e |05 fusionados formando
un hueso amplio; caracter 44(1): infraorbitales anteriores y posteriores con
interdigitaciones; caracter 45(1): interdigitaciones de los infraorbitales posteriores
extendiéndose a lo largo de todo el infraorbital; caracter 46(1): huesos del techo
craneano ornamentados presentes; caracter 47(1): supramaxila ornamentada
presente; caracter 48(1): premaxila ornamentada presente; caracter 49(1): maxila
ornamentada presente; caracter 51(2): angulo de inclinacién de la hiomandibula
con respecto al borde posterior de la orbita de 200°-210°; caracter 55(1):
prolongacion anteroventral del dentario presente y reducida. NODO 12 Michin
REVISION: caracter 20 (0): posttemporal pobremente desarrollado; caracter 42(0):
Infraorbitales posteriores 104 e 105 pequefios y no superponiéndose o ligeramente
superpuestos al margen anterior del preopérculo. NODO 25 Pachyrhizodus
marathonensis: caracter 23(1): o4 e lo5 fusionados. NODO 24 Pachyrhizodus

dibleyi: no aparecen autapomorfias. NODO 22 Pachyrhizodus subulidens:
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caracter 53(2): longitud de la supramaxila respecto a la longitud de la maxila del
50-60%. NODO 21 Pachyrhizodus magnus: sin autapomorfias. NODO 20
Pachyrhizodus salmoneus: caracter 52(2): diametro de la orbita respecto a la
longitud del craneo del 40%. NODO 17 Pachyrhizodus sp. B (UAHMP-3759):
caracter 11(1): longitud total de la premaxila menor del 10% del total de la longitud
de la mandibula superior presente; caracter 13(0): borde oral de la maxila cubierta
lateralmente por una lamina de hueso delgada y angosta ausente; caracter 33(1):
canal sensorial del preopérculo con numerosos tubulos en el brazo ventral,
alcanzando el margen ventral y ventroposterior del hueso presente. NODO 28
Pachyrhizodus etayoi: caracter 55(2): prolongacion anteroventral del dentario
presente y pronunciada. NODO 27 Pachyrhizodus grawii: caracter 52(0):
diametro de la orbita respecto a la longitud del craneo del 30%. NODO 23
Pachyrhizodus basalis: no hay autapomorfias. NODO 19 Pachyrhizodus
megalops: caracter 42(0): Infraorbitales posteriores lo4 e 105 pequefios y no
superponiéndose o ligeramente superpuestos al margen anterior del preopérculo.
NODO 18 Pachyrhizodus sp. C (UAHMP-3851): caracter 46(1): huesos del techo
craneano ornamentados presentes; caracter 49(1): maxila ornamentada presente.
NODO 16 Pachyrhizodus sp. A (UAHMP-1205): caracter 13(0): borde oral de la
maxila cubierta lateralmente por una lamina de hueso delgada y angosta ausente;
caracter 51(4): angulo de inclinacion de la hiomandibula con respecto al borde
posterior de la orbita de 220°-230°. NODO 29 Pachyrhizodus caninus: caracter
28(1): paraesfenoide largo extendiéndose posterior al basioccipital. NODO 26
Pachyrhizodus minimus: no hay autapomorfias.

El NODO 32 corresponde a la rama entre Apsopelix y Crossognathus: se
encuentra soportado por los caracteres: 11(1): longitud total de la premaxila menor
del 10% del total de la longitud de la mandibula superior presente; caracter 20(1):
posttemporal bien desarrollado; caracter 23(1): lo4 e |05 fusionados; caracter
29(1): supraorbital grande con una porcion anteroventral expandida presente;
caracter 37(1): aleta dorsal originada anterior a la aleta pélvica presente; caracter
41(1): dermoesfenstico muy grande y bien desarrollado.

59

——
| —



Revisién de la familia Pachyrhizodontidae en México | Hernandez- Guerrero C.

NODO 33 (Apsopelix + Crossognathus) + (Grupo hermano del NODO 34):
soportado por el caracter 10(1): Premaxila con un proceso ascendente
desarrollado (notorio) ausente; caracter 31(1): placa gular ausente; caracter 52(1):
didametro de la orbita respecto a la longitud del craneo del 20%; caracter 53(1):
longitud de la supramaxila respecto a la longitud de la maxila del 70-80%

NODO 34 (Chongichthys + NODO 37): soportado por los caracteres: 0(1):
pterético con espina dorsoposterior presente; caracter 15(2): articulacion
cuadrado-mandibular posterior a la érbita; caracter 56(1): diferente tamano de los
dientes a lo largo de la mandibula.

La familia Pachyrhizodontidae se encuentra en el NODO 37 que
corresponde al clado entre (Tingitanichthys + (Platinx + (Nardopiscis +
Greenwoodella))) + (Aquilopiscis + Elopopsis) + Notelops + Goulmimichthys
+ Rhacolepis + (Nuevo género y especie A (UAHMP-600) + Michin REVISION)
+ las especies de Pachyrhizodus: soportado por los caracteres: 5(1) antorbital
ausente; caracter 17(1): abertura posterior del canal sensorial mandibular lateral a
la porcion angular de la mandibula; caracter 51(1): angulo de inclinaciéon de la
hiomandibula con respecto al borde posterior de la érbita del 180°-190°.

NODO 39 corresponde a la rama entre (Tingitanichthys + (Platinx +
(Nardopiscis + Greenwoodella))) NODO 38): soportado por los caracteres, 27(1):
orbitoesfenoide grande; caracter 52(0): diametro de la érbita respecto a la longitud
del craneo del 30%.

NODO 38 corresponde al clado de (Platinx + (Nardopiscis + Greenwoodella)):
soportado por los caracteres: 3(1): margen frontal escavado a través de la espina
del autoesfenotico presente; caracter 56(2): sin dientes en las mandibulas superior
e inferior.

NODO 44 corresponde a la rama entre (Nardopiscis + Greenwoodella):
soportado por el caracter 24(1): dientes en la mandibula superior ausentes;
caracter 25(1): dientes en la mandibula inferior ausentes; caracter 54(1): distancia
preorbital respecto a la longitud del craneo del 50-60%; caracter 57(3): sin dientes.
NODO 36 corresponde al clado entre (Aquilopiscis + Elopopsis) + (NODO 35):

soportado por: caracter 21(1): maxila con borde dorsal recto; caracter 37(1): aleta
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dorsal originada anterior a la aleta pélvica presente; caracter 53(3): longitud de la
supramaxila respecto a la longitud de la maxila del 30-40%.

NODO 43 corresponde al clado entre (Aquilopiscis + Elopopsis): soportado por:
caracter 11(1): longitud total de la premaxila menor del 10% del total de la longitud
de la mandibula superior presente; caracter 52(2): diametro de la 6rbita respecto a
la longitud del craneo del 40%.

NODO 35 corresponde a la rama entre (Notelops + grupo hermano del NODO
42): soportado por el caracter 13(1): borde oral de la maxila cubierta lateralmente
por una lamina de hueso delgada y angosta presente; caracter 29(1): supraorbital
grande con una porcion anteroventral expandida presente; caracter 56(0) mismo
tamano de los dientes a lo largo de la mandibula.

NODO 42 corresponde a (Goulmimichthys + NODO 41): soportado por el
caracter 3(1): margen frontal escavado a través de la espina del autoesfenético
presente; caracter 32(1): region ventroposterior del preopérculo expandida
ampliamente; caracter 41(1): dermoesfenético muy grande y bien desarrollado;
caracter 42(1): infraorbitales posteriores 104 e |05 expandidos, superponiéndose al
margen anterior del preopérculo; caracter 44(2): solo infraorbitales posteriores
interdigitados.

NODO 41 corresponde al clado entre (((Rhacolepis + el grupo hermano
conformado por el Nuevo género y especie A (UAHMP-600) y Michin
REVISION)) + NODO 48): soportado por el caracter 20(1): posttemporal bien
desarrollado.

NODO 40 corresponde al clado (Rhacolepis + (Nuevo género y especie A
(UAHMP-600) + Michin REVISION)): soportado por el caracter 58(1): dientes de
la premaxila ornamentados presentes; caracter 60(1): dientes de la mandibula
inferior ornamentados presentes.

NODO 45 corresponde a la rama entre (Nuevo género y especie A (UAHMP-
600) + Michin REVISION): soportado por el caracter 13(0): borde oral de la maxila
cubierta lateralmente por una lamina de hueso delgada y angosta ausente;
caracter 29 (0): supraorbital grande con una porcion anteroventral expandida
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ausente; caracter 50(1): dentario ornamentado presente; caracter 54(2): distancia
preorbital respecto a la longitud del craneo del 10-20%.

El género Pachyrhizodus se encuentra en el NODO 48 formando una
politomia, contempla las especies (P. marathonensis + P. dibleyi + P.
subulidens + P. magnus + P. salmoneus + Pachyrhizodus sp. B (UAHMP-
3759) + (P. etayoi + P. grawii) + (P. basalis + P. megalops) + Pachyrhizodus
sp. C (UAHMP-3851) + Pachyrhizodus sp. A (UAHMP-1205 + P. caninus + P.
minimus: soportado por los caracteres 54(1): distancia preorbital respecto a la
longitud del craneo del 50-60%; caracter 55(2): prolongacién anteroventral del
dentario pronunciada.

NODO 51 corresponde al clado entre (Pachyrhizodus etayoi y P. grawii):
soportado por los caracteres 0(0): pterético con espina dorsoposterior ausente;
caracter 19(1): radio exterior de la aleta pectoral mas ancho que los demas
radios, presente; caracter 26(1): basisfenoide ausente; caracter 37(0): aleta dorsal
originada anterior a la aleta pélvica ausente.

NODO 49 corresponde a (Pachyrhizodus basalis + P. megalops): soportado por
el caracter 52(3): didametro de la 6rbita respecto a la longitud del craneo del 50%;
caracter 53(4): longitud de la supramaxila respecto a la longitud de la maxila del
10-20%.

NODO 47 corresponde al clado entre (Pachyrhizodus sp. C (UAHMP-3851) +
NODO 46): soportado por los caracteres 46(1): huesos del techo craneano
ornamentados presentes; caracter 49(1): maxila ornamentada presente.

NODO 46 corresponde al clado entre (Pachyrhizodus sp. A (UAHMP-1205 + P.
caninus + P. minimus): soportado por el caracter 52(0): diametro de la 6rbita
respecto a la longitud del craneo del 30%; caracter 54(0): distancia preorbital
respecto a la longitud del craneo del 30-40%.

NODO 50 corresponde al clado entre (Pachyrhizodus caninus + P. minimus):
soportado por los caracteres 43(0): anillo esclerético presente parcialmente
cerrado; caracter 54(2): distancia preorbital respecto a la longitud del craneo del
10-20%; caracter 55(1): prolongacién anteroventral del dentario reducida.
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Figura 16. Arbol de consenso estricto a partir de los 10 arboles obtenidos con la matriz de

caracteres del craneo. Numero en las ramas indica el nodo.
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Soporte de grupos

El soporte de grupos de re-muestreo con Bootstrap (Ver Anexo 3, Figura 20) del
cladograma completo indicd un apoyo del 14% del 100% respectivamente. De este
grupo destaca el clado conformado por Varasichthys + ((Apsopelix +
Crossognathus) + Notelops + (Aquilopiscis + Elopopsis) + Tingitanichthys +
Chongichthys) + Platinx + (Nardopiscis + Greenwoodella) + Goulmimichthys +
Rhacolepis + (Nuevo género y especie A (UAHMP-600) + Michin REVISION) + P.
marathonensis + P. dibleyi + P. subulidens + P. magnus + P. salmoneus +
Pachyrhizodus sp. B (UAHMP-3759) + P. etayoi + P. grawii + P. basalis + P.
megalops + Pachyrhizodus sp. C (UAHMP-385) + Pachyrhizodus sp. A (UAHMP-
1205) + P. caninus + P. minimus)) con un apoyo igual al 100%; posteriormente el
clado conformado por Nardopiscis + Greenwoodella con un 62%; P. caninus + P.
minimus con un apoyo del 56%. La rama Apsopelix + Crossognathus) + Notelops
+ (Aquilopiscis + Elopopsis) + Tingitanichthys + Chongichthys) + Platinx +
(Nardopiscis + Greenwoodella) + Goulmimichthys + Rhacolepis + (Nuevo género
y especie A (UAHMP-600) + Michin REVISION) + P. marathonensis + P. dibleyi +
P. subulidens + P. magnus + P. salmoneus + Pachyrhizodus sp. B (UAHMP-3759)
+ P. etayoi + P. grawii + P. basalis + P. megalops + Pachyrhizodus sp. C
(UAHMP-385) + Pachyrhizodus sp. A (UAHMP-1205) + P. caninus + P. minimus))
presenta un 44% de soporte y el clado de Apsopelix + Crossognathus presenta un
soporte 29%.

El clado conformado por Platinx + (Nardopiscis + Greenwoodella) presenta
un soporte del 24%; todas las especies de Pachyrhizodus presentan un soporte
del 18%. P. etayoi + P. grawii tiene un soporte de 13%, mientras que el clado
(Nuevo género y especie A (UAHMP-600) + Michin REVISION presenta un 12%
de soporte. Los clados Aquilopiscis + Elopopsis y Tingitanichthys + Chongichthys
con un apoyo del 6%.

Notelops + (Aquilopiscis + Elopopsis) + Tingitanichthys + Chongichthys) +
Platinx + (Nardopiscis + Greenwoodella) + Goulmimichthys + Rhacolepis +
(Nuevo género y especie A (UAHMP-600) + Michin REVISION) + P.

marathonensis + P. dibleyi + P. subulidens + P. magnus + P. salmoneus +
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Pachyrhizodus sp. B (UAHMP-3759) + P. etayoi + P. grawii + P. basalis + P.
megalops + Pachyrhizodus sp. C (UAHMP-385) + Pachyrhizodus sp. A (UAHMP-
1205) + P. caninus + P. minimus)) presenta un soporte del 4%.

Ademas con TNT 1.1 (Goloboff et al., 2008) se determiné el grado de
soporte o la robustez de las ramas empleando: el soporte absoluto de Bremer
(Felsenstein, 2004). Los valores del soporte se definieron como: “soporte débil”
valores de Bremer de 1-6, “soporte moderado” con valores entre 6-16, “soporte
bueno” con valores entre 17-22. Las relaciones de los géneros la familia
Pachyrhizodontidae y de algunos Crossognathiformes, se encuentran
moderadamente soportadas, con un valor de 9, conformando un grupo
monofilético. EI soporte de Bremer de las ramas se muestra en la Figura 21 del

Anexo 3.
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Caracteres del craneo y esqueleto axial

El analisis cladistico realizado a la matriz de 89 caracteres del craneo y esqueleto
axial, obtuvo 10 arboles (Ver Anexo 3, Figura 22) igualmente parsimoniosos con
una longitud (L=260 pasos) e indice de consistencia IC= 0.443 y de retencion IR=
0.541, respectivamente. Estos arboles fueron encontrados en 10,000 de las
100,000 réplicas, con lo cual se exploraron 1 24392 re-arreglos.

En el consenso estricto (Figura 17) se muestra se muestra la conformacion
de parte del orden Crossognathiformes (Varasichthys + Apsopelix +
Crossognathus + Chongichthys + Tingitanichthys + Platinx + Nardopiscis +
Greenwoodella + Aquilopiscis + Elopopsis + Notelops + Rhacolepis + Nuevo
género y especie A (UAHMP-600) + Michin REVISION + Goulmimichthys +
Pachyrhizodus marathonensis + Pachyrhizodus dibleyi + Pachyrhizodus basalis +
Pachyrhizodus subulidens + Pachyrhizodus magnus + Pachyrhizodus salmoneus
+ Pachyrhizodus megalops + Pachyrhizodus sp. B (UAHMP-3759) +
Pachyrhizodus etayoi + Pachyrhizodus grawii + Pachyrhizodus sp. C (UAHMP-
3851) + Pachyrhizodus sp. A (UAHMP-1205) + Pachyrhizodus caninus +
Pachyrhizodus minimus y de la familia Pachyrhizodontidae (Tingitanichthys +
Platinx + Nardopiscis + Greenwoodella + Aquilopiscis + Elopopsis + Notelops +
Rhacolepis + Nuevo género y especie A (UAHMP-600) + Michin REVISION +
Goulmimichthys + Pachyrhizodus marathonensis + Pachyrhizodus dibleyi +
Pachyrhizodus basalis + Pachyrhizodus subulidens + Pachyrhizodus magnus +
Pachyrhizodus salmoneus + Pachyrhizodus megalops + Pachyrhizodus sp. B
(UAHMP-3759) + Pachyrhizodus etayoi + Pachyrhizodus grawii + Pachyrhizodus
sp. C (UAHMP-3851) + Pachyrhizodus sp. A (UAHMP-1205) + Pachyrhizodus
caninus + Pachyrhizodus minimus). En el mapeo de caracteres para el arbol de
consenso de caracteres del craneo y esqueleto axial (Ver Anexo 3, Figura 23), se
observa la siguiente distribucion de sinapomorfias: NODO 1 Varasichthys
presenta: caracter 24(2): espina neural del centro preural 2 ausente; caracter
55(1): supracleitro con la linea lateral principal emergida en su mayoria en el
margen posteroventral; caracter 56(1): post-supracleitro presente; caracter 57(1):
nuamero de postcleitros cuatro o mas; caracter 59(1): aleta anal puntiaguda
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presente; caracter 60(1): aleta dorsal puntiaguda presente; caracter 75(2):
distancia preorbital respecto a la longitud del craneo del 10-20%. NODO 4
Apsopelix presenta los caracteres: 15(1): articulacién cuadrado-mandibular en la
mitad anterior de la ¢rbita; caracter 16(0): articular fusionado con el angular y
retroarticular; caracter 43(2): infraorbitales 102 e 103 fusionados; caracter 59(1):
aleta anal puntiaguda presente; caracter 60(1): aleta dorsal puntiaguda; caracter
75(2): distancia preorbital respecto a la longitud del craneo del 10-20%; caracter
86(2): numero de infraorbitales, tres. NODO 2 Crossognathus: caracter 5(0):
antorbital presente; caracter 19(1): centros abdominales con arcos neurales
fusionados excepto los primeros; caracter 20(1): asociacion de los ultimos huesos
epineurales con vértebras caudales; caracter 33(0): hipural 10 ausente; caracter
34(0): hipural 9 presente; caracter 35(0): hipural 8 presente; caracter 65(2): solo
los infraorbitales posteriores con interdigitaciones. NODO 3 Chongichthys:
caracter 78(2): tres hileras de dientes en la mandibula inferior. NODO 11
Tingitanichthys: caracter 18(1): aletas anal y dorsal largas, terminando
posteriormente cerca del pedunculo caudal presente; caracter 43(1): lo1 e lo2
fusionados; caracter 47(1): basisfenoide ausente; caracter 56(1): post-supracleitro
presente; caracter 74(2): longitud de la supramaxila respecto a la longitud de la
maxila de 50-60%; caracter 87(2): autocentro vertebral grueso y liso. NODO 6
Platinx: caracter 15(1): articulaciéon cuadrado-mandibular en la mitad anterior de la
oOrbita; caracter 20(1): asociacion de los ultimos huesos epineurales con vértebras
caudales; caracter 72(2): angulo de inclinacion de la hiomandibula con respecto al
borde posterior de la orbita del 200°-210°. NODO 13 Nardopiscis: caracter 53(1):
region ventroposterior del preopérculo expandida ampliamente. NODO 9
Greenwoodella: caracter 73(2): diametro de la érbita respecto a la longitud del
craneo del 40%. NODO 14 Aquilopiscis: caracter 9(1): dientes en ectopterigoide
presentes; caracter 25(1): numero de epurales tres a cuatro; caracter 37(1): hipural
6 ausente; caracter 38(0): hipurales 1 y 2 no fusionados; caracter 75(2): distancia
preorbital respecto a la longitud del craneo del 10-20%; caracter 82(1): dientes del
ectopterigoide ornamentados presentes. NODO 8 Elopopsis: caracter 8(1):

dientes en entopterigoide presentes; caracter 40(1): posttemporal bien
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desarrollado; caracter 41(1): radios de la aleta caudal cruzan los hipurales
ventrales en un angulo perpendicular; caracter 72(2): angulo de inclinacién de la
hiomandibula con respecto al borde posterior de la érbita del 200°-210°. NODO 5
Notelops: caracter 0(0): pterético con espina dorsoposterior ausente; caracter
16(2): articular no se fusiona con angular y retroarticular; caracter 22(0)
hipurapofisis ausente; caracter 44(1): o4 e o5 fusionados; caracter 52(0): placa
gular presente; caracter 59(1): aleta anal puntiaguda presente; caracter 60(1):
aleta dorsal puntiaguda presente; caracter 78(2) tres o cuatro hileras de dientes en
la mandibula inferior. NODO 7 Rhacolepis: caracter 2(1): vomer con dos dientes;
caracter 8(1): dientes en entopterigoide presentes; caracter 24(0): espina neural
del centro preural 2 mas corta que la espina neural del preural 3; caracter 30(1):
uroneural 3 ausente; caracter 80(1): dientes de la maxila ornamentados presentes.
NODO 15 Nuevo género y especie A (UAHMP-600): caracter 42(0): maxila con
borde dorsal curvo; caracter 43(1,3): lo1 e lo2 fusionados, 103, o4 e lo5
fusionados, formando un hueso amplio; caracter 65(1): infraorbitales anteriores y
posteriores con interdigitaciones; caracter 66(1): interdigitaciones de los
infraorbitales posteriores extendiéndose a lo largo de todo el infraorbital; caracter
67(1): huesos del techo craneano ornamentados presentes; caracter 68(1):
supramaxila ornamentada presente; caracter 69(1): premaxila ornamentada
presente; caracter 70(1): maxila ornamentada presente; caracter 72(2): angulo de
inclinacion de la hiomandibula con respecto al borde posterior de la érbita 200°-
210°; caracter 76(1): prolongacion anteroventral del dentario presente, reducida;
caracter 80(1): dientes de la maxila ornamentados presentes. NODO 12 Michin
REVISION: caracter 40(0): postttemporal pobremente desarrollado; caracter 63(0):
Infraorbitales posteriores 4 y 5 pequenos y no superponiéndose o ligeramente
superpuestos al margen anterior del preopérculo. NODO 10 Goulmimichthys:
caracter 2(0): vomer con mas de dos dientes; caracter 30(1): uroneural 3 ausente;
caracter 66(1): interdigitaciones de los infraorbitales posteriores extendiéndose a
lo largo de todo el infraorbital; caracter 85(1): primer pterigiéforo de la aleta dorsal
como estructura sola. NODO 25 Pachyrhizodus marathonensis: caracter 44(1):

lo 4 y e 105 fusionados; caracter 74(3): longitud de la supramaxila respecto a la
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longitud de la maxila del 30-40%. NODO 24 Pachyrhizodus dibleyi: no aparecen
autapomorfias. NODO 23 Pachyrhizodus basalis: caracter 77(1): tamafo
diferente de los dientes a lo largo de la mandibula. NODO 22 Pachyrhizodus
subulidens: caracter 74(2): longitud de la supramaxila respecto a la longitud de la
maxila del 50-60%. NODO 21 Pachyrhizodus magnus: sin autapomorfias. NODO
20 Pachyrhizodus salmoneus: caracter 73(2) diametro de la érbita respecto a la
longitud del craneo del 40%. NODO 19 Pachyrhizodus megalops: caracter 63(0):
Infraorbitales posteriores 104 e 105 pequefios y no superponiéndose o ligeramente
superpuestos al margen anterior del preopérculo; caracter 72(0): angulo de
inclinacién de la hiomandibula con respecto al borde posterior de la érbita del
160°-170°; caracter 73(3): diametro de la érbita respecto a la longitud del craneo
del 50%; caracter 77(1): tamano diferente de los dientes a lo largo de la
mandibula. NODO 17 Pachyrhizodus sp. B (UAHMP-3759): caracter 11(1):
longitud total de la premaxila menor del 10% del total de la longitud de la
mandibula superior presente; caracter 13(0): borde oral de la maxila cubierta
lateralmente por una lamina de hueso delgada y angosta ausente; caracter 54(1):
canal sensorial del preopérculo con numerosos tubulos en el brazo ventral,
alcanzando el margen ventral y ventroposterior del hueso presente; caracter 73(3):
diametro de la orbita respecto a la longitud del craneo del 50%; caracter 75(1):
distancia preorbital respecto a la longitud del craneo del 50-60%; caracter 76(2):
prolongacion anteroventral del dentario presente. NODO 28 Pachyrhizodus
etayoi: caracter 77(1): tamafo diferente de los dientes a lo largo de la mandibula.
NODO 27 Pachyrhizodus grawii: caracter 73(0): diametro de la érbita respecto a
la longitud del craneo del 30%. NODO 18 Pachyrhizodus sp. C (UAHMP-3851):
caracter 67(1): huesos del techo craneano ornamentados presentes; caracter
70(1): maxila ornamentada presente; caracter 76(2): prolongacién anteroventral
del dentario reducida. NODO 16 Pachyrhizodus sp. A (UAHMP-1205): caracter
13(0): borde oral de la maxila cubierta lateralmente por una lamina de hueso
delgada y angosta ausente; caracter 72(4): angulo de inclinacion de la
hiomandibula con respecto al borde posterior de la érbita de 220°-230°. NODO 29

Pachyrhizodus caninus: caracter 49(1). paraesfenoide largo extendiéndose
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posterior al basioccipital; caracter 73(2): diametro de la érbita respecto a la
longitud del craneo del 40%. NODO 26 Pachyrhizodus minimus: no hay
autapomorfias.

Parte del orden Crossognathiformes se encuentra en el NODO 31 y
corresponde al clado entre (Varasichthys y NODO 33 (otros
Crossognathiformes): sin sinapomorfias.

NODO 33 corresponde a la rama entre (Apsopelix + Crossognathus) + (NODO
34) soportado por los caracteres: 10(1): premaxila con un proceso ascendente
desarrollado (notorio) ausente; caracter 26(1): uroneural 7 ausente; caracter 52(1):
placa gular ausente; caracter 74(1): longitud de la supramaxila respecto a la
longitud de la maxila del 70-80%.

NODO 32 corresponde a la rama entre (Apsopelix + Crossognathus): soportado
por: caracter 11(1): longitud total de la premaxila menor del 10% del total de la
longitud de la mandibula superior presente; caracter 40(1): posttemporal bien
desarrollado; caracter 50(1): supraorbital grande con una porcién anteroventral
expandida presente; caracter 58(1): aleta dorsal originada anterior a la aleta
pélvica presente.

NODO 34 corresponde a la rama entre (Chongichthys y el NODO 38), soportado
por los caracteres: 0(1): pterdtico con espina dorsoposterior presente; caracter
15(2): articulacion cuadrado-mandibular posterior a la 6rbita y caracter 77(1):
tamano diferente de los dientes a lo largo de la mandibula.

La familia Pachyrhizodontidae se encuentra en el NODO 38 que corresponde al
clado de (Tingitanichthys + (Platinx + (Nardopiscis + Greenwoodella)+
Aquilopiscis + Elopopsis + Notelops + Rhacolepis + (Nuevo género y especie
A (UAHMP-600) + Michin REVISION) + Goulmimichthys + las especies de
Pachyrhizodus soportado por el caracter 5(1): antorbital ausente.

NODO 37 corresponde al clado del ((Platinx + (Nardopiscis + Greenwoodella) +
su grupo hermano el NODO 36): soportado por el caracter 4(1): septo interorbital
ausente; caracter 22(1): hipurapofisis presente; caracter 24(1): espina neural del
centro preural 2 del mismo tamano (largo) de la PU3.
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NODO 39 corresponde al clado de ((Platinx + (Nardopiscis + Greenwoodella)):
soportado por el caracter 3(1): margen frontal escavado a través de la espina del
autoesfenadtico presente; caracter 77(2): sin dientes en las mandibulas superior e
inferior.

NODO 42 corresponde a la rama de (Nardopiscis + Greenwoodella): soportado
por los caracteres: 45(1): dientes en la mandibula superior ausentes; caracter
46(1): dientes en la mandibula inferior ausentes; caracter 75(1): distancia
preorbital respecto a la longitud del craneo 50-60%; caracter 78(3): sin dientes.
NODO 36 corresponde a la rama de (Aquilopiscis + Elopopsis) + (NODO 35):
soportado por los caracteres: 21(0): huesos epipleurales ausente; caracter 43(2):
lo2 e lo3 fusionados; caracter 74(3): longitud de la supramaxila respecto a la
longitud de la maxila de 30-40%.

NODO 41 corresponde al clado (Aquilopiscis + Elopopsis). soportado por:
caracter 11(1): longitud total de la premaxila menor del 10% del total de la longitud
de la mandibula superior presente; caracter 32(1): uroneural 1 (UN1) alcanza el
PU2; caracter 73(2): diametro de la érbita respecto a la longitud del craneo del
40%.

NODO 35 corresponde al clado de Notelops + su grupo hermano conformado
por el NODO 40: soportado por los caracteres: 13(1): borde oral de la maxila
cubierta lateralmente por una lamina de hueso delgada y angosta presente;
caracter 50(1): supraorbital grande con una porcion anteroventral expandida
presente; caracter 63(1): infraorbitales posteriores 104 e 105 expandidos,
superponiéndose al margen anterior del preopérculo; caracter 77(0): mismo
tamarno de los dientes a lo largo de la mandibula.

NODO 40 corresponde a la rama de (Rhacolepis + NODO 44): soportado por los
caracteres: 3(1): margen frontal escavado a través de la espina del autoesfendético
presente; caracter 40(1): postttemporal bien desarrollado; caracter 53(1): region
ventroposterior del preopérculo expandida ampliamente; caracter 55(1):
supracleitro con la linea lateral principal emergida en su mayoria en el margen

posteroventral.

71

——
| —



Revisién de la familia Pachyrhizodontidae en México | Hernandez- Guerrero C.

NODO 44 corresponde a la rama de ((Nuevo género y especie A (UAHMP-600)
+ Michin REVISION) + NODO 43): soportado por los caracteres, 57(2) sin
postcleitros, caracter 65(2) solo los infraorbitales posteriores con interdigitaciones,
caracter 73(1) diametro de la érbita respecto a la longitud del craneo del 20%.
NODO 45 corresponde a Nuevo género y especie A (UAHMP-600) + Michin
REVISION: soportado por los caracteres: 13(0): borde oral de la maxila cubierta
lateralmente por una lamina de hueso delgada y angosta ausente; 50(0):
supraorbital grande con una porcion anteroventral expandida ausente.

NODO 43 corresponde a Goulmimichthys + Politomia de las especies de
Pachyrhizodus NODO 48: soportado por el caracter 32(0): uroneural 1 (UN1)
alcanza el centro preural 4 o 3.

El género Pachyrhizodus se encuentra en el NODO 48, corresponde a una
politomia y se encuentra soportado por los caracteres: 0(0): pterético con espina
dorsoposterior ausente; caracter 39(1): radio exterior de la aleta pectoral mas
ancho que los demas radios presente; caracter 58(0): aleta dorsal originada
anterior a la aleta pélvica ausente; caracter 64(0): anillo esclerético presente,
parcialmente cerrado; caracter 76(1): prolongacion anteroventral del dentario
presente.

NODO 50 corresponde a Pachyrhizodus etayoi + Pachyrhizodus grawii
soportado por el caracter 49(1): paraesfenoide largo, alcanzando el margen
posterior del basioccipital; caracter 74(3): longitud de la supramaxila respecto a la
longitud de la maxila del 30-40%; caracter 75(0): distancia preorbital respecto a la
longitud del craneo del 30-40%.

NODO 47 corresponde al clado de Pachyrhizodus sp. C (UAHMP-3851) + y
NODO 46 ((Pachyrhizodus sp. A (UAHMP-1205) + (Pachyrhizodus caninus +
Pachyrhizodus minimus)): soportado por el caracter 67(1): huesos del techo
craneano ornamentados presentes; caracter 70(1): maxila ornamentada presente;
caracter 76(2): prolongacion anteroventral del dentario presente.

NODO 49 corresponde al clado de (Pachyrhizodus caninus + Pachyrhizodus
minimus): soportado por el caracter 68(1): supramaxila ornamentada presente;

caracter 69(1): premaxila ornamenta presente.
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Soporte de grupos
El soporte de grupos de re-muestreo con Bootstrap (Ver Anexo 3, Figura 24)

indicé un apoyo de 10.0% del 100% respectivamente. De este grupo destaca el
clado conformado por Varasichthys + ((Apsopelix + Crossognathus) +
Chongichthys + Tingitanichthys + Goulmimichthys + Rhacolepis + Notelops +
(Nuevo género y especie A: UAHMP-600) + Michin REVISION) + (Aquilopiscis +
Elopopsis) +) Platinx + (Nardopiscis + Greenwoodella) + P. marathonensis + P.
dibleyi + P. subulidens + P. magnus + P. salmoneus + Pachyrhizodus sp. B
(UAHMP-3759) + P. etayoi + P. grawii + P. basalis + P. megalops +
Pachyrhizodus sp. C (UAHMP-385) + Pachyrhizodus sp. A (UAHMP-1205) + P.
caninus + P. minimus)) con un apoyo igual al 100%; posteriormente el clado
conformado por Nardopiscis + Greenwoodella con un 68%; P. caninus + P.
minimus con un apoyo igual al 53%. El clado conformado por Apsopelix +
Crossognathus) + Chongichthys + Tingitanichthys + Goulmimichthys + Rhacolepis
+ Notelops + (Nuevo género y especie A: UAHMP-600) + Michin REVISION) +
(Aquilopiscis + Elopopsis) +) Platinx + (Nardopiscis + Greenwoodella) + P.
marathonensis + P. dibleyi + P. subulidens + P. magnus + P. salmoneus +
Pachyrhizodus sp. B (UAHMP-3759) + P. etayoi + P. grawii + P. basalis + P.
megalops + Pachyrhizodus sp. C (UAHMP-385) + Pachyrhizodus sp. A (UAHMP-
1205) + P. caninus + P. minimus)) presenta el 49% de soporte.

El 30% de soporte lo tiene el clado de (Chongichthys + Tingitanichthys +
Goulmimichthys + Rhacolepis + Notelops + (Nuevo género y especie A: UAHMP-
600) + Michin REVISION) + (Aquilopiscis + Elopopsis) +) Platinx + (Nardopiscis +
Greenwoodella) + P. marathonensis + P. dibleyi + P. subulidens + P. magnus + P.
salmoneus + Pachyrhizodus sp. B (UAHMP-3759) + P. etayoi + P. grawii + P.
basalis + P. megalops + Pachyrhizodus sp. C (UAHMP-385) + Pachyrhizodus sp.
A (UAHMP-1205) + P. caninus + P. minimus). La rama de Apsopelix +
Crossognathus presenta el 27% de apoyo. El 19% de soporte lo presenta Platinx +
(Nardopiscis + Greenwoodella), y la politomia de las especies de Pachyrhizodus

tiene el 17% de apoyo; el clado entre P. etayoi + P. grawii tiene el 16% de soporte
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y Aquilopiscis + Elopopsis un 15%; la rama conformada por Nuevo género vy
especie A (UAHMP-600) + Michin REVISION tienen el 12%.

El clado conformado por (Tingitanichthys + Goulmimichthys + Rhacolepis +
Notelops + (Nuevo género y especie A: UAHMP-600) + Michin REVISION) +
(Aquilopiscis + Elopopsis) +) Platinx + (Nardopiscis + Greenwoodella) + P.
marathonensis + P. dibleyi + P. subulidens + P. magnus + P. salmoneus +
Pachyrhizodus sp. B (UAHMP-3759) + P. etayoi + P. grawii + P. basalis + P.
megalops + Pachyrhizodus sp. C (UAHMP-385) + Pachyrhizodus sp. A (UAHMP-
1205) + P. caninus + P. minimus) tienen el 7% de apoyo, el clado P. basalis + P.
megalops tienen el 3% de soporte.

De igual manera, con TNT 1.1 (Goloboff et al., 2008) se determiné el grado
de soporte de las ramas empleando: el soporte absoluto de Bremer (Felsenstein,
2004). Los valores del soporte se definieron como: “soporte débil” valores de
Bremer de 1-6, “soporte moderado” con valores entre 6-16, “soporte bueno” con
valores entre 17-22.

Las relaciones de los géneros la familia Pachyrhizodontidae y de algunos
Crossognathiformes se encuentran moderadamente soportadas con un valor de 11,

conformando un grupo monofilético que se muestra en la Figura 25 del Anexo 3.
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COMPARACION ENTRE ANALISIS

La comparacion entre los dos analisis cladisticos (craneo y craneo + esqueleto
axial) mostré que la relacién entre algunos taxones se mantiene; este es el caso
de los grupos conformados por: Apsopelix + Crossognathus; Chongicthys +
(((Tingitanichthys + (Platinx + (Nardopiscis + Greenwoodella))); Aquilopiscis +
Elopopscis, Nuevo género A (UAHMP-600) y Michin REVISION) y Pachyrhizodus
sp. C (UAHMP-3851) + ((Pachyrhizodus sp. A (UAHMP- 1205) + (Pachyrhizodus
caninus + Pachyrhizodus minimus)).

En el analisis de caracteres de craneo, el taxdn Pachyrhizodus sp. B
(UAHMMP- 3759), se encuentra mas relacionado con Pachyrhizodus salmoneus.
En el analisis de caracteres de craneo y esqueleto axial, Pachyrhizodus sp. B
(UAHMMP- 3759) se relaciona con Pachyrhizodus megalops. Sin embargo, el
clado que corresponde a Rhacolepis + Nuevo género A (UAHMP-600) y Michin
REVISION) en el analisis de craneo se encuentra cercanamente relacionado con
las especies de Pachyrhizodus, mientras que en el analisis de craneo y esqueleto

axial este mismo clado se encuentra relacionado con Goulmimichthys.
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DISCUSION

El analisis filogenético, junto con la descripcion taxondmica de los peces
de la familia Pachyrhizodontidae, de la cantera Muhi, indican la presencia de
cuatro diferentes taxones, uno correspondiente a un nuevo género y tres nuevas
especies de Pachyrhizodus en el centro de México y en el oeste del mar de Tetis,
los cuales estan relacionados con Michin, Rhacolepis, Pachyrhizodus, vy
Goulmimichthys.

Tradicionalmente, la familia Pachyrhizodontidae ha sido situada en el
suborden Pachyrhizodontoidei (Applegate, 1970; Taverne 1989; Cavin, 2001),
junto con la familia Notelopidae, considerada como un grupo plesiomorfico.

Forey (1977) consider6 al orden Pachyrhizodontoidei como Teleostei
incertae sedis; sin embargo, Taverne (1989) agrupé a las familias
Pachyrhizodontidae y Crossognathidae en el orden Crossognathiformes; propuso
a este orden como grupo hermano de Clupeomorpha-Euteleostei y consideré a los
géneros Notelops, Rhacolepis y Pachyrhizodus como un grupo moncofilético, por
las caracteristicas compartidas en los huesos circumorbitales y en el esqueleto
caudal.

Maisey y Blum en 1991, rechazaron la moncfilia de los paquirizodéntidos y
establecieron sinapomorfias compartidas con Paraelops (taxon extinto) +
paquirizodontidos + noteldpidos, y consideraron a estos tres taxones como
Elopomorpha incertae sedis. Por otro lado, Cavin (2001, 2005) hizo énfasis en que
los paquirizodontoides y los paquirizodontidos no tienen relacion con
Elopomorpha, mas bien son Clupeocephala sensu estricto y Euteleostei primitivos.

Cumba y Murray en 2008, realizaron un analisis filogenético donde
muestran que la familia Pachyrhizodontidae es monofilética, y utilizaron los
caracteres propuestos por Cavin (2001); no obstante, no incluyen en este analisis
al Greenwoodella, Michin y Nardopisiscis, géneros pertenecientes a la familia.

En el analisis cladista aqui realizado con los taxones pertenecientes a la
familia Pachyrhizodontidae, de acuerdo con Cavin (2001), Alvarado-Ortega et al.

(2008), Cumbaa y Murray (2008) y Taverne (2008), se incluyeron: Rhacolepis
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Agassiz, 1841; Pachyrhizodus Dixon, 1850; Elopopsis Heckel, 1856;
Greenwoodella Taverne, 1973; Platinx Taverne, 1980; Goulmimichthys Cavin
1995; Tingitanichthys Taverne, 1996; Michin Alvarado-Ortega, de Mayrinck y Brito,
2008; Nardopiscis Taverne 2008 y Aquilopiscis Cumbaa y Murray 2008; asi como
a algunos taxones hermanos que forman el orden Crossognathiformes
(Varasichthys Arratia, 1982; Crossognathus Cavin, 2005; Chongichthys Arratia,
1981; Apsopelix Yabumoto, 2012; Notelops Forey, 1977). Asimismo, algunos
caracteres modificados de estudios previos de Goulmimichthys arambourgi (Cavin,
2001) y de Crossognathiformes (Arratia, 2008; Arratia y Tischlinger, 2010), fueron
utilizados.
Los estudios filogenéticos de Cavin (2001), Arratia (2008), Cumba y
Murray (2008) y Arratia y Tischlinger (2010), contemplan algunos de los géneros
de la familia Pachyrhizodontidae mencionados arriba. Sin embargo, en ninguno de
estos andlisis se incluye a Greenwoodella y a Platinx, debido principalmente a la
falta de informacion de estos taxones. Cavin (2001) menciona que posiblemente
al afiadir a Platinx en un andlisis filogenético de la familia Pachyrhizodontidae, se
podria influir en la conformacion de otros taxones, por lo que no lo toma en cuenta.
De acuerdo con los resultados del analisis filogenético realizado en este
trabajo, la familia Pachyrhizodontidae como un grupo monofilético conformado por
12 taxones. Las relaciones filogenéticas entre los taxones son similares a las
propuestas por Cavin (2001) y por Cumbaa y Murray (2008), con excepcion de la
presencia de Notelops dentro de la familia Pachyrhizodontidae en los analisis
realizados en este trabajo. En los analisis previos de Cavin (2001) y Cumbaa y
Murray (2008), Notelops (Notelopidae) es grupo hermano de Pachyrhizodontidae,
como el suborden Pachyrhizodontoidei, y Notelops aparece mas relacionado con
Rhacolepis y Goulmimichthys. Posiblemente, la inclusion de Notelops dentro de la
familia Pachyrhizodontidae en el analisis aqui realizado, se deba a la falta de
algunos caracteres que no se tomaron en cuenta, por ejemplo: parietales unidos o
medianamente unidos lateralmente y no separados por el supraoccipital; esta es
una caracteristica diagnostica la familia Notelopidae que no se incluyd por no ser
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informativa para establecer hipotesis de interrelacion entre la familia
Pachyrhizodontidae.

El arbol de consenso estricto obtenido en el analisis de caracteres del
craneo y del craneo y esqueleto axial, mostr6 como nuevo género de la familia
Pachyrhizodontidae al ejemplar UAHMP-600, quien es grupo hermano de Michin
REVISION, con base en los caracteres: 21(0): maxila con borde dorsal curvo;
caracter 22(1,3): lo1 y e lo2 fusionados; caracter 23(3) 103, l04 e 105 fusionados
formando un hueso amplio; caracter 44(1): infraorbitales anteriores y posteriores
con interdigitaciones; caracter 45(1): interdigitaciones de los infraorbitales
posteriores extendiéndose a lo largo de todo el infraorbital; caracter 46(1): huesos
del techo craneano ornamentados presentes; caracter 47(1): supramaxila
ornamentada presente; caracter 48(1): premaxila ornamentada presente; caracter
49(1): maxila ornamentada presente; caracter 51(2): angulo de inclinacion de la
hiomandibula con respecto al borde posterior de la 6rbita de 200°-210°; caracter
55(1): prolongacion anteroventral del dentario presente y reducida. Este clado se
encuentra estrechamente relacionado con Rhacolepis, Goulmimichthys vy
Pachyrhizodus, soportados por los caracteres 3(1) margen frontal escavado a
través de la espina del autoesfendtico presente, caracter 40(1) posttemporal bien
desarrollado, caracter 53(1) region ventroposterior del preopérculo expandida
ampliamente.

Por otro lado, los taxones Pachyrhizodus sp B. (UAHMP-3759),
(Pachyrhizodus sp C. (UAHMP-3851) + (Pachyrhizodus sp. A (UAHMP-1205))
soportado por los caracteres 0(0) pterético con espina dorsoposterior ausente,
caracter 39(1) radio exterior de la aleta pectoral mas ancho que los demas radios
presente, caracter 58(0) aleta dorsal originada anterior a la aleta pélvica ausente,
caracter 64(0) anillo esclerético presente, parcialmente cerrado y caracter 76(1)
prolongacion anteroventral del dentario presente, prolongada; situandolos dentro
de Pachyrhizodus como nuevas especies.

El clado conformado por Pachyrhizodus sp. C: UAHMP-3851 +
Pachyrhizodus sp. A: UAHMP-1205 se ubica dentro de Pachyrhizodus y aparece
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como grupo hermano de Pachyrhizodus caninus y de Pachyrhizodus minimus por
la presencia de ornamentaciones en la premaxila, maxila y dentario.

El consenso estricto de los caracteres del craneo y craneo y esqueleto
axial muestra una politomia de las especies de Pachyrhizodus y mas del 50% de
datos faltantes debido principalmente a la naturaleza fragmentaria de los taxones y
a que la anatomia postcranial esta incompleta, en consecuencia, algunos
caracteres no se conocen y en el analisis filogenético se codificaron con un signo
de interrogacién en la matriz de datos (Anexo 2). En este sentido, se propone
revisar los caracteres de cada una de la especies y corroborar la validez de las
mismas, ademas de buscar caracteristicas que ayuden a establecer su
asignacion.

A pesar de que en los analisis realizados con la cabeza y esqueleto axial
no se obtuvo la misma topologia, es evidente que el clado conformado por el
Nuevo género y especie A (UAHMP-600) y Michin REVISION se conserva en
ambos analisis. Asimismo, las especies de Pachyrhizodus sp. B (UAHMP-3759),
Pachyrhizodus sp. C (UAHMP-3851) y Pachyrhizodus sp. A (UAHMP-1205), se
muestran como nuevas especies de Pachyrhizodus.

Los taxones basales de Pachyrhizodontidae que se mantienen en ambos analisis
son: Tingitanichthys + (Platinx + (Nardopiscis + Greenwoodella)), soportados por el
caracter 5(1): antorbital ausente.

Los resultados del analisis cladistico de este estudio sugieren que la
topologia resultante de los caracteres del craneo se encuentra mas soportada; ya
que existe mayor informacién de la morfologia del craneo, de los taxones
estudiados y las relaciones que se muestran en esta topologia son consistentes
con los resultados taxondmicos, especialmente en los clados que corresponden a
los taxones de la cantera Muhi (UAHMP-600, UAHMP-3759, UAHMP-3851 vy
UAHMP-1205).

En los analisis realizados de los caracteres del craneo y del craneo y
esqueleto axial, se observa que el taxdn Platinx es grupo hermano de Nardopiscis

y Greenwoodella y se ubica casi en la base de la familia Pachyrhizodontidae.
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Ademas este clado se mantiene en ambos analisis, soportado por la ausencia de
dientes en la premaxila, maxila y dentario.

Las topologias de los estudios mencionados en parrafos anteriores, se
asemejan a los resultados presentados en este estudio, esencialmente en las
relaciones filogenéticas de los taxones Rhacolepis, Goulmimichthys vy
Pachyrhizodus, que se muestran como grupos hermanos.

Por otro lado, se observa que existen mas similitudes en la topologia de
del analisis filogenético de este estudio, con el realizado por Arratia y Tischlinger
(2010).

Al comparar la topologia de Cavin (2001, fig. 17B) con el analisis de
caracteres del craneo del presente estudio, no se observan similitudes, esto puede
deberse a que los taxones utilizados por Cavin, son peces fosiles y recientes y a
que contempla solo a Crossognathidae como parte del grupo externo.

En analisis de esqueleto caudal realizado por Cavin (2001) y el analisis
filogenético de este estudio muestran que las relaciones entre los taxones no
estan claramente establecidas y por tanto se observan politomias; esto debido
fundamentalmente a la escasa o nula informacion sobre las estructuras
anatémicas del esqueleto axial, ya que los paquirizodéntidos y crossognatidos
estan especialmente representados en el registro fosil por el craneo.

Como resultado de la revision taxondmica de los ejemplares asignados a
Michin csernai de la cantera Tlayua y de Pachyrhizodus caninus y P. minimus de
Kansas, se encontraron caracteres que no habian sido descritos con anterioridad y
que se utilizaron en este trabajo; entre éstos se encuentra la ornamentacion de los
dientes y del techo craneano y las interdigitaciones de los infraorbitales.

Por otro lado, es necesario realizar una revision taxondmica exhaustiva de
los paquirizidontidos de otras localidades del mundo y sobre todo de los
ejemplares tipo depositados en otros museos de México y del mundo, ya que en
este trabajo se detectd que existen inconsistencias en ciertos caracteres de
algunas especies descritas con anterioridad, tal es el caso de Michin scernai. Los
ejemplares asignados a este género que se revisaron en la coleccién de la UNAM,
muestran algunas caracteristicas que no fueron descritas por Alvarado-Ortega et
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al. (2008), asi como algunos caracteres que no corresponden a la descripcion
hecha en la publicacion, tales como: tres hileras de dientes en la mandibula, en el
holotipo (IGM-9028), sin embargo se observo una hilera de dientes; la maxila
descrita es muy delgada, al revisar el ejemplar se observa que es ancha; la serie
infraorbital no se observa de la misma manera, de la descrita ya que los autores
mencionan que el lo 2+3, y 4+5 estan fusionados, en la revision de holotipo se
observa la sutura entre el 104 e 105 por lo que estos infraorbitales no estan
fusionados; asi como otras caracteristicas que se expresan en el Anexo 12, y se
tomaron en cuenta en la matriz de datos para el analisis filogenético.

Cuando se realizé la revision de los ejemplares de Michin scernai
depositados en Museo Ma. Carmen Perrilliat del Instituto de Geologia (IGM) de la
UNAM, se observé que el holotipo IGM-9028 tiene una ornamentaciéon en los
dientes de la maxila, similar a la del Nuevo género y especie A (UAHMP-600).
Ademas el ejemplar IGM-9029 es el unico que presenta interdigitaciones en los
infraorbitales posteriores 4 y 5, sin embargo, Alvarado-Ortega et al. (2008) no
hacen referencia a estos caracteres.

Para corroborar la asignacion de todos los ejemplares de Michin scernai,
ademas de revisar las caracteristicas diagndsticas descritas, hacer mediciones e
ilustraciones de algunas estructuras taxonomicas, se compararon la forma del
cuerpo y el origen y forma de las aletas de los ejemplares que estaban completos
o casi completos (Ver Anexo 11), como resultado de esto se encontraron al menos
tres taxones diferentes, no obstante se propone revisar nuevamente cada ejemplar
asignado a Michin, para corroborar estos resultados.

En la revisién taxondmica se observé interdigitaciones en los infraorbitales
3, 4y 5 en los ejemplares de Pachyrhizodus de Kansas, la revisién bibliografica y
fotografica de Goulmimichthys arambourgi de Marruecos y P. etayoi de Colombia
y los ejemplares de la cantera Muhi UAHMP-600, UAHMP-1205, UAHMP-3759 y
UAHMP-3851, sin embargo la extension de los infraorbitales de la cantera Muhi
cubren gran parte del opérculo.

Se observd que las especies de Pachyrhizodus de Kansas revisadas

presentaron una prolongacion anteroventral en el dentario y ornamentaciones en
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huesos del techo craneano, premaxila y maxila y dentario, estas caracteristicas
antes mencionadas no se habian descrito anteriormente para algunos de los
taxones revisados fundamentalmente la ornamentacion de los dientes, huesos del
techo craneano, maxila, dentario y la prolongacion del dentario. (Ver Anexo 10).

Se encontrd también en la revision bibliografica algunas omisiones en las
descripciones, por ejemplo en Aquilopiscis wilsoni, Cumbaa y Murray (2008, fig.

9b, p. 237) muestran una ornamentacion similar en los dientes del ectopterigoide,
La presencia de fuertes ornamentaciones en los dientes de la premaxila, maxila y
dentario del Nuevo género y especie A (UAHMP-600) es un caracter unico e
importante, este tipo de ornamentacion no ha sido descrito en ningun otro
paquirizodontido; sin embargo, en la revisidn bibliografica se encontré un resumen
de congreso en el que los autores (Voltani y Bertini, 2012) mencionaban que en
Rhacolepis buccalis habian observado una ligera ornamentacion o estriacion en
los dientes de la maxila.

La reconstruccion de Aquilopiscis wilsoni de Cumbaa y Murray (2008: fig. 7,
p. 236), muestra que el segundo infraorbital (lo2) tiene una depresion o curvatura
en el margen dorsal; sin embargo, estos huesos presentan un margen
completamente recto, probablemente este hueso esta fracturado o incompleto y su
margen dorsal original es recto (Ver Anexo 4, Figura 26F).

Otro de los géneros en los que se observaron inconsistencias es en
Nardopiscis cavini ya que Taverne (2008: fig. 3. p. 21), menciona en parte de la
descripcion que este taxdén solo presenta dientes en el margen posterior de la
maxila y en el dentario presenta dientes en la parte anterior y en la parte media de
diferente longitud, pero posiblemente la preservacion del ejemplar influya en las
interpretaciones del autor (Ver Anexo 4, Figura 26G).

En el esquema de Pachyrhizodus marathonensis (Bartholomai, 2012:fig.1B,
p.129) no se ve claramente la forma y fusidon de los infraorbitales y se observan
seis infraorbitales, ademas este autor propone una nueva especie de
Pachyrhizodus: Pachyrhizodus grawii (Bartholomai, 2012:fig. 9B, p.137), de
ejemplares que antes estaban asignados a Pachyrhizodus marathonensis, y

menciona que la premaxila de P. grawii es mas angosta y corta; sin embargo, al
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analizar los esquemas de ambas especies no se observan diferencias
taxondmicas significativas y seguramente los huesos del ejemplar que el autor
asigna a P. grawii se encuentran ligeramente deformados por preservacion, por lo
que se propone revisar cuidadosamente estos ejemplares y realizar una
reinterpretacién de esto taxones que pueden pertenecer a la misma especie (Ver
Anexo 6, figura 28F).

Al realizar la revisidn de las especies de Pachyrhizodus de Kansas y al
hacer un analisis bibliografico de Goulmimichthys, se observaron algunas
caracteristicas similares en ambos taxones, como: infraorbitales posteriores
interdigitados que alcanzan a cubrir parte del preopérculo, infraorbitales libres; no
obstante se observa que solo Pachyrhizodus presenta una protuberancia
anteroventral en el dentario y el pterdtico no se produce como una espina
dorsoposterior (Ver Anexo 5y 6).

Por otro lado, es importante sefialar que la mayoria de las descripciones
de otros paquirizodontidos del mundo, estdn basadas en fragmentos y en
ocasiones se han establecido especies como son dientes o fragmentos
mandibulas. Por otro lado, como sefiala Applegate (1970), algunas especies de
Pachyrhizhodus de Niobrara Chalk en Estados Unidos, estan basadas en
caracteristicas que pueden caer en el rango de variacion individual y algunas
pueden ser peces juveniles asignadas como nuevas especies. Asimismo, Forey
(1977) indica que las especies americanas son generalmente mas grandes que las
inglesas pero morfoloégicamente similares, por lo que algunas pueden llegar a ser
conspecificas. En el caso de las especies de la cantera Muhi, a pesar de que los
ejemplares no estan completos, las caracteristicas del craneo son diagndsticas
para determinar que se trata de taxones diferentes y que no se trata de la
presencia de variacion intraespecifica.

Autores como Giersh et al. (2010) y Stewart y Bell Jr. (1994), han realizado
descripciones de fragmentos aislados de mandibulas o dientes de especies de
Pachyrhizodus que habian sido asignadas a mosasaurios; sin embargo, las
diferencias morfolégicas no son tan evidentes y seria necesario revisar con

detenimiento estos ejemplares para evitar problemas taxonémicos.
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CONCLUSIONES

1.- En la cantera Muhi existen cuatro taxones diferentes de la familia
Pachyrhizodontidae. Uno corresponde a un nuevo género y especie y los tres

restantes son nuevas especies de Pachyrhizodus.

2. La revision taxonomica de los ejemplares de Michin scernai de la Cantera
Tlayua de Puebla, sugiere que corresponden a tres especies diferentes, por lo que
es necesario realizar una nueva exploracion de los caracteres diagnosticos del

género.

3.-Existen problemas en la identidad taxondmica de algunos paquirizoddntidos
descritos con anterioridad, por o que es necesario realizar una revision de los
caracteres de las especies descritas hasta ahora en todo el mundo.

Es preciso hacer una revision de los peces paquirizodontidos de otras localidades
de México, principalmente de Nuevo Ledn, Oaxaca y Chipas, asi como de otras
localidades del mundo, para resolver los problemas taxondmicos que aun existen

en la familia.

4. La familia Pachyrhizodontidae constituye un grupo moncofilético; sin embargo,
aun no estan establecidas las relaciones dentro del grupo, por lo que se necesita

continuar descubriendo nuevos ejemplares y nuevos caracteres.
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ANEXOS
Anexo 1. LISTADO DE CARACTERES

Listado de caracteres utilizados para la realizacion del analisis filogenético,
tomados y modificados de Cavin (2001); Arratia (2008) y Arratia y Tischlinger,
(2010). Los caracteres marcados con un signo de mas (+) son de Cavin (2001) y
los caracteres marcados con un signo de mayor que () son de Arratia y
Tischlinger (2010). Los numeros entre paréntesis corresponden a los numeros
originales de los caracteres utilizados por los autores. En algunos casos se
hicieron modificaciones a los estados de caracter, los cuales estan sefalados en
el texto. Los caracteres propuestos por la autora esta marcados con un asterisco

(*)-

1. (3)*Pteroético con espina dorsoposterior: ausente (0), presente (1).

2. (10)’Paraesfenoides: con dientes pequefios (0), sin dientes pequenos (1).
Modificado de Arratia y Tischlinger (2010), debido a que ninguno de los taxones
incluidos en la matriz presentan un estado de caracter adicional: con dientes

grandes (2).

3. (11)*Vémer: con mas de dos dientes (0), con dos dientes (1), con un diente (2),
sin dientes (3). Modificado de Cavin (2001).

4. (15)*Margen frontal escavado a través de la espina del autoesfenético:
ausente (0), presente (1).

5. (17)*Septo Interorbital: presente (0), ausente (1).
6. (23)*Antorbital: presente (0), ausente (1).
7. (30)>Suborbital: dos o tres (0), uno (1), ninguno (2). Modificado de Arratia y

Tischlinger (2010), debido a que ninguno de los taxones incluidos en la matriz
presenta el estado de caracter: numerosos (0).

8. (34)”Dermopalatino dentado: presente (0), ausente (1).

9. (27)*Dientes en entopterigoide: ausentes (0), presentes (1). Modificado de
Cavin (2001).

10. (27)*Dientes en ectopterigoide: ausentes (0), presentes (1). Modificado de
Cavin (2001).
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11. (30)*Premaxila con un proceso ascendente desarrollado (notorio):
presente (0), ausente (1).

12. (31)*Longitud total de la premaxila menor del 10% del total de la longitud
de la mandibula superior: ausente (0), presente (1). Modificado de Cavin (2001).

13. (32)+Un diente interno en la premaxila prominente: ausente (0), presente

(1).

14. (33)*Borde oral de la maxila cubierta lateralmente por una lamina de
hueso delgada y angosta: ausente (0), presente (1). Cavin (2001) menciona que
el ejemplar 10964 MNHN de Paris (Platinx) muestra este hueso, y se observa en
los ejemplares revisados de Pachyrhizodus de Kansas un hueso que cubre la
base de los dientes. Modificado de Cavin (2001).

15. *Supramaxila: dos (0), una (1).

16. (46)Articulacion cuadrado-mandibular: en la mitad posterior de la 6rbita
(0), en la mitad anterior de la érbita (1), posterior a la orbita (2), anterior a la 6rbita

(3).

17. (48)>Articular: fusidn con el angular y retroarticular (0), fusién con angular
(1), no hay fusion con angular y retroarticular (2).

18. (51)> Abertura posterior del canal sensorial mandibular: en posicion media
o posterior (0), lateral a la porcion angular de la mandibula (1).

19. (41)+Aletas anal y dorsal largas, terminando posteriormente cerca del
pedunculo caudal: ausente (0), presente (1).

20. (46)*Centros abdominales: con arcos neurales no fusionados (0), con arcos
neurales fusionados excepto los primeros (1), con arcos neurales fusionados (2)

21. (48)*Asociacion de los huesos epineurales: con vértebras abdominales
unicamente (0), ultimos huesos epineurales asociados con vértebras caudales (1),
ausentes (2)

22. (49)*Huesos epipleurales: ausentes (0), presentes (1)

23. (101)>Hipurap6fisis: ausente (0), presente (1)
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24. (51)*Fusién del PU1 y parahipural: presente (0), ausente (1).

25. (52)+Espina neural del centro preural 2: mas corta que la espina neural del
PU3 (0), del mismo tamanio (largo) de la PU3 (1), espina neural ausente (2).

26. (111)>Nl’1mero de epurales: 4 o mas (0), tres a 4 (1), Dos (2) un epural (3),
ausentes (4).

27. *Uroneural 7: presente (0), ausente (1)

28. *Uroneural 6: presente (0), ausente (1)
29. *Uroneural 5: presente (0), ausente (1)
30. *Uroneural 4: presente (0), ausente (1)
31. *Uroneural 3: presente (0), ausente (1)

32. *Uroneural 2: presente (0), ausente (1)

33. (116)”Uroneural 1 (UN1): alcanza el centro preural 4 o 3 (0), alcanza el PU2
(1) alcanza el PU1, (2). Modificado de Arratia y Tischlinger (2010), debido a que
ninguno de los taxones incluidos en la matriz presenta el estado de caracter: no
alcanza ningun centro preural (4). Aqui quite el caracter de no presenta (0), la Dra,
lo tenia codificado con 0, por eso lo habia codificado asi, pero ya revise la caudal y
llega al PU3 en Leptolepis coryphaenoides

34. *Hipural 10: presente (0) ausente (1).

35. (59)*Hipural 9: presente (0) ausente (1).
36. (60)*Hipural 8: presente (0) ausente (1).
37. (61)*Hipural 7: presente (0) ausente (1).
38. (62)*Hipural 6: presente (0) ausente (1).

39. (64)*Hipurales 1y 2: no fusionados (0), extremidades proximales fusionadas
(1), fusionados en mas de la mitad de su longitud (2).
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40. *Radio exterior de la aleta pectoral mas ancho que los demas radios:
ausente (0), presente (1).

41. *Posttemporal: pobremente desarrollado (0), bien desarrollado (1).

42. (67)*Radios de la aleta caudal: No cruzan los hipurales ventrales (0), Cruzan
los hipurales ventrales en un angulo perpendicular (1).

43. *Maxila: con borde dorsal curvo (0), con borde dorsal recto (1).

44 - *Infraorbitales 1, 2 y 3: libres (0), 1 y 2 fusionados (1), 2 y 3 fusionados (2),
3, 4 y 5 fusionados formando un hueso amplio (3)

45. *Infraorbitales 4y 5: libres (0), 4 y 5 fusionados (1).

46. (40)°Dientes en la mandibula superior: presentes (0) ausentes (1).
Modificado de Arratia y Tischlinger (2010).

47. (40)>Dientes en la mandibula inferior: presentes (0) ausentes (1).
Modificado de Arratia y Tischlinger (2010).

48. (5)”Basiesfenoide: presente (0), ausente (1).
49. (8)”Orbitoesfenoide: reducido o ausente (0), grande (1).

50. (11) *Paraesfenoide: corto, apenas alcanzando el basioccipital (0), largo,
alcanzando el margen posterior del basioccipital (1), largo, extendiéndose
posterior al basioccipital (2).

51. (32)>Supraorbital grande con una porcion anteroventral expandida:
ausente (0), presente (1).

52. (48)°Proceso postarticular de la mandibula inferior: pobremente
desarrollado (0), bien desarrollado (1).

53. (54)> Placa gular: presente (0), ausente (1).

54. (63) ”Region ventroposterior del preopérculo: expandida ligeramente (0),
expandida ampliamente (1).
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55. (64) >Canal sensorial del preopérculo con numerosos tubulos en el brazo
ventral, alcanzando el margen ventral y ventroposterior del hueso: ausente
(0), presente (1).

56. (84)>Supracleitro con la linea lateral principal emergida: en su mitad
superior (0), en su mayoria en el margen posteroventral (1), linea lateral no corre a
través del supracleitro (2)

57. (85)> Post-supracleitro: ausente (0), presente (1).
58. (86)” Numero de postcleitros: uno a tres (0), cuatro o mas (1), ninguno (2).

59. (92)” Aleta dorsal originada anterior a la aleta pélvica: ausente (0), presente

(1).

60. (96) >Aleta anal puntiaguda: ausente (0), presente (1). Modificado de Arratia
(2008).

61. (96) Aleta dorsal puntiaguda: ausente (0), presente (1). Modificado de
Arratia (2008).

62. (151)” Margen posterior de la maxila: convexamente redondeado o recto (0),
afilado (1). Modificado de Arratia y Tischlinger (2010), debido a que ninguno de los
taxones incluidos en la matriz presenta el estado de caracter: cdncavo o con una
muesca.

63. (180)> Dermoesfenético: pequerio (0), muy grande y bien desarrollado (1).

64. (182) ZInfraorbitales posteriores 4 y 5: pequefios y no superponiéndose o
ligeramente superpuestos al margen anterior del preopérculo (0), expandidos
superponiéndose al margen anterior del preopérculo (1).

65. (179)>Anillo esclerético: presente, parcialmente cerrado (0), presente,
completamente cerrado, sin espacio entre huesos (1).

66. *Infraorbitales con interdigitaciones: ausentes (0), infraorbitales anteriores y
posteriores con interdigitaciones (1), solo los infraorbitales posteriores con
interdigitaciones (2).

67. *Interdigitaciones de los infraorbitales posteriores extendiéndose: a partir
de la mitad posterior del hueso (0), a lo largo de todo el infraorbital (1).
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68. *Huesos del techo craneano ornamentados: ausentes (0), presentes (1).
69. *Supramaxila (s) ornamentada (s): ausente (0), presente (1).

70. *Premaxila ornamentada: ausente (0), presente (1).

71. *Maxila ornamentada: ausente (0), presente (1).
72. *Dentario ornamentado: ausente (0), presente (1).

73. *Angulo de inclinacion de la hiomandibula con respecto al borde
posterior de la érbita: 160°-170° (0), 180°-190° (1), 200°-210°, (2), 140°- 150°
(3).

74. *Diametro de la 6rbita respecto a la longitud del craneo: 30% (0), 20% (1),
40% (2), 50% (3), 10% (4).

75. *Longitud de la supramaxila respecto a la longitud de la maxila: 90-
100%(0), 70-80% (1), 50-60% (2) 30-40% (3)
10-20% (4).

76. *Distancia preorbital respecto a la longitud del craneo: 30-40% (0), 50-
60% (1), 10-20% (2).

77. *Prolongacién anteroventral del dentario: ausente (0), presente, reducida
(1), presente, prolongada (2).

78. *Tamaiio de los dientes a lo largo de la mandibula: mismo tamafo (0),
tamafios diferentes (1), sin dientes (2).

79. *Hilera de dientes en la mandibula inferior: una (0), dos (1), tres (2), sin
dientes (3).

80. *Dientes de la premaxila ornamentados: ausentes (0), presentes (1).
81. *Dientes de la maxila ornamentados: ausentes (0), presentes (1).

82. *Dientes de la mandibula inferior ornamentados: ausentes (0), presentes

(1).

97

——
| —



Revisién de la familia Pachyrhizodontidae en México | Hernandez- Guerrero C.

83. * Dientes del ectopterigoide ornamentados: ausentes (0), presentes (1).

84. (38)> Hiomandibula con un proceso preopercular en su margen posterior:
presente (0), ausente (1).

85. (178)> Extraescapula grande, bien desarrollada, extendiéndose
caudalmente cerca del margen posterior del opérculo: ausente (0), presente

(1).

86. (40)* Primer pterigioforo de la aleta dorsal: bipartito o tripartito (0), simple
(1).

87. *Numero de infraorbitales: cinco (0), cuatro (1), tres (2).

88. (70)” Autocentro vertebral: delgado y liso (0), grueso y esculpido (1), grueso y
liso (2). Modificado de Arratia y Tischlinger (2010), debido a que ninguno de los
taxones incluidos en la matriz presenta el estado de caracter: ausente.

89. (72)>Autocentro vertebral: no constrifie la notocorda (0), constrifie
fuertemente la notocorda (1). Modificado de Arratia y Tischlinger (2010), debido a
que ninguno de los taxones incluidos en la matriz presenta el estado de caracter:
ausente.
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Anexo 4. GENEROS DE LA FAMILIA PACHYRHIZODONTIDAE.

Figura 26. Craneos de los géneros de la familia Pachyrhizodontidae en vista lateral
izquierda, A) Rhacolepis buccalis, B) Elopopsis microdon, C) Tingithanichthys heterodon,
D) Goulmimichthys arambourgi, E) Pachyrhizodus salmoneus. Escala: 20 mm (Modificados
de: Forey, 1977, fig. 20. p.156; Taverne, 1994, fig. 2. p.176; Taverne, 1996, fig. 2. p.138; Cavin,
2001, fig. 5. p.515)
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Anexo 4. GENEROS DE LA FAMILIA PACHYRHIZODONTIDAE.

Figura 26. Continuaciéon. Craneos de los géneros de la familia Pachyrhizodontidae F)
Nardopiscis cavini, G) Aquilopiscis wilsoni, H) Greenwoodella tockensis, 1) Platinx
macropterus. Escala: 20 mm. (Modificados de: Taverne, 2008, fig. 3. p. 21; Cumbaa y
Murray, 2008, fig. 7. p.236; Taverne, 1991, fig. 1. p. 307); Taverne, 1980, fig. 1. p.877)
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Anexo 5. ESPECIES DEL GENERO GOULMIMICHTHYS.

G

[
Ang-Art Bret
rstg o

Figura 27. Craneos de las especies de Goulmimichthys en vista lateral izquierda, A)
Goulmimichthys arambourgi, B) Goulmimichthys gasparini y C) Goulmimichthys roberti. Escala= 20
mm. (Modificados de: Cavin, 2001, fig. 5. p.515; Paramo-Fonseca, 2001, fig. 7.p.64; Cavin y Blanco,

2003, fig 3a. p.303)
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Anexo 6. ESPECIES DEL GENERO PACHYRHIZODUS.

lo4+l05?

l02+103?

Figura 28. Craneos de las especies de Pachyrhizodus en vista lateral izquierda, A) UAHMP-
3759, B) UAHMP-1205, C) P. etayoi, D) P. megalops, E) P. salmoneus, F) P. grawii, G) P.
marathonensis, y H) P. subulidens. Escala: 20 mm. (Modificados de: Paramo-Fonseca, 2001,
fig. 10 p. 71; Forey 1977, fig. 30. p.170; Wenz y Fricot, 1985, fig.1a p.8; Bartholoma, 2012, fig.

9b p.137; Forey, 1977, fig. 33. p. 179).
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Anexo 7. ESPECIES DEL GENERO ELOPOPSIS.

Figura 29. Craneos de las especies de Elopopsis en vista lateral izquierda, A) E. microdon y
B) E. crassus. (Modificados de: Taverne, 1994, fig. 2. p.176; Forey, 1977, fig. 35A p.182)
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Anexo 8. REVISION DE LAS ALETAS CAUDALES.

H3+H4+H5

H1+H2

Figura 30. Comparacion de las aletas caudales de A) IGM-9030, B) E. microdon, C)
Pachyrhizodus sp. D) Pachyrhizodus sp. E) Rhacolepis buccalis, F) G. gasparini, G) P.
macropterus, y H) Tingitanichthys heterodon. Escala: 10 mm. (en color gris se muestran
los escudos y en azul los uroneurales)

(113 ]



Revisién de la familia Pachyrhizodontidae en México | Hernandez- Guerrero C.

Anexo 9. COMPARACION DE LA SERIE HIOPALATINA.

Figura 31. Comparaciéon de la serie hiopalatina de, A) UAHMP-1205, B) UAHMP-600, C) T.
heterodon, D) E. microdon, E) IGM-9029, F) A. wilsoni, G) R. buccalis y H) G. arambourgi.
(Modificados de: Taverne, 1996, figura 4. p.140; Taverne, 1994, figura 5. p.180; Cumbaa y
Murray, 2008, figura 8. p.236; Forey, 1977, figura 10. p.151; Cavin, 2001, figura 6. p.516)
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Anexo 10. REVISION DE EJEMPLARES DE LAWRENCE, KANSAS.
Pachyrhizodus minimus Stewart (1900). (Figuras 32 a 34)

Descrito por la mandibula inferior, presenta escamas grandes; el opérculo muestra
lineas radiadas, el preopérculo es grande en comparaciéon con Elops y presenta
una serie de estriaciones basales; la premaxila es solo 1/5 de la longitud de la
maxila, presenta un etmoide grande en forma de flecha; la aleta pectoral esta
compuesta por 17 radios; existe evidencia de un anillo esclerdtico; los dientes son
muy pequefos y rectos (una de las mejores caracteristicas para distinguir esta
especie).

Las vértebras muestran externamente estrias longitudinales muy finas; en
seccion transversal las vértebras muestran en el centro un pequefio fragmento de
hueso lamelar, a la mitad de su centro se observa un hueso anillado. La otra
superficie de la vértebra presenta un pequefio anillo de hueso lamelar; la regién
apical de las escamas tienen externamente un area triangular con 17 radios que
cubren el centro de la escama, el resto de la escama esta cubierta por el circuli.

En la revisidon de los ejemplares asignados a P. minimus, de la Universidad
de Lawrence, Kansas, se observaron las siguientes caracteristicas: prolongacion
anteroventral del dentario; infraorbitales interdigitados; ornamentaciones en los
huesos del craneo, dentario, maxila, angulo-articular y cuadrado (estriaciones
longitudinales); hiomandibula con cabeza articular simple inclinada hacia la parte
anterior del craneo y con brazo corto; parahipural fusionado con el primer centro
preural; los H1 y H2 se encuentran completamente fusionados; fusién hipurales
H3+H4+H5.
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Figura 32. Craneo de la especie Pachyrhizodus minimus (Holotipo KUVP-300), A) vista lateral
derecha, B) vista lateral izquierda. Escala: 20 mm.
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A)

Figura 33. Fotografias de ejemplares de Lawrence, Kansas, A) KUVP-61654 y B) KUVP-
12003. Escala: 20 mm
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Figura 34. llustraciones de las aletas caudales, de los ejemplares de Lawrence, Kansas, A)
KUVP-61654 y B) KUVP- 12003. Escala: 20 mm
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Figura 35. A) llustracion de dentario del ejemplar KUVP- 65615, y B) Fotografia.
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Anexo 10. REVISION DE EJEMPLARES DE LAWRENCE, KANSAS.

Pachyrhizodus caninus (Figura 36)

Es una de Ilas especies mas grandes pertenecientes a la familia
Pachyrhizodontidae. Las escamas presentan numerosos circuli finos; los radii
apicales son mas numerosos y no bien definidos que en P. minimus, la
ornamentacion granular es mas prominente y las escamas son relativamente mas
grandes; presentan ceratohiales y cuadrado grandes, y presenta un proceso
anterior marcado.

Las vértebras se caracterizan externamente por sus lados lisos. En la
seccion transversal tienen un centro solido rodeado por un anillo interno y uno
superficial que manda un gran proceso irregular interior, formando un elaborado
patron similar a un cordén fino.

El total de la seccion transversal es basicamente similar, como en P.
minimus excepto por que tiene un patron mas complejo. Las mandibulas de esta
especie tienen unos dientes relativamente grandes.

En la revision de los ejemplares asignados a P. caninus, de la Universidad
de Lawrence, Kansas, se observaron las siguientes caracteristicas:

Prolongacion  anteroventral del dentario; infraorbitales  interdigitados;
ornamentaciones en los huesos del craneo, dentario, premaxila, maxila angulo-
articular; ademas de que en proporcion con los huesos de otras especies los

huesos son mucho mas grandes en P. caninus.
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Pachyrhizodus caninus

FHSM VP-2189

Figura 36. Fotografia e llustracion del craneo y mandibulas del ejemplar KUVP-65145 (VP-
2139).

(121 ]



Revisién de la familia Pachyrhizodontidae en México | Hernandez- Guerrero C.

Anexo 11. COMPARACION DE LAS FORMAS DEL CUERPO.

1

Fig 37. Comparacién de la forma del cuerpo, en azul cielo esta representado el género
Pachyrhizodus, 1) UAHMP-3851, 2) Pachyrhizodus sp. 3) Pachyrhizodus minimu, en gris,
4) Goulmimichthys, en verde, 5, 7, 9) “Michin”, en amarillo, 6) Elopopsis, en rosa, 8)
Rhacolepis, en naranja, 10) Tingitanichthys, y en azul 11) Platinx. (Modificado de: Cavin,
2001, fig.14 p. 526)
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Anexo 12. REVISION DE Michin csernai.

REVISION DE EJEMPLARES DE Michin csernai Alvarado-Ortega et al., 2008
(IGM-9028 a IGM- 9034, Figura 38 a 40)

DIAGNOSIS CORREGIDA.

Pez Pachyrhizodontoidei con parietales separados por el supraoccipital; angular y
articular fusionados, formando la articulacion de la mandibula inferior; postcleitro
ventral amplio y triangular, escudos precaudales ventral y dorsal grandes y de

forma lenticular; cuatro uroneurales.

DESCRIPCION (Figura 37 y 38)

Al revisar los ejemplares asignados al género Michin csernai y comparar la
descripcion de (Alvarado-Ortega et al., 2008), se observaron algunas diferencias,
se menciona en la descripcidn que este género presenta tres hileras de dientes,
pero al revisar al holotipo (IGM-9028) se observa una hilera de dientes y se
observa dientes de la maxila derecha que se encuentran ligeramente desplazados;
la maxila descrita es muy delgada, al revisar el ejemplar se observa que es ancha;
la serie infraorbital no se observa de la misma manera, de la descrita ya que los
autores mencionan que el lo 2+3, y 4+5 estan fusionados, en la revision de
holotipo se observa la sutura entre el o4 e 105 por lo que estos infraorbitales no
estan fusionados; la serie opercular se observa muy diferente a la descrita, ya que
el preopérculo esta mas extendido y desarrollado del brazo anterior, el
interopérculo esta desarticulado y desplazado; otra de las diferencias es que, en la
descripcion mencionan que los parietales se encuentran unidos; sin embargo, al
analizar el ejemplar IGM-9030 se observa claramente que los parietales se
encuentran separados por el supraoccipital; en el ejemplar IGM-9029 se observan
pequefias estriaciones cerca del preopérculo, que pueden ser interdigitaciones en
los infraorbitales; sin embargo, no se menciona en la descripcidn; en este mismo
ejemplar se observan cuatro uroneurales y en la descripcion describen cinco.

El ejemplar IGM-9034, que pertenece a una aleta caudal en esta revision, se
descarto de la asignacion del género Michin y de los paquirizodontidos.
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Figura 38. Comparacion del craneo del holotipo IGM-9028, A) Imagen modificada de
(Alvarado-Ortega et al. 2008, fig. 2c. p. 271) y B) Imagen de la revision del holotipo IGM-
9028.
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B)

lo. Int

oem

Figura 39. Revision de los ejemplares asignados a Michin csernai, (A) Craneo ejemplar
IGM-9030, B) hiopalatino del ejemplar IGM-9029.
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Anexo 12. REVISION DE MICHIN CSERNAI.

Figura 40. Revision de los ejemplares asignados a Michin csernai (IGM-9028 e IGM-
9034). A) IGM-9028 holotipo utilizado en la descripcion de Alvarado- Ortega et al.,
2008); B) Fotografia del ejemplar IGM-9029, en vista lateral, en unico en el que se
obsedrvaron interdigitaciones en los infraorbitales; C) Ejemplar IGM-9030, en vista
lateral, se observan los parietales separados por el supraoccipital; D) Ejemplar IGM-
9031, en vista laterla casi completo, se observa un diente vomeriano; E) IGM-9032, en
vista lateral, consta del craneo, aleta pectoral y escamas; F) IGM-9033, en vista lateral
derecha, consta del craneo, vértebras desarticuladas, y aleta dorsal; G) IGM-9034,
aleta caudal en vista lateral. Escala: 20 mm
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Anexo 13. CATALOGO DE EJEMPLARES DE PAQUIRIZODONTIDOS DE KANSAS.

No. Asignacion | Descripcion, observaciones Localidad
catalogo

KUVP-32415 | P. sp Veértebra del extremo caudal Niobrara, Kansas
KUVP-49416 | P. sp Maxila Niobrara, Kansas
KUVP-69014 | P. sp craneo, fragmentos de mandiobula Niobrara, Kansas
KUVP-84828 | P. sp Vértebra Niobrara, Kansas
KUVP-85127 | P. sp supraorbital Niobrara, Kansas
KUVP-86210 | P. sp Dentario derechos (alveolos) Niobrara, Kansas
KUVP-87698 | P. sp fragmentos de craneo, mandibula inferior derecha Niobrara, Kansas
KUVP-496 P.sp ceratohial Niobrara, Kansas
KUVP-68974 | P. sp vértebras anchas Niobrara, Kansas
KUVP-68976 | P. sp Dentario (alveolos) Niobrara, Kansas
KUVP-68986 | P. sp fragmento de dentario Niobrara, Kansas
KUVP-68987 | P. sp Angular y dentario Niobrara, Kansas
KUVP-68994 | P. sp 1 vértebra, fragmentos premaxila, maxila, dentario y paraesfenoides Niobrara, Kansas
KUVP-68997 | P. sp cuadrado, escapula, coracoides Niobrara, Kansas
KUVP-69009 | P. sp fragmentos de mandibila inferior, superior Niobrara, Kansas
KUVP-69400 | P. sp Dentario, angular, dientes con alveolo Niobrara, Kansas
KUVP-69407 | P. sp Dentario izg. Con sinfisis mandibular Niobrara, Kansas
KUVP-69408 | P. sp fragmentos craneo, dientes y mandibula Niobrara, Kansas
KUVP-69702 | P. sp cuadrado y metapterigoides Niobrara, Kansas
KUVP-84887 | P. sp Hueso? Niobrara, Kansas
KUVP-84891 | P. sp 4 vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-84890 | P. sp vertebras con espinas Niobrara, Kansas
KUVP-84889 | P. sp Vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-15 P.sp fragmentos de aleta caudal y vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-98 P.sp fragmentos de mandibula Niobrara, Kansas
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KUVP-274 P.sp P. latimentum, fragmentos de mandibula inferior y superior Niobrara, Kansas
KUVP-271 P.sp fragmentos mandibula, 3 vértebras, ceratohial, metapterigoides Niobrara, Kansas
KUVP-276 P.sp mandibula inferior, fragmentos ceratohial, premaxila Niobrara, Kansas
KUVP-279 P.sp 6 vértebras, fragmentos de mandibula Niobrara, Kansas
KUVP-280 P.sp aleta pectoral Niobrara, Kansas
KUVP-289 P.sp vertebras aisladas Niobrara, Kansas
KUVP-297 P.sp fragmentos mandibula inferior y superior, vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-389 P.sp P. velox, fragmentos de mandibula, angular, alevolos Niobrara, Kansas
KUVP-316 P.sp no se esncuentra Niobrara, Kansas
KUVP-391 P.sp fragmentos de maxila y dentario Niobrara, Kansas
KUVP-392 P.sp fragmentos de mandibula con alveolos Niobrara, Kansas
KUVP-489 P.sp vértebras y fragmentos de craneo Niobrara, Kansas
KUVP-611 P.sp Vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-1003 P.sp fragmentos de mandibula Niobrara, Kansas
KUVP-1025 P.sp no se esncuentra Niobrara, Kansas
KUVP-9887 P.sp no se esncuentra Niobrara, Kansas
KUVP-12033 | P. sp fragmentos de mandibula Niobrara, Kansas
KUVP-12034 | P. sp Vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-12041 | P. sp no se esncuentra Niobrara, Kansas
KUVP-12042 | P. sp no se esncuentra Niobrara, Kansas
K;18VP-1 3718- | P.sp Vértebras Niobrara, Kansas
7

KUVP-13737 | P. sp fragmento de mandibula Niobrara, Kansas
KUVP-13736 | P. sp fragmento de mandibula Niobrara, Kansas
KUVP-13725 | P. sp Cuadrado Niobrara, Kansas
KUVP-13733 | P. sp Vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-13732 | P. sp 3 vertebras aisladas Niobrara, Kansas
KUVP-13731 P.sp 2 vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-13723 | P. sp Paraesfenoides Niobrara, Kansas
KUVP-13719 | P. sp Vértebras Niobrara, Kansas
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KUVP-13729 | P.sp Vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-13721 | P.sp Vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-13726 | P. sp Vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-13730 | P. sp Vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-13735 | P. sp fragmentos de mandibila Niobrara, Kansas
KUVP-13727 | P. sp Vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-13728 | P. sp Vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-13739 | P.sp caudal fragmento, parte radios Niobrara, Kansas
KUVP-13924 | P. sp parte del craneo y vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-13965 | P. sp fragmento del angular Niobrara, Kansas
KUVP-16154 | P. sp no se esncuentra Niobrara, Kansas
KUVP-16237 | P. sp craneo Niobrara, Kansas
KUVP-27836 | P. sp no se esncuentra Niobrara, Kansas
KUVP-40007 | P. sp fragmento mandibulas Niobrara, Kansas
KUVP-40014 | P. sp palatino con denticulos, fragmento mandibula 2 hileras de dientes Niobrara, Kansas
KUVP-49403 | P. sp vértebra, caudal y basibranquial Niobrara, Kansas
KUVP-49592 | P. sp vértebras y mandibulas Niobrara, Kansas
KUVP-49600 | P. sp Vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-49601 | P. sp Vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-49602 | P. sp 2 vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-55457 | P. sp no se esncuentra Niobrara, Kansas
KUVP-55458 | P. sp vértebras, radios desplazados Niobrara, Kansas
KUVP-49599 | P. sp condilo occipital, vértebra Niobrara, Kansas
KUVP-55461 | P. sp Vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-55467 | P. sp fragmentos de dentario, ceratohial Niobrara, Kansas
KUVP-55470 | P. sp Vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-59032 | P. sp contenido estomacal, craneo, fragmentos de mandibulas Niobrara, Kansas
KUVP-59371 | P. sp ectopterigoide, maxila, fragmentos de craneo, mandibula Niobrara, Kansas
KUVP-59329 | P. sp Vértebras Niobrara, Kansas
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KUVP-65008 | P. sp dentario con sinfisis Niobrara, Kansas
KUVP-65009 | P. sp vértebras, mandibulas, caudal Niobrara, Kansas
KUVP-67767 | P. sp veértebras, parte de la aleta caudal, mandibulas Niobrara, Kansas
KUVP-68732 | P. sp fragmento mandibulas Niobrara, Kansas
KUVP-68733 | P. sp caudal, vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-68903 | P. sp angular, fragmento de mandibula Niobrara, Kansas
KUVP-68952 | P. sp fragmento mandibula Niobrara, Kansas
KUVP-164 P. caninus fragmentos de mandibula Niobrara, Kansas
KUVP-278 P. caninus paraefenoides con denticulos, dentario Niobrara, Kansas
KUVP-12951 | P. caninus techo craneano, frontales, dentario, cuadrado, angular y hiomandibula Niobrara, Kansas
KUVP-13689 | P. caninus fragmento mandibula alveolos dientes Niobrara, Kansas
KUVP-40316 | P. caninus 2 vértebras, premaxila derecha, maxila, dentario y angular Niobrara, Kansas
KUVP-47262 | P. caninus 7 vértebras, cuadrado, ceratohial Niobrara, Kansas
KUVP-55462 | P. caninus no se encuentra Niobrara, Kansas
KUVP-55463 | P. caninus no se encuentra Niobrara, Kansas
KUVP-55468 | P. caninus 10 vértebras, fragmentos de huesos Niobrara, Pierre, Kansas
KUVP-57279 | P. caninus 10 vértebras Niobrara, Pierre, Kansas
KUVP-64988 | P. caninus premaxila izq, maxila, fragmento articular Niobrara, Pierre, Kansas
KUVP-64989 | P. caninus maxila, vértebra fragmentos de mandibula Niobrara, Pierre, Kansas
KUVP-87201 | P. caninus cuadrado y metapterigoides Niobrara, Pierre, Kansas
KUVP-65006 | P. caninus pedazos de mandibulas con alveolos Niobrara, Pierre, Kansas
KUVP-65007 | P. caninus mandibula derecha con sinfisis y angular Niobrara, Pierre, Kansas
KUVP-64614 | P. caninus hipural 1+2 fusionados y vértebras caudales Niobrara, Pierre, Kansas
KUVP-65727 | P. caninus mandibula inferior izquierda Niobrara, Pierre, Kansas
KUVP-66112 | P. caninus no se encuentra Niobrara, Pierre, Kansas
KUVP-66118 | P. caninus fragmento mandibula Niobrara, Pierre, Kansas
KUVP-66160 | P. caninus hipural, centro vertebra, espina hemal Niobrara, Pierre, Kansas
KUVP-16154 | P. caninus craneo casi completo (duplicado) Greenhorn, Russell ,

Kansas
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KUVP-9887 P. caninus aleta caudal, con radios Niobrara, Trego, Kansas
KUVP-151 P. leptopsis | Mandibula Niobrara, Kansas
KUVP-40336 | P. leptopsis dentario con 27 dientes muy juntos en la parte posterior puntiagudos y Niobrara, Kansas
curvados hacia atras
KUVP-65615 | P. leptopsis maxila derecha Niobrara, Kansas
KUVP-249 P. minimus holotipo, craneo y aleta pectoral Niobrara, Kansas
KUVP-54 P. minimus fragmentos de mandibula y vomer con numeros dientes Niobrara, Greenhorn,
Kansas
KUVP-264 P. minimus aleta caudal, aletas pélvicas y pectoral Niobrara, Greenhorn,
Kansas
KUVP-330 P. minimus aleta caudal Niobrara, Greenhorn,
Kansas
KUVP-12003 | P. minimus aleta caudal con vértebras Niobrara, Greenhorn,
Kansas
KUVP-327 P. minimus no se encuentra Niobrara, Greenhorn,
Kansas
KUVP-12079 | P. minimus esqueleto axial y aleta caudal con escamas en la parte dorsal Niobrara, Greenhorn,
Kansas
KUVP-12080 P. minimus esqueleto axial, parte de aletas, cubierto de escamas en tercera Austin, Texas
dimension
KUVP-300 P. minimus holotipo, esqueleto casi completo, infraorbitales interdigitados, cubren Niobrara, Kansas
parte de opérculo
KUVP-12517 | P. minimus craneo y parte de vértebras no bien preservado (aleta pectoral) Niobrara, Kansas
KUVP-13851 | P. minimus aleta caudal solo radios Niobrara, Kansas
KUVP-13861 | P. minimus aleta caudal Niobrara, Kansas
KUVP-13914 | P. minimus escamas, esqueleto desarticulado, vértebras, parte de radios de aleta Niobrara, Kansas
KUVP-13979 | P. minimus mandibulas inferiores con sinfisis mandibular Niobrara, Kansas
KUVP-16468 | P. minimus parte del neurocraneo, frontales, vomer e hiomandibular Niobrara, Kansas
KUVP-36032 | P. minimus craneo incompleto, Infraorbitales interdigitados, parte axial con escamas, Niobrara, Kansas
aleta pectoral
KUVP-36035 | P. minimus esqueleto axial, parte de aletas, cubierto de escamas Niobrara, Kansas
KUVP-40006 | P. minimus fragmentos de mandibula Niobrara, Kansas
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KUVP-40313 | P. minimus craneo aplanado dorsoventralmente casi completo Niobrara, Kansas
KUVP-40314 | P. minimus no se encuentra Niobrara, Kansas
KUVP-40349 | P. minimus maxila derecha con 11 dientes Niobrara, Kansas
KUVP-43016 | P. minimus hipurales fusionados Niobrara, Kansas
KUVP-49428 | P. minimus maxila derecha con 4 dientes completos y aleveolos Niobrara, Kansas
KUVP-49524 | P. minimus aleta caudal con hipurales y vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-57278 | P. minimus aleta caudal incompleta Niobrara, Kansas
KUVP-64985 | P. minimus | aleta caudal rota Niobrara, Kansas
KUVP-64986 | P. minimus aleta caudal y vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-64987 | P. minimus aleta caudal con hipurales y vértebras Niobrara, Kansas
KUVP- P. minimus no se encuentra Niobrara, Kansas
119861-3

KUVP-119872 | P, minimus no se encuentra Niobrara, Kansas
KUVP-65010 | P. minimus aleta caudal y vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-65011 | P. minimus aleta caudal fragmentos de radios Niobrara, Kansas
KUVP-66143 | P. minimus esqueleto caudal y vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-66146 | P. minimus | 6 vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-66147 | P. minimus maxila izq, ceratohial y angular Niobrara, Kansas
KUVP-67768 | P. minimus vértebras desplazadas y aleta caudal Niobrara, Kansas
KUVP-67773 | P. minimus | fragmentos de mandibula Niobrara, Kansas
KUVP-84303 | P. minimus vértebras y parte de huesos caudales Niobrara, Kansas
KUVP-112806 | P. minimus esqueleto caudal y vértebras Niobrara, Kansas
KUVP-84886 | P. minimus hipurales o fragmentos de mandibula Niobrara, Kansas
KUVP-84897 | P. minimus | fragmento maxila Niobrara, Kansas
KUVP-85008 | P. minimus aleta caudal incompleta Niobrara, Kansas
KUVP-84885 | P. minimus radios de aleta Niobrara, Kansas
KUVP-119595 | P. minimus hipurales o fragmentos de mandibula Niobrara, Kansas
KUVP-119688 | P. minimus maxila derecha Niobrara, Kansas

132

——
| G-




	Página en blanco

