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RESUMEN

Los peces Pycnodontiformes son un orden extinto de neopterigios que
alcanzé una diversidad morfoldgica alta durante el Cretacico Superior. A pesar de
que se han descrito mas de 650 especies, la naturaleza fragmentaria del registro
fésil ha generado problemas en su taxonomia y en la resolucion de sus relaciones
filogenéticas. El objetivo de este trabajo fue analizar sistematicamente a los
Pycnodontiformes provenientes de la localidad “La Cantera” (Turoniano) de Xilitla,
San Luis Potosi con el fin de establecer su identidad taxondmica y su posicion
evolutiva dentro del grupo. Se realizé un analisis morfolégico comparativo basado
en material fésil, complementado con revision bibliografica y comparacién con
ejemplares de la localidad Vallecillo, Nuevo Ledn (Turoniano) con condiciones
geoldgicas similares. A partir de las revisiones de los ejemplares se construyo una
matriz de 37 taxones y 104 caracteres, de los que se propusieron nuevos estados
de caracter y un nuevo caracter (104). El analisis filogenético se realizé utilizando el
programa TNT y la matriz de caracteres se construyd usando el programa Mesquite.
Los resultados permitieron identificar caracteristicas diagnosticas relevantes y
redefinir las relaciones filogenéticas dentro del grupo. El analisis filogenético indica
que los ejemplares de Xilitla corresponden a tres nuevas especies, las cuales se
ubican dentro del género Nursallia y muestran afinidad con Nursallia tethysensis y
Paranursallia spinosa. Estos hallazgos contribuyen al conocimiento de la diversidad
de los Pycnodontiformes en América y resaltan la necesidad de continuar con el
estudio de nuevos ejemplares y caracteres para resolver las relaciones filogenéticas

de los grupos y mejorar la comprension de sus relaciones evolutivas.
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ABSTRACT

Pycnodontiformes are an extinct order of neopterygian fish that reached a
high level of morphological diversity during the Late Cretaceous. Although more than
650 species have been described, the fragmentary nature of the fossil record has
created challenges in their taxonomy and in resolving their phylogenetic
relationships. The objective of this study was to systematically analyze the
Pycnodontiformes from the “La Cantera” site (Turonian) in Xilitla, San Luis Potosi, in
order to establish their taxonomic identity and evolutionary position within the group.
A comparative morphological analysis was conducted based on fossil material,
supplemented by a literature review and comparison with specimens from the
Vallecillo site in Nuevo Ledn (Turonian), which has similar geological conditions.
Based on the examination of the specimens, a matrix of 37 taxa and 104 characters
was constructed, from which new character states and a new character (104) were
proposed. The phylogenetic analysis was performed using the TNT program, and
the character matrix was constructed using the Mesquite program. The results made
it possible to identify relevant diagnostic characteristics and redefine certain
taxonomic relationships. Phylogenetic analysis indicates that the specimens from
Xilitla belong to three new species, which are classified within the genus Nursallia
and show affinity with Nursallia tethysensis and Paranursallia spinosa. These
findings contribute to our understanding of the diversity of Pycnodontiformes in the
Americas and highlight the need to continue studying new specimens and characters
to resolve the phylogenetic relationships of certain genera and improve our

understanding of their evolutionary relationships.
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INTRODUCCION

Los peces Pycnodontiformes (Neopterygii) son un grupo monofilético de
peces muy exitoso, actualmente extinto (Poyato-Ariza, 2015; Cooper & Martill, 2020)
cuyo registro fosil y rango estratigrafico abarca 200 millones de afios, desde el
Ladiniense (final del Tridsico Medio) hasta el Priaboniense (final del Eoceno; Ebert
et al., 2023). Fueron particularmente diversos durante el Cretacico Superior, cuando
mostraron el mayor grado de diversidad morfolégica (Marrama et al., 2016a; Cawley
& Kriwet, 2018).

Actualmente, el orden de los Pycnodontiformes esta conformado por siete
familias (Arratia, 2019; Cawley et al., 2020): Brembodontidae, Coccodontidae,
Gebrayelichthyidae, Gladiopycnodontidae, Gyrodontidae, Mesturidae,
Pycnodontidae y Trewavasiidae. Aunque todas estas familias estan definidas
mediante sinapomorfias, se ha reconocido un alto grado de homoplasia y frecuentes
reversiones evolutivas, lo que ha dificultado la resolucion de sus relaciones internas
(Capasso & Cantrell, 2021).

Se han descrito mas de 650 especies Pycnodontiformes, pero el 70 % se
conocen unicamente por sus restos dentales, debido a que los esqueletos
completos son mucho mas raros que los restos dentales aislados (Kriwet, 2008;
Shimada et al., 2010; Stumpf et al., 2017; Shimada et al., 2020). Aun asi, se han
encontrado especimenes completos y bien conservados en los depodsitos de
Konservat-Lagerstatten del Mesozoico y del Cenozoico temprano en el area del
Tetis y sus alrededores (Ebert, 2013, 2018; Vullo et al., 2017). Pero, a pesar de su
abundancia en el registro fosil, su posicidn filogenética dentro de Neopterygii aun
presenta incertidumbres, siendo considerados neopterigios basales incertae sedis
(Poyato-Ariza, 2015; Arratia, 2019).

Los Pycnodontiformes tuvieron una distribucién cosmopolita y prosperaron
en habitats marinos, salobres y de agua dulce (Capasso, 2021b). Son conocidos en
extensas areas geograficas de Europa como ltalia, Alemania, Marruecos; asi como
en el Sury Oeste de Europa, Africa central, América del Norte (New Jersey, México),

Chile, Argentina y Brasil.
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Morfolégicamente, los picnodontos se caracterizan por un cuerpo profundo y
lateralmente comprimido, asi como por un aparato mandibular altamente
especializado asociado con habitos alimenticios durofagicos (Kriwet, 2001b, 2005;
Poyato-Ariza, 2005). Habitaban ambientes poco profundos, cerca de arrecifes
(Martin-Abad & Poyato-Ariza, 2013; Marrama et al., 2016; Ebert et al., 2023) y
algunos habitaban aguas abiertas con una vida pelagica (Kriwet & Schmitz, 2005).
Aunque Poyato-Ariza et al., en 1998 indicaron que también vivieron en ambientes

lacustres, por su presencia en la localidad Las Hoyas (Cretacico Inferior) de Espana.

Dentro de este orden, la familia Pycnodontidae representa el clado mas
derivado y diverso, con al menos 26 géneros descritos (Ebert, 2019). Sus
integrantes presentan caracteristicas diagnosticas particulares, como la reduccion
de la escamacién corporal (Ebert, 2019) y la presencia de un proceso parietal en
forma de cepillo, estructura relacionada con la musculatura y la conexion craneo-
corporal (Ebert, 2019; Cawley & Kriwet, 2019). Dentro de esta familia, la subfamilia
Nursallinae es de especial interés sistematico debido a la diversidad morfoldgica de
sus representantes y a la incertidumbre existente sobre sus relaciones filogenéticas
(Poyato-Ariza & Wenz, 2002; Capasso, 2023).

En México, los Pycnodontidae han sido reportados en diversas localidades
cretacicas, entre ellas “La Cantera” (Turoniano: 94 Ma), de Xilitla San Luis Potosi,
de la Formacién Agua Nueva, cuyo rango estratigrafico comprende del
Cenomaniano al Turoniano, ha proporcionado numerosos ejemplares de la familia.

Este intervalo de edad coincide con el periodo de mayor diversificacién del grupo

Revisiones preliminares del material proveniente de esta localidad han
evidenciado una notable variacién morfologica en estructuras craneales, dentales y
postcraneales, asi como diferencias de tamano entre los ejemplares, lo que sugiere
la posible presencia de multiples especies dentro del mismo grupo taxonémico. En
este contexto, un estudio sistematico detallado resulta fundamental para determinar
la identidad taxondmica de los ejemplares, asi como para establecer sus relaciones

filogenéticas con otros miembros de la familia.
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ANTECEDENTES DE ESTUDIO

El orden de los Pycnodontiformes fue reconocido en la descripcién de
Agassiz (1833-44) en “la famille des pycnodontes”. EI nombre como tal fue
propuesto por Berg en 1937 y en 1940 el mismo autor da un pequefo diagnostico y
una disposicion familiar reconociéndolos como un grupo monofilético. Lehman
(1996: 170-181) presenté un relato muy exhaustivo, con todos los géneros

conocidos en la época, incluyendo su distribucion geografica y temporal.

Sin embargo, estos estudios comenzaron con clasificaciones particulares (ej.
Coelodus toncoensis Benedetto & Sanchez, 1971y 1972; Brembodus ridens Tintori,
1981; Coelodus subdiscus Wenz 1989 y; Tepexichthys aranguthyorum Applegate,
1992) y aspectos como su distribucion y ecologia fueron descritos en términos muy
generales por Schaeffer (1970). Fue hasta algunos afios después (Nursall, 1996a)
que esos aspectos se estudiaron de forma mas detallada. Posteriormente el mismo
autor publicé las primeras revisiones sobre la filogenia de los Pycnodontiformes y
su bauplan (Nursall,1996b; 1999b).

Poyato-Ariza et al. (1998) revisaron las implicaciones ambientales de los
Pycnodontiformes y los coelacantos mediante estudios paleogeograficos,
estratigraficos, sedimentoldgicos, tafondmicos y paleoecoldgicos de los depdsitos
de la localidad Las Hoyas de Espania. Los autores propusieron un ambiente lacustre,
modificando el pensamiento comun respecto a que los ambientes de los

Pycnodontiformes eran unicamente marinos arrecifales.

A pesar de que las descripciones y determinaciones de nuevos géneros y
especies de picnodontes continuaron (ej. Coelodus subdiscus Wenz 1989, Kriwet et
al., 1999; Anomoeodus nursalli Kriwet, 1999) no se habian realizado analisis
filogenéticos, puesto que las hipétesis obtenidas en el estudio de Nursall (1996a)
estaban basadas en las sinapomorfias propuestas, pero no incluia un analisis
cladistico sensu stricto. Fue hasta el afio 2002 que Poyato-Ariza & Wenz realizaron
un estudio filogenético y definieron familias y géneros que Nursall (1996a) habia

catalogado como incertae sedis, ademas de proponer una lista de caracteres con
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todos los géneros y especies conocidos hasta ese momento, dicha lista fue un punto

de partida y la base de muchos de los analisis que se realizan hoy en dia.

Por otra parte, Kriwet (2001) analiz6 la paleobiogeografia de los picnodontos
y argumento que los factores que determinaron su distribucion fueron la dispersién

y no la vicarianza como se habia sugerido.

La lista de caracteres del analisis de Poyato-Ariza & Wenz (2002) fue
modificada por los mismos autores en 2004 y se afiadio el grupo de Turbomesodon.
Los estados de caracter fueron repolarizados usando como grupo externo a otros
Pycnodontiformes basales que para ese tiempo eran los mas antiguos y mejor
preservados: Mesturus, Gyrodus y Macromesodon (formalmente Eomesodon vy
Apomesodon). Esta lista de caracteres del 2004 fue modificada nuevamente y se
anadieron dos caracteres nuevos. Ademas, se anadieron y modificaron nuevos
estados de caracter para incluir a una especie nueva para ese momento,

Akromystax tilmachiton (Poyato-Ariza & Wenz, 2005).

Kriwet (2005) presentd un estudio riguroso acerca del esqueleto y denticidon
de los Pycnodontiformes, en el que realizdé un andlisis cladistico utilizando los
mismos caracteres propuestos por Poyato-Ariza & Wenz (2002, 2003, 2004)
obteniendo resultados similares a los autores anteriores y describiendo cada

caracteristica y variacion intraespecifica e intragenérica en la morfologia y denticion.

Poyato-Ariza (2005) estudid la variacion morfoldgica, plasticidad
ecomorfologica y la historia evolutiva de los Pycnodontiformes. Ademas de
esclarecer distintos términos mal utilizados en estos peces, propuso la primera
causa de su extincion: la ocurrencia y competencia con los teledsteos, ademas de
su incapacidad de cambiar a estrategias de alimentacion primaria durante su historia

evolutiva.

Machado & Brito (2006) describieron el género Potiguara y afiadieron a los
géneros lemanja y Neoproscinetes en un analisis filogenético, con la lista de

caracteres y codificaciones de Poyato-Ariza & Wenz (2004).
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Martin-Abad & Poyato-Ariza (2013b) realizaron un analisis comparativo del
registro fosil entre los Amiiformes y los Pycnodontiformes, donde utilizaron un
enfoque ecomorfolégico para determinar la diversidad y disparidad de ambos
grupos con respecto a los Teledsteos (Figura 1). Posteriormente, emplearon un
enfoque paleobiogeografico mas detallado que el propuesto por Kriwet (2001) y
establecieron patrones histéricos de distribucién de los Pycnodontiformes vy
Amiiformes en el contexto del movimiento de las placas tecténicas (2013a),
compararon sus historias biogeograficas y determinaron los eventos de dispersion,

radiacion y vicarianza que afectaron a cada grupo (Figura 2).
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Figura 1. Cladograma que muestra las interrelaciones de los Pycnodontiformes, las
flechas y la letra D indican eventos de dispersion (1 a 4 eventos); la letra R indican
eventos de radiacion (1 a 6 eventos). Obtenida de Poyato-Ariza y Martin-Abad
(2013b).

Ebert (2013, 2016) estudié los picnodontos de Francia y Alemania,
restructur6 al género Proscinetes (Ebert, 2013) y propuso el nuevo género
Turboscinetes (Ebert, 2016); con este ultimo, que es uno de los grupos de

picnodontos mas basales y mejor conocidos, modifico la lista de caracteres
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propuesta por Poyato-Ariza & Wenz (2004), anadié estados de caracter y propuso

tres nuevos caracteres, para ser aplicados unicamente en la familia Pycnodontidae.

Figura 2. Mapas paleocosteros de la Tierra que muestran la distribucion de
Pycnodontiformes. Obtenido de Poyato-Ariza y Martin-Abad (2013b).

Poyato-Ariza (2015) realiz6 un estudio filogenético del orden de los
Pycnodontiformes con respecto a los actinopterigios (Figura 3), utilizé los caracteres
propuestos por Poyato-Ariza & Wenz (2002, 2003, 2004, 2005), ubicando asi al
orden Pycnodontiforme en la subclase Neopterygii, pero como grupo hermano de
Halecostomi. Esta ultima afirmacion era motivo de debate, puesto que primero se
les ubicaba dentro de Actinopterygii (Berg, 1940) y después se les ubicé como grupo
hermano de Teleostei (ej. Bavarria, 1993; Nursall, 1996b; Nursall, 2010; Taverne &
Capasso, 2013), pero otros autores mencionaron que la relacién aun no era clara
(ej. Arratia, 2001).

Vullo et al. (2017) describieron una familia nueva, Serrasalmimidae y la
especie Serrasalmimus secans; ademas reiteraron que los Pycnodontiformes no
son un grupo hermano de los Teledsteos como se proponia comunmente, pero
tenian una posicion basal entre los Neopterygii. Actualmente, se les menciona como
un grupo de neopterigios basales incertae sedis (Martin-Abad & Poyato-Ariza, 2013;

Arratia, 2019). Esta especie fue estudiada mas tarde por Matsui & Kimura (2022) y
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encontraron un modo vertical de reemplazo dental con implantacién tecodonta,
caracteristica que se creia exclusiva de mamiferos, lo que refleja un desarrollo en
la morfologia dental carnivora convergente a pesar de ser de ecosistemas
separados y una ocupacion simultanea de nichos tréficos superiores vacantes en

reinos marino-terrestre.
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Figura 3. Relaciones filogenéticas del orden Pycnodontiformes. Tomado de Poyato-
Ariza (2015).

TELEOSTEOMORPHA

Ebert (2019) describidé el nuevo género Thiollierepycnodus (Figura 4) y con
ello realizé un nuevo analisis filogenético, afiadio tres nuevos caracteres a la lista
original de Poyato-Ariza & Wenz (2002), descarté algunos caracteres y anadié o
modificd estados de caracter que habian sido incluidos y recodificados por Kolb-
Ebert et al. (2018).

Cayley et al. (2020) describieron a la especie Njoerdichthys dyckerhoff vy,
ademas del analisis filogenético, establecieron los patrones de distribucién de los
Pycnodontiformes desde el Cretacico Inferior hasta el Superior, asi como las

condiciones ambientales que causaban esas distribuciones.
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Ebert et al. (2023) estudiaron a los Pycnodontiformes como presa,
explorando su nicho ecolégico y su papel en la red tréfica, restos de picnodontos
fueron encontrados en coprolitos y en el contenido estomacal de depredadores,
también se encontraron evidencias de mordiscos en aletas y cuerpo, y especimenes

parcialmente consumidos por carrofieros.
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Figura 4. Relaciones filogenéticas al interior de Pycnodontiformes. Tomado de Ebert
(2019).

En estudios mas recientes, Capasso et al. (2024a, 2024b) identificaron
paleopatologias dentales y corporales en especies con rango estratigrafico del

Tridsico al Eoceno como: anomalias congénitas (con atrofias e hipertrofias),
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traumas (fracturas), evidencias de envejecimiento y e incluso posibles tumores. En
la seccion dental identificaron anomalias en numero (hipodontia e hiperdontia) y

volumen (microdontia y macrodontia), asi como anomalias en la forma y posicion.

Capasso & Witzmann (2025) realizaron un estudio sobre los atavismos
presentes en Pycnodontomorpha, tema presentado por Regan (1923) sobre los
“Palaeopterygii” (actinopterigios no neopterigios) pues recientemente se dieron a

notar anomalias existentes en los radios y pterigioforos de las aletas dorsal y anal.

El dimorfismo sexual se ha estudiado en los picnodontos por ser
especialmente pronunciado y las descripciones podrian revelar que taxones
similares actualmente clasificados como especies distintas podrian ser unicamente
diferencias entre sexos (Cawley & Kriwet, 2017). El primer caso fue reportado por
Capasso et al., (2009) donde la morfologia y el numero de espinas en la escama de
la cresta dorsal en Nursallia tethysensis mostraban un posible dimorfismo sexual.
El segundo caso se traté en la descripcidn de la especie Hensodon spinosus por
Capasso et al. (2010), donde las diferencias en los patrones de los huesos frontales

y cuernos entre ejemplares representaron otro presunto dimorfismo sexual.

Un tercer caso de dimorfismo sexual se estudié al describirse un ejemplar de
la especie Pankowskichthys libanicus por Cawley & Kriwet (2017), cuyas
variaciones en craneo y cintura pélvica no se consideran tan relevantes para tratarse
como especie nueva, pero si un posible dimorfismo. Taverne & Capasso (2020)
mencionan diferencias sexuales mas remarcables en la especie Pankowskichthys
libanicus que en Hensodon spinosus. Un cuarto caso de posible dimorfismo es
mencionado por Stinnesbeck et al. (2018) en la especie referida en ese tiempo como
“Nursallia gutturosum” (ahora Paranursallia gutturosum) cuyas diferencias son
evidentes, pero fueron vinculadas a un sexo en especifico, cuando ese aspecto es
dificil de determinar en fésiles. Finalmente, Capasso et al. (2021) encontraron
rasgos de dimorfismo sexual en una poblacién de Pycnodontiformes indeterminados

del Aptiano en el Libano, Italia.
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Caracteristicas generales de los Pychodontiformes Berg, 1937

Desde el punto de vista anatomico, los picnodontos representan un grupo
relativamente uniforme. Se caracterizan por tener un cuerpo profundo, comprimido
lateralmente, contorno mas o menos redondeado (Kriwet, 2005; Capasso & Cantrell,
2021), una flexion frontal del craneo en vista de perfil, hocico mas o menos prognato,
aletas dorsal y anal alargadas ubicadas posteriormente, que junto con la aleta
caudale forman un cuerpo hidrodinamico (Kriwet, 2005). La mayoria de picnodontos
fésiles son peces de tamafio pequeio a mediano, con una longitud corporal
estandar de unos 25 cm o menos, solo se conocen unas pocas formas grandes con

una longitud estandar de mas de 50 cm (Kriwet, 2005).

Figura 5. Reconstruccion de picnodontos que muestra los caracteres generales
(elementos 6seos). Tomado de Kriwet (2005). Las abreviaturas de los huesos se
encuentran en la lista de abreviaturas (p.32).

El craneo de los picnodontos se reduce considerablemente en comparacion
con lo observado en Ginglymodi, Halecomorphi y teledsteos (Kriwet, 2005). El
patron estandar del craneo dérmico de los adultos (Figura 5) incluye un

dermosupraoccipital impar, frontales (antes mencionados como parietales segun
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Kriwet, 2005) bien desarrollados, dermopterosfenoéticos (huesos compuestos o
fusionados), preopérculo hipertrofiado, subopérculo e interopérculo ausentes,
opérculo reducido e infraorbitales posteriores (Poyato-Ariza & Wenz, 2002; Kriwet,
2005). Ademas, muestran un mesetmoides en forma de T en seccion transversal,
proceso premaxilar largo y superficial, asi como una sinfisis mandibular larga y
robusta (Poyato-Ariza & Wenz, 2002).

Aunque la dentadura de los Pycnodontiformes ha sido considerada como
unica por varios autores en el sentido de que el set de dientes dado en un individuo
es el resultado de una generacion dental individual (Capasso, 2023). Caracteristicas
como la dentadura polifiodonta presente en los picnodontos (Capasso, 2021c), el
reemplazamiento dental (Collins & Underwood, 2021), fases de maduracién dental
de joven a adulto (Capasso, 2023) y paleopatologias dentales (Capasso et al.,
2024a) han causado que la identificacion y clasificacion de especies, unicamente
por baterias dentales, sea puesta en duda y debe ser realizada con mayor

precaucion.

Una caracteristica anatdmica comun en todos los Pycnodontiformes, desde
los mas arcaicos (Gyrodontidae) hasta los mas antiguos (Brembodidae), es una
orbita grande (Figura 5; Capasso, 2021a). Esta condicidon es mas pronunciada en
los individuos jovenes, debido a una ligera atenuacion al alcanzar la fase adulta,
hasta el punto de que los jévenes de algunas especies tienen el aspecto de peces
nocturnos, con ojos que incluso se extienden desde las 6rbitas 6seas (Pankhurst &

Montgomery, 1990; Capasso, 2021a).

En contraste con otros neopterigios, los Pycnodontiformes carecen de supra-
y suborbitales, rostrales, supramaxilas, subopérculo, interopérculo, huesos gulares
y posttemporales (Kriwet, 2005). Los elementos endocraneales de los picnodontos
estdn menos osificados que los de otros neopterigios. La preservacién del
endocraneo es escasa en la mayoria de los especimenes y solo algunos elementos
parecen ser consistentes en todo el orden (Kriwet, 2005). Poseen un gran hueso
mesetmoides medial, un supradtico y orbitopteroides impares, y exoccipitales,

prodticos, pteroéticos, esfendticos y epioccipitales (Kriwet, 2005).
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Caracteristicas generales de la familia Pycnodontidae Agassiz, 1833

La familia Pycnodontidae constituye una de las familias de Pycnodontiformes
mas derivada y diversa, pues incluye a mas de la mitad de los géneros de
pycnodontes descritos basados en especimenes completos (Poyato-Ariza & Wenz,
2002). Se subdivide en tres subfamilias: Proscinetinae (Gistl, 1848), Pycnodontinae
(Agassiz, 1833) y Nursallinae (Blot, 1987). Las subfamilias Pycnodontinae y
Nursallinae son las mas especializadas de la familia Pycnodontidae (Poyato-Ariza
& Wenz, 2002).

- Caracteres diagnésticos de la familia Pycnodontidae Agassiz, 1833

El caracter mas relevante que define a esta familia es la presencia de un
proceso parietal en forma de cepillo (Figura 6), propuesta por Nursall (1996b) y

tomada como un caracter diagnéstico por Poyato-Ariza & Wenz (2002).

Figura 6. Estructuras endocraniales y proceso parietal en forma de cepillo tipico de
la familia Pycnodontidae. Tomado de Nursall (1996b). Abreviaturas: Dso,
dermasupraoccipital; F, (frontal segun la nomenclatura tradicional, también llamado
parietal por Kriwet, 2005); Pp, postparietal (al final de este hueso se encuentra el
proceso Postparietal en forma de cepillo); So, Supradtico; Pt, posttemporal; Sp,
esfendtico; Pro, Prodtico; Eo, exoccipital.

Ademas, se consideran caracteristicas diagndsticas la presencia de escamas
incompletamente osificadas, al menos en la regién dorsal y abdominal del cuerpo
(Figura 7; peltate y clatrate segun Nursall, 1996b); el infraorbital mas posterior esta

agrandado y con ornamentacion presente, espinas en cada escama de la quilla
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ventral en contacto entre si y un dermohiomandibular presente (Poyato-Ariza &
Wenz, 2002); aletas dorsal y anal fuertemente falcadas, y aleta caudal bifurcada,

con una convexidad baja en el centro (Nursall, 1996b).
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Figura 7. Reconstruccidon de Akromystax tilmachiton en la que se muestra el bauplan
tipico de los Pycnodontiformes. Tomado de Poyato-Ariza & Wenz (2005).

- Caracteres diagnésticos de la subfamilia Nursallinae Blot, 1987

Nursallinae aparece en el Cenomaniano (Cretacico Superior) y se extingue
en el Ypresiano (Eoceno), sobreviviendo a la gran extincion masiva del transito
Cretacico—Paledgeno (Capasso 2021). En Nursalliinae, el frontal es curvo y muy
ancho, la ultima espina neural antes de la serie epicordal es vestigial, algunos
elementos hipocordales estan hipertrofiados y la aleta caudal es vertical (Taverne &
Capasso, 2013), ademas, hay escamas presentes en las regiones caudal y
abdominal del cuerpo, y los arcocentros neurales y hemales adyacentes estan en

contacto complejo a hipercomplejo (Poyato-Ariza & Wenz, 2002).
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Registro de peces de la familia Pycnodontidae en México

El registro de peces de la familia Pycnodontidae en México incluye distintos

géneros de diferentes edades (Figura 8):

Cantera Tlayua de Tepexi de Rodriguez, Puebla (Albiano; Applegate,
1992; 2001; Espinosa-Arrubarrena y Alvarado-Ortega, 2010):
Tepexichthys aranguthyorum y Neoproscinetes.

Cerro de la Virgen (Cretacico inferior), Tlaxiaco-Oaxaca, sin identificar
(Alvarado et al., 2011).

Cantera El Espinal (Aptiano-Santoniano), Chiapas, sin identificar
(Alvarado et al., 2009);

Cantera San José de Gracia (Turoniano), Molcaxac, Puebla, Paranursallia
gutturosa (Pacheco-Ordaz et al., 2025).

Cantera Huehuetla (Turoniano) de Chiapas (Alvarado et al., 2019),
Vallecillos (Turoniano), Nuevo Ledn (Blanco, 2003; Ifrim et al., 2005, 2010)
Paranursallia gutturosum.

Cantera Muhi (Albiano-Cenomaniano), Zimapan, Hidalgo (Carranza-
Castaneda & Applegate, 1994; Gonzalez-Rodriguez et al., 2016)
Cantera El Rosario (Turoniano-Coniaciano; Stinnesbeck et al., 2005) y
Muzquiz, Coahuila (Stinnesbeck et al., 2005), sin identificar.

En Xilitla, San Luis Potosi (Blanco-Pifion et al., 2006; Galaviz-Hernandez

& Alvarado-Valdez, 2022), descritas en este estudio.
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Figura 8. Localidades cretacicas de México. Modificada de Ponce-Bustos &
Alvarado-Valdez (2023).
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JUSTIFICACION

Los Pycnodontiformes constituyen uno de los linajes mas especializados y
ecologicamente exitosos durante el Mesozoico, con una amplia distribucion
paleogeografica y una notable diversificacion morfoldgica. Estas caracteristicas los
convierten en un grupo clave para comprender los procesos evolutivos de los
vertebrados marinos en ecosistemas tropicales del pasado. Sin embargo, a pesar
de su relevancia, el conocimiento sobre la diversidad taxondémica y las relaciones
filogenéticas de los Pycnodontiformes en América, y particularmente en México,
permanece limitado y fragmentario en comparacion con registros clasicos de
Europa, Africa del Norte y Medio Oriente. Esta situaciéon se ve agravada por la
escasez de ejemplares completos bien preservados, lo que ha ocasionado que
algunas descripciones previas presenten caracteres ambiguos y, en consecuencia,
problemas en la clasificacion del grupo. México posee depdsitos marinos del
Cretacico Superior con un alto potencial para contribuir al conocimiento sistematico
de los Pycnodontiformes, entre los que destaca la Formacion Agua Nueva y, en
particular, la localidad conocida como “La Cantera” en Xilitla, San Luis Potosi, la
cual constituye un depdsito marino de gran importancia debido a su preservacion y
a la diversidad de vertebrados que contiene. Por lo tanto, el analisis morfoldgico
detallado y la evaluacién filogenética de los ejemplares provenientes de la localidad
adquieren relevancia cientifica, ya que permiten establecer con mayor precision su
identidad taxondmica y proponer hipotesis sobre sus relaciones evolutivas dentro
de los Pycnodontiformes. De esta manera, el presente estudio contribuye a
fortalecer el conocimiento sistematico del grupo en México y a mejorar su
integracion dentro del marco evolutivo global de los vertebrados marinos

mesozoicos, reduciendo los sesgos geograficos existentes en el conocimiento del

grupo.
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OBJETIVO GENERAL

Realizar el estudio sistematico de los Pycnodontiformes de la localidad “La
Cantera”, Xilitta (Turoniano), San Luis Potosi, mediante la caracterizacion
morfolégica y la evaluacién de sus relaciones filogenéticas para establecer su
identidad taxondémica y su posicion filogenética dentro del grupo, lo que

incrementara el conocimiento del taxén en México y en el mundo.

OBJETIVOS PARTICULARES

e Caracterizar anatomicamente a los ejemplares de Pycnodontiformes
provenientes de la localidad “La Cantera”, mediante la descripcion detallada

de sus estructuras morfolégicas, para establecer su identidad taxondmica.

e Evaluar las relaciones filogenéticas de los taxones identificados mediante un
analisis cladistico comparativo con otros representantes del grupo, para

proponer una hipétesis de relaciones evolutivas.
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AREA DE ESTUDIO

El area de estudio se ubica en la cabecera municipal de Xilitla, en la porcién
sureste del estado de San Luis Potosi, aproximadamente a 370 km de la capital
potosina. Geograficamente, “La Cantera” se sitla entre las coordenadas
21°23'19.88" latitud Norte y 98°59'48.61" longitud Oeste (Figura 9).
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Figura 9. Mapa de localizacién de la zona de estudio (Tomado de Ponce-Bustos &
Alvarado-Valdez, 2023).
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Marco geoldgico del area de estudio (Xilitla, San Luis Potosi)

- Marco geolégico regional

La Formacién Agua Nueva presente en Xilitla esta constituida por calizas,
lutitas y limolitas intercaladas (Seibertz & Sanchez, 1987). Segun Muir (1936) se
trata de una caliza con horizontes delgados de pedernal y bentonita, intercalados
con lutita carbonosa negra; mientras que Carrillo-Bravo (1971) la describié como
una caliza arcillosa finamente bandeada, caliza de grano fino a medio de color gris
a negro, en capas de espesor delgado a medio que alternan con estratos medianos
a gruesos de lutita laminar de gris a negro. Pemex (1988) menciona que, por sus
caracteristicas litolégicas y contenido faunistico, se interpreta que estos sedimentos
se depositaron en ambientes que varian de plataforma externa a cuenca (Figura
10).
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Figura 10. Mapa geoldgico del area de estudio y sus alrededores. Tomado de
Coronado-Coronado & Alvarado-Valdez (2021).
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En los primeros estudios sobre su contenido paleontolégico, se registraron
algunas escamas y dientes de peces (Ptychodus mortoni, Xiphactinus molossus y
Ichthyodectes sp.; Maldonado-Koerdell 1956), asi como foraminiferos de los
géneros Heterohelix y Phitonella (Carrillo-Bravo, 1971); otros foraminiferos,
calciesferas, radiolarios y algunos fragmentos de moluscos, ostracodos y
fragmentos de cefalépodos (lce & McNulty, 1980). Pemex (1988) reportd
macrofaunas de Inoceramus, Phylloceras, Mantelliceras y microfaunas de
Rotalipora, Hedbergella, Pithonella, Calciesphaerula, Stomiosphaera,
Marginotruncana, Whiteinella, Globotruncanay Dicarinella. Seibetz & Buitron (1988)
reportaron la presencia de cefalépodos del género Mammites y moluscos del género
Inoceramus (Mytiloides); mientras que Blanco-Pifidn et al. (2006, 2014a, 2014b)
reportaron Enchodus sp., Tselfatia sp., Rhynchodercetis sp., elementos de
Pycnodontiformes, vértebras y escamas de Icthyodectiformes y dientes de tiburon,

asi como evidencias petrograficas de estructuras de origen algal/bacteriano.

La edad de la Formacion Agua Nueva en Xilitla se ha documentado como
Cenomaniano (tardio)-Turoniano (temprano) tanto por datacién absoluta con
circones concordantes (Nufnez-Useche et al., 2016) como datacion relativa (Carrillo-
Bravo, 1971; Ontiveros-Tarango, 1973; Lépez-Ramos, 1979; Seibertz & Buitron,
1988; PEMEX, 1988; Omana, 2011; Omania et al., 2013; Blanco et al., 2014b;
Coronado-Coronado & Alvarado-Valdez, 2021), determinandose en ambos casos
una edad de 94.1+£1.6 Ma.

Carrillo-Bravo (1971) sefiald que la alternancia ritmica de lutita y caliza
arcillosa sugiere el depésito de la Formacién Agua Nueva en condiciones inestables,

en un ambiente neritico, cerca de una fuente de material terrigeno.

Padilla & Sanchez (1978) sugirieron que dicha unidad representa un
ambiente de depdsito marino normal intraneritico y que la profundidad de los mares
durante el Turoniano era mayor hacia el este-noreste en donde se deposito la

unidad.

PEMEX (1988) interpreta que estos sedimentos se depositaron en ambientes

que varian de plataforma externa a cuenca; y que la presencia de material
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bentdnico, indica el vulcanismo contemporaneo del lado Pacifico correspondiente al
arco magmatico, reflejo de la subduccion de las Placas de Farallon bajo la de la

Ameérica del Norte.

En la localidad “La Cantera” de Xilitla se ha encontrado una gran diversidad
de organismos (Figura 11), que comprende peces como Pachyrizodontiformes,
Tselfatiiformes, Pycnodontiformes y Clupeiformes (Blanco-Pifién et al., 2006;
Galaviz-Hernandez & Alvarado-Valdez, 2021), asi como tiburones del orden
Lamniformes (Salazar-Macias & Alvarado-Valdez, 2021) e invertebrados del phylum
Mollusca: ammonites de los cuales destacan Vascoceras sp. (Nagm et al., 2010),
Watinoceras devonense (Wright & Kennedy, 1981), Mammites nodosoides (Heim,
1940); de la clase Pelecipoda como Inoceramus labiatus (Seibertz & Sanchez, 1987)
y foraminiferos tales como Rotalisphora cushmani (Morrow, 1934) y Heterohelix
helvética (Premoli Silva & Sliter, 1994), y en algunos horizontes se ha reportado la
presencia de icnofauna Thalassinoides (Seibertz & Buitrén, 1988; Coronado-
Coronado & Alvarado-Valdez, 2021).

Blanco-Pifién et al. (2008) mencionan que el grado de preservacion que
presentan los fosiles es un indicador de que la Formacién Agua Nueva se depositd
en condiciones anoxicas y disoxicas. Esto se respalda por la presencia del
foraminifero Heterohelix helvética y del microfésil Rotalisphora cushmani,
indicadores de los limites del evento anoxico (Ponce-Bustos & Alvarado-Valdez;
Figura 11).
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Figura 11. Perfil estratigrafico de la localidad “La Cantera” en Xilitla, San Luis Potosi
(Tomado de Ponce-Bustos & Alvarado-Valdez, 2023).
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MATERIAL Y METODOS

Se estudiaron 59 ejemplares recuperados de la localidad “La Cantera” en
Xilitla, San Luis Potosi, depositados en el Laboratorio de Paleontologia de la
Universidad Auténoma de San Luis Potosi (UASLP). Constan en 14 ejemplares
completos (cinco con sus contrapartes negativas), siete ejemplares jovenes (solo
uno tiene contraparte negativa), 25 ejemplares que constan de craneos con dientes
(cinco con contrapartes negativas), partes del esqueleto caudal, costillas y/o aletas.
La mayoria se preserva en buen estado para observar sus caracteristicas
diagnosticas; sin embargo, algunos se encuentran un poco recubiertos por una
matriz margosa (lutita calcarea) de poco espesor. Los ejemplares conformados por
elementos sueltos (partes de aletas y costillas) se contaron solo por cuestiones de
abundancia, pues no tienen un estado de preservacién de utilidad para la

identificacion taxondmica.

La mayoria de los Pycnodontiformes estudiados presentan una longitud total
de 80mm a 250 mm. Algunos ejemplares muestran desarticulacion y/o
fragmentacion parcial, lo cual impide obtener la longitud total correcta. Se realizé la
toma de datos meristicos como conteo de radios, dientes y medicién de longitudes
(Anexo 3). Todos los ejemplares presentan un aplanamiento en sentido lateral a
consecuencia de la compactacién del sedimento y se disponen de manera paralela

al plano de estratificacion.

Material examinado

Las especies utilizadas para la comparacion y analisis filogenético
pertenecen a la familia Pycnodontidae (exceptuando a las utilizadas como grupo

externo) y se enlistan a continuacion.

Abreviaturas institucionales: LP-PX, Laboratorio de Paleontologia-
Proyecto Xilitla; MUDE, Museo del Desierto; UASLP, Universidad Autdbnoma de San
Luis Potosi.

Ejemplares estudiados: LPPX01, LPPX07, LPPX08, LPPX09. LPPX10,
LPPX14, LPPX15, LPPX16, LPPX17, LPPX18, LPPX19, LPPX20, LPPX21,
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LPPX22, LPPX23, LPPX25, LPPX26, LPPX28, LPPX29, LPPX30, LPPX31,
LPPX32, LPPX33, LPPX34, LPPX35, LPPX36, LPPX37, LPPX38, LPPX41,
LPPX42, LPPX44, LPPX45, LPPX46, LPPX47, LPPX48, LPPX49, LPPX50,
LPPX51, LPPX52, LPPX53, LPPX54, LPPX55, LPPX56, LPPX57, LPPX58,
LPPX59.

Ejemplares revisados en el Museo del Desierto: MUDE-S42, MUDE-S47,
MUDE-902, MUDE-K38, MUDE-CPC-523, MUDE-39A, MUDE-S49, MUDE-906,
MUDE-X10, MUDE-118AB, MUDE-141A, MUDE-VI11132, MUDE-VCI-176, MUDE-
S38, MUDE-CPC-XX6, MUDE-XX8, MUDE-VXX, MUDE-922, MUDE-S37, MUDE-
220, MUDE-905, MUDE-CPC-428.

Especies utilizadas para comparaciéon: Gyrodus hexagonus, Mesturus
verrucosus, Mesturus leedsi, Abdobalistum thyrus, Njoerdichthys dyckerhoff,
Nursallia veronae, Paranursallia gutturosum, Pycnodus apodus, Oropycnodus
ponsorti, Coelodus Saturnus, Sylvienodus laveirensis, Polazzodus coronatus,
Scalacurvichthys naishi, Ocloedus subdiscus, Tepexichthys aranguthyorum,
lemanja palma, Stemmatodus rhombus, Proscinetes ? radiatus, Proscinetes
bernardi, Proscinetes elegans, Proscinetes itieri, Neoproscinetes penalvei,
Thiollierepycnodus wagneri, Turboscinetes egertoni, Turbomesodon relegans,
Turbomesodon bernissartensis, Turbomesodon praeclarus, Akromystax tilmachiton,
Stenamara mia, Palaeobalistum orbiculatum, Potiguara rosadoi, Rhinopycnodus

gabriellae, Nursallia tethysensis, Paranursallia spinosa.

Métodos para el estudio taxonémico

El estudio taxondmico de los Pycnodontiformes comenzd con la preparacion
y limpieza de los ejemplares para retirar el sedimento que los cubria parcialmente,
con herramientas rotatorias como dremel y exploradores dentales. En algunos
casos se uso acido acético al 10% para eliminar parte del sedimento, con base en
el método de Tombs & Rixon (1959). Se tomaron fotografias con camaras Redmi
Note 13 Pro y microscopio digital VHX 7000 Keyence. Se realizaron ilustraciones
directamente de los craneos y elementos 6seos con la ayuda de un microscopio

estereoscopico con camara de dibujo marca LEICA con aumentos de 6X 'y 12X, que
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posteriormente fueron digitalizados con el programa de dibujo “Inkscape Open-

Source Scalable Vector Graphics Editor” v. 1.02-2.

La descripcion anatomica de los ejemplares se realizd a través de la
observacion directa, al microscopio y con los dibujos obtenidos. Finalmente, se hizo
una comparacion con ejemplares de literatura especializada (eg. Nursallia
tehtysensis Capasso et al., 2009 y Paranursallia spinosa Taverne et al., 2015), asi
como los peces Pycnodontiformes de la localidad Vallecillos (Turoniano), Nuevo
Ledn depositados en el Museo del Desierto (MUDE) en Saltillo, Coahuila por las

edades y condiciones similares de depdsito con respecto a Xilitla.

La terminologia empleada para las aletas y parte del esqueleto caudal se
basa en Poyato-Ariza & Wenz (2002) y Arratia (2008). Para mantener la coherencia
con la mayoria de la literatura reciente sobre Pycnodontiformes, se utilizé la
terminologia de los huesos craneales empleada por Poyato-Ariza & Wenz (2002),
siendo el frontal (Fr=parietal) y parietal (Pa=postparietal) los huesos nombrados
como en la nomenclatura tradicional; a pesar de que Kriwet (2001b) menciona que
el hueso parietal es el hueso dérmico del craneo llamado frontal en actinopterigios
por muchos autores, (p.e. Jollie 1984a, Nursall 1981b, 1989a y Grande & Bemis
1998) pero no es homaologo al frontal de los sarcopterigios (p.e. Schultze & Arsenault

1985, Arratia & Cloutier 1996), aunque corresponde al parietal de los tetrapodos.
Analisis filogenético

Se realizd una recopilacion de los caracteres empleados en trabajos previos
de los Pycnodontiformes (Poyato-Ariza & Wenz, 2002, 2003, 2004, 2005; Kriwet,
2005; Kolbl-Ebert et al., 2018; Ebert, 2020), para comparar los caracteres y los
estados de caracter empleados por los distintos autores, asi como la codificacion
propuesta por cada uno de ellos. Los caracteres que se utilizaron en el analisis
fueron los propuestos por Poyato-Ariza & Wenz (2002, 2005), Kolbl-Ebert et al.
(2018), Ebert (2019) y Cawley et al. (2020) y se listan en el Anexo 1. La matriz de
datos fue construida en el programa Mesquite ver. 3.81 (Maddison & Maddison,

2023) y se presenta en el Anexo 2.
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Se seleccioné como grupo externo a los géneros de Pycnodontiformes mas
basales mejor estudiados: Gyrodus hexagonus (Jurasico medio), Mesturus
verrucosus (Jurasico Superior) y Mesturus leedsi (Jurasico), pues el estudio se
enfoca en la familia Pycnodontidae, especificamente en sus dos subfamilias,
ademas, estos dos géneros también se tomaron en cuenta en el estudio de Ebert
(2019).

Por edad, condiciones de depdsito y ambiente, hubo un enfoque mayor en
algunas de las especies de la subfamilia Nursallinae, ademas de agregarse por
primera vez en un estudio filogenético a las especies Nursallia tethysensis vy
Paranursallia spinosa. Los datos de estos taxones se obtuvieron a partir de las
publicaciones de Taverne et al. (2015) y Capasso et al. (2009). Las especies
pertenecientes a esta subfamilia que no se tomaron en cuenta por la gran cantidad
de datos indeterminados o cuya descripcion se basa en elementos aislados como
baterias dentales fueron Nursallia goedeli (Heckel, 1854), Paranursallia cavini
(Cooper & Martill, 2020) y Nursallia flabellatum (Cope, 1886).

Se obtuvo un total de 104 caracteres y 37 taxones, con base en los trabajos
realizados por Poyato-Ariza & Wenz (2002, 2005), Kélbl-Ebert et al. (2018), Ebert
(2019) y Cawley et al. (2020), se propuso un nuevo caracter 104 (hueso frontal y
parietal en contacto) y seis nuevos estados en caracter en los caracteres 28
(morfologia de los dientes premaxilares, estado 4: robusto apenas incisiforme a
forma de gancho), 29 (morfologia de los dientes dentarios, estado 4: robusto apenas
incisiforme a forma de gancho), 41 (morfologia de los dientes prearticulares, estado
6: contorno cuadrado con protuberancia), 50 (arcocentro adyacente neural y hemal,
estado 4: contacto complejo a hipercomplejo), 55 (desarrollo relativo de los
elementos hipocordales del endoesqueleto caudal, estado 4: tres elementos
hipertrofiados) y 58 (cleitro, estado 4: curvado, muy expandido) por las
caracteristicas que se observaron en los ejemplares revisados, se encuentran
marcados por un asterisco (*) en el Anexo1. En el resto de los taxones (listados en
material examinado) se determinaron los estados de caracter mediante sus

descripciones publicadas, en algunos casos se clasific6 como indeterminado.
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Los caracteres 32 (orfologia de los dientes premaxilares y dentarios) y 33
(corona de los dientes premaxilares y dentarios) de Poyato-Ariza & Wenz (2002) se
dividieron en dos, de la siguiente manera: 28 (morfologia de los dientes
premaxilares), 29 (morfologia de los dientes dentarios), 30 (corona de los dientes
premaxilares) y 31 (corona de los dientes dentarios) debido a que se tomaban las
morfologias y coronas de los dientes premaxilares y dentarios como iguales en
ambas partes, pero segun lo observado en los ejemplares de Xilitla, pueden ser
distintos unos de otros. Los caracteres del 89 al 92 se aplicaron solo a ejemplares
adultos. Los caracteres fueron considerados como desordenados, sin peso e

independientes uno del otro.

Es comun que se tengan taxones que muestren mas de un estado de
caracter, por ello, aquellos ejemplares que presentaban mas de un estado se

codificaron con letras, quedando de la siguiente forma: A(Oy 1),B(1y 2),C(2y 3)
yD(0y2).

Se eliminaron los caracteres: 8 (regiones antorbitales y etmoidales), 33 (fila
de dientes mas externa del vomer), 41 (fila de dientes mas externa del prearticular),
59 (espinas en cleitro), 74 (ganoina en escamas), 80 (placas nucales) y 81 (espina
dorsal formada por placas nucales) de Ebert (2019), pues fueron afiadidos o
modificados con base en el grupo externo que trabajo el autor para analizar al orden
de los Pycnodontiformes. Se corrigié un error de codificacion en el caracter original

38 (dentario) de Ebert (2019), donde estan invertidos los estados de caracter.

El analisis filogenético se llevé a cabo con el programa TNT ver. 1.6 (Goloboff
& Morales, 2023) para realizar el analisis filogenético. La busqueda del arbol se
realizé mediante el método de maxima parsimonia; se utilizé el método de busqueda
tradicional (heuristica), con un arbol inicial construido con el criterio de Wagne. Se
mapearon los caracteres sinapomorficos y autapomaorficos utilizando TNT ver. 1.6
(Goloboff & Morales, 2023), ademas se calcularon los indices de consistencia y
retencién. Finalmente se realizé el consenso estricto para resumir la informacién no

contradictoria de los grupos monofiléticos presentes.
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Para estimar el soporte de grupos, se utilizd TNT, se realizé el método de
remuestreo, con el criterio de Bootstrap y el indice de Bremer (Goloboff, 1999;
Goloboff y Farris, 2001).

Lista de abreviaturas utilizadas en este trabajo, basadas principalmente en la
nomenclatura de Kriwet (2005) y algunas en Poyato-Ariza & Wenz (2002) *.

Abreviatura Significado
ANG Hueso angular
ART Hueso articular
ASC Escamas modificadas flanqueando la abertura cloacal
AUT Espinas neurales autégenas anteriores
BR* Radios branquiostegos
CHA Ceratohial anterior
CHP Ceratohial posterior
CL Cleitro o cleitro
csc* Escamas completas
Ccv* Vestibulo cloacal
DEN Dentario
DF Radios de la aleta dorsal
DPS Dermopterosfendtico (fusion de DPT + DSP)
DPT Dermopterotico
DSO Dermosupraoccipital
DSP Dermosfendtico
ENP Endopterigoide
EPEL* Elementos epicordales
FR* Frontal (Parietal segun Schultze, 2008)
H Huesos hipurales
HA* Arcocentros hemales
HMC Céndilo hiomandibular
HS Espinas hemales
HSAP Expansion anterior Qe las espinas hemales en forma
de reborde (flange-like)
HYEL* Elementos hipocordales
HYO Hiomandibular
KAS Escamas de la cresta dorsal
KIS Escamas de la quilla ventral
M Maxilar
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MCLS* Mosaico de escamas cloacales
MET Hueso mesetmoide
MPT Metapterigoide
NA* Arcocentros neurales
NS Espina neural
NSAP Expansion anterior c_ie las espinas neurales en forma
de reborde (flange-like)
OP Opérculo
PA* Parietal (Postparietal segun Schultze, 2008)
PAS Escamas postanales
PB Hueso pélvico
PC Proceso coronoide
PCB Hueso postcelémico
PFR* Radios procurrentes
PIF Infraorbital posterior
PM Premaxilar
POP Preopérculo
PPE Proceso postparietal
PRA Hueso prearticular
PRC Radios caudales principales
PS* Paraesfenoide
PT Hueso posttemporal
Q Cuadrado
R Costillas
RAA Pterigiéforos de la aleta anal
RAD Pterigidforos de la aleta dorsal
RAP Radiales de la aleta pélvica
RAT Radiales de la aleta pectoral
RS Crest.as que refqerzan las expansiones sagitales
anterior y posterior en las espinas hemales y neurales
SC Elementos del anillo esclerético
SCL Supracleitro o supracleitro
ST Hueso supratemporal
SYM Simpléctico
ubD Urodermales
VF Radios de la aleta anal
VO Vomer

zY Apodfisis articulares
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RESULTADOS

1. PALEONTOLOGIA SISTEMATICA

Los ejemplares revisados se clasificaron en tres grupos morfolégicamente
distintos con base a las caracteristicas observadas que los separa del resto de las

especies, por lo cual se consideraron especies distintas en el siguiente analisis.

Clase OSTEICHTHYES Huxley, 1880
Subclase ACTINOPTERYGII Cope, 1887 sensu Rosen et al. 1981
Serie NEOPTERYGII Regan, 1923 sensu Rosen et al. 1981
Superorden Pycnodontomorpha Nursall, 2010
Orden Pycnodontiformes Berg, 1937 sensu Nursall 2010
Familia Pycnodontidae Agassiz, 1833 sensu Nursall 1996b
Subfamilia Nursalliinae Blot, 1987 sensu Poyato-Ariza & Wenz, 2002

Género Nursallia Blot, 1987

FAMILIA PYCNODONTIDAE Agassiz, 1833 sensu Nursall 1996b

Diagnosis. Peces picnodontos con un caracter autapomorfico, presencia de un
proceso parietal similar a un peniculus, y con la siguiente combinacion unica de
caracteres derivados: ornamentacién de infraorbitales presente solo en el mas
posterior y agrandado; suborbitales ausentes, por lo tanto con mejillas desnudas;
maxila de forma ovalada a reniforme sin dientes; dos o tres dientes dentarios; 10 o
menos espinas neurales anteriores autdgenas; escamas incompletamente
osificadas, al menos en la region abdominal dorsal; espinas de cada escama en la

quilla ventral en contacto entre si.
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SUBFAMILIA NURSALLIINAE Blot, 1987 sensu Poyato-Ariza & Wenz, 2002

Diagnosis. Peces picnoddntidos con la combinacion unica de caracteristicas:
dientes premaxilares y dentarios apenas incisiformes, no sensu stricto; arcocentros
neurales y hemales correspondientes que rodean la notocorda parcial o
completamente; arcocentros neurales y hemales adyacentes en contacto complejo
a hipercomplejo; elementos hipocordales en el endoesqueleto caudal agrandados
hasta hipertrofiados; y escamas presentes en las regiones abdominal y caudal del

cuerpo.
Género Nursallia Blot, 1987

Diagnosis. Pez nursalliino con las siguientes autapomorfias: frontales fuertemente
curvados, muy anchos, dando al craneo una forma hemiesférica dorsalmente y
ubicando la 6rbita aproximadamente a la mitad entre los bordes dorsal y ventral de
la cabeza; dientes premaxilares con morfologia robusta, apenas incisiforme a forma
de gancho; arcocentros neurales y hemales adyacentes en contacto hipercomplejo;
aleta caudal vertical, muy corta, cinco a seis veces mas alta que larga, con los
I6bulos superior e inferior practicamente perpendiculares al eje del cuerpo y
definiendo un eje vertical en la aleta, cuyo borde distal es ligeramente convexo.
Combinacién unica de caracteres: pedunculo caudal diferenciado; dientes
vomerinos (sub)circulares en contorno; arcocentros neurales y hemales
correspondientes rodeando completamente la notocorda; la ultima espina neural
que no soporta radios de la aleta caudal precurrentes es vestigial; seis a ocho

elementos hipocordales en el endoesqueleto caudal.
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Nursallia
Nueva especie A

(Figuras 12 a 19)

Diagnosis. Pez picnodonto con la presencia de los caracteres unicos: cuerpo
profundo, con relacién altura maxima/longitud estandar mayor al 100%; frontal y
parietal en contacto; maxila reniforme con borde oral recto; el dentario es pequefo
y bifido en la parte posterior; dientes vomerinos muy circulares a ovalados;
ornamentaciones débiles en dientes vomerinos y prearticulares; dientes
premaxilares robustos, en forma de columna a gancho; no hay alternancia en la fila
principal de dientes vomerinos; hueso postcelémico con elongaciones anteriores y
posteriores presentes; pterigioforos dorsales ensanchados; 35 a 46 axonostos
anales; aletas pélvicas del 45% al 57% (con respecto a la distancia
prepélvica/longitud estandar); aletas anales del 65% al 75% (con respecto a la
longitud preanal/longitud estandar); tres escamas cloacales posteriores
modificadas; dos urodermales; de seis a ocho elementos epicordales. Con la
combinacion de caracteres de los géneros Nursallia 'y Paranursallia: hueso frontal
curvo y muy ancho; seis a ocho elementos hipocordales; axonosto dorsal que no
soporta lepidotriquia; aleta caudal tipo vertical (corta y alta); dientes vomerinos
dispuestos en filas regulares; arcocentro adyacente neural y hemal en contacto
complejo a hipercomplejo; escamas osificadas abdominales completas e
incompletas en seccion caudal; 7 a 10 espinas neurales anteriores autdgenas; una
a dos espinas en escamas de la cresta dorsal; presencia de escama bifida en cloaca

y los tres ultimos elementos hipocordales hipertrofiados.

Holotipo: Ejemplar No. LP-PX-01; pez en vista lateral, casi completo, aleta dorsal
no preservada completa. Longitud total de 250 mm, longitud estandar de 205 mm,
maxima profundidad del cuerpo 220 mm. Regién abdominal bien desarrollada.
Region del frontal prominente en la parte anterior. Margen inferior del cleitro,
prearticular y parte posterior del angular forman perfil con una muesca en forma de

“V”. No hay presencia de apice dorsal ni ventral.
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Paratipos: Ejemplares: LP-PX-44, LP-PX-42, LP-PX-41, LP-PX-48, LP-PX-28, LP-
PX-20, LP-PX-57, LP-PX-49, LP-PX-09, LP-PX-54.

DESCRIPCION
CRANEO Y DENTICION (Figuras 12 a 19)

Craneo (Figuras 12, 13 y 14)

El craneo (Figura 12, 13 y 14) esta mejor preservado en los ejemplares LP-
PX-01, LP-PX-44, LP-PX-48 y LP-PX-28. La longitud de la cabeza (LC) es en
promedio el 33.35% de la longitud estandar (LS). La cabeza es mas profunda que
larga; el hueso frontal (parietal segun Schultze, 2008) es poco curvado a recto y

mas largo que ancho, se encuentra ornamentado con crestas y tubérculos.

Figura 12. Holotipo de la Nueva especie A, ejemplar LP-PX-01. Barra de escala: 10
mm.
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El dermosupraoccipital es un hueso rectangular de gran tamafo, se
encuentra bien preservado en los ejemplares LP-PX-48, LP-PX-28 y LP-PX-09. En
el ejemplar LP-PX-01 (Figura 13) presenta ornamentaciones en forma de crestas en
la parte posterior; la parte anterior del dermosupraoccipital presenta la espina de la
primera escama de la cresta dorsal. El parietal (postparietal segun Schultze, 2008)
tiene forma triangular, con la porcién anterior mas ancha que la posterior, muy
ornamentado, tiene indicios de la terminacion en forma de cepillo (Figura 12y 13) y

como es caracteristico de los picnodontos, tiene contacto con el frontal.

El paraesfenoide es grande, la parte supranterior estd cubierta por el
mesetmoide y la parte infranterior por el vomer, posee un tipo de consistencia propia
del cartilago. En el ejemplar LP-PX-44 (Figura 14) el paraesfenoide esta poco

preservado y no es claro el limite con respecto al mesetmoide.
Regién etmoidal (Figuras 13 y 14)

En general el mesetmoide esta hipertrofiado (Figura 13 y 14), se encuentra
entre el frontal y el paraesfenoide, pero esta de forma fragmentaria cerca de la
orbita. Tiene una forma rectangular, presenta estructuras tipo ornamentacién

cartilaginosa. No hay presencia de fenestra dermocraneal.

La region del dermopterético no se encuentra bien preservado, pero parece
que esta fusionado con el dermosfendtico para formar un solo hueso (denominado
dermopterosfendético; Kriwet, 2005). Solo en el ejemplar LP-PX-01 se presenta un

tipo de ornamentacion en la parte superior de este elemento.

El metapterigoide se encuentra entre el preopérculo y paraesfenoide, tiene
forma rectangular al igual que el entopterigoide, el cual se encuentra justo debajo.
En LP-PX-44 no se observa claramente la divisidn de estas dos estructuras y son

mucho mas pequefos en comparacion con LP-PX-01.

Hay presencia de la linea sensorial en la parte media del frontal, del parietal
y del preopérculo, con algunas ornamentaciones circulares alrededor (Figura 13).
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FR

Figura 13. Craneo del ejemplar LP-PX-01. Barra de escala 10 mm. Abreviaturas:
ART, articular; ANG, angular; CL, cleitro; DEN, dentario; DPS, dermopterosfendtico;
DSO, dermosupraoccipital; DSP, dermosfenético; ENP, endopterigoide; FR, frontal;
HMC, condilo hiomandibula; HYO, hiomandibula; KAS, escamas de la cresta dorsal;
M, maxila; MET, mesetmoide; MPT, metapterigoide; OP, opérculo; PA, parietal; PIF,
infraorbital posterior; PM, premaxila;, POP, preopérculo; PRA, prearticular; PS,
paraesfenoide; RAT, radiales de la aleta pectoral; SC, elementos del anillo
esclerético; SCL, supracleitro; VO, vomer.
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Serie circumorbital (Figuras 13 y 14)

Solo los ejemplares LP-PX-01 y LP-PX-48 conservan el infraorbital posterior
agrandado caracteristico de la familia Pycnodontidae, el resto de los infraorbitales
son dificiles de observar por la preservaciéon y presencia de cristales. El ejemplar
LP-PX-01 (Figura 13) presenta un anillo esclerético completo de gran tamafio,
presente alrededor de la orbita con ornamentaciones en forma de linea y
concreciones de calcita ovalada en la parte superior e inferior, mientras que el
ejemplar LP-PX-44 (Figura 14) tiene el anillo esclerético dividido en tres, con
ornamentacion en forma de linea solo en la seccién inferior; el diametro de la orbita

es de 20 mm.
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Figura 14. Craneo del ejemplar LP-PX-44. Barra de escala 10 mm. Abreviaturas;
ANG, angular; ART, articular; AUT, espinas neurales autdgenas anteriores; CHA,
ceratohial anterior; CL, cleitro; DEN, dentario; DPS, dermopterosfendético; DSO,
dermosupraoccipital; ENP, endopterigoide; FR, frontal; HYO, hiomandibula; M,
maxila; MET, mesetmoide; MPT, metapterigoide; OP, opérculo; PA, parietal; PM,
premaxila; POP, preopérculo; PRA, prearticular; PS, paraesfenoide; PT, hueso
posttemporal; Q, cuadrado; RAT, radiales de la aleta pectoral; SC, elementos del
anillo esclerdtico; SCL, supracleitro; ST, supratemporal; SYM, simpléctico; VO,
vomer.
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Mandibula superior e inferior (Figuras 13 a 19)

Los ejemplares LP-PX-01, LP-PX-48 y LP-PX-28 tienen mejor preservados
la totalidad de sus dientes, mientras que los ejemplares LP-PX-49, LP-PX-48 y LP-
PX-09 conservan los dientes dentarios, premaxilares y/o dientes del prearticular. La
premaxila es pequefa, con una protuberancia larga y delgada que se extiende

desde el borde anterior del cuerpo principal del hueso.

Figura 15. Diente dentario (izquierda, morfologia robusta incisiforme) y diente
premaxilar (derecha, morfologia en forma de gancho) del ejemplar LP-PX-28 con
corona simple. Barra de escala: 1000 micrometros, fotografia tomada a 100x de

aumento.

Los dientes premaxilares (Figura 13 a 16) presentan dos morfologias: en
forma de gancho y robustos, apenas incisiformes, mientras que los dientes del

dentario (Figura 13 a 16) son totalmente robustos incisiformes. La corona de los
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dientes premaxilares y dentarios es simple. Poseen tres dientes premaxilares y tres
dientes dentarios, aunque solo se conservan dos elementos, puede observarse un
sitio mas de evidencia para un tercer elemento. El dentario es pequefio y bifido en

la parte posterior.

Figura 16. Dientes premaxilares (izquierda) con dos morfologias y dientes dentarios
(derecha) donde se observa el dentario bifido del ejemplar LP-PX-49. Fotografias

tomadas a 20x de aumento en microscopio optico.

La maxila tiene una forma reniforme con el borde oral recto. El contorno de
los dientes vomerinos es subcircular a ovalado (Figura 13, 14 y 17), mientras que
los dientes prearticulares tienen un contorno cuadrado con protuberancia. Los
dientes vomerinos y prearticulares se disponen en tres filas, con 8 a 9 dientes en la
fila principal y no tienen alternancia de dientes. Tanto los dientes vomerinos como
prearticulares presentan ornamentaciones levemente fuertes a muy fuertes, sin

tener algun surco o papila central (Figura 18). El proceso coronoide es alto y recto.
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Figura 17. Dientes de la primera fila lingual del vomer del ejemplar LP-PX-28. Barra

de escala: 1000 micrémetros, fotografia tomada a 20x de aumento.

Figura 18. Alternancia entre los dientes del prearticular presente en la dentadura del
ejemplar LP-PX-28. Barra de escala: 1000 micrometros, fotografias tomadas a 100x

y 20x de aumento, respectivamente.

El prearticular estda fragmentado (Figura 19) por preservacién en los
ejemplares LP-PX-01 y LP-PX-44, debajo se encuentra un fragmento del articular,
junto al simpléctico y el cuadrado, de tamafio pequefio, mucho mas que el ceratohial
posterior. El simpléctico tiene una textura que Poyato-Ariza & Wenz (2002)

denominan ornamentacion al observase en otros picnodontos. El angular es
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alargado y termina en forma filiforme, conectandose con el dentario, presenta la
ornamentacion mencionada por Poyato-Ariza & Wenz (2002) en paralelo al

prearticular y debajo de este.

Figura 19. Dientes del prearticular presentes en ejemplar juvenil (LP-PX-48,

izquierda) y adulto (LP-PX-01, derecha). Fotografias tomadas a 10x de aumento en

microscopio optico.
Serie del hiopalatino (Figuras 13 y 14)

La hiomandibula en el ejemplar LP-PX-01 (Figura 13) esta del lado anterior
de la orbita; el codndilo hiomandibular se encuentra en contacto con el infraorbital
anterior agrandado. La sutura entre la hiomandibula y el preopérculo no se distingue
en ninguno de los ejemplares. El ejemplar LP-PX-44 (Figura 14) no se observa bien
el condilo, sin embargo, hay una ligera protuberancia en su parte anterior, lo cual

podria tratarse del condilo o del basioccipital que no esta bien desarrollado.

En el espacio entre el cleitro, preopérculo y angular se encuentra el ceratohial
posterior, con forma rectangular y de tamano pequefio. Debajo se encuentra el
ceratohial anterior, el cual es mas grande que el posterior, tiene forma de almeja y
con ornamentacion radiada. No hay evidencia de hipohial.

Serie opercular (Figuras 13 y 14)

El preopérculo (Figura 13 y 14) es una lamina muy ancha, caracteristico de

los picnodontos; el borde anterior es recto y tiene una ligera curvatura en la region
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posterior donde cambia la ornamentacion; es alargado en la dimension supero-
inferior, esta seccion es mas larga y grande que el opérculo. En la parte final esta
fragmentado y hay reemplazamiento de calcita en el ejemplar LP-PX-44 (Figura 14).
Se extiende desde la esquina posterior de la mandibula inferior hasta el nivel de la
parte media de la érbita.

El opérculo es una lamina pequefia, de menor tamafio que el supracleitro,
pero puede deberse a preservacion ya que se encuentra roto hacia la parte ventral.

Se observan dos radios branquiostegos alargados en estrecho contacto entre si.
CINTURA Y ALETA PECTORAL (Figuras 13 y 14)

El cleitro es de los elementos mas grandes (Figura 13 y 14), se encuentra
muy ornamentado y en ciertas partes fragmentado. Es mas ancho en la parte ventral
y se va adelgazando hacia la parte dorsal, con dos miembros formando un angulo
y el miembro anteroventral subhorizontal. La extremidad ventral es redondeada y se
encuentra en contacto con la primera escama de la cresta ventral. No hay evidencia

de espinas en la superficie.

El hueso postemporal tiene forma de rectangulo, la superficie esta
ornamentada con lineas paralelas, debajo del supratemporal, que tiene la misma
forma y ornamentacion. El supracleitro (hipercleitro) tiene forma alargada, de la
misma anchura que la parte superior del cleitro. En la parte inicial del supracleitro
se encuentra un hueso que podria corresponder al exoccipital, el cual es pequenio,

de forma casi rectangular en el ejemplar LP-PX-44 (Figura 14).

Se conservan cuatro radios de la aleta pectoral en el ejemplar LP-PX-44 y
ocho en LP-PX-01, hay preservacién parcial de radiales; debido a que la aleta esta
incompleta, no se puede determinar si los radios se ramifican. El resto de los
ejemplares tienen mal preservadas o destruidas las aletas pectorales para su

conteo.
CINTURA Y ALETA PELVICA (Figuras 20 y 26)

El ejemplar LP-PX-44 tiene preservada una aleta pélvica, de

aproximadamente 12 mm, en la parte anterior de la cloaca y cuenta con un estimado
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de 10 radios. La relacion de la distancia prepélvica y la longitud estandar tiene un
valor de 47.44% (medido desde el inicio de la boca hasta donde inicia la aleta
pélvica, ya que en algunos ejemplares no se observa el soporte de la aleta). El
soporte no esta muy claro porque la regidén esta cubierta por escamas ventrales de
la quilla.

En el ejemplar LP-PX-01 la aleta pélvica preservada mide 17 mm, en la parte
anterior de la cloaca (Figura 20). La relacion distancia prepélvica/longitud estandar
tiene un valor de 63.41%. No esta claro el soporte porque la region esta cubierta por

escamas de la quilla, pero se ven un par de huesos pélvicos verticales.

Figura 20. Cintura pélvica ejemplar LP-PX-01. Barra de escala 10 mm. Abreviaturas:
ASC, escamas modificadas flanqueando la abertura cloacal; CSC, escamas
completas; CV, vestibulo cloacal; KIS, escamas de la quilla ventral; PAS, escamas
postanales; PCB, hueso postcelémico; R, costillas; RAA, pterigiéforos de la aleta
anal; RAP, radiales de la aleta pélvica; VF, radios de la aleta anal.

ESQUELETO AXIAL (Figuras 21 y 25)

El esqueleto axial es visible en casi todos los ejemplares. A partir del
pedunculo caudal, la notocorda se mantiene recta, siguiendo el eje general del
cuerpo hasta el nivel de la érbita. Hay aproximadamente de 30 a 32 vértebras

excluyendo a los elementos epicordales del endoesqueleto caudal. Los arcos
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neurales y hemales rodean completamente la notocorda desde el principio y cerca
del pedunculo caudal se separan ligeramente, teniendo un contacto hipercomplejo
a complejo. Las banderas sagitales son grandes y largas, desarrolladas en los
margenes anteriores. Las costillas son delgadas, alargadas, poco curvadas
anteriormente y tienen rebordes sagitales estrechos tanto en el margen anterior

como en el posterior. Las puntas de cada costilla tienen una terminacion en pico.

Figura 21. Seccidon dorsal del ejemplar LP-PX-44. Pterigiéforos ensanchados
presentes en la Nueva especie A. Barra de escala 10 mm. Abreviaturas: AUT,
espinas neurales autégenas anteriores; KAS, escamas de la cresta dorsal; NS,
espinas neurales; NSAP, expansion anterior de la espina neural en forma de
reborde (flange-like); RAD, pterigioforos de la aleta dorsal; ZY, apdfisis articulares.

Las bases de los arcos y espinas neurales y hemales se entrelazan con los
sucesivos a través de complejas suturas interdigitadas. Las digitaciones visibles son
tres y disminuye a dos en ambos lados de los arcos en la region posterior. Las
digitaciones son dificiles de ver en el pedunculo caudal. Tiene de 7 a 10 espinas
neurales autdgenas casi verticales con respecto al eje del cuerpo, no estan en
contacto a los arcos correspondientes, tienen un inicio cilindrico, son robustas y se

adelgazan hacia la parte dorsal.

En la regién caudal, las puntas distales de las espinas neurales estan en
contacto con varios de los axonostos de la aleta dorsal. Las espinas hemales son
similares a las neurales y todas tienen rebordes sagitales bien desarrollados, con

las puntas en contacto con los axonostos de la aleta anal.
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El hueso postcelomico es delgado, sinuoso y esta en contacto por debajo con
la segunda escama postanal de la quilla ventral. Es ligeramente mas grueso que las
costillas, esta en contacto con el margen anterior de las primeras espinas hemales
y con las puntas de los primeros axonostos anales reducidos. Dorsalmente no llega
al esqueleto axial, pero se acerca. Tiene presente elongaciones anterior y posterior

ventralmente.
ALETAS DORSAL Y ANAL (Figuras 22, 23, 25y 26)

La aleta dorsal se origina a nivel de la 82 vértebra. Hay aproximadamente 70

axonostos dorsales, los cuales se encuentran ensanchados.

Figura 22. Morfologia de aleta dorsal tipo B presente en el ejemplar LP-PX-42. Barra
de escala: 10 mm. Abreviaturas: DF, radios de la aleta dorsal; RAD, pterigioéforos de
la aleta dorsal.

Los ejemplares LP-PX-42, LP-PX-49, LP-PX-28 y LP-PX-20 tienen bien
preservada la aleta dorsal, con una morfologia acuminada (tipo B; figura 22), segun

las morfologias propuestas de Poyato-Ariza & Wenz (2002; figura 23).

De tres a dos axonostos se insertan en el espacio entre dos espinas neurales
subsiguientes, cada axonosto se articula con un solo radio de la aleta dorsal, al

menos en la seccion visible. Los extremos superiores de los axonostos estan
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aplanados y agrandados, pero los extremos inferiores son puntiagudos, de forma

casi triangular.

Figura 23. Morfologia de aletas dorsales propuestas por Poyato-Ariza & Wenz
(2002); tipo A, en forma de tira (A1 como en Mesturus y A2 como en Pycnodus); tipo
B, falcada a acuminada; tipo C, sigmoidea; tipo D, redondeada en el centro; tipo E,
Redondeada anteriormente; tipo F, cuadrada.

La aleta anal del ejemplar LP-PX-44 (Figura 24) se origina a la altura de la
152 o0 162 vértebra, pero en LP-PX-01 se origina en la 142 o 152 Se cuentan
aproximadamente 49 axonostos, se insertan de dos a tres en el espacio entre dos
espinas hemales subsiguientes. La morfologia no es visible totalmente, pero se
infiere un tipo A2 o B, siendo el mismo caso de la dorsal, que solo conserva los

axonostos sin radios mas que en la parte caudal.

ESQUELETO Y ALETA CAUDAL (Figura 24 y 25)

El pedunculo caudal esta bien desarrollado y alargado. Las tres a cuatro
espinas neurales no estan en contacto con los radios procurrentes son mas cortas
y delgadas que las anteriores (Figura 24), en contraparte, el ejemplar LP-PX-01
tiene solo dos espinas neurales, muy cortas y delgadas. Esto indica una condicion
vestigial [caracter 47 (2)] de Poyato-Ariza y Wenz (2005). Los elementos epicordales
(espinas neurales que sostienen radios caudales procurrentes) son mas largos que

las espinas neurales inmediatas anteriores, hay de 4 a 5 elementos.

Hay aproximadamente de seis a ocho elementos hipocordales (espinas
hemales en contacto con los radios caudales procurrentes), los ultimos tres
elementos estan hipertrofiados, siendo el penultimo mas marcado que los otros dos
(Figura 24). Los tres muestran una cresta longitudinal bien marcada y exhiben una

disposicion en forma de abanico. Hay presentes al menos dos urodermales.
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La aleta caudal se encuentra bien desarrollada pero las secciones finales de
los I6bulos superior e inferior esta poco preservada. Es corta y alta, pero con cierta
tendencia diagonal, los I6bulos superior e inferior son similares en tamario y tienen
un margen convexo, correspondiendo al tipo F (Figura 24) segun las morfologias
propuestas de Poyato-Ariza & Wenz (2002; figura 25).

PRC

Figura 24. Aleta caudal ejemplar LP-PX-44. Barra de escala 10 mm. Abreviaturas:
DF, radios de la aleta dorsal; EPEL, elementos epicordales; H, huesos hipurales;
HA, arcocentros hemales; HS, espinas hemales; HSAP, expansién anterior de las
espinas hemales en forma de reborde (flange-like); HYEL, elementos hipocordales;
NA, arcocentros neurales; NS, espinas neurales; NSAP, expansion anterior de las
espinas neurales en forma de reborde (flange-like); PFR, radios procurrentes; PRC,
radios caudales principales; RAA, pterigiéforos de la aleta anal; RAD, pterigi¢foros
de la aleta dorsal; UD, urodermales; ZY, apdfisis articulares.

El niumero de radios principales de la aleta caudal de LP-PX-44 son
aproximadamente 68, los radios procurrentes presentes son tres en el I6bulo

superior y cuatro en el I6bulo inferior.
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D E

Figura 25. Morfologias de aletas caudales propuestas por Poyato-Ariza & Wenz
(2002); A, pediculada (Gyrodus); B, borde distal convexo (Mesturus); C, borde distal
concavo (Proscinetes); D, borde distal recto (Apomesodon gibbosus);, E,
doblemente emarginada (Pycnodus); F, vertical (Nursallia)

ESCAMAS DERMALES (Figura 20 y 26)

-

Estan presentes de 10 a 14 escamas (escudos) en la cresta dorsal. El tamafno
de estas escamas de la cresta aumenta de anterior a posterior y la escama mas
grande es la penultima, siendo la ultima la menos desarrollada. Al menos en el
espécimen LP-PX-44 esta coronada la escama por una espina con una punta
redondeada y va dirigida anteriormente. Todas las escamas presentan espinas de

tamano similar y centradas.

Hay de 15 a 17 escamas ventrales de la quilla. Las escamas ventrales de la
quilla precloacal estan en estrecho contacto entre si, con un par de espinas en el
margen libre. Dirigidas anteriormente. La primera escama de la serie preanal esta
apenas conectada con el margen inferior del cleitro. Las escamas sucesivas de esta
serie preanal tienen un tamafno similar, incrementan de adelante hacia atras. Las
dos escamas postcloacales presentan un margen libre denticulado. No se distingue
bien una de otra, en ambos se ven los margenes lisos, no serrados. La que puede
ser la segunda escama post anal esta claramente en contacto con el margen inferior

del hueso postceldmico.
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Figura 26. Cintura pélvica ejemplar LP-PX-44. Barra de escala: 10 mm.
Abreviaturas: ASC, escamas modificadas flanqueando la abertura cloacal; CSC,
escamas completas; CV, vestibulo cloacal; KIS, escamas de la quilla ventral; PAS,
escamas postanales; PCB, hueso postcelémico; R, costillas; RAA, pterigidforos de
la aleta anal; RAP, radiales de la aleta pélvica.

La escamacion corporal es tipo peltado. En la parte inferior de la region
abdominal, en el area entre el margen posterior del cleitro y la cloaca, se puede
observar una serie de escamas completas, dispuestas longitudinalmente (escamas-
barra), en estrecho contacto entre si. En la regién dorsal, las escamas son filiformes.
Se extienden en la regidn caudal, algunas estan presentes inmediatamente antes
del pedunculo caudal. Entre la cabeza y la aleta dorsal, las escamas dorsales del
cuerpo estan emparejadas con las escamas de la quilla dorsal, de una a dos pares
de escamas-barra se originan en el margen inferior de cada escama de la cresta.
En la parte anterior del cuerpo, estas escamas dorsales, originadas en la cresta, no
cruzan la columna. En el area caudal, estas escamas se originan inferiormente en
relacion con la cresta en el contacto entre las espinas neurales y axonostos

dorsales.



Ponce-Bustos, I. J. - ESTUDIO SISTEMATICO DE LOS PECES PYCNODONTIFORMES

(NEOTERYGII) DEL TURONIANO DE XILITLA, SAN LUIS POTOSI RESULTADOS

DISCUSION TAXONOMICA

Para llegar a una asignacién taxonémica se comparé la forma, tamano y
posicién de los huesos del craneo, aletas y esqueleto axial, asi como la forma y
tamafno de los dientes vomerinos y prearticulares. La Nueva especie A esta
conformada por 11 ejemplares; LP-PX-01 y LP-PX-44 son los mas completos,
exceptuando por la aleta dorsal, la cual se observa en los ejemplares LP-PX-54, LP-
PX-49, LP-PX-20, LP-PX-28 y LP-PX-42. Esta especie se compar6é con otros

géneros de la subfamilia Nursallinae.

Los 11 ejemplares muestran ciertas caracteristicas diagnosticas de la familia
Pycnodontidae las cuales incluyen: presencia de proceso parietal en forma de
cepillo; escamas incompletas en la region dorsal del cuerpo; infraobital posterior
agrandado; espinas de la quilla ventral en contacto; dermohiomandibula presente.
De igual forma, muestran caracteristicas diagnésticas de la subfamilia Nursallinae,
las cuales incluyen: frontal curvo y ancho; ultima espina neural vestigial; elementos
hipocordales hipertrofiados; aleta caudal vertical; arcocentros neurales y hemales

adyacentes en contacto complejo a hipercomplejo.

La Nueva especie A se relaciona con los géneros Nursallia y Paranursallia.
Se relaciona con Nursallia porque presenta un pedunculo caudal diferenciado, el
arcocentro neural y hemal correspondiente rodean completamente la notocorda y
presenta una escama bifida en la cloaca. Se relaciona con Paranursallia porque
tiene de seis a ocho elementos hipocordales y presenta los tres ultimos elementos

hipocordales hipertrofiados.

De entre las especies pertenecientes a los género Nursallia y Paranursallia,
la Nueva especie A comparte las siguientes caracteristicas en particular con las
especies Nursallia tethysensis y Paranursallia spinosa: ornamentaciones en dientes
trituradores vomerinos y prearticulares; los huesos frontal y parietal estan en
contacto (caracter de Paranursallia spinosa); presencia de espinas en cresta dorsal,
distribuidas de forma centrada en contacto entre si; de 7 a 10 espinas neurales

anteriores autdgenas; de 27 a 32 vértebras.
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La Nueva especie A se diferencia de Nursallia tethysensis y Paranursallia
spinosa porque estas especies presentan ornamentacion craneal con espinas y
tubérculos; el apice ventral esta antes del punto de insercién de la aleta anal; el
dentario es pequefio, alargado posteriormente y simple; dos dientes premaxilares y
dos dientes dentarios; dientes prearticulares con morfologia ovalada; no presentan

urodermales; dos escamas de la quilla ventral post-cloacal.

La Nueva especie A es similar a Nursallia tethysensis, sin embargo, exhibe
los siguientes caracteres que son diagnosticos para este nuevo taxdon: maxila
reniforme con borde oral recto; el dentario es pequefio y bifido en la parte posterior;
morfologia de dientes vomerinos muy circulares a ovalados; dientes premaxilares
con morfologia robusta, apenas incisiforme a forma de gancho; no hay alternancia
en la fila principal de dientes vomerinos; hueso postcelémico con elongaciones
anteriores y posteriores presentes; pterigiéforos dorsales ensanchados; 35 a 46
axonostos anales; aletas pélvicas del 45% al 57% (con respecto a la distancia
prepélvica/longitud estandar); aletas anales del 65% al 75% (con respecto a la
longitud preanal/longitud estandar); tres escamas cloacales posteriores
modificadas; presenta dos urodermales y de seis a ocho elementos epicordales.
Estos caracteres la separan de otras especies pertenecientes al género Nursallia y

permiten asignarla como una nueva especie.
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Nursallia
Nueva especie B

Diagnosis. Pez picnodonto con la presencia de los caracteres unicos: cuerpo de
forma discoide a intermedia; maxila ovoide a reniforme; dientes vomerinos
subcirculares y reniformes; cuatro filas de dientes prearticulares principales; mas de
10 dientes en la fila principal del vomer y prearticular; alternancia de dientes en fila
principal de dientes vomerinos; de dos a cuatro dientes en la premaxila y el dentario;
dentarios con corona bifurcada; dientes prearticulares con morfologia cuadrada con
una protuberancia a sigmoideos con forma de gota; mas de tres dientes
premaxilares en una fila; ornamentaciones muy débiles en dientes vomerinos y
prearticulares; aleta dorsal del 58% al 68% (con respecto a la distancia
predorsal/longitud estandar); cleitro es curvado, expandido con dos miembros en
angulo y el miembro anteroventral subvertical: de 9 a 11 elementos hipocordales;
mosaico de escamas cloacales anteriores modificadas con dos escamas
sobresalientes y dos posteriores; presenta dos urodermales; de seis a ocho
elementos epicordales; hueso postceldmico con elongaciones anteriores y
posteriores presentes; pterigiéforos dorsales ensanchados. Con la combinacion de
caracteres de los géneros Nursallia 'y Paranursallia: huesos frontales curvos, cortos
y muy anchos; dos radios branquiostegos, relativamente largos y en contacto; ultima
espina neural vestigial a menos de la mitad de larga que las espinas anteriores;
aleta dorsal con forma de tira; de 14 a mas de 15 escamas de la cresta dorsal
diferenciadas; huesos frontal y parietal no estan en contacto; presencia de escama

bifida en cloaca y presenta los tres ultimos elementos hipocordales hipertrofiados.

Holotipo: Ejemplar No. LP-PX-16; pez en vista lateral, completo desde craneo
hasta aleta caudal. Longitud total de 227 mm, longitud estandar de 195 mm, maxima
profundidad del cuerpo 160 mm. Region abdominal bien desarrollada. No tiene
apice dorsal ni ventral. El margen inferior del cleitro, prearticular y parte posterior

del angular forman el perfil con una muesca en forma de “V”.
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Paratipos: Ejemplares: LP-PX-38, LP-PX-22, LP-PX-35, LP-PX-15, LP-PX-50, LP-
PX-19, LP-PX-30, LP-PX-53, LP-PX-31, LP-PX-07, LP-PX-25, LP-PX-32, LP-PX-
18, LP-PX-10, LP-PX-51, LP-PX-14, LP-PX-26, LP-PX-55, LP-PX-33, LP-PX-46,
LP-PX-52, LP-PX-47, LP-PX-56, LP-PX-59, LP-PX-34, LP-PX-36.

DESCRIPCION

CRANEO Y DENTICION (Figuras 27 a 33)
Craneo (Figuras 27, 28 y 29)

En esta especie hay varios ejemplares jévenes (LP-PX-26, LP-PX-14, LP-
PX-55, LP-PX-26) y ejemplares adultos (LP-PX-38, LP-PX-22, LP-PX-51, LP-PX-
16) en los cuales el tamafio de la cabeza es mas grande en comparacion al tamano
del cuerpo, caracteristica que al parecer se conserva independientemente de la
etapa ontoldgica. La descripcién se hara entonces con base en los ejemplares

adultos, a menos que haya algun elemento que cambie entre ambos estadios.

Figura 27. Holotipo de la Nueva especie B, ejemplar LP-PX-16. Barra de escala: 10
mm.
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La longitud de la cabeza (LC) es el 37.04% de la longitud estandar (LS). El
craneo casi igual de profundo que largo; el hueso frontal (parietal segun Schultze,
2008) es corto y poco curvado, mas ancho que largo, muy ornamentado en la

seccion anterior con lineas y crestas.
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Figura 28. Craneo ejemplar LP-PX-22. Barra de escala 10 mm. Abreviaturas: ANG,
angular; AUT, espinas neurales autdégenas anteriores; CL, cleitro; DEN, dentario;
DPS, dermopterosfendtico; DSO, dermosupraoccipital; ENP, endopterigoide; FR,
frontal; HYO, hiomandibula; M, maxila; MET, mesetmoide; MPT, metapterigoide;
OP, opérculo; PA, parietal; PRA, prearticular; PIF, infraorbital posterior; POP,
preopérculo; PS, paraesfenoide; SC, elementos del anillo escleroético; VO, vémer.
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El dermosupraoccipital se encuentra muy bien preservado en la mayoria de
los ejemplares, esta hipertrofiado y se encuentra entre el hueso parietal y frontal,
por lo tanto, estos dos huesos no estan en contacto; presenta ornamentacién con
crestas y reticulaciones. El hueso parietal (postparietal segun Schultze, 2008) se
encuentra en la parte posterior del dermosupraoccipital, de menor tamafo que este
ultimo pero muy ornamentado. Esta bien preservado en los ejemplares LP-PX-38 y
LP-PX-16, donde también puede observarse el proceso parietal con la terminacion

en cepillo, lo que corrobora su posicion como parte de la familia Pycnodontidae.

El paraesfenoide tiene una forma triangular. En el ejemplar LP-PX-16 esta en
contacto con el mesetmoide en la parte superior y una elongacion que podria ser

parte de la maxila y vomer en la parte inferior.
Regién etmoidal (Figuras 28 y 29)

El mesetmoide se encuentra mejor preservado en el ejemplar LP-PX-16, LP-
PX-15 y LP-PX-38; esta hipertrofiado entre el frontal y paraesfenoide, tiene una
forma rectangular con estructuras en la seccién inferior propias del cartilago. No hay
presencia de fenestra dermocraneal. La region del dermopterético es alargado,
teniendo contacto desde el frontal hasta el parietal; no se observa la sutura entre el
dermopterotico y el dermosfendtico, pero luce como una fusion. El ejemplar LP-PX-
38 muestra un elemento a la altura de la premaxila que podria tratarse del

mesetmoide del lado derecho, por la forma y la ornamentacion.

En el ejemplar LP-PX-22 no se observa la diferencia entre el metapterigoide
y entopterigoide como en el ejemplar LP-PX-16; el entopterigoide es mas grande y
mejor preservado que el metapterigoide. Ambos tienen una forma triangular
alargada. Hay presencia de la linea sensorial en la parte media del parietal,
preopérculo con ornamentaciones circulares; en el ejemplar LP-PX-22 solo se

observan en el dermosupraoccipital.
Serie circumorbital (Figuras 28 y 29)

Los ejemplares LP-PX-36, LP-PX-34, LP-PX-59, LP-PX-52, LP-PX-22, LP-

PX-17 y LP-PX-38 conservan el infraorbital posterior agrandado caracteristico de la
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familia Pycnodontidae. En el ejemplar LP-PX-38 se observan algunas estructuras

tubulares parecidas al resto de los infraorbitales.

RAT

Figura 29. Craneo ejemplar LP-PX-16. Barra de escala 10 mm. Abreviaturas: ANG,
angular; AUT, espinas neurales autdgenas anteriores; CHA, ceratohial anterior; CL,
cleitro; DEN, dentario; DPS, dermopterosfendtico; DSO, dermosupraoccipital; ENP,
endopterigoide; FR, frontal; HYO, hiomandibula; M, maxila; MET, mesetmoide;
MPT, metapterigoide; PA, parietal; PIF, infraorbital posterior; PM, premaxila; POP,
preopérculo; PPE, proceso postparietal; PRA, prearticular; PS, paraesfenoide; Q,
cuadrado; RAT, radiales de la aleta pectoral; SC, elementos del anillo escleroético;
SCL, supracleitro; VO, vomer.
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La drbita esta centrada, es grande, de forma circular a ovalada, pero puede
deberse a la preservaciéon. Todos los ejemplares anteriores presentan al menos dos
huesos esclerdticos rodeando la 6rbita o un hueso rodeando completamente. El
ejemplar LP-PX-38 presenta ornamentaciones en el anillo esclerético anterior en

forma de lineas. El diametro de la 6rbita es en promedio 19 mm.
Mandibula superior e inferior (Figuras 28 a 33)

Los ejemplares LP-PX-38, LP-PX-22, LP-PX-35, LP-PX-16, LP-PX-15, LP-
PX-14, LP-PX-52, LP-PX-47, LP-PX-59 y LP-PX-26 tienen casi todos sus dientes
bien preservados. El hocico es muy corto comparado con el resto de los elementos

craneales (Figura 28 y 29).

El proceso premaxilar es pequeno, con una protuberancia larga y delgada
que se extiende desde el borde anterior del cuerpo principal del hueso, casi alcanza
la altura de la orbita. Tiene de tres a cuatro dientes premaxilares y dentarios, los
dientes premaxilares son robustos incisiformes, pero los dentarios tienen una
alternancia de en forma de gancho a robusto incisiforme (Figura 30, 32 y 33). El
dentario es pequefio y bifido posteriormente (Figura 30). La corona de los dientes

premaxilares y dentarios es también una alternancia de simple y bifurcada.

La maxila tiene forma ovoide a reniforme. Los dientes vomerinos tienen un
contorno ovalado y reniforme, estan dispuestos en tres filas con 9 a mas de 10
dientes en la fila principal, la cual también presenta alternancia de dientes (Figura
31, 32 y 33). Los dientes prearticulares son de contorno cuadrado con

protuberancia, dispuestos en cuatro filas con mas de 10 dientes en la fila principal.

El proceso coronoide tiene un borde dorsal alto y recto. Los dientes
vomerinos y prearticulares presentan ornamentaciones levemente fuertes a muy
fuertes, sin algun surco o papila central. En la parte posterior de la mandibula, son
visibles el angular y el articular. El ejemplar LP-PX-16 muestran un diente en la parte
inferior del prearticular, lo cual podria tratarse de preservacion o bien del

reemplazamiento dental que ha mencionado Capasso (2024) en otros picnodontos
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Figura 30. Dientes dentarios con diferentes morfologias del ejemplar LP-PX-16
(izquierda) y LP-PX-14 (derecha). Barra de escala: 250 micrometros.

El hueso prearticular se encuentra bien preservado en los ejemplares LP-PX-
38, LP-PX-35, LP-PX-15, LP-PX-22 y LP-PX-16, con una forma alargada y delgada,
separada del dentario y presenta fuerte ornamentacion. El articular es alargado y
algo cuadratico, ubicandose debajo del dentario. El angular es alargado y muy

ornamentado, encontrandose en muchos casos fuera de su sitio.
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Figura 31. Denticidn del ejemplar jéven LP-PX-26: dientes prearticulares reniformes
(izquierda; barra de escala 250 micrometros, tomada a 100x de aumento) y
denticién completa (derecha; barra de escala 1000 micrometros, tomada a 20x de

aumento).

Figura 32. Denticion completa del ejemplar LP-PX-16. Escala en imagen, tomado a
20x de aumento.
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Figura 33. Denticion completa del ejemplar LP-PX-35. Barra de escala: 1000
micrometros, tomada a 20x de aumento.

Serie del hiopalatino (Figuras 28 y 29)

La hiomandibula puede observarse mejor en el ejemplar LP-PX-22, aunque
no se distingue la sutura de separacion con respecto al preopérculo; el condilo
hiomandibular se observa mejor en los ejemplares LP-PX-16, LP-PX-38 y LP-PX-

26, esta en contacto con el infraorbital anterior agrandado.

En el ejemplar LP-PX-16 se observa el ceratohial anterior cerca del proceso
coronoide y prearticular, y existen leves indicios de este hueso en el ejemplar LP-

PX-38, aunque se encuentra mal preservado. No hay evidencia de hipohial.
Serie opercular (Figura 28 y 29)

El preopérculo es una lamina muy ancha y larga, con una ornamentacion en
forma de crestas, esta mejor preservado en LP-PX-16 y LP-PX-22. Tiene una ligera
curvatura a la altura del angular, donde comienza a fragmentarse en la mayoria de
los ejemplares. Es mucho mas pronunciado en los ejemplares juveniles como LP-
PX-26, LP-PX-14 y LP-PX-55. En la parte inferior, siguiendo la curvatura, se

encuentra la linea sensorial.

El opérculo es una lamina pequena, de tamafo similar al supracleitro, en

forma de aguja rectangular, esta en contacto en la parte anterior del preopérculo.
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Esta reducido en tamafno, como en todos los Pycnodontidae. Posee dos radios

branquiostegos relativamente largos en contacto.
CINTURA Y ALETA PECTORAL (Figuras 28 y 29)

El cleitro es grande y esta expandido ventralmente, como en todos los demas
miembros de los Pycnodontidae (segun Nursall, 1996), con dos miembros en angulo
y el miembro anteroventral subhorizontal. Es poco mas largo que ancho en LP-PX-
16, muy ornamentado con crestas y reticulaciones. El margen inferior mandibular y
margen anterior cleitral se unen en un angulo casi recto, formando una gran muesca

en forma de “V” en la union entre la cabeza y el abdomen.

El postemporal es un hueso pequefio, se encuentra fuera de lugar y mal
preservado, presionado contra el margen superior del parietal. El supratemporal
esta en el margen anterior del postemporal, mal preservado en su seccion inferior.
El supracleitro se encuentra a un costado del opérculo, es un hueso profundo y
largo. Es casi vertical con respecto al eje del craneo, la extremidad inferior ventral

es redondeada y se nota la separacion con la primera escama de la cresta ventral.

El supracleitro esta cubierto por las costillas hemales y parte de las escamas
en placa. No hay evidencia de espinas en la superficie. Se encuentra casi cubierta
totalmente por las aletas pectorales. LP-PX-16 tiene mejor preservada la aleta
pectoral, aunque solo sea una. Tiene al menos ocho axonostos pectorales, que se

ramifican en al menos 16 radios.
CINTURA Y ALETA PELVICA (Figura 34)

Pocos ejemplares tienen presentes ambas aletas pélvicas, pero las
observadas en LP-PX-38, LP-PX-22, LP-PX-16 y LP-PX-51 usualmente son
pequeinas, como en todos los Pycnodontiformes, y tiene aproximadamente de 6 a 8
radios segmentados y ramificados. Se ubican al 40-45% de la longitud estandar, en
la parte anterior de la cloaca. No esta claro el soporte porque la region tiene presente

una fractura que divide al ejemplar en dos.
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Figura 34. Seccion cloacal y hueso postcelomico del ejemplar LP-PX-35. Barra de
escala: 10 mm. Abreviaturas: ASC, escamas modificadas flanqueando la abertura
cloacal; CSC, escamas completas; CV, vestibulo cloacal; HS, espinas hemales;
KIS, escamas de la quilla ventral; PAS, escamas postanales; PB, hueso pélvico;
PCB, hueso postcelémico.

ESQUELETO AXIAL (Figuras 34, 35, 36 y 38)

El esqueleto axial es visible en todos los ejemplares. A partir del pedunculo
caudal, la notocorda se mantiene recta, siguiendo el eje general del cuerpo hasta el
nivel de la drbita. Los ejemplares de esta seccion tienen de 27 a 32 vértebras. Los
arcos neurales y hemales rodean completamente la notocorda desde el principio

hasta cerca del pedunculo caudal, con un contacto de hipercomplejo a complejo.

Las bases de los arcos y espinas neurales y hemales se entrelazan con los
sucesivos a través de complejas suturas interdigitadas. Las digitaciones visibles son
dos en ambos lados de los arcos en la region posterior. Las digitaciones son dificiles
de ver al aproximarse al pedunculo caudal. Todas las espinas neurales son casi
verticales con respecto al eje del cuerpo y se dirigen hacia atras. Las primeras seis
a ocho espinas neurales son autdgenas, no estan en contacto a los arcos
correspondientes, tienen un inicio cilindrico, son robustas y se adelgazan hacia la

parte dorsal.
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Figura 35. Esqueleto axial del ejemplar LP-PX-33. Barra de escala: 10 mm.
Abreviaturas: HA, arcocentros hemales; HS, espinas hemales; HSAP, expansion
anterior de las espinas hemales en forma de reborde (flange-like); NA, arcocentros
neurales; NS, espinas neurales; NSAP, expansion anterior de las espinas neurales
en forma de reborde (flange-like).

En la regidén caudal, las puntas distales de las espinas neurales estan en
contacto a varios de los axonostos de la aleta dorsal. Las espinas hemales son
similares a las neurales y todas tienen rebordes sagitales bien desarrollados, con
las puntas en contacto con los axonostos de la aleta anal. todas las espinas neurales
tienen bandera sagital, como una lamina Osea, desarrollada en margenes
anteriores. Las costillas son delgadas, alargadas, poco curvadas anteriormente y
tienen rebordes sagitales estrechos tanto en el margen anterior como en el posterior.

Las puntas de cada costilla tienen una terminacion en pico.

El hueso postcelomico es un hueso grande, como en todos Ilos
Pycnodontidae, situado posterior-ventral a las costillas pleurales, presenta
elongaciones anterior y posterior ventralmente. estd en contacto con el margen
anterior de las primeras espinas hemales y con las puntas de los primeros

axonostos anales reducidos.
ALETAS DORSAL Y ANAL (Figuras 36 a 38)

La aleta dorsal se origina al nivel de la 72 u 82 vértebra. Hay de 70 a 71
axonostos dorsales aproximadamente, los cuales se encuentran ensanchados. Los
ejemplares LP-PX-38, LP-PX-59, LP-PX-52 y LP-PX-16 tienen la morfologia de la
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aleta dorsal en forma de tira (tipo B), segun las morfologias propuestas de Poyato-
Ariza & Wenz (2002; Figura 17). La aleta dorsal se encuentra a 58-68% de la

longitud estandar.

Figura 36. Aleta dorsal del ejemplar LP-PX-38. Barra de escala: 10 mm.
Abreviaturas: AUT, espinas neurales autdégenas anteriores; DF, radios de la aleta
dorsal; KAS, escamas de la cresta dorsal; NS, espinas neurales; NSAP, expansion
anterior de las espinas neurales en forma de reborde (flange-like); RAD,
pterigioforos de la aleta dorsal; ZY, apofisis articulares.

De tres a dos axonostos se insertan en el espacio entre dos espinas neurales
subsiguientes, cada axonosto se articula con un solo radio de la aleta dorsal, al
menos en la seccion visible. Los extremos superiores de los axonostos estan
aplanados y agrandados, pero los extremos inferiores de los pero los extremos
inferiores de los radios dorsales son puntiagudos, de forma casi triangular. El

axonosto dorsal que no soporta lepidotrichium esta presente.
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Figura 37. Aleta anal del ejemplar LP-PX-38. Barra de escala: 10 mm. Abreviaturas:
CV, vestibulo cloacal; HS, espinas hemales; HSAP, expansion anterior de las
espinas hemales en forma de reborde (flange-like); KIS, escamas de la quilla
ventral; PCB, hueso postceldmico; RAA, pterigioforos de la aleta anal; VF, radios
de la aleta anal; ZY, apdfisis articulares.

La aleta anal del ejemplar LP-PX-38 y LP-PX-16 es acuminada, se encuentra
al 64% de la longitud estandar, con 63 axonostos anales. Se origina a la altura de
132 142 vértebra. No hay fulcra presente en la aleta dorsal o anal. Posteriormente,
existe una relacion uno a uno entre los pterigidforos y los radios correspondientes.
El tamano de los primeros seis pterigidéforos anteriores aumentan rapidamente hacia

la parte posterior en las secciones visibles.
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ESQUELETO Y ALETA CAUDAL (Figura 39)

El pedunculo caudal esta bien desarrollado y alargado. Las tres a cuatro
espinas neurales no estan en contacto a los radios procurrentes son mas cortas y
delgadas que las anteriores. La ultima espina neural es menos de la mitad de larga
que las espinas anteriores a casi vestigial [caracter 47 (2)] de Poyato-Ariza y Wenz
(2005).

Estan presentes al menos dos urodermales. La aleta caudal esta bien
desarrollada incluso en sus secciones finales de los I6bulos inferiores y superiores,
apreciandose la segmentacion final. Va en direccion casi vertical, pero con cierta
tendencia diagonal, el I6bulo superior es mas grande que el inferior y tienen un
margen convexo, correspondiendo entre los tipos F y B en algunos ejemplares
segun las morfologias propuestas de Poyato-Ariza & Wenz (2002; Figura 24). En
LP-PX-38 pareciera tener una morfologia bifurcada, pero se debe a la mala

preservacion de los axonostos caudales centrales. No hay borde de fulcra.

Presenta de 6 a 8 elementos epicordales (espinas neurales que sostienen
radios caudales procurrentes) y de 8 a 11 elementos hipocordales. Los ultimos tres
elementos hipocordales se encuentran hipertrofiados en forma de abanico, con una
cresta longitudinal bien marcada, lo cual corresponde a la condicion hipertrofiada
[caracter 49 (4¥)] de Poyato-Ariza y Wenz (2002).

Esta presente la escama bifida. El numero de los radios principales de la
aleta caudal se cuentan en promedio de 43 a 55, los radios procurrentes presentes
son de dos a seis en el I6bulo superior y de tres a cinco en el I6bulo inferior. No se

aprecia el soporte uroforo.
ESCAMAS DERMALES (Figura 34 a 38)

Las escamas cubren todo el cuerpo excepto el pedunculo caudal. Las
escamas completas y masivas solo estan presentes en la region abdominal. Las
escamas en la parte anterodorsal del cuerpo y en la parte posterior del cuerpo (en

el area entre los pterigiéforos dorsal y anal) estan reducidas y solo se osifican barras
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delgadas de escamas. El borde posterior de las grandes escamas del cuerpo es liso

y la superficie de las escamas esta cubierta por algunos surcos y crestas.

PRC

Figura 38. Aleta caudal ejemplar LP-PX-16. Barra de escala 10 mm. Abreviaturas:
DF, radios de la aleta dorsal; EPEL, elementos epicordales; H, huesos hipurales;
HA, arcocentros hemales; HS, espinas hemales; HSAP, expansién anterior de las
espinas hemales en forma de reborde (flange-like); HYEL, elementos hipocordales;
NA, arcocentros neurales; NS, espinas neurales; NSAP, expansion anterior de las
espinas neurales en forma de reborde (flange-like); PFR, radios procurrentes; PRC,
radios caudales principales; RAA, pterigiéforos de la aleta anal; RAD, pterigioforos
de la aleta dorsal; RS, crestas que refuerzan las expansiones sagitales anterior y
posterior en las espinas hemales y neurales; VF, radios de la aleta anal; ZY, apdfisis
articulares.
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Estan presentes de 10 a 14 escamas (escudos) en la cresta dorsal. El tamafno
de estas escamas de la cresta aumenta de anterior a posterior y la escama mas
grande es la penultima, siendo la ultima la menos desarrollada. Estan coronadas
por una espina con una punta redondeada y va dirigida anteriormente. Todas las
escamas presentan espinas de tamafo similar y centradas. Hay de 15 a 17 escamas
ventrales de la quilla. Las escamas ventrales de la quilla precloacal estan en
estrecho contacto entre si, con un par de espinas en el margen libre. Dirigidas

anteriormente.

La escamacién corporal es tipo peltado. En la parte inferior de la regién
abdominal, en el area entre el margen posterior del cleitro y la cloaca, se puede
observar una serie de escamas completas, dispuestas longitudinalmente (escamas-
barra), en estrecho contacto entre si. En la regién dorsal, las escamas son filiformes.
Se extiendes en la region caudal, algunos estan presentes inmediatamente antes
del pedunculo caudal. Las escamas cloacales anteriores y posteriores modificadas
estan en forma de mosaico o con dos a tres escamas presentes. No hay escamas
entre la mandibula inferior y la expansién ventral del cleitro. Existen de 3 a 4 filas de

escamas completas posteriores a la cloaca.

Entre la cabeza y la aleta dorsal, las escamas dorsales del cuerpo estan en
relacién con las escamas de la quilla dorsal, dos pares de escamas-barra se
originan en el margen inferior de cada escama de la cresta. En la parte anterior del
cuerpo, estas escamas dorsales, originadas en la cresta, no cruzan la columna. En
el area caudal estas escamas se originan inferiormente en relacion con la cresta,
pero casi de forma inmediata, en el contacto entre las espinas neurales y axonostos

dorsales.
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DISCUSION TAXONOMICA

Para llegar a la asignacion taxondmica se compard la forma, tamano y
posicién de los huesos del craneo, aletas y esqueleto axial, asi como la forma y
tamafno de los dientes vomerinos y prearticulares. La Nueva especie B esta
conformada por 25 ejemplares; LP-PX-16, LP-PX-22 y LP-PX-38 son los ejemplares
completos, desde craneo hasta aletas caudal y dorsal, el resto de los ejemplares
preservan elementos importantes como LP-PX-15, LP-PX-55 y LP-PX-59, los

cuales conservan excelentes aparatos dentales.

Los 25 ejemplares muestran ciertas caracteristicas diagnosticas de la familia
Pycnodontidae las cuales incluyen: presencia de proceso parietal en forma de
cepillo; escamas incompletas en la region dorsal del cuerpo; infraobital posterior
agrandado; espinas de la quilla ventral en contacto; dermohiomandibula presente.
De igual forma, muestran caracteristicas diagndsticas de la subfamilia Nursallinae,
las cuales incluyen: frontal curvo y ancho; ultima espina neural vestigial; elementos
hipocordales hipertrofiados; aleta caudal vertical; arcocentros neurales y hemales

adyacentes en contacto complejo a hipercomplejo.

La Nueva especie B se relaciona con los géneros Nursallia y Paranursallia.
Se relaciona con Nursallia porque: presenta un pedunculo caudal diferenciado, el
arcocentro neural y hemal correspondiente rodean completamente la notocorda,
presenta una escama bifida en la cloaca, aleta dorsal con forma de tira, dos radios
branquiostegos, relativamente largos y en contacto, los huesos frontal y parietal no
estan en contacto. Se relaciona con Paranursallia porque presenta huesos frontales
curvos y cortos, mas de 47 axonostos anales, la ultima espina neural es vestigial a
menos de la mitad de larga que las espinas anteriores y presenta los tres ultimos

elementos hipocordales hipertrofiados.

De entre las especies pertenecientes a los género Nursallia y Paranursallia,
la Nueva especie B comparte las siguientes caracteristicas en particular con las
especies Nursallia tethysensis y Paranursallia spinosa: presentan de 27 a 32
vértebras, huesos frontal y parietal no estan en contacto (caracter de Nursallia

tethysensis); ornamentaciones muy fuertes en los dientes vomerinos vy
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prearticulares; de 6 a 10 espinas neurales anteriores autdgenas; presencia de

espinas en cresta dorsal, distribuidas de forma centrada en contacto entre si.

La Nueva especie B se diferencia de Nursallia tethysensis y Paranursallia
spinosa porque estas especies presentan ornamentacion craneal con espinas vy
tubérculos; dientes vomerinos subcirculares a ovalados; poseen de 6 a 8 elementos
hipocordales; de cuatro a cinco elementos epicordales; el apice ventral esta antes
del punto de insercion de la aleta anal; el dentario es pequefo, alargado
posteriormente y simple; dientes prearticulares con morfologia ovalada; dos dientes
premaxilares; no presentan pterigioforos ensanchados; no presentan hueso

postcelomico con elongaciones ni urodermales.

La Nueva especie B es similar a Paranursallia spinosa, sin embargo, exhibe
los siguientes caracteres que son diagndsticos para este nuevo taxon: cuerpo de
forma discoide a intermedia; maxila ovoide a reniforme; dientes vomerinos
subcirculares y reniformes; cuatro filas de dientes prearticulares principales; mas de
10 dientes en la fila principal del vomer y prearticular; alternancia de dientes en fila
principal de dientes vomerinos; de dos a cuatro dientes en la premaxila y el dentario;
dentarios con corona bifurcada; dientes prearticulares con morfologia cuadrada con
una protuberancia a sigmoideos con forma de gota; mas de tres dientes
premaxilares en una fila; ornamentaciones muy débiles en dientes vomerinos y
prearticulares; aleta dorsal del 58% al 68% (con respecto a la distancia
predorsal/longitud estandar); cleitro curvado, expandido con dos miembros en
angulo y el miembro anteroventral subvertical: de 9 a 11 elementos hipocordales;
mosaico de escamas cloacales anteriores modificadas con dos escamas
sobresalientes y dos posteriores; presenta dos urodermales; de seis a ocho
elementos epicordales; hueso postceldmico con elongaciones anteriores vy
posteriores presentes; pterigioforos dorsales ensanchados. Estos caracteres la
separan de otras especies del género Paranursallia y permiten asignarla a una

nueva especie.
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Nursallia
Nueva especie C

Diagnosis. Pez picnodonto con la presencia de los caracteres unicos: cuerpo en
forma discoide; huesos frontales curvos y largos; de 9 a mas de 10 dientes en la fila
principal del vomer; maxila ovoide; de dos a tres dientes premaxilares y dentarios;
dentario pequefio y bifido en la parte posterior; dientes premaxilares con morfologia
robusta, apenas incisiforme a forma de gancho; morfologia reniforme a ovalada en
dientes vomerinos; crenulaciones fuertes presentes en la mayoria de los dientes
vomerinos y prearticulares; alternancia en la fila principal de dientes vomerinos;
dientes prearticulares con morfologia cuadrada con protuberancia; de ocho a nueve
dientes prearticulares; dientes dentarios con corona simple; de 33 a 36 vértebras;
de 9 a 11 elementos hipocordales; mas de 15 escamas diferenciadas en la cresta
dorsal y de 17 a 21 escamas en la quilla ventral; hueso postcelobmico con
elongaciones ventrales en la parte posterior y anterior; pterigiéforos dorsales
ensanchados; la ultima espina neural que no soporta los radios procurrentes de la
aleta caudal es menos de la mitad de larga que las espinas anteriores; aletas
pélvicas entre el 45% a 55% de la longitud estandar; morfologia acuminada a forma
de tira en las aletas anal y dorsal; aleta dorsal se encuentra a menos del 49% de la
longitud estandar; aleta anal se encuentra entre el 70% a 79% de la longitud
estandar; escamas cloacales anteriores y posteriores modificadas en mosaico de
escamas pequenas; dos urodermales. Con la combinacién de caracteres de los
géneros Nursallia 'y Paranursallia: hueso frontal y parietal no estan en contacto; de
cuatro a cinco elementos epicordales; aleta caudal tipo vertical (corta y alta); mas
de 47 axonostos anales; disposicion de dientes vomerinos en filas regulares; tres
filas de dientes prearticulares; arcocentro neural y hemal en contacto hipercomplejo;
escamas osificadas abdominales completas e incompletas en seccién caudal;
presencia de escama bifida en cloaca y los tres ultimos elementos hipocordales

hipertrofiados.
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Holotipo: Ejemplar No. LP-PX-23; pez en vista lateral completo. Longitud total de
226 mm, longitud estandar de 195 mm, maxima profundidad del cuerpo 192 mm.
Region abdominal bien desarrollada. Margen inferior del cleitro, prearticular y parte
posterior del angular forman perfil con una muesca en forma de “V”. No hay

presencia de apice dorsal ni ventral.

Paratipos: Ejemplares: LP-PX-17, LP-PX-45, LP-PX-58, LP-PX-08, LP-PX-21, LP-
PX-29, LP-PX-37.

DESCRIPCION
CRANEO Y DENTICION (Figuras 39 a 45 y 48)

Craneo (Figuras 39, 40 y 48)

El craneo esta bien preservado en los ejemplares LP-PX-17, LP-PX-29 y LP-
PX-51.; el ejemplar LP-PX-23 no tiene preservado en su totalidad parte del frontal y
dermosupraoccipital. La longitud de la cabeza (LC) es el 30.77% de la longitud
estandar (LS).

La cabeza es mas larga que profunda; el hueso frontal (parietal segun
Schultze, 2008) es poco curvado a recto y mas largo que ancho, se encuentra muy
ornamentado. Los huesos dérmicos del craneo estan ornamentados con crestas
alargadas, especialmente en el frontal, parietal, dermosupraoccipital y el

preopérculo.

El dermosupraoccipital se encuentra bien preservado en el ejemplar LP-PX-
29, ornamentado e hipertrofiado, es mas profundo que largo. El hueso parietal
(postparietal segun Schultze, 2008) tiene una forma triangular, con una porcion
anterior mas ancha a la posterior, conserva un gran tamafo, aunque es mas
pequefo que el dermosupraoccipital. Tiene un proceso parietal que esta en el punto
medio de su borde posterior, es mas largo que alto y muestra la terminacién tipica

en cepillo.
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No hay fenestra dermocraneal. Contrario a lo que se observa en otros
picnodontos, el hueso frontal y parietal no estan en contacto. El paraesfenoide es
rectangular, mas largo que ancho, aunque no esta claro el limite con respecto al

mesetmoide y la maxila en el ejemplar LP-PX-23, inicia a media érbita.

Figura 39. Holotipo de la Nueva especie C, ejemplar LP-PX-23.
Regién etmoidal (Figura 40)

El mesetmoide se encuentra fracturado la parte visible esta hipertrofiada en
comparacion al paraesfenoide. El dermopterético esta casi preservado totalmente,
aunque no es clara la sutura con el dermosfendtico, pero parece que estan
fusionados para formar un solo hueso (denominado dermopterosfendético; Kriwet,
2005), esta muy ornamentado con reticulaciones. Lo que puede pertenecer al

dermosfendtico presenta estructuras circulares en la parte media.
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Figura 40. Craneo del ejemplar LP-PX-23. Barra de escala 10 mm. Abreviaturas:
ANG, angular; AUT, espinas neurales autdgenas anteriores; CHA, ceratohial
anterior; DEN, dentario; DPS, dermopterosfenético; DSO, dermosupraoccipital;
DSP, dermosfendtico; ENP, endopterigoide; FR, frontal; HYO, hiomandibula; KAS,
escamas de la cresta dorsal; M, maxila; MET, mesetmoide; MPT, metapterigoide;
OP, opérculo; PA, parietal; PIF, infraorbital posterior; PM, premaxila; POP,
preopérculo; PPE, proceso postparietal; PRA, prearticular; PS, paraesfenoide; R,
costillas; RAT, radiales de la aleta pectoral (d. es derecha e i. es izquierda); SC,
elementos del anillo esclerético; VO, vomer.
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El metapterigoide tiene una forma alargada y rectangular, pero se dificulta
observar su separacion con respecto al paraesfenoide y endopterigoide en el
ejemplar LP-PX-23. El endopterigoide es mas cuadrado, pero no se encuentra bien
preservado. Hay presencia de una linea sensorial en el borde ventral cerca del

dermosfendético y parte del preopérculo, con ornamentaciones alrededor.

Serie circumorbital (Figura 40)

En el ejemplar LP-PX-23 la ¢rbita esta centrada, con el hueso esclerdtico
rodeando completamente la érbita, mientras que un segundo hueso esclerético esta
al nivel del vomer y paraesfenoide, tienen forma semicircular. Todos los ejemplares
presentan un infraorbital agrandado en la parte anterior de la orbita, caracteristico
de la familia Pycnodontidae; se observa otro mas pequefio en la parte posterior, el
resto de los infraorbitales son dificiles de observar por la preservacion y la

cristalizacion. El diametro de la érbita es de 17 a 20 mm.
Mandibula y denticiéon (Figuras 40 a 45)

Los ejemplares LP-PX-23, LP-PX-08, LP-PX-56 y LPPX-51 son los que
tienen los dientes mejor preservados. La premaxila es pequefia, con una
protuberancia larga y delgada que se extiende desde el borde anterior del cuerpo
principal del hueso, casi alcanza la altura de la érbita. Los dientes premaxilares
presentan una morfologia en forma de gancho robusto, mientras que los dientes
dentarios presentan dos morfologias; en forma de gancho a robusto, apenas
incisiforme (Figura 41). Poseen de dos a tres dientes premaxilares y de dos a tres
dientes dentarios. El dentario es pequefio y bifido posteriormente. La corona de los

dientes premaxilares y dentarios es simple.
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Figura 41. Dientes dentarios (izquierda) y premaxilares (derecha) del ejemplar LP-
PX-56. Barra de escala en imagen. Fotografia tomada a 80x y 100x de aumento
respectivamente.

La maxila tiene forma ovoide y el borde oral recto (Figuras 40, 42 y 43). Los
dientes vomerinos tienen un contorno ovalado y reniforme, estan dispuestos en tres
filas con nueve a mas de 10 dientes en la fila principal, la cual también presenta

alternancia de dientes (Figura 42, 43 y 45).
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Figura 42. Ornamentaciones fuertes presentes en dientes vomerinos vy
prearticulares; diente prearticular del ejemplar LP-PX-56 (izquierda) y dientes
vomerinos del ejemplar LP-PX-51 (derecha) con morfologia reniforme. Barra de
escala en imagen. Fotografia tomada a 80x y 10x, respectivamente.

Los dientes prearticulares (Figuras 41 a 45) son de contorno cuadrado con
protuberancia, la cual es una caracteristica que no comparte con algun otro
picnodonto fuera de las especies Ay B, dispuestos en tres filas con 8 a 9 dientes en

la fila principal. El proceso coronoide tiene un borde dorsal alto y recto. Los dientes
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vomerinos y prearticulares presentan ornamentaciones levemente fuertes a muy
fuertes, sin algun suco o papila central (Figura 42). En la parte posterior de la

mandibula, son visibles el angular y el articular.

Figura 43. Dientes vomerinos y prearticulares del ejemplar LP-PX-23. Barra de
escala: 1000 micrometros, tomado a 20x de aumento.

El prearticular se encuentra poco preservado, tiene forma alargada, separada
del dentario. Se encuentra unido al angular y una seccion pequefia que parece el
cuadrado. El angular es alargado y termina en forma filial con el dentario, presenta
la ornamentacion mencionada por Poyato-Ariza & Wenz (2002) en paralelo al

prearticular y debajo de este.

Figura 44. Dientes dentarios y prearticulares: del ejemplar LP-PX-51. (izquierda) y
del ejemplar LP-PX-08 (derecha). Barra de escala en imagenes. Fotografias
tomadas a 10x y 50x de aumento, respectivamente.
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Figura 45. Denticion completa del ejemplar LP-PX-56 y su contraparte. Barra de
escala en imagen. Fotografias tomadas a 20x de aumento.
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Serie del hiolapatino (Figura 40)

La hiomandibula se encuentra en la parte superior del preopérculo, pero no
se observa la sutura de separacion, en la parte posterior se observan leves restos
del céndilo hiomandibular. En el espacio entre el cleitro, preopérculo y angular se
encuentra el ceratohial anterioir, con forma de trébol, sin ornamentacion. No hay

evidencia del hipohial.
Serie opercular (Figura 40)

El preopérculo es una ldmina mas larga que ancha, pero mucho mas grande
que el opérculo, caracteristico de los picnodontos, esta poco ornamentado en la
seccion media inferior; el borde anterior es recto y tiene una ligera curvatura en la
region posterior donde cambia la ornamentacion; es alargado en la dimension

supero-inferior, esta seccion es mas larga y grande que el opérculo.

El opérculo es un hueso alargado posdorsal al preopérculo. Esta reducido en
tamafo, como en todos los Pycnodontidae. El borde anterior del opérculo que se
sutura con el preopérculo es recto y el borde posterior tiene forma de arco y cubre

parcialmente el supracleitro. Posee dos radios branquiostegos delados y separados.
CINTURA Y ALETA PECTORAL (Figuras 40 y 46)

El cleitro es grande y expandido ventralmente, como en todos los demas
miembros de los Pycnodontidae (Nursall, 1996), con dos miembros en angulo y el
miembro anteroventral subhorizontal. Se encuentra bien preservado. No hay
evidencia de espinas en la superficie. Su forma se encuentra casi cubierta

totalmente por las aletas pectorales.

El supracleitro esta cubierto por las costillas hemales y parte de las escamas
en placa, tiene forma alargada, del mismo grosor que la parte superior del cleitro. El
ejemplar LP-PX-23 es el unico que tiene ambas aletas pectorales, estando mas
completa la aleta izquierda que la derecha. Tiene de 10 a 11 radiales pectorales,
con una dimensién aproximada de 12mm. El ejemplar LP-PX-08 solo preserva una
completa pero fragmentada en tres partes. El resto de ejemplares tiene mal

preservadas las aletas pectorales.
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Figura 46. Esqueleto axial del ejemplar LP-PX-08. Barra de escala: 10 mm.
Abreviaturas: CL, cleitro; CSC, escamas completas; CV, vestibulo cloacal; DEN,
dentario; DF, radios de la aleta dorsal; HA, arcocentros hemales; HS, espinas
hemales; HSAP, expansion anterior de las espinas hemales en forma de reborde
(flange-like); M, maxila; MET, mesetmoide; NA, arcocentros neurales; NS, espinas
neurales; NSAP, expansion anterior de las espinas neurales en forma de reborde
(flange-like); PM, premaxila; POP, preopérculo; PRA, prearticular; PS,
paraesfenoide; R, costillas; RAD, pterigiéforos de la aleta dorsal; RAP, radios de la
aleta pélvica; RAT, radiales de la aleta pectoral; RS, crestas que refuerzan las
expansiones sagitales anterior y posterior en las espinas hemales y neurales; SC,
elementos del anillo esclerético; ZY, apdfisis articulares.
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CINTURA Y ALETA PELVICA (Figuras 46 y 47)

Las aletas pélvicas son pequefas, como en todos los Pycnodontiformes, y
tienen aproximadamente 17 radios segmentados y ramificados. Se ubican al
50.36% de la longitud estandar, en la parte anterior de la cloaca, que esta poco

preservada.

En el ejemplar LP-PX-23 se observa una aleta pélvica, pegada a la aleta anal,
pero puede deberse a la preservacion. No esta claro el soporte porque la region
esta cubierta por las primeras filas de escamas hemales. El ejemplar LP-PX-08 y

LP-PX-17 solo muestran una aleta pélvica, pero estan bien preservadas.

Figura 47. Aletas pélvicas del ejemplar LP-PX-23. La fotografia izquierda muestra
el hueso pélvico, la fotografia de la derecha es la aleta cercana a la aleta anal. Barra
de escala en imagen, fotografias tomadas a 20x de aumento.

ESQUELETO AXIAL (Figuras 46 y 48)

El esqueleto axial es visible en casi todos los ejemplares, exceptuando LP-
PX-56 y LP-PX-58. A partir del pedunculo caudal, la notocorda se mantiene recta,
siguiendo el eje general del cuerpo hasta el nivel de la orbita. Es visible debido a la
reduccion de la escamacion. Hay de 33 a 36 vértebras excluyendo los elementos
epicordales de la serie caudal. Los arcocentros rodean completamente la notocorda
y tiene un contacto hipercomplejo a complejo. Las banderas sagitales son largas y
grandes, ubicadas en la parte anterior de las costillas. Las costillas son delgadas,

alargadas, poco curvadas anteriormente y tienen rebordes sagitales estrechos tanto
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en el margen anterior como en el posterior. Las puntas de cada costilla tienen una

terminacién en pico.

Las 7 a 10 espinas neurales mas anteriores son autdgenas de sus arcos
neurales, casi verticales con respecto al eje del cuerpo, tienen un inicio cilindrico,
son robustas y se adelgazan hacia la parte dorsal. Las bases de los arcos y espinas
neurales y hemales se entrelazan con los sucesivos a través de complejas suturas
interdigitadas (Figura 48). Las digitaciones visibles son tres y disminuye a dos en

ambos lados de los arcos en la regidén posterior.

Figura 48. Interdigitaciones de los arcos neurales y hemales del ejemplar LP-PX-
23. Barra de escala: 1000 micréometros. Fotografia tomada en aumento a 20x.

En la regién caudal, las puntas distales de las espinas neurales estan en
contacto a varios de los axonostos de la aleta dorsal. Las espinas hemales son
similares a las neurales y todas tienen rebordes sagitales bien desarrollados, con

las puntas en contacto con los axonostos de la aleta anal.

El hueso postcelomico es un hueso grande, como en todos Ilos
Pycnodontidae, situado posterior-ventral a las costillas pleurales, presenta
elongaciones anterior y posterior ventralmente. estd en contacto con el margen
anterior de las primeras espinas hemales y con las puntas de los primeros

axonostos anales reducidos.
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ALETAS DORSAL Y ANAL (Figuras 46, 49 y 50)

La aleta dorsal se origina al nivel de la 72 vértebra. Hay 71 axonostos dorsales
aproximadamente, los cuales se encuentran ensanchados. Los ejemplares LP-PX-
17 y LP-PX-08 tienen la morfologia de la aleta dorsal en forma de tira (tipo A),
mientras que los ejemplares LP-PX-23 y LP-PX-29 tienen una morfologia
acuminada (tipo B), segun las morfologias propuestas de Poyato-Ariza & Wenz
(2002; Figura 21). La aleta dorsal se encuentra a menos del 49% de la longitud

estandar.

Figura 49. Aleta dorsal del ejemplar LP-PX-51 con morfologia tipo A2. Barra de
escala: 10 mm. Abreviaturas: DF, radios de la aleta dorsal; NS, espinas neurales;
RAD, pterigioforos de la aleta dorsal.

De tres a dos axonostos se insertan en el espacio entre dos espinas
neurales subsiguientes, cada axonosto se articula con un solo radio de la aleta
dorsal, al menos en la seccion visible. Los extremos superiores de los axonostos
estan aplanados y agrandados, pero los extremos inferiores de los radios dorsales
son puntiagudos, de forma casi triangular. El axonosto dorsal que no soporta

lepidotrichium esta ausente.
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Figura 50. Aleta dorsal del ejemplar LP-PX-29 con morfologia tipo B. Barra de
escala: 10 mm. Abreviaturas: DF, radios de la aleta dorsal; NS, espinas neurales;
RAD, pterigioforos de la aleta dorsal.

Figura 51. Aleta anal del ejemplar LP-PX-23. Barra de escala: 10 mm. Abreviaturas:
CV, vestibulo cloacal; HS, espinas hemales; HSAP, expansion anterior de las
espinas hemales en forma de reborde (flange-like); KIS, escamas de la quilla
ventral; MCLS, mosaico de escamas cloacales; PAS, escamas postanales; PCB,
hueso postcelomico; RAA, pterigidforos de la aleta anal; VF, radios de la aleta anal;
ZY, apdfisis articulares.
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La aleta anal del ejemplar LP-PX-23 y LP-PX-08 es acuminada, se encuentra
del 70-79% de la longitud estandar, con 60 axonostos anales. No hay fulcra presente
en la aleta dorsal o anal. Posteriormente, existe una relacién uno a uno entre los
pterigioforos y los radios correspondientes. La morfologia es en forma de tira (tipo
A2) segun las morfologias propuestas de Poyato-Ariza & Wenz (2002; figura 21).

Esta presente la escama bifida.
ESQUELETO Y ALETA CAUDAL (Figura 52)

El pedunculo caudal esta bien desarrollado y alargado. Las tres a cuatro
espinas neurales no estan en contacto a los radios procurrentes son mas cortas y

delgadas que las anteriores.

La dltima espina neural es menos de la mitad de larga que las espinas
anteriores. Los elementos epicordales (espinas neurales que sostienen radios
caudales procurrentes) son mas largos que las espinas neurales inmediatas

anteriores, hay de 4 a 5 elementos.

Presenta de 9 a 11 elementos hipocordales (espinas hemales en contacto
con los radios caudales procurrentes), los ultimos tres elementos hipocordales se
encuentran hipertrofiados en forma de abanico, lo cual corresponde a la condicién
hipertrofiada [caracter 49 (4*)] de Poyato-Ariza y Wenz (2002). Los tres muestran
una cresta longitudinal bien marcada y exhiben una disposicion en forma de

abanico. Hay presentes al menos dos urodermales.

La aleta caudal se encuentra bien desarrollada, hasta los I6bulos superior e
inferior. La morfologia es vertical, corta y alta, cuyos I6bulos superiores e inferiores
son totalmente rectos, correspondiendo al tipo F (segun las morfologias propuestas
de Poyato-Ariza & Wenz, 2002; Figura 24). No hay borde de fulcra. EI numero de
radios principales de la aleta caudal son aproximadamente de 71 a 75, los radios

procurrentes son tres a cinco en el |Iébulo superior y siete en el I6bulo inferior.
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Figura 52. Aleta caudal del ejemplar LP-PX-23. Barra de escala: 10 mm.
Abreviaturas: DF, radios de la aleta dorsal; EPEL, elementos epicordales; H, huesos
hipurales; HA, arcocentros hemales; HS, espinas hemales; HSAP, expansion
anterior de las espinas hemales en forma de reborde (flange-like); HYEL, elementos
hipocordales; NA, arcocentros neurales; NS, espinas neurales; NSAP, expansion
anterior de las espinas neurales en forma de reborde (flange-like); PFR, radios
procurrentes; PRC, radios caudales principales; RAA, pterigioforos de la aleta anal;
RAD, pterigioforos de la aleta dorsal; UD, urodermales; VF, radios de la aleta anal;
ZY, apdfisis articulares.
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ESCAMAS DERMALES (Figuras 46 y 53)

Estan presentes mas de 15 escamas (escudos) en la cresta dorsal; se
encuentran diferenciadas, cada una con una espina centrada, todas de tamafio
similar y en estrecho contacto entre si. El tamafo de estas escamas aumenta de
anterior a posterior y la escama mas grande es la penultima, siendo la ultima la

menos desarrollada.

Hay de 15 a 18 escamas de la quilla ventral, con una espina central, todas
de tamano similar, en estrecho contacto. La primera escama de la serie preanal esta
apenas conectada con el margen inferior del cleitro. Las escamas sucesivas de esta
serie preanal tienen un tamano similar, incrementan de adelante hacia atras. Las
escamas cloacales anteriores y posteriores modificadas estan en forma de mosaico.
No hay escamas entre la mandibula inferior y la expansion ventral del cleitro. Existen
de 3 a 4 filas de escamas completas posteriores a la cloaca. Las filas de escamas

son simples sin sutura dentada

Figura 53. Escamas anteriores y posteriores modificadas en mosaico del ejemplar
LP-PX-23. Escala en imagen, tomado a 20x de aumento.

Las escamas cubren todo el cuerpo excepto el pedunculo caudal. Las
escamas completas y masivas solo estan presentes en la region abdominal. Las

escamas en la parte anterodorsal del cuerpo y en la parte posterior del cuerpo (en
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el area entre los pterigiéforos dorsal y anal) estan reducidas y solo se osifican barras
delgadas de escamas. El borde posterior de las grandes escamas del cuerpo es liso

y la superficie de las escamas esta cubierta por algunos surcos y crestas.

La escamacién corporal es tipo peltado. En la parte inferior de la regién
abdominal, en el area entre el margen posterior del cleitro y la cloaca, se puede
observar una serie de escamas completas, dispuestas longitudinalmente (escamas-
barra), en estrecho contacto entre si. En la regién dorsal, las escamas son filiformes.
Se extiendes en la region caudal, algunos estan presentes inmediatamente antes

del pedunculo caudal.
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DISCUSION TAXONOMICA

Para llegar a la asignacion taxondmica se comparo la forma, tamano y posicion de
los huesos del craneo, aletas y esqueleto axial, asi como la forma y tamafo de los
dientes vomerinos y prearticulares. La Nueva especie C esta conformada por 10
ejemplares; LP-PX-23, LP-PX-17 y LP-PX-51 que son ejemplares completos, desde
craneo hasta aletas caudal y dorsal, el resto de los ejemplares preservan elementos
importantes como LP-PX-56, LP-PX-08 y LP-PX-29 conservan excelentes aparatos

dentales.

Los 10 ejemplares muestran caracteristicas diagndsticas de la familia
Pycnodontidae, las cuales incluyen: presencia de proceso parietal en forma de
cepillo; escamas incompletas en la region dorsal del cuerpo; infraobital posterior
agrandado; espinas de la quilla ventral en contacto; céndilo de hiomandibula
presente. De igual forma, muestran caracteristicas diagnésticas de la subfamilia
Nursallinae, las cuales incluyen: frontal curvo y ancho; elementos hipocordales

hipertrofiados; aleta caudal vertical.

La Nueva especie C se relaciona con los géneros Nursallia y Paranursallia. Se
relaciona con Nursallia porque: presenta un pedunculo caudal diferenciado, el
arcocentro neural y hemal correspondiente rodean completamente la notocorda y
en contacto hipercomplejo, presenta una escama bifida en la cloaca, aleta dorsal
con forma de tira, dos radios branquiostegos, relativamente largos y en contacto. Se
relaciona con Paranursallia porque presenta mas de 47 axonostos anales, la ultima
espina neural es menos de la mitad de larga que las espinas anteriores y presenta
los tres ultimos elementos hipocordales hipertrofiados; presenta de 4 a 5 elementos

epicordales.

De entre las especies pertenecientes a los géneros Nursallia y Paranursallia, la
Nueva especie C comparte las siguientes caracteristicas en particular con las
especies Nursallia tethysensis y Paranursallia spinosa: fuertes ornamentaciones en
los dientes vomerinos y prearticulares; presencia de espinas en cresta dorsal y en
la quilla ventral, distribuidas de forma centrada en contacto entre si; huesos frontal

y parietal no estan en contacto (caracter de Nursallia tethysensis).
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La Nueva especie C se diferencia de Nursallia tethysensis y Paranursallia spinosa
porque estas especies presentan ornamentacion craneal con espinas y tubérculos;
dientes vomerinos subcirculares a ovalados; el apice ventral esta antes del punto
de insercion de la aleta anal; los dientes prearticulares tienen morfologia ovalada;
presentan dos dientes premaxilares; el arcocentro hemal y neural correspondiente
rodean parcialmente la notocorda; presentan de 26 a 35 radios principales en la
aleta caudal; las espinas de la cresta dorsal estan separadas; el dentario es
pequeio, alargado posteriormente y simple; no presentan pterigioforos

ensanchados; no presentan hueso postceldmico con elongaciones ni urodermales.

La Nueva especie C es similar a Nursallia tethysensis, sin embargo, exhibe los
siguientes caracteres que son diagndsticos para este nuevo taxon: cuerpo en forma
discoide; huesos frontales curvos y largos; de 9 a mas de 10 dientes en la fila
principal del vomer; de dos a tres dientes premaxilares y dentarios; dentario
pequeio y bifido en la parte posterior; dientes premaxilares con morfologia robusta,
apenas incisiforme en forma de gancho; morfologia reniforme a ovalada en dientes
vomerinos; crenulaciones fuertes presentes en la mayoria de los dientes vomerinos
y prearticulares; alternancia en la fila principal de dientes vomerinos; dientes
prearticulares con morfologia cuadrado con protuberancia; de ocho a nueve dientes
prearticulares; de 33 a 36 vértebras; de 9 a 11 elementos hipocordales; mas de 15
escamas diferenciadas en la cresta dorsal y de 17 a 21 escamas en la quilla ventral;
hueso postceldmico con elongaciones ventrales en la parte posterior y anterior;
pterigidforos dorsales ensanchados; la ultima espina neural que no soporta los
radios procurrentes de la aleta caudal es menos de la mitad de larga que las espinas
anteriores; presenta dos urodermales; escamas cloacales anteriores y posteriores
modificadas en mosaico de escamas pequefas. Estos caracteres la separan de

otras especies del género Nursallia y permiten asignarla como una nueva especie.
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2. ANALISIS FILOGENETICO

El analisis cladistico realizado a partir de la matriz con 104 caracteres del
craneo, esqueleto axial, dorsal y caudal, result6 en 138 arboles igualmente
parsimoniosos con una longitud de 619 pasos, indice de consistencia (Cl) de 0.399
e indice de retencién (RI) de 0.583. Se obtuvo el arbol de consenso estricto
(Figurab4) donde se muestra la conformacion de la familia Pycnodontidae
(Figura54, color amarillo), de la subfamilia Nursallinae (Figura54, color morado) y el

grupo de las nuevas especies A, B y C (Figura 54, color verde).

De acuerdo con el analisis filogenético, la subfamilia Nursallinae (clado A) se
compone de dos grupos, Abdobalistum thyrus y el clado B que presentan una
relacion de grupos hermanos. El clado B esta bien apoyado (BS =93 /1B =6) y los
taxones que lo integran, Paranursallia gutturosum, Nursallia veronae y clado C, se
encuentran formando una politomia. Dentro del clado C (BS = 35/ IB = 2), se
encuentran los taxones Paranursallia spinosa, Nursallia tethysensis y el clado D,
formando una politomia. Finalmente, el clado D (BS = 96 / IB = 6), esta conformado
por las nuevas especies A, B y C, formando una politomia. En el mapeo de
caracteres para el arbol de consenso, se observa la siguiente distribucion de

sinapomorfias, siguiendo el grupo de interés:

NODO A corresponde a la rama de (Abdobalistum thyrus + NODO B),
definida como la subfamilia Nursallinae, definida por los caracteres 28 (1) morfologia
de los dientes premaxilares robustos apenas incisiformes; caracter 29 (1) morfologia
de los dientes dentarios robustos apenas incisiformes; caracter 47 (1) surco y papila
central de dientes vomerinos y prearticulares ausentes; caracter 67 (4) 36 o mas
radios de la aleta principal caudal; caracter 71 (1) distribucion de escamas en todo
el cuerpo excepto en pedunculo caudal; 92 (0) tamafo relativo de las espinas
anterior y posterior en cada escama de quilla ventral de especimenes adultos no
diferenciadas; 100 (4) mas de seis filas de escamas completas posteriores a la

cloaca.

NODO B corresponde a la politomia de (Paranursallia gutturosum + Nursallia

vernonae + NODO C) soportado por los caracteres 8 (3) morfologia de los huesos
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frontales curvos, muy anchos; caracter 18 (0) porcién anterior del canal sensorial
infrorbitario rodea estrechamente la érbita; caracter 25 (2) sin osificaciones en la
region gular; caracter 35 (1) disposicion de los dientes vomerinos en filas regulares;
caracter 41 (0) morfologia de los dientes prearticulares circular; caracter 43 (2) tres
filas de dientes prearticulares; caracter 56 (2) seis a ocho elementos hipocordales
del endoesqueleto caudal; caracter 70 (1) osificacion de escamas completa en las
escamas abdominales, incompleta en escamas caudales; caracter 87 (0) primera

escama de a quilla ventral mas pequefia que las escamas posteriores.

NODO C corresponde a la politomia de (Paranursallia spinosa + Nursallia
tethysensis + NODO D) soportado por los caracteres 46 (3) fuertes
ornamentaciones presentes en la mayoria de los dientes trituradores vomerinos y
prearticulares; caracter 52 (1) siete a diez espinas neurales anteriores autégenas;
caracter 82 (2) una o dos espinas en cada escama de la cresta dorsal; caracter 83
(0) espinas distribuidas de forma centrada en cada escama de la cresta dorsal;
caracter 84 (2) espinas en contacto entre si en cada escama de la cresta dorsal;
caracter 91 (2) espinas en contacto entre si en cada escama de quilla ventral;
caracter 92 (3) espinas de tamafo creciente en sentido cefalocaudal anterior y
posterior en cada escama de quilla ventral en especimenes adultos; caracter 100

(2) tres a cuatro filas de escamas completas posteriores a la cloaca.

NODO D corresponde a la politomia de las tres nuevas especies (Nueva
especie C + Nueva especie B + Nueva especie A) soportada por los caracteres 4
(0) apice ventral ausente; 32 (1) tres dientes premaxilares; 34 (2) morfologia de los
dientes vomerinos ovalada muy alargada; caracter 39 (2) dentario pequefio, bifido
posteriormente; caracter 40 (3) tres dientes dentarios; caracter 41 (6) dientes
prearticulares con morfologia cuadrada con protuberancia; caracter 66 (1) dos
urodermales; caracter 85 (0) tamano similar de las espinas anterior y posterior en
cada escama de la cresta dorsal; caracter 92 (2) tamafno similar de las espinas
anterior y posterior de la quilla ventral de especimenes adultos; caracter 94 (4) tres

a cuatro escamas de la quilla ventral postcloacal; caracter 101 (1) hueso
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postceldmico con elongaciones anterior y posterior ventralmente; caracter 102 (1)

pterigidforos dorsales ensanchados.

La Nueva especie A esta definida por los siguientes caracteres: caracter 1

(3) cuerpo en forma profunda; caracter 33 (3) maxila con borde oral recto; caracter
34 (A) dientes vomerinos con morfologia circular a ovalada; caracter 46 (2) débiles
ornamentaciones en los dientes vomerinos y prearticulares; caracter 59 (A) aletas
pélvicas posicionadas del 45% a mas de 55% de la longitud del cuerpo; caracter 64
(B) aleta anal posicionada del 60% al 70% de la longitud del cuerpo; caracter 65 (4)
35 a 46 axonostos anales; caracter 96 (2) tres escamas cloacales posteriores

modificadas; caracter 104 (0) hueso frontal y parietal en contacto.

La Nueva especie B esta definida por los siguientes caracteres: caracter 1

(A) forma del cuerpo discoide a intermedio; caracter 31 (1) corona bifurcada de
dientes dentarios; caracter 32 (0) mas de tres dientes premaxilares en una fila;
caracter 40 (2) cuatro dientes dentarios; caracter 43 (3) cuatro filas de dientes
prearticulares; caracter 44 (3) 10 o mas dientes en la fila de dientes prearticulares;
caracter 52 (B) de 6 a 10 espinas neurales anteriores autdgenas; caracter 59 (D)
aletas pélvicas posicionadas del 45% a menos de 45% de la longitud del cuerpo;
caracter 64 (1) aleta anal posicionada del 60% al 69% de la longitud del cuerpo;
caracter 76 (0) ornamentacion craneal con crestas y reticulaciones; caracter 95 (1)

dos escamas cloacales anteriores modificadas.

La Nueva especie C esta definida por los siguientes caracteres: caracter 1

(0) forma del cuerpo discoide; caracter 48 (1) de 33 a 36 vértebras; caracter 53 (1)
ultima espina neural que no soporta los radios procurrentes de la aleta caudal
menos de la mitad de larga que las espinas anteriores; caracter 63 (A) morfologia
falcada a forma de tira de las aletas dorsal y anal; caracter 80 (1) 15 0 mas escamas
diferenciadas de la cresta dorsal; caracter 86 (B) 17 a 20 escamas de la quilla

ventral; caracter 95 (0) escamas cloacales anteriores modificadas en mosaico.

El resto de los taxones pertenecientes a la familia Pycnodontidae forman una
politomia como se ha observado en estudios anteriores (eg. Poyato-Ariza & Wenz,
2004; 2005; Ebert, 2020; Cawley et al., 2020); exceptuando las especies
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Turbomesodon praeclarus,

RESULTADOS

Turbomesodon bernissartensis, Proscinetes

elegans y Proscinetes bernardi, grupos que han sido revisados recientemente (eg.
Poyato-Ariza & Wenz, 2004; Ebert, 2019; Ebert, & Kolbl-Ebert, 2019).
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Figura 54. Arbol de consenso estricto construido a partir de los 138 arboles
igualmente parsimoniosos obtenidos en el analisis filogenético. Indices en imagen

Bremer/Bootstrap.
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DISCUSION

El analisis filogenético junto con la descripcidn taxondmica de los peces de
la familia Pycnodontidae, especificamente de la subfamilia Nursallinae de Xilitla
indican la presencia de tres grupos con combinaciones de caracteres diferentes,
que se proponen como tres nuevas especies pertenecientes al género Nursallia,
que también estan relacionadas con el género Paranursallia. Se relacionan mas

cercanamente con Nursallia tethysensis y Paranursallia spinosa.

- Relacion filogenética de las nuevas especies A, By C

Las nuevas especies A, B y C pertenecen al orden de los Pycnodontiformes
por la presencia de un cuerpo comprimido lateralmente, con un contorno mas o
menos redondeado y denticion durofaga bien desarrollada. Los dientes se
encuentran restringidos al vomer impar, los prearticulares pares, la premaxila y

mandibula.

Pertenecen a la familia Pycnodontidae por presentar la autapomorfia
representante de esta familia, que es un proceso en forma de cepillo en el punto
medio del borde posterior del parietal (Poyato-Ariza & Wenz, 2002). El auge de esta
familia fue durante el Cretacico, por lo cual no es extrafio que exista una gran
variedad de especies en un mismo sitio, pues los nutrientes y el ambiente eran

optimos para el desarrollo de los organismos.

Existen algunos otros Pycnodontidae con patrones de escamas similares,
denticion y forma corporal que las especies aqui estudiadas. Estos son
principalmente los Nursalliinae Blot, 1987 con: Nursallia veronae Blot, 1987, del
Eoceno temprano a medio de Bolca, Italia; Nursallia? goedeli Heckel, 1854, del
Cenomaniano de Hakel, Libano; Paranursallia gutturosum Arambourg, 1954 vy
Nursallia tehtysensis Capasso et al., 2009, del Cenomaniano inferior de Jebel
Tselfat, Marruecos y Turoniano de Vallecillo, México (Girsch, 2014); Paranursallia
spinosa Taverne et al., 2015, del Cenomaniano superior de Dir Oulad Yahia, Jebel
Bargou, Tunez; y Abdobalistum thyrsus, del Eoceno temprano a medio de Bolca,

Italia.
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Las nuevas especies A, B y C comparten caracteres con dos especies de los
géneros Paranursallia y Nursallia: ornamentaciones en los dientes trituradores
vomerinos y prearticulares como Nursallia tethysensis; la presencia, distribucién y
contacto de las espinas en la cresta dorsal y en la quilla ventral como en
Paranursallia spinosa y Nursallia tethysensis; el numero de espinas neurales

anteriores autégenas como Paranursallia spinosa y Nursallia tethysensis.

De acuerdo con los analisis realizados, las nuevas especies A, B y C varian
entre ellas en los siguientes caracteres: la forma del cuerpo, la corona en los dientes
dentarios, la morfologia de los dientes premaxilares, la forma de la maxila, el nUmero
de filas y numero de dientes prearticulares, la posicién de las aletas pélvicas, la
posicion de la aleta dorsal y anal, la ornamentacion craneal, el numero de escamas
de la cresta dorsal y de la quilla ventral, el nUmero de escamas cloacales anteriores

y posteriores modificadas.

Presentan caracteres que pertenecen al género Nursallia: el pedunculo
caudal diferenciado, el arcocentro neural y hemal correspondiente rodeando
completamente la notocorda, la ultima espina neural que no soporta los radios
precurrentes de la aleta caudal es vestigial; la aleta caudal vertical; escama bifida
en cloaca. Por tanto, las tres nuevas especies se asignan al género Nursallia por
las caracteristicas mencionadas anteriormente en las discusiones taxondmicas
respectivas. Sin embargo, la denticion cuadrada con protuberancia, su escama
bifida, pterigiéforos dorsales ensanchados, espinas en las escamas de la cresta
dorsal y de la quilla ventral, asi como los huesos frontales y parietales en contacto,
son algunas de las caracteristicas principales que separan a las especies A, By C
de pertenecer a alguna de las especies mas cosmopolitas de los géneros Nursallia

y Paranursallia.

- Diferencias entre los géneros Nursallia y Paranursallia e influencia de

las nuevas especies de Xilitla

Segun las descripciones de Taverne et al. (2015), lo que une a las especies
de Paranursallia'y Nursallia es un hocico muy corto y una muesca tan grande como

profunda en forma de “V” en la unién ventral entre la cabeza y el cleitro. El resto de
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las especies pertenecientes a la subfamilia Nursallinae (Abdobalistum thyrus,
Nursallia goedeli y Palaeobalistum orbiculatum cuando esta ultima especie aun
pertenecia a la subfamilia) tienen un hocico corto y no presentan dicha muesca,
pero en el mismo articulo, al comparar las especies de Nursalliay Paranursallia para
justificar la posicion de Paranursallia spinosa como una nueva especie, mencionan
que las especies de Nursallia tienen una mandibula mas larga que profunda,

tomandola como caracteristica distintiva.

Las caracteristicas que separan al género Nursallia del género Paranursallia
segun la descripcion de Taverne et al. (2015) son los huesos prefrontales pareados
anchos que cubre el mesetmoide y la fusion de los primeros arcos neurales al
sinarcual que incluye los exoccipitales, articulados en la parte posterior del craneo,
presentes en Paranursallia spinosa y Paranursallia gutturosum. Sin embargo,
dichos elementos no pueden considerarse exclusivos del género Paranursallia
como se menciona en el estudio de Taverne et al. (2015), pues también se
encuentran en los géneros Ichthyoceras 'y Trewavasia. Poyato-Ariza & Wenz (2002)
mencionan que estos elementos no se pueden verificar en Nursallia veronae y

Nursallia goedeli por la preservacion.

Taverne et al. (2015) mencionan que el mesetmoide y el paraesfenoide deben
ser cortos para pertenecer al género Paranursallia, pero esta caracteristica fue
observada en un ejemplar mal preservado y con un tamafo que podria considerarse
joven. Por ende, al compararse con ejemplares jovenes de Xilitla, se observa esa
caracteristica, pero en los adultos de la misma especie estos huesos se hacen mas
largos, tomando una forma triangular a rectangular, por lo que esta otra

caracteristica se descarta como exclusiva.

La presencia de una escama cloacal bifida se toma como caracteristica del
género Nursallia, sin embargo, la seccidn donde debe estar presente en
Paranursallia spinosa no se encuentra bien preservada para poder negar su
existencia, mientras que la situacion se desconoce en Paranursallia gutturosum, por

lo que esta caracteristica se podria descartar como distintiva del género Nursallia.
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La muesca en forma de “V” en la unién ventral entre el craneo y el cleitro se
atribuyen a Paranursallia, pero en el texto de Taverne et al. (2015) se menciona que
tanto Nursallia veronae, Nursallia tethysensis, Paranursallia gutturosum 'y
Paranursallia spinosa la presentan, a diferencia de las especies Abdobalistum
thyrus, Nursallia goedeliy Palaeobalistum orbiculatum; por lo que esta caracteristica
debe revisarse para descartar su existencia en Nursallia, si quiere considerarse

como particular de Paranursallia.

Taverne et al. (2015) mencionan que las espinas neurales autégenas deben
ser de seis a siete para pertenecer al género, sin embargo, Paranursallia gutturosum
no cumple esta caracteristica al poseer menos de seis espinas neurales;
contrariamente, en la descripcion de Nursallia tehtysensis (Capasso et al., 2009) se
menciona esta caracteristica, por lo que entra en incongruencia. Se menciona que
los arcos neurales y hemales estan entrelazados por dos pre y dos postzigapdfisis
en este género, sin embargo, no es particular de Paranursallia, ya que en la
descripcion de Nursallia tehtysensis (Capasso et al., 2009) también se observan

estos elementos, pero no se nombran como tal.

En la diagnosis que se tomo6 de Poyato-Ariza & Wenz (2002) para Nursallia,
hay caracteristicas que Paranursallia gutturosum presenta, pues su ubicacion
original era en el género Nursallia: los arcos adyacentes neurales y hemales estan
en contacto hipercomplejo, el pedunculo caudal diferenciado, los arcos neurales y
hemales correspondientes rodeando completamente la notocorda son algunos de
los elementos que muestran que la especie Paranursallia gutturosum tiene una
afinidad mayor con el género Nursallia. Cabe mencionar que Taverne et al. (2015)
en la diagnosis de Paranursallia spinosa omitié caracteres que se encontraron aqui,

por lo que se recomienda una revisibn mas exhaustiva de esta especie.

Las caracteristicas que tiene en comun Paranusallia spinosa con
Paranursallia gutturosum, son las mismas que tiene Paranusallia spinosa con
Nursallia tethysensis, exceptuando que con Paranursallia gutturosum comparte los
extraescapulares no fusionados al parietal y el infraorbital anterior agrandado. A

pesar de ello no puede descartarse que las especies tengan dichos caracteres
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faltantes, pues estan codificados con indeterminado (?) por posible preservacion.
Con Nursallia tethysensis comparte la porcién anterior del canal sensorial
infraorbitario, caracteristica que también presenta Paranursallia gutturosum y el
numero de axonostos dorsales, caracter que también presenta Paranursallia

gutturosum 'y Nursallia veronae.

Segun lo descrito por Taverne et al. (2015), Paranursallia spinosa se
diferencia de Paranursallia gutturosum porque presenta cuatro espinas en el
dermosupraoccipital, el frontal y parietal estan en contacto, la aleta caudal tiene 29
radios, la cresta dorsal tiene ocho escudos y la quilla ventral tiene 10; el preopérculo
y el miembro ventral del cleitro son menos anchos y el parietal es menor que en
Paranursallia gutturosum, pero su dermosfenoético es mas grande y el opérculo mas
largo. Sin embargo, debe tomarse en cuenta que la descripcion de la especie
Paranursallia spinosa se realizdé en un ejemplar joven, por lo que al compararse con
Paranursallia gutturosum es mas que claro que existiran diferencias, pues existen
caracteristicas que cambian, dependiendo del estado ontogenético (eg. Capasso,
2023a). Asi mismo, algunas de estas variaciones pueden deberse por preservacion

e incluso ser intraespecificas.

Segun el analisis aqui propuesto, Paranursallia gutturosum se diferencia de
Paranursallia spinosa por: el numero de espinas neurales anteriores autégenas, la
ornamentacion craneal, el numero de escamas y espinas en la cresta dorsal y su
distribucion, el numero de escamas en la quilla ventral, asi como el contacto y
tamano de sus espinas; el arcocentro correspondiente y adyacente neural y hemal,
los radios de la aleta caudal, el hueso postcelédmico con elongaciones, la escama
cloacal bifida, el numero de vértebras y el contacto entre los huesos frontal y

parietal.

Paranursallia  spinosa tiene al menos cuatro espinas en el
dermosupraoccipital, mientras que Paranursallia gutturosum tiene una o ninguna.
Otra diferencia son los radios principales en la aleta caudal, ya que Paranursallia
gutturosum tiene 40 y Paranursallia spinosa tiene 30; el mismo caso ocurre con las

escamas de la cresta dorsal y de la quilla ventral. No obstante, estos caracteres
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deben revisarse, pues los ejemplares comparados no estan en el mismo estadio

ontogenético y las diferencias podrian ser derivadas de la preservacion.

En la diagnosis de Paranursallia gutturosum se menciona que posee una
aleta caudal vertical, pero en el analisis y descripcion de Taverne et al. (2015)
demostraron que Paranursallia spinosa, Nursallia veronae y Nursallia tehtysensis
poseen este caracter, mientras que Paranursallia gutturosum no; otros elementos
que son diagnosticos de Paranursallia gutturosum pero que a la vez también entran
en las dos especies de Nursallia 'y Paranursallia spinosa son: mas de 60 axonostos
dorsales, mas de 47 axonostos anales, de 6 a 8 elementos hipocordales, de 4 a 5
elementos epicordales y el numero de vértebras. Por lo que esta diagnosis, mas
que separar a la especie, da otra evidencia de que Paranursallia gutturosum tiene

mayor similitud con las especies del género Nursallia.

Segun el analisis aqui propuesto, Paranursallia gutturosum se diferencia de
Paranursallia spinosa por: el numero de espinas neurales anteriores autdégenas, la
ornamentacion craneal, el numero de escamas y espinas en la cresta dorsal y su
distribucion, el numero de escamas en la quilla ventral, asi como el contacto y
tamano de sus espinas, el arcocentro correspondiente y adyacente neural y hemal,
los radios de la aleta caudal, el hueso postcelédmico con elongaciones, la escama
cloacal bifida, el numero de vértebras y el contacto entre los huesos frontal y

parietal.

Con base en las caracteristicas presentadas en las diagnosis, no hay
evidencia suficiente para separar a estas especies ademas del caracter de los
huesos frontales-parietales; pero si se toman en cuenta los caracteres obtenidos en
el presente analisis, ambas especies se separan por: el contacto de las espinas en
cada escama de la quilla ventral, el numero de espinas neurales anteriores
autogenas, la distribucion de las espinas en cada escama de la cresta dorsal, el
tamano relativo de las espinas anteriores y posteriores en cada escama de la quilla
ventral, las filas de escamas completas posteriores a la cloaca y el hueso frontal-
parietal en contacto. Sin embargo, los caracteres que involucran a las espinas de la

quilla ventral solo pueden ser aplicados a ejemplares adultos y hasta el momento
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solo se conoce un ejemplar de Paranursallia spinosa, por lo que, usando de guia la
longitud total y estandar del fosil, no puede considerarse candidato para aplicarse,

por lo que las diferencias disminuyen.

Tomando en cuenta las diagnosis de ambos géneros se encontraron
similitudes suficientes y falta de datos en ciertos caracteres como para proponer
una revision de las especies de Paranursallia, particularmente a Paranursallia
spinosa, pues podria formar parte del mismo género que Nursallia tehtysensis, ya
que las tres nuevas especies de Xilitla presentan una combinacion de

caracteristicas de ambas especies.

En estudios recientes se ha demostrado que los géneros Nursallia y
Paranursallia muestran un patrén de crecimiento somatico, en el que los individuos
jévenes tienen un cuerpo mas redondeado y tienden a alargarse mas en la etapa
adulta y visceversa (Capasso, 2023). Este patron fue uno de los elementos
importantes para la definicion de las nuevas especies A, B y C, pues cada una de
ellas tienen ejemplares jovenes y adultos con los cuales se puede revisar y
comprobar esta condicién, donde crecen de forma proporcional. Caso contrario de
la especie Paranursallia spinosa, que no tiene un ejemplar adulto o juvenil
(dependiendo del estado ontogenético en el que se encuentre el holotipo) para ser
comparado y por ende revisar dicha condicion que define al género Paranursallia

segun Capasso (2023).

Ademas, el mismo paleoambiente donde coexistieron estos taxones con
otras especies reportadas dan una prueba mas, pues al tratarse de un ambiente
arrecifal-plataforma abierta no tan profunda, es normal que exista una gran variedad
de especies y géneros, si se compara con las comunidades de peces actuales. Las
condiciones ambientales y geoldgicas fueron Optimas para tener un excelente
ambiente donde proliferaron una gran cantidad de organismos, desde ammonites

hasta tiburones.

Con base en estas evidencias, podria descartarse la existencia del género
Paranursallia y por principio de prioridad, reasignar a las especies del género

Paranursallia al género Nursallia.
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CONCLUSIONES

1.

Se categorizé a los 59 ejemplares Pycnodontiformes provenientes de la
localidad La Cantera de Xilitla, San Luis Potosi en tres nuevas especies
pertenecientes al género Nursallia mediante la descripcidon morfoldgica, toma
de datos métricos, asi como la comparacion con otros ejemplares
provenientes de localidades con condiciones ambientales y rango
estratigrafico similar (Vallecillo, Nuevo Ledn) resguardados en colecciones

paleontoldgicas.

Se analizaron las relaciones filogenéticas de los 59 ejemplares mediante la
agrupacion en base a sus caracteristicas, para posteriormente realizar el
anadlisis cladistico con otros miembros de la familia Pycnodontidae,
corroborando su posicion como especies pertenecientes al género Nursallia,
formando un grupo con las especies Nursallia tethysensis y Paranursallia
spinosa, cuyo analisis fue discutido y se recomienda una revision de dichas

especies y de los géneros Nursallia 'y Paranursallia.
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ANEXOS

ANEXO 1.- Lista de caracteres

1. Forma del cuerpo (medida por la relacion altura maxima del cuerpo/longitud
estandar): discoide, 70-100% (0); intermedio, 40-70% (1); fusiforme, menos
del 40% (2); de profundidad, mas del 100% (3). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005)

2. Posicion relativa del apice dorsal: antes del punto de insercion de la aleta
dorsal (0); apice ausente (1); en el punto de insercion de la aleta dorsal (2).
(Poyato-Ariza & Wenz, 2005)

3. Morfologia de la prominencia dorsal: ausente (0); mas de 100° (1); 90°-100°
(2); menos de 90° (3). (Ebert, 2020)

4. Posicion relativa del apice ventral: apice ausente (0); antes del punto de
insercion de la aleta anal (1); en el punto de insercion de la aleta anal (2).
(Poyato-Ariza & Wenz, 2005)

5. Boca abierta: horizontal o subhorizontal (<30°) (0); inclinado (30°-60°)(1);
subvertical, abriéndose hacia abajo (>60°) (2). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005)

6. Prognatismo: ausente (0); presente por elongacion de mesetmoides, vomer
y prearticular (1); presente por expansion del premaxilar y el dentario (2).

7. Pedunculo caudal: no diferenciado (0); diferenciado (1). (Poyato-Ariza &
Wenz, 2005)

8. Morfologia de los huesos frontales: rectangular, largo (0); curvo, largo (1);
curvo, corto (2); curvo, muy ancho (3). (Ebert, 2020)

9. Espinas frontales: ausentes (0); presente, simple (1); presente, compuesto
(2). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005)

10. Fenestra dermocraneal: ausente (0); presente (1). (Poyato-Ariza & Wenz,
2005)

11. Parietal: unico (0); dividido (1); ausente (2). (Ebert, 2020)

12. Proceso parietal: ausente (0); presente (1). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005)

13. Dermal supraoccipital: ausente (0); solo (1); dividido en dos o mas placas no
pareadas (2). (Ebert, 2020)

14. Espina supraoccipital: ausente (0); presente, simple (1); presente, compuesto
(2). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005)

15. Extraescapulares hipertrofiados: no (0); si (1). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005)

16. Extraescapular(es) fusionado(s) a parietal: no (0); si (1). (Poyato-Ariza &
Wenz, 2005)

17.Endocraneo ampliamente expuesto posteriormente: no (0); si (1). (Poyato-
Ariza & Wenz, 2005)

18.Porcién anterior del canal sensorial infraorbitario: &rbita que rodea
estrechamente (0); descendiendo hacia la region etmoidal (1). (Poyato-Ariza
& Wenz, 2005)
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19. Infraorbitales: Fila de placas alrededor del borde ventral y posterior de la
orbita (0); mosaico de pequefias placas (teselas) que cubren parcialmente la
mejilla (1); reducidas a osificaciones tubulares alrededor del canal sensorial
infraorbitario (2); infraorbital anterior agrandado (3). (Ebert, 2020)

20.Ornamentacion infraorbitaria: presente en todos los infraorbitarios (0);
presente sélo en el mas posterior (1); ausente en todos los infraorbitales (2).
(Poyato-Ariza & Wenz, 2005)

21.Suborbitales: una o varias filas (0); mosaico de placas pequenas (1);
ausentes como osificaciones independientes (2). (Ebert, 2020)

22.Preopercular e hiomandibular: preopercular unico, mas pequefio que el
opercular; hiomandibular profundo, sin ornamentacion (0); preopercular unico
hipertrofiado; hiomandibular profundo, sin ornamentacién (1); un
preopercular grande en contacto cercano con una pequefia porcion
ornamentada del hiomandibular, al mismo nivel superficial (2); preopercular
de tamano similar al de la porcion expandida, superficial y ornamentada del
hiomandibula (3). (Ebert, 2020)

23.Condilo en cabeza articular del hiomandibular: ausente (0); presente (1).
(Poyato-Ariza & Wenz, 2005)

24.Hueso opercular: reducido (0); extremadamente reducido (1). (Poyato-Ariza
& Wenz, 2005)

25. Osificaciones en region gular: placa gular grande (0); teselas pequefas y
numerosas (1); sin osificacion (2). (Ebert, 2020)

26.Radios branquiostegos: mas de 3 (0); 3 (1); 2, delgados, separados (2); 2,
relativamente largos, en contacto (3); 0 (4). (Ebert, 2020)

27.Morfologia de premaxila: grande, redondeada, expandida horizontalmente,
con una protuberancia corta y robusta que se extiende desde la regidn
posterior del hueso (0); pequefio, con una protuberancia larga y delgada que
se extiende desde el borde anterior del cuerpo principal del hueso (1). (Ebert,
2020)

28. Morfologia de los dientes premaxilares: robusto, columnar a forma de gancho
(0); robusto, apenas incisiforme (1); muy aplanado, completamente
incisiforme (2); molariforme (3); robusto apenas incisiforme a forma de
gancho (4*) (Ebert, 2020 y yo; separado por mi)

29. Morfologia de los dientes dentarios: robusto, columnar a forma de gancho
(0); robusto, apenas incisiforme (1); muy aplanado, completamente
incisiforme (2); molariforme (3); robusto apenas incisiforme a forma de
gancho (4*) (Ebert, 2020 y yo; separado por mi)

30.Corona de dientes premaxilares: simple (0); bifurcado (1). (Poyato-Ariza &
Wenz, 2002; separado por mi)

31.Corona de dientes dentarios: simple (0); bifurcado (1). (Poyato-Ariza & Wenz,
2002; separado por mi)

32.Numero de dientes premaxilares: mas de tres en una fila (0); 3 (1); 2 (2); 1
(3); 0 (4); al menos 8, dispuestos en al menos dos filas (5). (Ebert, 2020)



Ponce-Bustos, I. J. - ESTUDIO SISTEMATICO DE LOS PECES PYCNODONTIFORMES

(NEOTERYGII) DEL TURONIANO DE XILITLA, SAN LUIS POTOSI ANEXOS

33.Maxila: sin dientes, ornamentado alargado (0); sin dientes, ovoide (1); sin
dientes, reniforme (2); sin dientes, borde oral recto (3); sin dientes, ovalado
alargado (4); sin dientes, ovalado con muesca dorsal (5); sin dientes, en
forma de hacha (6). (Ebert, 2020)

34.Morfologia de los dientes vomerinos: contorno circular a subcircular (0);
contorno ovalado (1); contorno reniforme (2); contorno triangular (3); ovalada,
muy alargada (4); de villiforme a conico (5). (Ebert, 2020)

35. Disposicion de los dientes vomerinos en filas regulares: ausente (0); presente
(1). (Ebert, 2020)

36.Numero de filas de dientes vomerinos: 5 (0); 3 (1); 6 (2); no dispuestos en
filas (3). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005 y Ebert, 2020)

37.Numero de dientes en la fila principal de dientes vomerinos: 10 o mas (0); 8
09 (1); 7 o menos (2); no dispuestos en filas (3). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005
y Ebert, 2020)

38. Alternancia de dientes en la fila principal de dientes vomerinos: ausente (0);
presente (1). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005)

39.Dentario: bien desarrollado, relativamente ancho (0), pequefo, alargado
posteriormente y simple (1); pequeio, bifido posterior (2). (Ebert, 2020)

40.Numero de dientes dentarios: mas de 5 (0); 5 (1); 4 (2); 3 (3); 2 (4). (Ebert,
2020)

41.Morfologia de los dientes prearticulares: contorno ovalado (0); contorno
circular (1); contorno sigmoideo a forma de gota (2); de contorno
extremadamente alargado, con el eje mayor perpendicular al eje de la fila (3);
Eje de dientes ovalado, alargado y largo que coincide con el eje de la fila (4);
villiforme a cénico (5); contorno cuadrado con protuberancia (6*). (Poyato-
Ariza & Wenz, 2005, Ebert, 2020 y yo)

42.Disposicion de los dientes prearticulares en filas regulares: presente (0);
ausente (1); ausente anteriormente, presente posteriormente (2). (Poyato-
Ariza & Wenz, 2005 y Ebert, 2020)

43.Numero de filas de dientes prearticulares: no acomodado en filas (0); 2 (1); 3
(2); 4 (3); 506 (4). (modificado de Poyato-Ariza & Wenz, 2005 y Ebert, 2020)

44 Numero de dientes en la fila de dientes prearticulares principales: no
acomodados en filas (0); 7 o menos (1); 8 0 9 (2); 10 o mas (3). (Poyato-Ariza
& Wenz, 2002)

45. Apodfisis coronoides: borde dorsal alto y recto (0); bajo, curvo (1); alto, en
forma de maza (2); borde dorsal bajo y recto (3). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005)

46. Ornamentaciones en los dientes trituradores vomerinos y prearticulares: sin
dietes trituradores vomerinos y prearticulares (0); ornamentaciones ausentes
(1); crenulaciones presentes ocasionalmente, débiles (2); crenulaciones
presentes en la mayoria de los dientes, fuertes (3); crestas (4). (Ebert, 2020)

47.Surco y papila central en dientes vomerinos y prearticulares: sin dientes
trituradores vomerinos y prearticulares (0); surco y papila central ausentes
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(1); presentes sin papila central (2); presentes con papila central (3). (Ebert,
2020)

48.Numero de vértebras (elementos epicordales excluidos del endoesqueleto
caudal): 37 o mas (0); 33—-36 (1); 27-32 (2); 26 o menos (3). (Ebert, 2020)

49. Arcocentro correspondiente neural y hemal: notocorda no circundante (0);
notocorda circundante parcialmente (1); rodeando completamente Ila
notocorda (2). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005)

50. Arcocentro adyacente neural y hemal: contacto simple (0); contacto complejo
(1); contacto hipercomplejo (2); expandido e imbricado (3); contacto complejo
a hipercomplejo (4*). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005; y yo)

51.Bandera sagital en espinas neural y hemal: ausentes (0); anterior, pequefa
y corta (1); anterior, grande y larga (2); anteriores y posteriores (al menos
algunas) (3); anteriores y posteriores con margenes reforzados (al menos
algunas) (4). (Ebert, 2020)

52.Numero de espinas neurales anteriores autdgenas: 10 o mas (0); 7-10 (1); 6
o0 menos (2). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005)

53.Longitud relativa de la ultima espina neural que no soporta los rayos
precurrentes de la aleta caudal: reducida (0); menos de la mitad de largas
que las espinas anteriores (1); vestigial (casi inexistente) (2). (Poyato-Ariza
& Wenz, 2005)

54.Numero de elementos epicordales del endoesqueleto caudal: 9 o mas (0); 6-
8 (1); 4 05 (2); 3 0 menos (3). (Ebert, 2020)

55.Desarrollo relativo de los elementos hipocordales del endoesqueleto caudal:
sélo ligeramente agrandados (0); agrandado, en forma de placa (1); un
elemento hipertrofiado (2); dos elementos hipertrofiados (3); *tres elementos
hipertrofiados (4)*. (Poyato-Ariza & Wenz, 2005 y yo)

56.Numero de elementos hipocordales del endoesqueleto caudal: 9-11 (0); 12-
13 (1); 6-8 (2). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005)

57.Diastema: ausente (0); presente (1). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005)

58. Cleitro: curvado, miembro anteroventral subvertical, expandido (0); con tres
extremidades (1); con cuatro extremidades (2); curvado, miembro
anteroventral subhorizontal, ligeramente expandido (3); curvado, muy
expandido (4*); con dos miembros en angulo, miembro anteroventral
subhorizontal (5). (Poyato-Ariza & Wenz, 2002 y yo)

59.Posicidn de las aletas pélvicas (relacion distancia prepélvica/longitud
estandar): 45-55% (0); mas del 55% (1); menos del 45% (2). (Poyato-Ariza
& Wenz, 2005)

60. Posicidon de la aleta dorsal (longitud predorsal/longitud estandar): menos de
49% (0); 50-58% (1); 59—67% (2); 68—81% (3); mas de 82% (4). (Ebert, 2020)

61.Numero de axonostos dorsales: menos de 20 (0); 20-29 (1); 30-39 (2); 40—
47 (3); 48-59 (4); 60 o mas (5). (Poyato-Ariza & Wenz, 2002)

62. Axonosto dorsal que no soporta lepidotrichium (axonosto libre): ausente (0);
presente (1). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005)
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63. Morfologia de la aleta dorsal: falcada a acuminada (0); en forma de tira (1);
contorno sigmoideo (2); redondeado en el centro (3); redondeado
anteriormente (4); cuadrado (5). (Ebert, 2020)

64.Posicidn de la aleta anal (longitud preanal/longitud estandar): 50%— 59% (0);
60%—69% (1); 70%—79% (2); 80%-89% (3).

65.Numero de axonostos anales: 9 o menos (0); 10-19 (1); 20-27 (2); 28-34
(3); 3546 (4); 47 o mas (5). (Ebert, 2020)

66. Urodermales: 1 (0); 2 (1); ausente (2); no diferenciado (3). (Poyato-Ariza &
Wenz, 2005)

67.Numero de radios de la aleta principal caudal: 9 o menos (0); 10-19 (1); 20—
25 (2); 26—35 (3); 36 o mas (4). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005)

68. Morfologia de la aleta caudal: forzada (0); convexa (1); cdncava (2); recta (3);
doblemente emarginada (4); vertical (aleta caudal corta y alta) (5). (Ebert,
2020)

69.Borde de fulcra: presente, numeroso en las aletas impares (0); presente,
entre las fulcras basales y entre los basales y el primer radio segmentado de
la aleta dorsal y anal (1); ausente (2). (Ebert, 2020)

70. Osificacion de escamas: completa en todas las escamas (0); completo en
escamas abdominales, incompleto en escamas caudales (1); completo en
escamas ventrales y en algunas escamas dorsales (2); completo en escamas
ventrales, incompleto en escamas dorsales (3); incompleto en todas las
escamas (4); escamas ausentes (5). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005)

71.Distribucion de escamas: sélo region abdominal (0); todo el cuerpo excepto
pedunculo caudal (1); region abdominal mas parte de la regién caudal (2);
todo el cuerpo (3); cuerpo desnudo (4). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005)

72.Disposicion de las escamas: filas en la misma direccion (0); filas en diferentes
direcciones (1); no formar filas (2); escamas ausentes (3). (Poyato-Ariza &
Wenz, 2005)

73.Sutura entre escamas de misma fila: no dentada (0); dentada (1). (Poyato-
Ariza & Wenz, 2002)

74.Filas de escamas: simple (0); doble (1). (Poyato-Ariza & Wenz, 2002)

75.Filas de escamas entre bases de lepidotrichia de aletas dorsal y anal:
ausente (0); presente (1). (Poyato-Ariza & Wenz, 2002)

76.0rnamentacion craneal: crestas y/o reticulaciones, sin espinas ni tubérculos
(0); crestas y/o reticulaciones, junto con tubérculos (1); solo tubérculos y/o
espinas (2). (Ebert, 2020)

77.Espinas grandes en escamas: ninguna (0); uno (1); varios (2). (Poyato-Ariza
& Wenz, 2002)

78.Primera escama de la cresta dorsal: aproximadamente del mismo tamano
que las escamas de la cresta posteriores (0); mas grande que las escamas
de cresta posteriores (1); ausente (2). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005)
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79.Escamas de contorno tipo escutelo: ausente (0); presente, dorsal solamente
(1); presente, solo ventral (2); presente, dorsal y ventral (3); escamas de
contorno ausentes (4). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005)

80.Numero de escamas de la cresta dorsal diferenciadas: no diferenciadas (0);
15 0 mas (1); 10-14 (2); 7-9 (3); 6-3 (4); 1 0 2 (5). (Ebert, 2020)

81.Disposicion de las escamas de la cresta dorsal: escamas del contorno dorsal
en estrecho contacto entre si (0); punto de contacto (1); separados entre si
(2); escamas del contorno dorsal no diferenciadas (3). (Poyato-Ariza & Wenz,
2005 y Ebert, 2020)

82.Numero de espinas en cada escama de la cresta dorsal: 3 o mas (0); linea
media dentada (1); 1 0 2 (2); sin espinas en las escamas del contorno dorsal
(3); escamas del contorno dorsal no diferenciadas (4). (Poyato-Ariza & Wenz,
2005 y Ebert, 2020)

83. Distribucidn de espinas en cada escama de la cresta dorsal: a lo largo de la
linea media o centrada si solo hay una espina presente (0); sin espinas en
las escamas del contorno dorsal (1); region posterior (como maximo dos
tercios) de la linea media (2); regidon anterior (como maximo dos tercios) de
la linea media (3); escamas del contorno dorsal no diferenciadas (4). (Poyato-
Ariza & Wenz, 2005 y Ebert, 2020)

84.Contacto de espinas en cada escama de la cresta dorsal: separadas entre si
(0); sin espinas en las escamas del contorno dorsal (1); en contacto entre si
(2); escamas del contorno dorsal no diferenciadas (3). (Poyato-Ariza & Wenz,
2005 y Ebert, 2020)

85. Tamano relativo de las espinas anterior y posterior en cada escama de la
cresta dorsal: similar en tamario (0); sin espinas en las escamas del contorno
dorsal (1); espinas de tamano creciente en sentido cefalocaudal (2); escamas
del contorno dorsal no diferenciadas (3). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005 y Ebert,
2020)

86.Numero de escamas de la quilla ventral: 22 o mas (0); 18 a 21 (1); 15a 17
(2); 10 @14 (3); 2 0 3 (4); escamas de la quilla ventral ausentes (5); 9 a 4 (6).
(Poyato-Ariza & Wenz, 2002 y Ebert, 2020)

87.Primera escama de la quilla ventral: mas pequefia que las escamas
posteriores (0); mayor que las escamas posteriores (1); escamas de la quilla
ventral no diferenciadas (2). (Poyato-Ariza & Wenz, 2005 y Ebert, 2020)

88. Disposicion de las escamas de la quilla ventral: estrecho contacto entre si
(0); punto de contacto (1); escamas de la quilla ventral no diferenciadas (2).
(Poyato-Ariza & Wenz, 2005 y Ebert, 2020)

89.Numero maximo de espinas en las escamas de la quilla ventral de los
especimenes adultos: 4 o mas (0); 1 a 3 (1); sin espinas en las escamas de
la quilla ventral (2); escamas de la quilla ventral ausentes (3). (Poyato-Ariza
& Wenz, 2005)

90. Distribucidn de espinas en las escamas de la quilla ventral de especimenes
adultos: a lo largo de la linea media o centrada si solo hay una espina



Ponce-Bustos, I. J. - ESTUDIO SISTEMATICO DE LOS PECES PYCNODONTIFORMES

(NEOTERYGII) DEL TURONIANO DE XILITLA, SAN LUIS POTOSI ANEXOS

presente (0); sin espinas en las escamas de la quilla ventral (1); region
posterior (como maximo dos tercios) de la linea media (2); escamas de la
quilla ventral no diferenciadas (3). (Poyato- Ariza & Wenz, 2005 y Ebert,
2020)
91.Contacto de espinas en cada escama de quilla ventral de especimenes
adultos: separadas entre si (0); sin espinas en las escamas de la quilla ventral
(1); en contacto entre si (2); escamas de la quilla ventral no diferenciadas (3);
imbricadas (4). (Poyato- Ariza & Wenz, 2005 y Ebert, 2020)
92. Tamanio relativo de las espinas anterior y posterior en cada escama de quilla
ventral de especimenes adultos: escamas de la quilla ventral no
diferenciadas (0); sin espinas en las escamas de la quilla ventral (1); todas
las espinas de tamafio similar (2); espinas de tamafo creciente en sentido
cefalocaudal (3). (Ebert, 2020)
93. Varias escamas adjuntas a escamas de contorno: no (0); si (1); escamas de
contorno ausentes (2). (Poyato- Ariza & Wenz, 2002)
94.Numero de escamas de quilla ventral posclocal: escamas cloacales y de
contorno no diferenciadas (0); 9omas (1); 7u8(2); 506 (3); 304 (4); 2 (5);
1(6); ninguna (7). (Ebert, 2020)
95.Numero de escamas cloacales anteriores modificadas: mosaico de escamas
pequeias (0); 2 (1); 1 (2); escamas cloacales ausentes (3); escamas
cloacales anteriores no modificadas (4); 3 (5). (Poyato- Ariza & Wenz, 2005)
96.Numero de escamas cloacales posteriores modificadas: escamas cloacales
no modificadas (0); mosaico de escamas pequefias (1); 3 (2); 2 (3); 1 (4); sin
escamas, parte posterior de la muesca anal sostenida por una costilla (5);
escamas cloacales ausentes (6). (Ebert, 2020)
97.Escama bifida en cloaca: ausente (0); presente (1); presente mas varias
escamas en forma de coma (2). (Poyato- Ariza & Wenz, 2002)
98. Muesca posclocal: ausente (0); presente (1). (Poyato- Ariza & Wenz, 2002)
99. Escama supracloacal: ausente (0); presente, contactando sélo con escamas
cloacales (1); presente, contactando también con escamas no diferenciadas
adyacentes a las escamas cloacales (2). (Poyato- Ariza & Wenz, 2005)
100. Filas de escamas completas posteriores a la cloaca: 1 (0); 2 (1); 3a 4 (2); 5
a6 (3); mas de 6 (4); 0 (5).

101. Hueso postceldmico con elongaciones anterior y posterior ventralmente:
ausente (0); presente (1). (Ebert, 2020)

102. Pterigioforos dorsales ensanchados: ausentes (0); presentes (1). (Ebert,
2020)

103. Ornamentacion de escamas: crestas y/o reticulaciones (0); tubérculos y
espinas (1); lisas (2); escamas corporales totalmente osificadas ausentes (3).
(Ebert, 2020)

104. Hueso frontal y parietal en contacto: si (0); no (1). Nuevo caracter.
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Taxon Caracter |64 (65|66 |67|68/69(70|71|72|73|74|75|76|77|78|79(80| 81 |82|83|84
Gyrodus hexagonus
Mesturus verrucosus
Mesturus leedsi
Abdobalistum thyrus

Njoerdichthys dyckerhoff

Nursallia veronae

Paranursallia gutturosum

Pycnodus apodus

Oropycnodus ponsorti

Coelodus saturnus

Sylvienodus laveirensis

Polazzodus coronatus

Scalacurvichthys naishi

Ocloedus subdiscus

Tepexichthys aranguthyorum

lemanja palma

Stemmatodus rhombus

Proscinetes ? radiatus

Proscinetes bernardi

Proscinetes elegans

Proscinetes itieri

Neoproscinetes penalvei

Thiollierepycnodus wagneri
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Turboscinetes egertoni

1&3

Turbomesodon relegans

Turbomesodon bernissartensis

Turbomesodon praeclarus

Akromystax tilmachiton

Stenamara mia

Palaeobalistum orbiculatum

Potiguara rosadoi

Rhinopycnodus gabriellae

Nursallia tethysensis

Paranursallia spinosa

Nursallia nueva especie A

Nursallia nueva especie B

Nursallia nueva especie C

NP OO VO VDINIFELINININININIPLPINIPITT®NIELINEPINOININDNIDNINIR|[DOINFRLIRLR|INMN|INMNO

a0 | DIN|AININW|WOWIAlWO|IMMIPWOWWIARPPOW|VNVIPOLWO|OAlOjO|OWI|OT|D|N|W

Rir|kr[ININV|o|lRr|VRr|R|IR|IR|IR|[R|lO|R|V|R|R|v|Rr|o|lo|r|vw|v|o|N|o|N|v N[V w| w|o

AP IP XV IV|IRLIRPIPIRLIRLIEBINDNINDNINDNININIRPIRININIERININDNERININDNINIPOW|DR|lWIWIN

oo ||V |V VD[RR [IRARIDRIDRIN[VDININ|IVIN|[DNIMADNM|IM|DIM|DO|IN|P|RL|RLr|O

NININ[D[DINININININININDNINIEBININI(NRIFRLINDNINDININININDNIDINDININDNININIDNIDIDNINDNININ

RPrIRPr|IRPIRPRIPWO|VvVIO|IMINIM DD OWOIdMWIdMN dDdDoO|IdMdM MO, |P,PW|OW|O|O|O

PR RPrRrIRPRrPO[VW|VO|O|O|lO|O|Rr|O|lO|0O|O|O|O|O|O|O|O|O|OCO|0CO|O|O|Rr | RLRIOIRPIW|W|W

OO0 |l0O|0O|O|V|Rr|O|lO|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|Rr | |RL|O

OO0 |0O|O|V|V|O|O|O|O|O|O|O|O|O|V|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|OCO|O|—_|»|O

OO0 0O|0O|O|V|O|0O|0O|O|O|O|O|O|O|O|V|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|OC|V|RL |~ |O

O OO0 |0O|0O|VO|0O|0O0O|0O|O|0O|0O|O|V/O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|OCO|C|O|R,|KL|kK

R IOIRINININ[VOVIN|V|IRr|O|O|O|0O|0O|CO|CO|0CO|0CO|CO|CO|COIOR|PIRLIRLRINVNIR|IRIOIRLRIOCIRLIN|ININ

OoO|ojlo|lo|o|o|Oo|0O|0O|0O|0O|O|lO|lO|0O|O|lO|O|O|O|0O|O|lO|O|O|O|0O|O|O|O|O|O|VvV|O|O|O|O

RiR|lRPR|IRPR|R|lO|R|VvV]| o|lo|lOo|v|lrRr|R|IR|VR|R|kR|kr|lo|VvV|io|lo|lo|lo|Rr|V|R|RLR|ILR|LR|IO|R|R|R| O

OO0 |V|O|V|O|O|0O|0O|O|O|O|0O|O|O|O|0O|O|O|O|OCO|OCO|CO|O(R|N|IRPR|IRPRIOWIMNIN|O|O|O

B INININWOR[NVNO|R|IRPR|O[NVNO|IC|0O|R|[NVNIOCO|IC|IO|R[NVNIOIRrR|VNRLIRLILININRPRRLRIWO|O|O|O

RIRPr|lRIR|IR[R|VIOlW|lwW|lO|v|m

NININDNNMNINDNOWWIMNNVNO|O|O|A[A|lWIW|IAIAINMNO|IVDVBIMNMPIA|YIA|dDIA|D|P|lOjWw|IdM|INMV|O

oO|o|lo|lo|o|Oo|lRr|RLR|IR|IRPRIO|VIOIM|dM |V (RrRIdM|dM|IRP|O|IO|IdMO|IM DDV (DI DPDPDPRPIPIRPIRLIR

NININIOINIOIRPR|IPIOIOIRPIRPIRPIWW|INVNNPRPIWWIRLRIOJOlW|IOlWIW[VYIWIWIWIVvYIWIRrIFRLrIPIFRL|IF




Ponce-Bustos, I. J. - ESTUDIO SISTEMATICO DE LOS PECES PYCNODONTIFORMES
(NEOTERYGII) DEL TURONIANO DE XILITLA, SAN LUIS POTOSI

ANEXOS

Taxon Caracter

85

o]
(]

o]
N

[o]
o

[o]
©

o
o

91

92

©
W

94

©
(3]

©
(]

©
N
©
=)

929

100

101

102

103

104

Gyrodus hexagonus

Mesturus verrucosus

Mesturus leedsi

Abdobalistum thyrus

Njoerdichthys dyckerhoff

Nursallia veronae

Paranursallia gutturosum

Pycnodus apodus

Oropycnodus ponsorti

Coelodus saturnus

Sylvienodus laveirensis

Polazzodus coronatus

Scalacurvichthys naishi

Ocloedus subdiscus

Tepexichthys aranguthyorum

lemanja palma

Stemmatodus rhombus

Proscinetes ? radiatus

Proscinetes bernardi

Proscinetes elegans

Proscinetes itieri

Neoproscinetes penalvei

Thiollierepycnodus wagneri

Turboscinetes egertoni

Turbomesodon relegans

Turbomesodon bernissartensis

Turbomesodon praeclarus

Akromystax tilmachiton

Stenamara mia

Palaeobalistum orbiculatum

Potiguara rosadoi

Rhinopycnodus gabriellae

Nursallia tethysensis

Paranursallia spinosa

Nursallia nueva especie A

Nursallia nueva especie B

Nursallia nueva especie C

O OIOININ|ORP I WO|OCOCIC|WW I VNP WWIO|OOWIOC|W|W[NWIWIW|[N[VNRPRIWKR|KL|IkK

WININ WO [N [V RPR|IRP|IWRLINRPR|IRPR|IORPRIOITB|IOCO|IRL|W[VNELININININI[VWIWINWWINO|O|O

OO0 (OO |OC|O|ININIOININININININIOINININDNINDNININININIDINDNINININIO|IO|VYININININ

O (OO IO |O | V[V ININININININIOIN|O/R|IO|IC|IOIN[VDVININININIO|VIO|O|O|OIOCO|IN|IN|ININ

R R R RR P OOV O O|I0C|IC[ VN[ V|O|VNININRP|IOIC|O|O|V|OC|O|V|O|OC V[V KRL|IN|~N|[V| O

OO C|0OC|I0COICO|IRP, VP IFRPIPIOCIWWIO[VYIWOWIWIFRLIPIOIRP|IOIRP|IOIO|VNO|O(V|VNIO|IW|IFL,|FL|F

NININININ|IOINIR|IVNIPOIRLRIOCIWWIRLR[VNWWIRLROIOIO|IO|R,|RLRIOIVN|IO|IR|O|VNO|IW|RL|KL|kK

NININWQIWIWIW[VDINININININ|IO|IOIN| VOO |IN|ININININININDNIN|IVININO|VN|VvVIO|R| KR K

OO0l 0O|0O|0O|0Oj0O|0O|O|O|O|O|O|O|O|lO|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|OO|O|Rr|O|O|O

Ao |V | V|V lOWWW|TM|,rlOOJOTIOOO|O|OI|VOTOITO|OT|OI|VOW|OTOW|D OT|V|O|O|K

O IRLIN|[ V[ VAV VINOAR|VFP|IP[VRPIPIRPLPIRPL|VDIN|DVRLININDNINDNIN|VD RPNV R,V dM|DdM|O

R IERIN(DD[D W[V WA [NYWOMVW[VNW W[V OV P WP VW |VYW[RA[ND]|V|V VOO

PR RPIORLR|IOIV|VO|O|O|V|O|O|lO|V|O|O|O|OCO|O|V|O|IO|RLR|IR|RL|NIN|R|V|R|O|V|O|O|O

OO0l 0O|0O|O|V|O|0O|O|O|m,r|O|IO|O|O|V|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|Rr|OO/O|lO|O|O|O|OC

OO O|OCO|C|O (V| VO|IOINIRP[RP|IRL[NVN|O[NVN|NV[V|V|O|V|O|O|V|O|NV|V|O|O|V|~VvV|O|~VvV|O|O|O

NININDNIN[VDIN[VDIBDRINOAO[DVD|V[W|VD[DINPIRPIPIRP[R|NVD[VOIN[V|O[NV|NV|V|Rr|IdM|pd|V|dlO|O|O

B RrRVO|Rr|[VO|O|O|0O|O|OCO|O|Rr|O|V/O|0O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|O|V|O|O|O|O

R RPrRIO|IO|V|(VO|O|O|0O|O|C|IO|R|R|IVO|IRr|O0O|0O|O|O|O|O|O|O|O|OjO|O|lO|O|O|O|OC

O (OO | N[V [ V|V RP|VOIN|INIOINOIN|[V|O/OCO|ICO|W|IO[ VN W W W WWW|NVN[V|VYVWKrR|Rr| >

PR PO, | OO V|O|0O|0O|0O|0O|0O|0O|0O|O|0O|0O|O|O|V|O|O|O|O|V|O|O|VN|R,|V|O|VvVO|O|O




Ponce-Bustos, I. J. - ESTUDIO SISTEMATICO DE LOS PECES PYCNODONTIFORMES
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ANEXO 3. Datos meristicos de todos los ejemplares.
MP o 0 Distancia
. LS (méxima . R prepelvica (dela | Radios Radios Tipode | Tipode | Tipode NUmero de |Nimero de| Numero de |[NUmero de

. LT (longitud . .| (longitud | (longitud ) K .

Ejemplar total) (longitud | profundid dela dela punta hasta aleta aleta aleta aleta aleta |Vértebras| espinas espinas | axonostos | axonostos
estandar) ad del s antes de la aleta | dorsal caudal dorsal anal caudal hemales | neurales | dorsales anales
cabeza) | o6rbita) s
cuerpo) pélvica)

LP-PX-07 - - 16.5 - - - 53 38 - - [ ~25 11 ~24 53 silil
LP-PX-25 - - 15.3 - - 4.5 (al cleitro) 48 ~14 - A2 ? 27 10 24 48 49
LP-PX-32 15.5 12 - - - - @l 39 B - F 20 - 21 ~29 -
LP-PX-28 - - - 6.5 2.1 - ~50 - B - - ~22 - ~22 52 -
LP-PX-18 - - 17 - - 4 (al cleitro) @2 ~28 - NV IF @22 10 21 G2 ~15
LP-PX-10 21 18 - - - - ~56 37 - - I ~24 11 21 ~56 ~30
LP-PX-20 - - 17.8 6 - - 58 - B - - 25 11 21 ~58 -
LP-PX-29 - - - 6 1.7 - 62 - B - - 26 - ~23 62 -
LP-PX-17 27.6 233 22.8 8.5 1.8 11.8 ~29 41 B A2 F 27 10 29 &) 53
LP-PX-57 - - - 9.2 2.7 - - - - - - =5/ - =7/ - -
LP-PX-45 - - - - LD - - - - - - ~13 ~3 ~14 - -
LP-PX-56 - - - - 2.5 - - - - - - - - - - -
LP-PX-58 - - - 7 1.2 ~10 - - - A2 - ~16 ~3 15 - -
LP-PX-55 - - - 5.3 1.5 - - - - - ~22 8 19 - -
LP-PX-52 = 20 7.5 3 = ~23 = B A2 = ~22 © 21 35 =
LP-PX-14 - 15.4 14 5.3 1.8 6.2 ~47 - B B - 26 11 27 ~47 -
LP-PX-49 30 26.5 25.3 8 - - 74 36 B A2? F-A 24 12 23 74 41
LP-PX-08 - 18.5 18 6.2 1.9 9.6 56 - B - - ~23 12 ~19 50 -
LP-PX-23 22.6 19.5 19.2 6 1.7 9.8 71 B9 B A2 B 28 11 27 71 56
LP-PX-47 - - - - - NM =55 38 - NV F ~24 10 22 wilil ~25

PROM 23.34 19.03 18.59 6.79 1.95
LP-PX-09 - - - 3.7 1.4 - ~25 - A2 - =il7/ 7 20 ~25 ~21
LP-PX-41 - - 20.3 7.2 2.1 11 ~18 - A2 - - ~18 ~3 ~19 ~18 -
LP-PX-44 26.2 215 22.7 7 2.1 10.2 68 52 A2 NV [ 28 13 26 70 49
LP-PX-42 - - - - 2 - 57 ~28 A2 - D ~26 14 26 57 -
LP-PX-01 25 20.5 ~22 7 1.8 13 33 49 - A2 D 26 12 26 44 30

PROM 25.6 21.00 21.67 6.225 1.88
LP-PX-21 - - - 6.2 1.8 - - - - - - ~10 - =7/ - -
LP-PX-19 19.5 16.2 - - - - 60 48 - NV B 30 10 26 60 52
LP-PX-15 = = = 4.7 1.6 6.5 = = = = = ~21 ~5 ~21 = =
LP-PX-30 - - 16.2 - - NM 52 48 B A2 B ~24 12 26 52 53
LP-PX-22 25.7 215 14.5 5.1 1.9 11.1 67 51 - NV B 28 11 27 67 41
LP-PX-16 22.7 19.5 16 6.3 1.8 8.8 52 48 B B IF 25 12 23 53 59
LP-PX-31 - - - - - - ~48 49 B NV B 29 12 28 ~48 50
LP-PX-35 - - - - 2.1 8.9 - - - - - SIS 7 caly/ - -
LP-PX-36 - - - 9.7 2.7 - - - - - - ~19 ~4 ~19 - -
LP-PX-37 - - - 6.1 2.2 8.1 - - - 26 10 23 =l -
LP-PX-48 = = = 5.8 2 = ~23 = = = = ~23 10 23 27 28
LP-PX-34 - - - V5] 2.4 - ~23 - - - - 35 13 24 49 ~22
LP-PX-51 - 25 17.2 8.4 2.1 12.2 ~47 =ilil B NV - 27 14 27 ~42 -
LP-PX-46 - - - 8.5 2.4 calil - - - - - 25 12 24 - -
LP-PX-53 - - - - - - 62 - B - - 27 10 27 66 -
LP-PX-54 = = = = = 8 (al cleitro) 70 51 B A2 B ~22 13 20 70 54
LP-PX-38 224 18.9 15.9 7 2.1 7.6 57 43 B B F-A 26 11 26 60 53
LP-PX-26 - - - 3.5 1.1 - - - - - 26 ~9 ~23 - -
LP-PX-59 - - - 8 2.9 - @O - B - - ~22 ~3 22 ~53 -

PROM 22.58 20.22 15.96 6.68 2.08
LP-PX-33_| - - 9.7 - - [ 23(alcleitro) | 46 37 B A2 F 2 13 [ 25 53 54
LP-PX-50 | - - - - = - [ es 34 B NV F-A 29 10 [ 27 66 35
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ANEXO 3 (Continuacion)

ANEXOS

Suma de los 3 hipurales L,
mas largos y todos los Elementos Radios Radios | Radios Relacion %
| . . Relacion Porcentaje de la longitud estdndar (LS) Porcentaje de la Longitud Total dela
elementos hipocordales |epicordales precurrentes aleta aleta Tipo LT/MP distancia
soportando los radios presentes pélvica | pectoral PP con LS
principales Dorsal | Ventral MP [ ic T 1o MP ic [ 10
8 5 5 (us) 5 - ~3
8 4 5) 3 © 6y6
8 4 3 3 = =
~6 3 - 4 6 NC
7 4 3 5 (us)
- - - 5 = 8
- - - - - 8
~6 - - 7 ~9 NV 1.21 97.85% 36.48% 7.73% 8261%  30.80% 6.52% | 50.6437768
- - - - - - A
- - - - 6 0 (ambas
- - - - - ~8
- - - - - 12
= = = - 7 7 90.91 % 34.42% 11.69 % 40.2597403
8 5 7 (us) 5 NV 22i/10d 1.19 95.47 % 30.19% 84.33% 26.67 %
= = = = 8 6y7 97.30 % 33.51% 10.27 % 51.8918919
g 4 3 3 17d/16i | 11y 10 1.18 98.46 % 30.77 % 8.72% 84.96 % 26.55 % 7.52% 50.2564103
8 4 3 2 NV NV
1.26 79.65 % 29.10 % 8.35%
= = = = = ~15
- - - 12 R/16
=8 5 3 4 10 ~4 B 1.15 105.58 % 32.56 % 9.77 % 86.64 % 26.72% 8.02% 47.4418605
8 5 2 1 = 21
7? 3 4 5 ~7 ~8 1.14 107.32% 34.15% 8.78 % 88.00 % 28.00 % 7.20% 63.4146341
1.18 84.64 % 24.32 % 7.34%
- - - - - ~20
7 5 5 5 (us) = ~5
- - =5 ~4
8 5 2 4 = 16
8 4 2 3 ~8 14 23.72% 8.84% 56.42 % 19.84 % 7.39% 51.627907
8 5 6 ) &S] 16y 15 82.05 % 32.31% 9.23% 70.48 % 27.75% 7.93% 45.1282051
7 4 3 ) = -
- - - - NV ~4
- - - - - 9
R - 4 5y7 c
- - - - - 7
= - = - = 6y5
~6 3 1 1 ~6 ~9 [DGEE s30%  8.40% 488
- - - - ~10 ~11
- - - - - 11
8 5 4 (us) 5 7 5y6
8 3 4 [ 5ws) | -6 ~8 [ YRR 37.04%  1111% | 7098%  3125% = 9.38% | 40.2116402
- = - - 6
1.41 | 70.70 % 29.58 % 9.21%
6 5 4 | 4 | -2 [ eya] D ] IR << i Capasso, 2023
8 3 4 [ews) | - - F ]






