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RESUMEN 
 
 
Los ictiodectiformes son peces de un orden extinto de teleósteos marinos que vivieron desde 

el Jurásico Medio hasta el Cretácico Tardío. Durante el Cretácico, llegaron a ser un grupo 

ampliamente distribuido; de igual manera, son ejemplares frecuentes en sitios 

paleontológicos de México. Al noroeste del Estado de Hidalgo se han recolectado en la 

Cantera Muhi, yacimiento marino del Albiano-Cenomaniano, perteneciente a la Formación 

El Doctor. Hasta ahora se cuenta con alrededor de 21 ejemplares que corresponden al 

segundo taxón más abundante de la localidad. El objetivo de este estudio fue determinar la 

identidad taxonómica y las afinidades filogenéticas de estos peces y así, contribuir al 

conocimiento de la paleoictiofauna cretácica de México. El estudio morfológico de los 

ejemplares de Muhi permitió reconocer que representan dos especies nuevas. Se realizó un 

análisis filogenético con el método cladista, en el que se incluyeron 27 especies de teleósteos 

y 72 caracteres. Los resultados revelaron que una de las especies de Muhi posee varios 

caracteres diagnósticos del género Heckelichthys; sin embargo, presenta características 

únicas que la ubican como una nueva especie hermana de Heckelichthys ‘vallecillo’. Esta 

nueva especie representa el registro más antiguo del género en el mundo. La otra especie de 

ictiodectiforme de Muhi, muestra características diagnósticas de la familia Cladocyclidae, y 

presenta características que permiten reconocerlo como un taxón nuevo dentro de este grupo, 

siendo el taxón basal de los cladocíclidos. En la Cantera Muhi se presentan dos taxones de 

ictiodectiformes, los cuales muestran características que los distinguen de los grupos 

descritos hasta el momento. El análisis filogenético realizado soporta la inclusión de los peces 

de Muhi evaluados dentro del orden Ichthyodectiformes y del suborden Ichthyodectoidei. 

Finalmente, éste estudio permite ampliar la diversidad y distribución geográfica de los 

ichthyodectiformes en el mundo, asimismo permite contribuir al conocimiento de la 

paleoictiofauna que vivió en México a mediados del Cretácico. 
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ABSTRACT 
 
 
Ichthyodectiformes are extinct teleosts fish that lived from the Middle Jurassic to the Late 

Cretaceous. During the Cretaceous, they became a widely distributed group; similarly, they 

are frequent examples in paleontological sites in Mexico. In the northwest of the State of 

Hidalgo has been collected in the Quarry Muhi, marine deposit of the Cenomanian-Albian, 

belonging to the El Doctor Formation. Until now, there are 25 specimens that correspond to 

the second most abundant taxon in the locality. The objective of this study was to determine 

the taxonomic identity and phylogenetic affinities of these fish, and thus contribute to the 

knowledge of the Cretaceous ichthyofauna of Mexico. The morphological study of the 

ichthyodectiformes of Muhi allows to recognize that they represent two new species. A 

phylogenetic analysis was performed with the cladist method, which includes 27 species of 

teleosts and 72 characters. The results revealed that one of the Muhi species possesses several 

diagnostic characters of the genus Heckelichthys; however, it has unique characteristics that 

place it as a new sister species of Heckelichthys 'vallecillo'. This new species represents the 

oldest record of the genus in the world. The other species of ichthyodectiform of Muhi, shows 

diagnostic characteristics of the family Cladocyclidae, and presents characteristics that allow 

the recognition as a taxon within this group, being the basal taxon of the cladocíclids. In the 

Muhi Quarry, two taxa of ichthydectiforms are presented, which show characteristics that 

distinguish the groups until now. The phylogenetic analysis entails the inclusion of the Muhi 

fish evaluated within the order Ichthyodectiformes and the suborder Ichthyodectoidei. 

Finally, this study allows to expand the diversity and geographic distribution of the 

ichthiodectiformes in the world, as well as the ability to contribute to the knowledge of the 

paleoecology that lived in Mexico in the middle of the Cretaceous. 
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INTRODUCCIÓN 
 
 

Los ictiodectiformes son un grupo de peces teleósteos actualmente extintos que 

vivieron en el planeta por aproximadamente 95 millones de años, con un rango estratigráfico 

del Jurásico Medio (Batoniano) al Cretácico Superior (Maastrichtiano) (Bardack, 1965). Este 

grupo de peces se caracteriza por presentar un cuerpo fusiforme y alargado (Cavin et al., 

2013), usualmente su aleta anal es larga (24-37 radios) y se encuentra en una posición opuesta 

a la aleta dorsal (Nelson, 2006). Se diferencian por mostrar un hueso etmopalatino en la base 

de la capsula nasal, y por presentar los huesos uroneurales cubriendo las caras laterales de 

las vértebras preurales (Nelson, 2006). La mayoría de los ictiodectiformes eran peces marinos 

que vivían en la zona pelágica, y probablemente eran predadores de otros peces (Cavin et al., 

2013). 

El orden Ichthyodectiformes está conformado por cinco familias: Allothrissopidae, 

Occithrissopidae, Cladocyclidae, Ichthyodectidae y Saurodontidae (Nelson, 2006), dentro de 

las cuales se han identificado 25 géneros y cerca de 60 especies nominales (Taverne, 2010). 

Con relación al número de especies, se cree que está sobreestimado, ya que muchas están 

basadas solo en fragmentos del cuerpo, o bien, sólo distinguen por su ubicación geográfica o 

rango estratigráfico (Cavin et al., 2013). 

Durante el Jurásico, los ictiodectiformes se distribuyeron en yacimientos de 

Norteamérica, Europa y la Antártida (Shaeffer y Patterson, 1984; Arratia et al., 2004), siendo 

principalmente ejemplares de tallas pequeñas (Nybelin, 1958; Patterson y Rosen, 1977). En 

el Cretácico tuvieron una amplia distribución en todo el mundo, se han encontrado en 

localidades cretácicas marinas de prácticamente todos los continentes, desde Norteamérica, 

Sudamérica, Europa, Asía, África, hasta la Antártida y Australia (Bardack, 1965; Bardack y 

Sprinkle, 1969; Patterson y Rosen, 1977; Alvarado-Ortega, 2004; Cavin et al., 2012; Berrel 

et al., 2014). Durante este periodo, fueron un grupo exitoso y diverso de grandes 

depredadores pelágicos (Jordan, 1909; Maisey, 2000). 

 
Los ictiodectiformes son de igual manera, ejemplares frecuentes en las localidades 

marinas del Cretácico de México, específicamente en las entidades de Coahuila, Nuevo León, 

San Luis Potosí, Puebla, Chiapas y Oaxaca (Maldonado-Koerdell, 1956; Blanco y Cavin, 
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2003; Alvarado-Ortega, 2004; Villaseñor et al., 2006; Ovalles-Damián et al., 2006; 

Alvarado-Ortega et al., 2006a; Alvarado-Ortega et al., 2006b; Blanco y Alvarado, 2007). 

Asimismo, en Hidalgo se ha registrado la presencia de este grupo de peces, en una 

localidad marina ubicada en el municipio de Zimapán, denominada Cantera Muhi. Se 

considera que este afloramiento Cretácico tiene una edad aproximada de 100 millones de 

años (Albiano-Cenomaniano), el cual ha tomado una gran relevancia para el estado de 

Hidalgo, debido a la diversidad y endemismo de la comunidad marina que se ha recuperado 

del lugar (González-Rodríguez y Fielitz, 2009). Desde su descubrimiento en 1998, hasta la 

fecha, se han realizado una serie de estudios taxonómicos y sistemáticos de los grupos de 

animales que se han rescatado de la cantera, principalmente de los grupos de peces (Feldmann 

et al., 2007; Fielitz y González-Rodríguez, 2008, 2010; González-Rodríguez y Fielitz, 2008, 

2009; González-Rodríguez et al., 2013). Sin embargo, aún no se han realizado 

investigaciones de los ictiodectiformes, por lo cual, el propósito del presente trabajo fue 

realizar un estudio taxonómico y sistemático de estos peces, con el fin de conocer su 

identidad taxonómica, y conocer cuál es su afinidad filogenética dentro del orden. 

 

ANTECEDENTES 
 

El primer ictiodectiforme asignado el género Saurocephalus fue descrito en 1824 por 

Harlan, con base en un fragmento maxilar con una hilera de dientes, proveniente de una 

localidad de Nebraska, Estados Unidos. En 1830, Hays describió al género Saurodon. Cope 

(1871a) y Stewart (1999) incluyeron a estos géneros en la familia Saurodontidae, familia a 

la cual Berg (1940) reconoció como Saurocephalidae. Crook (1892) incluyó a los géneros 

Ichthyodectes, Xiphactinus y Gillicus en la familia Ichthyodectidae, denotando similitudes 

de estos, con los saurodóntidos. Loomis (1900) unió a los ictiodéctidos y saurodóntidos en la 

familia Chirocentridae. 

Bardack (1965) y Bardack y Sprinkle (1969) recopilaron y evaluaron gran parte de 

los trabajos realizados acerca de la taxonomía del grupo durante el siglo XIX y principios del 

siglo XX; asimismo, en 1969 establecieron formalmente el orden Ichthyodectiformes. Otro 

trabajo que es de las compilaciones más completas acerca de los ictiodectiformes, fue 

realizado por Patterson y Rosen (1977), quienes llevaron a cabo una revisión anatómica 

detallada del grupo. A partir de este trabajo, concluyeron que el orden Ichthyodectiformes es 
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un grupo monofilético que se caracteriza por la presencia de un hueso etmopalatino 

endoesquelético en la base de la capsula nasal, y por mostrar los huesos uroneurales 

cubriendo la superficie lateral de las vértebras preurales. Asimismo, determinaron la 

existencia de dos subórdenes dentro del grupo: Allothrissopoidei, donde incluyeron sólo a 

Allothrissops mesogaster, especie del Jurásico Medio, y el suborden Ichthyodectoidei, 

incluyendo al resto de las especies. Posteriormente, Schaeffer y Patterson (1984) estudiaron 

los peces jurásicos de las formaciones Sundance y Wanakah al occidente de Estados Unidos, 

describieron siete géneros y discutieron sus relaciones dentro del grupo; entre dichos géneros, 

estudiaron el registro del ictiodectiforme más antiguo, Occithrissops willsoni (Batoniano) de 

la Formación Sundance; sin embargo, no lo asignaron a ninguno de los subórdenes 

propuestos hasta ese momento. 

Taverne (1986) erigió a la especie Chirocentrites vexillifer, un ictiodectiforme 

proveniente de la parte euro-africana del Tetis, de localidades del Cenomaniano de 

Yugoslavia (Comen) y de Marruecos (Gebel Tselfat) al cual ubicó dentro del suborden 

Icthyodectoidei, debido a que presenta huesos mandibulares grandes, y a que la premaxila se 

encuentra fuertemente unida a la maxila; este nuevo taxón es similar a Chirocentrites 

coroninii por las proporciones del cuerpo y por la posición de las aletas dorsal y anal; sin 

embargo, presenta características diferentes, como son: la ausencia de dientes o la presencia 

de dientes diminutos en las mandíbulas y la forma del preopérculo con el brazo ventral más 

largo que el brazo dorsal. Más de dos décadas después, Taverne (2008) hizo una revisión 

taxonómica y sistemática de las especies Chirocentrites coroninni, C. vexillifer y C. 

microdon y concluyó que sólo C. coroninni está correctamente ubicada en este género, y que 

las otras dos especies corresponden más bien a un género nuevo. Debido a esto, propuso la 

erección del género Heckelichthys, donde agrupa a las especies C. vexillifer y C. microdon, 

asignando a C. vexillifer como la especie tipo debido a que es del taxón con más información. 

Taverne (2008) caracterizó a Heckelichthys como un ictiodéctido de tamaño de pequeño a 

mediano (25 a 50 cm de longitud), con el cráneo alargado, el perfil del frontal ligeramente 

cóncavo, mandíbulas con dientes diminutos, la maxila ligeramente curva, y el brazo ventral 

del preopérculo más largo que su brazo dorsal. 

Por su parte, Maisey (1991) hizo una descripción del género Cladocyclus de la 

Formación Santana de Brasil y propuso la existencia de una nueva familia dentro del orden, 
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la familia Cladocyclidae. Maisey (1991) diagnosticó a la familia por la presencia de una 

cresta supraoccipital grande que se extiende más allá de la región occipital, y por presentar 

no más de 64 vértebras en el cuerpo; los géneros que incluyó en la familia son: Cladocyclus, 

Chirocentrites y Chiromistus. Posteriormente, Stewart (1999) analizó ejemplares de 

saurodóntidos provenientes de la Formación Niobrara de Kansas, que  habían sido asignados 

a Saurodon pygmaeus (Loomis, 1900); Stewart observó que los ejemplares carecen de 

muescas en la zona labial de las mandíbulas y exhiben dimensiones mucho más pequeñas 

que las especies de Saurodon, por lo cual, propuso asignarlos a un nuevo género y especie, 

Prosaurodon pygmaeus, considerándolo como grupo hermano de los géneros Saurocephalus 

y Saurodon, incluidos en la familia Saurodontidae. 

A principios del siglo XXI Arratia (2000) hizo un estudio taxonómico y sistemático 

peces del Jurásico Tardío (Kimmeridgiano) de Schamhaupten, Alemania, y erigió a 

Ascalahothrissops voelkli, al cual propuso como grupo hermano de Pachythrissops.  

En 2012, Cavin y colaboradores llevaron a cabo una descripción a detalle de la especie 

Eubiodectes libanicus, un ictiodectiforme primitivo del Cenomaniano de Líbano, y a su vez, 

realizaron una revisión taxonómica de los ictiodectiformes descritos hasta antes del 2010, 

principalmente de especies poco trabajadas como: Chiromystus mawsoni Cope, 1885, 

Ghrisichthys bardacki (Cavin, 1997), ‘Saurodon’ intermedius (Newton, 1878) y Thrissops 

sp. del Kimmeridgiano de Inglaterra. Asimismo, llevaron a cabo un análisis sistemático para 

inferir las relaciones filogenéticas dentro de los ictiodectiformes; con base en esto, 

excluyeron a Ascalabothrissops y a Pachythrissops del orden Ichthyodectiformes, la 

redesignaron a ‘Ichthyodectes’ bardacki del Turoniano de Marruecos como Ghrisichthys 

(gen. Nov) bardacki. Además, concluyeron que la familia Cladocyclidae es un grupo 

monofilético, integrado por ictiodectiformes de mediados del Cretácico (Chirocentrites, 

Cladocyclus, Eubiodectes, Chiromystus), los cuales vivieron principalmente a lo largo del 

margen sur del Mar de Tetis. De igual manera, propusieron que la familia Ichthyodectidae 

incluye a los géneros Ichthyodectes, Ghrisichthys y Xiphactinus, peces que se distribuyeron 

en mares de latitudes septentrionales a finales del Cretácico, por último, incluyeron a Gillicus 

en la familia Saurodontidae, conformada por especies provenientes del hemisferio norte 

(Figura 1). 
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Figura 1. Hipótesis filogenética de los ictiodectiformes propuesta por Cavin y colaboradores (2012). 
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En un estudio posterior llevado a cabo por Berrell y colaboradores (2014), describen 

una nueva especie de Cladocyclus del Albiano Superior de Queensland, Australia, en el 

estudio retomaron el análisis filogenético realizado por Cavin et al. (2012) con ligeras 

modificaciones. En el análisis, las familias Cladocyclidae, Ichthyodectidae y Saurdontidae 

se agrupan de la misma manera que en el estudio previo 

Asimismo, numerosos trabajos (Saint-Seine, 1949; Bardack, 1965; Maisey, 1991; 

Stewart, 1999; Taverne y Chanet, 2000; Blanco y Alvarado, 2007; Taverne, 2008, 2010) 

(Figura 2) han considerado las interrelaciones entre los géneros y especies de 

ictiodectiformes, la mayoría de ellos coinciden en que los ictiodectiformes de talla grande de 

finales del Cretácico, como Gillicus, Xiphactinus, Saurodon y Saurocephalus forman un 

clado monofilético dentro del orden. Sin embargo, los estudios muestran menos 

homogeneidad acerca de las interrelaciones de los ictiodectiformes primitivos  

 

Estudios de ictiodectiformes mexicanos 
 

Durante el siglo XIX los estudios de ictiodectiformes mexicanos fueron escasos. Cope 

en 1871b, describió a Prymnetes longiventer, el primer teleósteo fósil de México y Félix 

(1891) reportó la ocurrencia dudosa de Thrissops en una localidad de Oaxaca. 

En 1956, Maldonado-Koerdell descubrió la localidad cretácica de Xilitla en San Luis 

Potosí, donde recuperó una escama que asignó al género Xiphactinus, así como parte de una 

columna vertebral que asignó al género Ichthyodectes. A principios de siglo XXI, Blanco-

Piñon y Cavin (2003) propusieron un nuevo género y especie de ictiodectiforme para la 

localidad conocida como Vallecillo (Turoniano) de Nuevo León, al cual nombraron 

Vallecillichthys multivertebratum; en 2007 Blanco-Piñon y Alvarado-Ortega realizaron una 

descripción más completa de esta especie y discutieron sus posibles interrelaciones con otros 

ictiodectiformes. 
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Figura 2. Hipótesis filogenéticas del Orden Ichthyodectiformes (Modificado de Cavin et al., 2012). 
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En 2004 Alvarado-Ortega propuso la existencia de una nueva especie y una nueva 

familia de ictiodectiformes de la cantera Tlayúa, afloramiento calcáreo del Cretácico 

temprano (Albiano) ubicado en el estado de Puebla. Este nuevo taxón, llamado Unamichthys 

espinosai, se caracteriza por presentar los huesos parietales no fusionados, así como zonas 

de sobrelapamiento de los dientes en el dentario y en el hueso maxilar, además, de mostrar 

un total de 78 a 80 vertebras, número inusual en los ictiodectiformes. 

Asimismo, en 2004, Blanco-Piñón y colaboradores mencionaron el primer registro de 

saurodóntido para México, recuperado de la localidad fósil de Múzquiz, al noreste de 

Coahuila. Sin embargo, fue hasta el 2006a que Alvarado-Ortega y colaboradores estudiaron 

formalmente el material de dicho saurodóntido de la cantera La Mula del Turoniano; gracias 

a la presencia de partes de ambos dentarios fue posible observar rasgos característicos del 

género Saurodon, tales como los forámenes en la base de los dientes en la superficie lingual 

que se extienden hasta el borde alveolar, y la superficie de la sínfisis que presenta ornamentos 

granulosos, de esta manera, reportaron el primer registro del género para México. 

Carbot-Chanona y Ovalles-Damián (2013) registraron a Prymnetes longiventer, como 

el primer vertebrado fósil para Chiapas, en un estudio de la biodiversidad del estado, un único 

ejemplar, el cual proviene de la cantera El Espinal. 

Por su parte, Giersch (2014) registró en su tesis doctoral, la presencia de las especies 

Gillicus arcuatus, Vallecillichthys multivertebratum y Saurodon leanus en la localidad de 

Vallecillo; asimismo, propuso una nueva especie del género Heckelichthys, asignada hasta el 

momento de manera informal como Heckelichthys vallecillo. Giersch diferencia a este 

ictiyodectiforme por la presencia de la aleta caudal homocerca con forma asimétrica, el 

lóbulo ventral es significativamente más amplio y más largo que el lóbulo dorsal, la aleta 

dorsal comienza antes que la aleta anal, y esta última presenta al menos 40 radios. 

El orden Ichthyodectiformes tuvo una amplia distribución en el mundo durante el 

periodo Cretácico, en consecuencia, se han generado numerosos trabajos en todo el mundo 

acerca de la taxonomía y sistemática de este grupo. Para el centro de México son escasos los 

estudios taxonómicos y sistemáticos del grupo, y para la cantera Muhi, son prácticamente 

nulos, por lo cual, se desarrolla esta investigación. Los resultados de este estudio permitirán, 

además de conocer a las especies de ictiodectiformes de la cantera Muhi, ampliar el 

conocimiento de la diversidad paleoictiológica que existió en México y en el mundo, hace 
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100 millones de años. Conjuntamente, este trabajo permitirá proponer hipótesis acerca de la 

afinidad filogenética de los taxones de la Cantera Muhi con los ictiodectiformes previamente 

descritos. 

 

OBJETIVO GENERAL 
 

Realizar un estudio taxonómico y sistemático de los peces ictiodectiformes presentes en la 

cantera Muhi de Zimapán, Hidalgo (Albiano-Cenomaniano), para conocer su identidad 

taxonómica y sus afinidades filogenéticas dentro del orden Ichthyodectiformes, y de esta 

forma, contribuir al conocimiento de la paleoictiofauna que vivió en el Cretácico de México. 

 

Objetivos Particulares: 
 

1. Describir los peces ictiodectiformes de la Cantera Muhi, a través del estudio 

morfológico de los ejemplares depositados en el Museo de Paleontología de la 

Universidad Autónoma del Estado Hidalgo. 

2. Realizar un análisis filogenético de los peces ictiodectiformes de la Cantera Muhi, 

con el propósito de corroborar la asignación taxonómica propuesta en este estudio, y 

con la finalidad de conocer la afinidad filogenética de estos ictiodectiformes 

mexicanos dentro del orden. 

 

ÁREA DE ESTUDIO  
 

Marco geográfico 
 

El estado de Hidalgo es una de las entidades que forma parte de la zona centro del 

país, el cual limita al norte con el estado de San Luis Potosí, al noreste y este con Veracruz, 

al este y sureste con Puebla, al sur con Tlaxcala y México y al oeste con Querétaro. Hidalgo 

se encuentra localizado entre los paralelos 19°35'52'' y 21°25'00'' latitud norte y los 

meridianos 97°57'27'' y 99°51'51''longitud oeste. La entidad está conformada principalmente 

por dos provincias fisiográficas: la Sierra Madre Oriental que comprende toda la porción 

boreal y el Eje Neovolcánico que forma la parte austral (INEGI, 1992).  
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La Cantera Muhi está ubicada en la porción noroccidental del estado de Hidalgo, 

cerca del municipio de Zimapán, entre los paralelos 20°40’ y 20°50’ latitud norte y los 

meridianos 99°15’ y 99°25’ longitud oeste, a unos 120 km al noroeste de la ciudad de 

Pachuca (Figura 3). El afloramiento pertenece a la Formación El Doctor, la cual a su vez es 

parte del distrito El Doctor, con aproximadamente 1,000 km2 de extensión; ocupa la porción 

oriental del estado de Querétaro y se extiende hasta los límites con el estado de Hidalgo, 

como a unos 25 km al poniente del municipio de Zimapán (Wilson et al., 1955). La presencia 

de los rudistas Caprinulaidea gracilis y Mexicaprina sp. en el cuerpo de roca, sugieren una 

edad del Albiano-Cenomaniano (Ward, 1979). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Figura 3. Mapa de localización de la cantera Muhi en el municipio de Zimapán, extremo 
noroccidental de Hidalgo (Modificado de Bravo-Cuevas et al., 2009). 
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Estratigrafía e interpretación ambiental de la Cantera Muhi  
 

La Cantera Muhi está constituida por una secuencia estratigráfica de 7.2 m, que 

incluye caliza micrítica y biomicrítica con un color que va de gris a gris claro, con 

intercalaciones de pedernal negro que forma nódulos y/o bandas de 3-10 cm de grosor; así 

mismo, se reconocen láminas delgadas de margas de color gris amarillento (Figura 4). Con 

base en sus litofacies se interpreta como un ambiente marino de plataforma continental 

alejado de la línea de costa, el cual generalmente presentaba niveles normales de oxigenación 

y salinidad en el agua (Bravo-Cuevas et al., 2009, 2012). Sin embargo, las condiciones 

ambientales promedio se vieron afectadas constantemente debido a la inmersión de masas de 

agua pelágica y al flujo ocasional de corrientes de agua provenientes de una fuente terrígena, 

ocasionadas posiblemente por eventos de tormentas. Eventualmente, estas alteraciones 

produjeron cambios en los niveles de oxígeno y salinidad tanto en la columna de agua como 

en el piso oceánico (Bravo-Cuevas et al., 2009, 2012). 
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Figura 4. Secuencia estratigráfica de la cantera Muhi (Modificado de Bravo-Cuevas et al., 2009) 
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MATERIAL Y MÉTODOS 
 

Método taxonómico 
 

 

El estudio taxonómico se llevó a cabo con base en los ejemplares de peces 

ictiodectiformes alojados en la Colección Paleoictiológica del Museo de Paleontología de la 

Universidad Autónoma del Estado de Hidalgo (UAHMP) (Ver Anexo 1). Los ejemplares 

fueron preparados y limpiados con utensilios paleontológicos y dentales, pinceles de 

diferentes grosores y agujas de disección, con la finalidad de observar con mayor claridad las 

características morfológicas. Asimismo, algunos de los ejemplares se prepararon con cloruro 

de amonio (NH4Cl) como método para resaltar las suturas entre los huesos y tomar 

fotografías.  

La preparación de los fósiles y las observaciones de los mismos, se llevaron a cabo 

con la ayuda de los siguientes microscópicos estereoscópicos: ZEISS STEMI DV4, Olympus 

SZH10 y Leica MZ6 con cámara de dibujo, con este último se realizaron ilustraciones de los 

siguientes ejemplares: UAHMP-3604, UAHMP-1255, UAHMP-4437, UAHMP-4272 y 

UAHMP-655. De la misma forma, a través del microscopio estereoscópico y con la ayuda 

de una regla se midieron y contabilizaron diferentes características biométricas (Figura 5) en 

los fósiles considerados con base en lo establecido por Lagler et al. (1984) y Cavin et al. 

(2012). Además, se calculó una medida denominada Índice de proporción de la cabeza (hpi), 

medida que permite ubicar la posición de la articulación de la mandíbula con el cráneo, la 

cual a su vez indica el tamaño aproximado de la mandíbula (Cavin et al., 2012). El hpi se 

midió en los ejemplares que presentan el cráneo completo, dicho índice se obtiene con la 

medida dos longitudes del cráneo, usando como referencia la cabeza articular del cuadrado 

(Punto C). La primera de ellas se tomó del borde anterior del rostrodermoetmoide a la cabeza 

del cuadrado (Distancia A-C), y la segunda se midió desde el borde posterior del cráneo a la 

cabeza del cuadrado (Distancia B-C) (Figura 6), una vez obtenidas estas dos longitudes se 

realizó el siguiente cálculo para obtener el hpi: 

 

hpi = AC/BC  
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Los valores de hpi obtenidos fueron interpretados con base en los rangos establecidos por 

Cavin et al. (2012) (Ver Anexo 2 Tabla 1). Asimismo, se tomaron fotografías de los fósiles 

a través de una cámara digital marca CANON PowerShot ELPH 190 IS, para complementar 

las observaciones realizadas. 

 

 

Con base en las observaciones realizadas en los ejemplares, se hicieron las 

descripciones taxonómicas de los ejemplares fósiles. La terminología de los huesos utilizada 

es de acuerdo a los trabajos de Arratia (1984), Schultze y Arratia (1989), Arratia y Schultze 

(1992), Schultze (2008) y Arratia (2013); asimismo, las abreviaturas de los elementos 

esqueléticos fueron tomadas de Schultze (2008), Cavin et al. (2012) y Arratia (2013). 

 
Figura 5. Medidas y conteos realizados en los ejemplares de ictiodectiformes evaluados, 
criterios tomados de Lagler et al. (1984) y Cavin et al. (2013). Todas las medidas fueron tomadas 
milímetros. LS: Longitud estándar, AM: Altura máxima del cuerpo, Am: Altura mínima o del 
pedúnculo caudal, LPV: Longitud preventral, LPA: Longitud preanal, LC: Longitud de la 
cabeza, AC: Altura de la cabeza, LPO: Longitud postorbital, LPD: Longitud predorsal, LPrO: 
Longitud preorbital, DO: Diámetro del ojo, NRD: Número de radios de la aleta dorsal, NRPc: 
Número de radios de la aleta pectoral, NRPe: Número de radios de la aleta pélvica, NRA: 
Número de radios de la aleta anal, NRC: Número de radios de la aleta caudal. 
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Figura 6. Medición del índice de proporción de la cabeza en los ejemplares de ichthyodectiformes 
de la cantera Muhi, medida tomada de Cavin et al. (2012). A: Margen anterior del 
rostrodermoetmoide, B: Ubicación aproximada del hueso intercalar, C: Ubicación de la cabeza 
articular del cuadrado, A-C: Distancia entre el margen anterior del rostrodermoetmoide y la cabeza 
articular del cuadrado, B-C: Distancia entre el hueso intercalar y la cabeza articular del cuadrado. 

 

 

Estancias de investigación 
 

Se realizó una estancia de investigación en la Universidad de Loyola en la ciudad de 

Chicago, Illinois para recibir asesoría del Dr. Mark Wilson, codirector de este trabajo, por lo 

que algunos ejemplares de la Cantera Muhi se trasladaron a Chicago para poder ser 

analizados con el Dr. Wilson. En dicha estancia, se continuó con la preparación y limpieza 

de los ejemplares trasladados, además se revisaron y codificaron parte de los caracteres 

incluidos en la matriz de datos del análisis filogenético, y se hicieron algunos dibujos de los 

huesos observados.  

Igualmente, se revisó la colección de ictiodectiformes de algunas localidades del Mar 

Interior de Estados Unidos y del mundo, alojadas en el Field Museum of Natural History de 

Chicago. En este caso, se tomaron fotografías, algunos datos merísticos y se revisaron los 

caracteres diagnósticos de las siguientes especies: Allothrissops mesogaster, Cladocyclus 

gardneri, Gillicus arcuatus, Ichthyodectes ctenodon, Unamichthys espinosai, Ichthyodectes 

libanicus, Ichthyodectes prognathus, Saurocephalus lanciformis, Xiphactinus audax, 

Thrissops salmoneus, Thrissops formosus, 
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Saurodon leanus, Prosaurodon pymaeus (Ver Anexo 3, Tabla 1).  

De igual manera, se examinaron el holotipo y los paratipos de la especie Unamichthys 

espinosai de la cantera Tlayúa de Puebla, depositados en el Museo “María Carmen Perrilliat”, 

del Instituto de Geología (IGM) de la Universidad Nacional Autónoma de México (Ver 

Anexo 3, Tabla 2). Además, se visitó la colección paleontológica del Museo del Desierto, en 

la ciudad de Saltillo, Coahuila, con la finalidad de revisar los ejemplares de la especie 

Heckelichthys ‘vallecillo’ proveniente de la localidad de Vallecillo; sin embargo, no fue 

posible dicha revisión debido a que los ejemplares se encuentran en préstamo en el Museo 

de für Naturkunde en Karlsruhe, Alemania. No obstante, se hizo la revisión de otras especies 

de ictiodectiformes provenientes de la misma localidad, como Vallecillichthys 

multivertebratum y Gillicus arcuatus (Ver Anexo 3, Tabla 3). Finalmente, se realizó una 

revisión bibliográfica de los ictiodectiformes descritos en otras partes del mundo, para 

compararlos con los peces de Hidalgo. 

 

Análisis filogenético 
 

Con el propósito de determinar la afinidad filogenética de los ejemplares de la Cantera 

Muhi dentro del orden Ichthyodectiformes y de corroborar la hipótesis taxonómica propuesta 

en este estudio, se llevó a cabo un análisis filogenético mediante el método cladista.  

La matriz de datos se estableció con base en el análisis realizado por Cavin et al. 

(2012). Se contemplaron 72 caracteres, 69 de ellos fueron tomados del trabajo de Cavin et 

al. (2012), y el resto son caracteres propuestos en este estudio acerca de la morfología del 

preopérculo (Ver Anexo 4). La forma del preopérculo se ha tomado en cuenta en estudios 

filogenéticos previos de los Ichthyodectiformes, p. e. Taverne (1986), caracter 9 y Taverne y 

Chanet (2000), caracter 24; sin embargo, aquí se propone una nueva forma de evaluar las 

variaciones morfológicas del hueso. 

La matriz de datos incluye 31 taxones, 27 de ellos pertenecientes al orden 

Ichthyodectiformes, los mismos que se consideran como grupo interno: Saurocephalus 

lanciformis Harlan, 1824; Saurodon intermedius (Newton, 1878); Saurodon leanus Hays, 

1830; Thrissops formosus Agassiz, 1833; Thrissops ‘kimmeridge’; Cladocyclus gardneri 

Agassiz, 1841; Chirocentrites coroninni Heckel, 1850; Xiphactinus audax Leidy, 1870; 

Ichthyodectes ctenodon Cope, 1870; Chiromystus mawsoni Cope, 1885; Guillicus arcuatus 
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Cope, 1875; Guillicus serridens (Woodward, 1901); Eubiodectes libanicus (Pictet y 

Humbert, 1866); Pachythrissops Woodward, 1919; Allothrissops mesogaster Agassiz, 1833; 

Occithrissops willsoni Shaeffer y Patterson, 1984; Cooyoo australis Woodward, 1894; 

Prosaurodon pygmaeus Stewart, 1999; Saurodon elongatus Taverne & Bronzi, 1999; 
Vallecillichthys multivertebratum Blanco y Cavin, 2003; Unamiichthys espinosai Alvarado-

Ortega, 2004; Heckelichthys vexillifer (Heckel, 1856); Heckelichthys ‘vallecillo’: 

Ascalabothrissops voelkli Arratia, 2000; Ghrisichthys bardacki (Cavin, 1997a), y los dos 

taxones de ictiodectiformes de la Cantera Muhi (Ver Anexo 5).  

Como grupos externos se utilizaron a Leptolepis coryphaenoides (Bronn, 1830), 

debido a que es un teleósteo basal que se ha utilizado en otros análisis filogenéticos (Patterson 

y Rosen, 1977; Arratia, 1997, 2000); asimismo, se incluyó a los taxones recientes: Amia calva 

Linnaeus, 1766, y a dos taxones que son considerados como grupo hermano de 

Ichthyodectiformes de acuerdo con Arratia (1997): Hiodon alosoides Lesueur, 1818 y Elops 

hawaiensis Regan, 1909. 

El análisis filogenético se realizó con el programa TNT versión 1.5-beta (Goloboff et 

al., 2008). Se realizó una búsqueda tradicional usando secuencias de adición al azar con 2000 

repeticiones y se aplicó un consenso estricto. La permutación global de ramas se produjo por 

bisección y reconexión. Asimismo, los estados de carácter fueron optimizados bajo el criterio 

de Fitch (Fitch, 1971). Se realizó una segunda optimización con ACCTRAN y DELTRAN. 

Los caracteres fueron tratados en desorden y sin peso; asimismo, los caracteres que no fue 

posible identificar en los ejemplares disponibles se codificaron con el signo de interrogación, 

y los caracteres que no aplicaban para ciertos taxones con guiones. 
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RESULTADOS 

 

DIVISIÓN TELEOSTEI sensu Arratia, 1999 

ORDEN ICHTHYODECTIFORMES Bardack y Sprinkle, 1969 

FAMILIA CLADOCYCLIDAE Maisey, 1991 

Nuevo Género y nueva especie A 

 
Holotipo: Ejemplar UAHMP- 3604. 

Paratipo: Ejemplar UAHMP-1255. 

 

Diagnosis 

 

Pez ictiodectiforme con dos supramaxilas largas y poco profundas, la porción posterior del 

brazo ventral del preopérculo es más larga que la porción anterior; combinación de una cresta 

supraoccipital alta que alcanza la región occipital, dientes de la premaxila pequeños y del 

mismo tamaño, el margen oral de la maxila en forma sinusoidal, con dientes cónicos de 

tamaño menor a los de la premaxila y la cabeza del cuadrado orientada horizontalmente.  

 

Descripción 

 

El Nuevo Género y nueva especie A está representado hasta el momento por solo dos 

ejemplares, ambos se encuentran preservados en vista lateral y están incompletos. El primero 

de ellos, con número de catálogo UAHMP-3604, presenta el cráneo, las aletas pectorales, 10 

vértebras abdominales, y algunas costillas; además como rasgo peculiar, presenta en el 

interior de la cavidad abdominal, la parte posterior (vértebras caudales y la aleta caudal) de 

un pez juvenil no identificado (Figura 7). El segundo ejemplar (UAHMP-1255) presenta el 

cráneo casi completo, pero fuertemente fragmentado, así como algunas vertebras 

abdominales (Figura 8).  

Bóveda craneana 

 

El cráneo es alrededor de 10 mm más largo que profundo en el ejemplar UAHMP-

3604 (Figura 7, Anexo 2: Tabla 2). La longitud preorbital es equivalente al 27% de la longitud 
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cefálica; la longitud postorbital es de aproximadamente 50% y el diámetro del ojo representa 

el 27% de la longitud de la cabeza (Ver Anexo 2, Tabla 9). 

 La bóveda craneana presenta una cresta epioccipital corta; por el contrario, la cresta 

supraoccipital es larga, la cual se extiende solo hasta la región occipital. Los post-parietales 

(=parietales) son huesos cortos con un proceso anterodorsal en contacto con los parietales 

(=frontales), no es posible saber si están fusionados en la línea media porque sólo se observa 

un hueso en vista lateral (Figuras 7B y 8B); el parietal (=frontal) derecho se observa como 

un hueso largo que se une con el post-parietal por una sutura interdigitante, y a su vez se 

extiende postero-lateralmente donde entra en contacto con el pterótico (Figuras 7B y 8B). El 

parietal (=frontal) se une en su margen anterior con el rostrodermoetmoide, el cual presenta 

una ligera constricción en la región anterior (Figuras 7B y 8B). La rama parietal del canal 

supraorbital corre sobre el frontal, encerrada en el hueso (Figura 7B); asimismo, el canal 

sensorial del ótico se encuentra rodeado de hueso y corre a través del pterótico y del frontal 

(Figura 7B). El paraesfenoides no presenta dientes, y se muestra casi recto en vista lateral 

(Figura 7B y 8B), por su parte, el hueso esclerótico basal presenta márgenes serrados bien 

marcados como se presenta en las especies Eubiodectes libanicus y Cladocyclus gardneri 

(Maisey, 1991; Cavin et al., 2012) (Figuras 7 y 8).  

 

Serie circumorbital 

 

La serie circumorbital se encuentran pobremente preservada en el ejemplar UAHMP-

1255 (Figura 8), está representada sólo por fragmentos de los infraorbitales (Io). Debajo del 

paraesfenoides se observa el canal sensorio del lagrimal (=Io1), del Io2 e Io3, más abajo por 

arriba de las supramaxilas se encuentran preservados restos de los mismos infraorbitales, lo 

que sugiere que eran huesos grandes y extendidos como en otros ictiodectiformes. El Io3 

parece ser el más grande. Detrás de la órbita se observa el Io4 que es más pequeño y de forma 

tubular, con un surco central por donde corre el canal sensorio. Arriba de éste se encuentra 

el desmoesfenótico también con forma tubular.  
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Figura 7. Ejemplar de ictiodectiforme recuperado de la Cantera Muhi, el cual ha sido asignado al Género nuevo especie nueva 
A. A: Foto del cráneo y la parte anterior del cuerpo en vista lateral de UAHMP-3604. B: Dibujo del cráneo y parte anterior del 
cuerpo del mismo ejemplar. c-centrum, cl-cleitrum, cor-coracoides, de-dentario, dsph- dermoesfenótico, en-epineural, enpt-
endopterigoides, epi-cresta epioccipital, eth.pal-etmopalatino, exc-extraescápula, hy-hiomandíbula, io-infraorbital, l. e-
etmoide lateral, mtg-metapterigoide, mx-maxila, ns-espina neural, op-opérculo, op. pr-proceso opercular, ot. s. c-canal 
sensorial del ótico, pa (=fr)-parietal (=frontal), p. r-radios pectorales, pa. b. s. o. s. c-rama parietal del canal sensorial del 
supraorbital, pal-palatino, par-paraesfenoides, paro-parapófisis, pec. fin-aleta pectoral, pmx-premaxila, pop-preopérculo, 
ppa (=pa)-postparietal (=parietal), pt-pterótico, qu-cuadrado, r-costilla, rad-radies, rodet-rostrodermoetmoide, sca-escapula, 
scl. ba-hueso esclerótico basal, scl. r-anillo esclerótico, smx-supramxila, sn-supraneural, soc-cresta supraoccipital. Los sufijos, 
I. y r. se refieren al elemento esquelético izquierdo y derecho respectivamente. 

A 

B 
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Mandíbulas 

 

En conjunto, la mandíbula superior y la inferior muestran la boca del pez orientada 

hacia arriba (Figuras 7B y 8B). La mandíbula superior está conformada por la maxila, la 

premaxila y dos supramaxilas. La maxila tiene forma sinusoide ligeramente más angosta en 

su parte anterior, con los márgenes dorsal y ventral paralelos; presenta alrededor de 35 dientes 

dispuestos en una sola serie, los cuales son de forma cónica y de tamaño uniforme. La 

premaxila es de forma redonda, posteriormente se articula fuertemente con la maxila, porta 

entre siete u ocho dientes cónicos de igual tamaño, más grandes que los de la maxila, 

acomodados en una sola fila. Las supramaxilas son largas y poco profundas, su extensión se 

observa en el ejemplar UAHMP-1255 (Figura 8B). 

La mandíbula inferior es profunda y de forma rectangular, el margen oral y el ventral 

son casi paralelos y la sínfisis mandibular es profunda (Figura 7B y 8B). Está conformada 

lateralmente por el dentario en su parte anterior y por el angular en la posterior, debido a que 

la maxila cubre la parte posterior de ella, no es posible determinar si presenta el articular o 

bien si este se encuentra fusionado con el angular; el proceso coronoide es poco profundo 

(Figura 7). El canal sensorial de la mandíbula corre en un surco ventral a lo largo del dentario. 

Los dientes del dentario son cónicos y de tamaño diferente, los que están situados en la parte 

posterior y anterior de la rama mandibular son más pequeños en comparación con los dientes 

situados en la parte media. Este patrón es similar al que se observa en Eubiodectes, Thrissops 

y Xiphactinus (Cavin et al., 2012); el ejemplar UAHMP-3604 (Figura 7) muestra 18 dientes, 

los que están situados en la parte anterior del dentario son los de mayor tamaño, en el ejemplar 

UAHMP-1255 se observan 12 dientes (Figura 8). La articulación de la mandíbula con el 

cuadrado se localiza a la altura de la mitad posterior de la órbita, al realizar el cálculo del 

índice de proporción de la cabeza (hpi) en ambos ejemplares (Tabla 6), se obtiene la presencia 

de una mandíbula relativamente grande en proporción al tamaño del cráneo. 
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Figura 8. Ejemplar UAHMP-1255 asignado al Género nuevo especie nueva A. A: Foto del cráneo en vista 
lateral. B: Dibujo del cráneo en vista lateral del mismo ejemplar. ang-angular, asp-autoesfenótico, cb-
ceratobranquiales, de-dentario, dsph-dermoesfenótico, ent-endopterigoides, epi-cresta epioccipital, , hy-
hiomandíbula, io-infraorbital, la-lagrimal, l. e-etmoide lateral, mtg-metapterigoide, mx-maxila, op-
opérculo, pa (=fr)-parietal (=frontal), pal-palatino, par-paraesfenoides, pmx-premaxila, pop-preopérculo,  
ppa (=pa)-postparietal (=parietal), pt-pterótico, qu-cuadrado, rodet-rostrodermoetmoide, scl ba-hueso 
esclerótico basal, scl. r-anillo esclerótico, smx-supramxila, soc-cresta supraoccipital. Los sufijos, I. y r. se 
refieren al elemento esquelético izquierdo y derecho respectivamente. 
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En el ejemplar UAHMP-1255 la mandíbula derecha está ligeramente desplazada 

hacia arriba, por lo cual es posible ver parte del dentario izquierdo en vista media, donde se  

observa la fosa mandibular bien definida (Figura 8B). Debido a que en los ejemplares no se 

observa la mayor parte de región media de la mandíbula, no es posible determinar si el 

retroarcticular contribuye a la faceta articular con el cuadrado, o bien si se encuentra 

fusionado; por su parte, es posible establecer que el angular forma parte de dicha faceta. 

 

Serie hiopalatina  

 

La hiomandíbula presenta una cabeza articular amplia, con un proceso opercular bien 

definido y redondeado, la región ventral es larga y angosta, con el borde ventral ligeramente 

doblado hacia adelante. El metapterigoide es grande y tiene una forma cuadrangular El 

cuadrado es de forma triangular, con la cabeza articular dirigida hacia adelante, el proceso 

cuadratoyugal es corto y no alcanza el borde dorsal del cuadrado. No se observa el sinfilético. 

El entopterigoide es ancho con forma de boomerang. El ectopterigoide es ancho 

posteriormente y se adelgaza hacia adelante donde se pone en contacto a través de una sutura 

recta con el palatino. No se observan dientes en ninguno de estos elementos (Figuras 7B y 

8B). 

 

Serie opercular 

 

 La serie opercular se encuentra parcialmente preservada en el ejemplar UAHMP-

3604 (Figura 7B). El preopérculo del lado derecho muestra la porción posterior del brazo 

ventral es más larga que la porción anterior, este es un carácter único entre los 

ictiodectiformes. El brazo dorsal es corto como en Cladocyclus. Una porción del preopérculo 

de lado izquierdo se observa parcialmente detrás del brazo ventral del preopérculo derecho, 

en contacto con el coracoides. El opérculo se encuentra desplazado hacia arriba y sus límites 

no son claros, pero se observa como un hueso grande. El subopérculo e interopérculo no están 

preservados en ninguno de los ejemplares.  
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Serie branquial 

 

Cinco huesos en forma de barra y colocados uno tras otro, se observan detrás del 

metapterigoide en el ejemplar UAHMP-3604 (Figura 7B). Por su forma, posición y tamaño, 

estos huesos corresponden a los epibranquiales del lado derecho. Un hueso más se localiza 

perpendicular a estos, el cual puede corresponder a un epibranquial del lado izquierdo.  

 

Cintura y aleta pectoral  

 

La extraescapula es un hueso de forma rectangular que se encuentra en contacto con 

el margen posterior de la cresta supraoccipital, parte del canal sensorial la atraviesa 

anteroventralmente (Figura 7B). El coracoides es un hueso grande que generalmente se une 

con su antimero en la línea-ventral media (Figura 7B). La aleta pectoral está conformada por 

aproximadamente de 10-14 radios, el primer radio de la aleta es el más ancho, mide más de 

dos veces la anchura del segundo radio (Figura 7B, Tabla 8). 

 

En el UAHMP-3604 se observan seis vertebras abdominales, las cuales presentan 

forma rectangular y los lados presentan una creta longitudinal lateral separando dos surcos 

largos y profundos (Figura 7B), las parapófisis son de origen autígeno, debido a que no se 

encuentran fusionadas con los centra. Las costillas se estrechan regularmente a partir del 

extremo proximal hacia el distal. No es posible determinar el origen de los arcos neurales 

debido a que se encuentran cubiertos por una gran cantidad de epineurales. En la parte 

anterior de la columna vertebral se presenta numerosos epineurales, los cuales son delgados 

en forma de varilla y largos, se extienden sobre la parte dorsal de al menos seis vertebras. Al 

menos cuatro supraneurales con forma de varilla se observan atrás de la cabeza  
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Discusión taxonómica  

 

Los ejemplares de ictiodectiformes con números de catálogo UAHMP-3406 y 

UAHMP-1255 de la cantera Muhi muestran características similares a los ictiodectiformes 

que han sido agrupados en la familia Cladocyclidae (Chirocentrites, Cladocyclus, 

Eubiodectes, Chiromystus) (Maisey, 1991; Cavin et al., 2013). Maisey diagnóstica a la 

familia con las siguientes características: cresta supraoccipital extendida posteriormente más 

allá de la región occipital, el número total de vértebras no excede las 64 y se presenta una 

gran variación en el número de vértebras abdominales. Con relación a esta descripción, el 

ictiodectiforme de Hidalgo presentan una cresta supraoccipital bien desarrollada; sin 

embargo, se extiende sólo hasta la región occipital, y la característica relacionada con el 

número de vértebras del cuerpo, no es posible evaluarla, debido a que sólo está preservado 

el cráneo en los ejemplares estudiados. Sin embargo, es posible observar semejanzas 

morfológicas entre el ictiodectiforme de Muhi y los cladocíclidos que no son incluidas en la 

diagnosis de la familia, por ejemplo, las proporciones del cráneo (Ver Anexo 2, Tabla 9), el 

arreglo de los dientes en las mandíbulas, y la forma de mandíbula inferior (Figura 7). 

 En particular, los ejemplares de Muhi, comparten más similitudes con los 

cladocíclidos Eubiodectes libanicus y Chirocentrites corononii, por ejemplo, la condición de 

la cresta supraoccipital extendida sólo hasta la región occipital la comparte con C. corononii 

(Taverne, 2008); asimismo, comparte semejanzas con Eubiodectes libanicus, tales como, el 

margen oral de la maxila en forma sinusoidal, con dientes cónicos más pequeños que los de 

la premaxila y la cabeza del cuadrado orientada horizontalmente (Cavin et al., 2012). Del 

mismo modo, es relevante mencionar que el ictiodectiforme de Muhi muestra características 

que lo diferencian de las especies de cladocíclidos hasta ahora reconocidas, como son, la 

presencia de dos supramaxilas largas y poco profundas, la porción posterior del brazo ventral 

del preopérculo más larga que la porción anterior y los dientes de la premaxila pequeños y 

del mismo tamaño (Figura 7). Con base en lo anterior, es posible considerar que el ejemplar 

de Muhi presenta una combinación particular y única de características que permiten 

reconocerlo como un taxón nuevo dentro de este grupo de peces. 
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DIVISIÓN TELEOSTEI sensu Arratia, 1999 

ORDEN ICHTHYODECTIFORMES Bardack y Sprinkle, 1969 

FAMILIA insertae sedis 

GÉNERO Heckelichthys Taverne, 2008 

Heckelichthys sp. nov. A 

 
Holotipo: Ejemplar UAHMP- 4437 (Figuras 9 y 11). 

Paratipos: Ejemplar UAHMP-4272 (Figura 10), UAHMP-655 (Figura 12), UAHMP-1472, 

UAHMP-3162, UAHMP-3160, UAHMP-4244. 

 
 
Diagnosis 

 

Pez ictiodectiforme con la cabeza más larga que alta, la longitud preorbital equivale 

al 35% de la longitud cefálica, cresta supraoccipital poco desarrollada; perfil dorsal del 

frontal recto; brazo ventral del preopérculo tres veces más largo que el brazo dorsal; borde 

posterior del brazo ventral del preopérculo alargado, llega hasta el nivel del borde posterior 

del opérculo, y brazo dorsal angosto y corto, que llega hasta la mitad de la altura del opérculo, 

articulación de la mandíbula con el cuadrado por delante de la órbita.  

 

Descripción 

 

El Heckelichthys sp. nov. A está representado hasta el momento por 22 ejemplares, la 

mayoría de ellos se encuentran incompletos debido a errores al momento de extracción del 

material fósil, todos fueron considerados para los datos merísticos; sin embargo, la 

descripción taxonómica se base principalmente en los ejemplares: UAHMP-1472, UAHMP-

3162, UAHMP-655, UAHMP-4244, UAHMP-4437, UAHMP-3160 y UAHMP-4272. El 

ejemplar más completo y mejor preservado corresponde al UAHMP-4437 que es designado 

como el holotipo. El ejemplar se encuentra preservado en vista lateral, las partes esqueléticas 

que presenta incluyen el cráneo, aletas pectorales, aletas pélvicas, algunos radios de las aletas 

dorsal y anal, la columna vertebral casi completa y las costillas, además se observa el lado 

interno de las escamas presentes en el cuerpo (Figuras 9 y 12). 
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Figura 9. Ejemplar UAHMP-4437 asignado a Heckelichthys especie nueva A. A: Foto del cráneo. B: Dibujo 
del cráneo del mismo ejemplar, realizado con cámara lucida. ang-angular, cor-coracoides, de-dentario, 
dsph- dermoesfenótico, epi-cresta epioccipital, eth. pal-etmopalatino, exc-extraescapula, hy-hiomandíbula, 
io-infraorbital, l. e-etmoide lateral, mx-maxila, op-operculo, pa (=fr)-parietal (=frontal), pal-palatino, par-
paraesfenoides, pmx-premaxila, pop-preoperculo,  ppa (=pa)-postparietal (=parietal), pt-pterótico, rodet-
rostrodermoetmoide, scl r.-anillo esclerótico, smx-supramxila, soc-cresta supraoccipital, sop-subopérculo. 
Los sufijos, I. y r. se refieren al elemento esquelético izquierdo y derecho respectivamente. 
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Bóveda craneana 

 

 La cabeza es más larga que alta, la altura equivale a al 45% de la longitud cefálica 

(Figura 9; Ver Anexo 2 Tabla 10). La cresta supraoccipital está poco desarrollada, el 

epioccipital está ligeramente desplazado hacia la parte posterior del cráneo, es un hueso largo 

que no tiene desarrollada la cresta epioccipital, contrario a lo que ocurre en las otras especies 

de Heckelichthys (Figura 9B). Los post-parietales (=parietales) se encuentran fusionados y 

adquieren una forma rectangular. Los parietales (=frontales) son delgados y se estrechan en 

la parte anterior, la sutura posterior no se observa de manera clara; sin embargo, es posible 

que esté situada casi al nivel del margen posterior de la órbita (Figura 9B). El canal sensorial 

del suborbital se encuentra en el parietal (=frontal) en forma de pequeños poros ubicados 

posterolateralmente. El hueso paraesfenoides no presenta dentición, y presenta una forma 

casi recta en vista lateral. El etmoide lateral tiene forma triangular, con el borde posterior 

cóncavo, donde se pone en contacto con el anillo esclerótico; se une al frontal dorsalmente y 

al paraesfenoides ventralmente. El etmopalatino no se observa completamente; sin embargo, 

una porción del hueso en forma tubular está preservada en posición anterior al etmoide 

lateral. El palatino sólo se observa como un hueso rectangular anterior al etmopalatino, la 

faceta articular no está preservada. El rostrodermoetmoide tiene forma rectangular y presenta 

una ligera constricción detrás de la extensión inicial (Figura 9B). El nasal no está preservado. 

 

Serie hiopalatina 

 

La serie hiopalatina no está completa en ninguno de los ejemplares, sólo la 

hiomandibula está preservada en algunos ejemplares, en los que se observa una cresta dorsal 

bien desarrollada, con el brazo ventral corto y delgado. Tampoco se observa la faceta articular 

del opérculo. El cuadrado está parcialmente preservado en el ejemplar UAHMP-4272 y 

aparenta ser un hueso pequeño con la típica forma triangular. En el ejemplar UAHMP-4437, 

es posible observar que el proceso hiomandibular donde entra en contacto con el opérculo es 

largo.  
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Serie circumorbital 

 

La serie circumorbital es abierta y está compuesta por cuatro infraorbitales (Io) y el 

dermoesfenótico. El primer infraorbital (lagrimal) es grande, con forma circular. Se observan 

algunos canales sensoriales en la región superior. El Io2 es el más grande, con el borde 

anterior cóncavo que está en contacto con el lagrimal; presenta al menos cuatro poros y cuatro 

canales de la línea lateral. El Io3 se localiza en la región ventroposterior de la órbita, es más 

pequeño y alargado y no se observan restos del canal sensorio. El Io4 está por detrás de la 

órbita, tiene forma rectangular y completa la serie infraorbital, junto con el dermoesfenótico 

que tiene forma tubular y parece ser muy pequeño (Figura 9B). 

 

Mandíbulas 
 

En conjunto la mandíbula superior y la inferior muestran la boca del pez orientada 

hacia arriba, con la mandíbula inferior en forma protruida. La mandíbula superior está 

conformada por la maxila, la premaxila y dos supramaxilas. La maxila se dirige hacia arriba 

formando una curva (Figura 9), los bordes dorsal y ventral son paralelos, uniéndose con la 

premaxila con una sutura recta. En el ejemplar UAHMP-4272 es posible observar la 

presencia de al menos cinco dientes en la parte posterior de la maxila (Figura 10), dichos 

dientes son diminutos y cónicos. La premaxila tiene forma cuadrada y no se observa ningún 

proceso articular, ni dientes en ella. La supramaxila anterior es ligeramente alargada en 

sentido paralelo a la maxila, por su parte la supramaxila posterior es más alargada que la 

anterior y presenta un proceso antero-ventral alargado que se extiende sobre la supramaxila 

anterior (Figura 9). 

El dentario es profundo en la parte anterior y se adelgaza hacia la parte posterior 

donde se une con el angular; su margen ventral es ligeramente cóncavo. No se observan 

dientes en el dentario en ninguno de los ejemplares (Figuras 9 y 10). Debido a que en los 

ejemplares no se observa la mayor parte de región medial de la mandíbula, no es posible 

determinar si el retroarcticular contribuye a la faceta articular con el cuadrado, o bien si se 

encuentra fusionado; por su parte, es posible establecer que el angular forma parte de dicha 

faceta. Con base en el cálculo del índice de proporción de la cabeza (Tabla 7) la posición de 

la articulación de la mandíbula con el cráneo se encuentra justo anterior a la órbita. 
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Figura 10. Mandíbulas de Heckelichthys sp. nov. A mostrando algunos dientes en la maxila (UAHMP-4272). 
A: Foto de las mandíbulas, los dientes maxilares se muestran dentro del cuadrado. B: Dibujo de las 
mandíbulas del mismo ejemplar. ang-angular, de-dentario, mx-maxila, smx-supramaxila. Los sufijos, I. y r. 
se refieren al elemento esquelético izquierdo y derecho respectivamente. 

 

 

 

de. r 
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Serie opercular 

 

La serie opercular se observa completa en el ejemplar UAHMP-4437 (Figura 9). El 

preopérculo muestra el brazo ventral más largo que el brazo dorsal como ocurre en las otras 

especies de Heckelichthys; sin embargo, el brazo ventral de la especie de Muhi, representa 

tres veces la longitud del brazo dorsal que es corto y no alcanza del borde superior del 

opérculo ; asimismo, el borde posterior del brazo ventral del preopérculo es alargado y es 

posible observar que llega hasta el nivel del borde posterior del opérculo, otro carácter que 

no se ha registrado en otras especies de Heckelichthys. Una porción del brazo ventral del 

subopérculo de lado izquierdo se observa arriba del brazo ventral derecho. El opérculo es un 

hueso pequeño, más alto que ancho, con el borde posterior redondeado. El borde inferior no 

se observa claramente. El subopérculo es más pequeño y tiene forma rectangular, aunque su 

borde superior no es claro. El interopérculo no está preservado o está ausente en la especie. 

 
Aletas pares 
 
 

El cleitrum tiene forma de boomerang, con ambos brazos de la misma longitud y 

grosor. El coracoides es un hueso grande con forma rectangular y se extiende hasta la porción 

anterior de la rama inferior del cleitrum. Las aletas pectorales están conformadas por 9 radios, 

el primer radio de la aleta es el más ancho de todos, mide menos de dos veces la anchura del 

segundo radio (Tabla 8). Los radios están segmentados y bifurcados distalmente.  

Las aletas pélvicas son pequeñas compuestas por siete radios segmentados y 

bifurcados que se ubican por debajo de la vértebra abdominal número 36, los huesos de la 

cintura pélvica están poco preservados, por lo cual no es posible su descripción (Figura 11).  

 

Aletas impares 

 

La aleta dorsal se localiza a nivel de la vértebra 42, consta de aproximadamente 15 

radios segmentados que se bifurcan a partir del quinto radio, con excepción de los primeros 

tres que son más cortos y no están bifurcados, ni segmentados. En el ejemplar UAHMP-4437  
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Figura 11. Ejemplar casi completo perteneciente del Heckelichthys sp. nov. A (UAHMP-4437). A: Foto en vista lateral del ejemplar UAHMP-
4437. B: Dibujo en vista lateral del ejemplar UAHMP-4437, realizado con ayuda de la cámara lucida. 

B 

A 
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se observan 15 pterigióforos delgados y cortos con la región proximal ensanchada que 

soportan a la aleta dorsal (Figura 11).  

 

La aleta anal está pobremente preservada en todos los ejemplares; sin embargo, en el 

ejemplar UAHMP-655 se observan al menos 15 radios y algunos pterigióforos, a partir de la 

vértebra número 40. Los pterigióforos son cortos y delgados, parecidos a los de la aleta dorsal 

y no alcanzan las puntas de las espinas hemales (Figura 11).  

 

Aleta y esqueleto caudal 

 

La aleta caudal es bifurcada, con el lóbulo ventral más largo y ancho que el lóbulo 

dorsal, como se presenta en Heckelicthys ‘vallecillo’ (Giersch, 2014). El lóbulo dorsal consta 

de 2 a 3 radios procurrentes y de 11 a 13 radios principales bifurcados y segmentados. El 

lóbulo ventral consta de 3 radios procurrentes y de 13 a 15 radios principales (Figura 12). 

Los radios de la aleta muestran las suturas entre los segmentos en forma escalonada.  

El esqueleto caudal está conformado por dos hipurales ventrales, el primero de ellos 

es más grande y se une con el ural centrum mediante una articulación esférica, en la parte 

dorsal solo es posible observar el hipural 3, el resto de ellos se encuentran cubiertos por los 

radios de la aleta. Asimismo, es posible identificar cuatro uroneurales en el ejemplar 

UAHMP-655; sin embargo, en el ejemplar UAHMP-4244, se observan cinco uroneurales. 

Los uroneurales se extienden anteroventralmente cubriendo la superficie lateral de la primera 

vértebra preural y parte de la segunda preural (Figura 12). Los arcos hemales y neurales de 

la región caudal no se encuentran fusionados con los centra. 

 

Columna vertebral 

 

La columna vertebral está conformada por aproximadamente 61 vértebras, alrededor 

de 34-36 pertenecen a la región abdominal y entre 23-25 a la región caudal (Ver anexo 2, 

Tabla 4) Los centros vertebrales presentan los lados con una cresta longitudinal lateral 

separando dos surcos largos y profundos. Las costillas son delgadas y rectas, y se estrechan 

a partir del extremo proximal hacia el distal; la cabeza articular tiene forma de espátula y es  



34 
 

 

autógena. En la parte anterior de la columna vertebral se presentan epineurales que se 

extienden sobre la parte dorsal de al menos seis vértebras (Figura 11). Los huesos son 

delgados y largos, en forma de varilla. No se observan epipleurales. Al menos 12 

supraneurales simples en forma de varilla se encuentran preservados detrás de la cabeza y 

hasta la mitad del cuerpo (Figura 11).  

 

Escamas 

 

Casi todos los ejemplares muestran las escamas en vista interna a lo largo de todo el 

cuerpo; sin embargo, en algunos peces se alcanza a observar las escamas en vista externa, 

con la típica forma de una escama cicloide.  
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Figura 12. Aleta caudal perteneciente del Heckelichthys sp. nov. A. A: Foto de la aleta caudal del 
ejemplar UAHMP-655. B: Dibujo de la aleta caudal del mismo ejemplar. H-hipural (enumerados), 
hpu-espina hemal, N. s-espina neural, PH-parahipural, PU-preural centrum, Un-Uroneural 
(enumerados). 

 

A 
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Análisis filogenético 

 
 

En cuanto al análisis filogenético, se codificaron en total 72 caracteres para los dos 

taxones de ictiodectiformes presentes en la cantera Muhi, 69 caracteres fueron tomados de la 

matriz propuesta por Cavin et al. (2012), y el resto de ellos son caracteres nuevos propuestos 

en este estudio (Anexo 4), los cuales fueron evaluados en los 31 taxones incluidos con base 

en la revisión de colecciones y de bibliografía. 

El análisis realizado mediante una búsqueda tradicional con 2000 réplicas, retuvo un 

total de 10 árboles igualmente parsimoniosos con una longitud de 244 pasos, a partir de 

dichos árboles se obtuvo el árbol de consenso estricto, el cual presenta un Índice de 

Consistencia de 0.413 y un Índice de Retención de 0.627 (Figura 13). 

El árbol de consenso presenta en la base a Amia calva, grupo externo con el cual se 

enraizó el árbol, el cual a su vez se une con Ascalabothrissops voelkli. El taxón externo que 

más cercano al orden en estudio es Hiodon alosoides, el nodo que los une se sostiene por seis 

caracteres, el pterótico extendido anteriormente más allá del nivel de la espina del 

autoesfenótico (caracter 4, estado 1), el intercalar de tamaño grande, formando parte de la 

faceta hiomandibular y rodeando el canal de la vena yugular (caracter 5, estado 1), el 

paraesfenoides no se extiende hasta el cóndilo occipital (caracter 10, estado 1), el coracoides 

de tamaño grande, uniéndose en su línea ventral (caracter 46, estado 1), el proceso anterior 

del hueso pélvico en forma de varilla (caracter 49, estado 1), la aleta anal larga y folcada, 

ubicada en una posición opuesta a una aleta dorsal remota (caracter 52, estado 1). A partir 

del nodo 5 se sustenta como monofilético el orden Ichthyodectiformes (grupo interno), 

considerando a Pachythrissops como el taxón basal, el grupo se recupera por dos 

sinapomorfías: el ceratohial anterior con un foramen (caracter 39, estado 1) y el primer 

hipural articulado con el centrum del ural por una articulación esférica (caracter 60, estado 

1). Consecutivamente, el nodo 6 presenta a (Occithrissops willsoni + Allothrissops 

mesogaster) como grupo hermano del resto de los ictiodectiformes, y está definido por dos 

caracteres, los primeros pterigióforos de la aleta anal y dorsal alargados, y dispuestos en 

racimos que se extienden dentro de los espacios internos de las espinas hemales y neurales 

(caracter 53, estado 1), y el primer pterigióforo de la aleta dorsal bifurcado en su parte basal 

(caracter 54, estado 1) 
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Asimismo, el nodo 10 recupera como grupo monofilético al suborden 

Ichthyodectoidei, aunque el clado no se encuentra completamente resuelto, presenta en la 

base al género Heckelichthys como grupo hermano del clado politómico que incluye a los 

demás géneros de ictiodéctidos. Los caracteres que definen el suborden son: los parietales 

fusionados en la línea media (caracter 2, estado 1), la presencia de dos supramaxilas, la 

posterior sin un proceso largo (caracter 16, estado 2), la mandíbula con el proceso coronoides 

reducido, sus márgenes ventral y oral casi paralelos, la sínfisis mandibular profunda (caracter 

28, estado 1), los huesos pélvicos unidos por suturas interdigitantes (caracter 48, estado 1), 

los lados laterales del centra de las vértebras abdominales con una cresta longitudinal lateral 

separando dos surcos largos y profundos (caracter 58, estado 2), los primeros tres o cuatro 

uroneurales extendidos anteroventralmente cubriendo completamente las superficie lateral 

de la primera, la segunda y la tercera centra preural (caracter 63, estado 2).  

Uno de los taxones de Muhi se recupera dentro del género Heckelichthys como grupo 

monofilético (nodo 11). La monofília del género está soportada por cuatro sinapomorfías: el 

índice de proporción de la cabeza es menor o igual a 0.2, lo que significa que la posición de 

la articulación de la mandíbula con el cráneo es a la altura del etmoide lateral o del 

etmopalatino (caracter 33, estado 2), proceso opercular de la hiomandíbula alargado (caracter 

36, estado 1), la aleta anal larga, en posición opuesta a una aleta dorsal en forma de vela 

(caracter 52, estado 3) y el borde anterior del brazo ventral del preopérculo alargado más allá 

del borde anterior de la órbita (caracter 70, estado 1). Dentro del grupo, el taxón de Muhi se 

encuentra como grupo hermano de Heckelichthys ‘vallecillo’ (nodo 12), las sinapomorfías 

que soportan esta relación son: el primer pterigióforo de la aleta dorsal sin bifurcación en su 

parte basal (caracter 54, estado 0), y el lóbulo ventral de la aleta caudal más largo que el 

lóbulo dorsal (caracter 57, estado 2). 

 El nodo 13 está definido por ocho caracteres, la cresta supraoccipital larga, 

extendiéndose solo sobre la región occipital, el etmopalatino de tamaño grande, con 

excreciones membranosas separando y suturando con el rostrodermoetmoide y el etmoide 

lateral con una faceta articular compleja, el rostrodermoetmoide con una ligera constricción 

detrás de su extensión inicial, la ausencia del hueso suborbital, la hiomandibula con una sola 

fosa, el canal infraorbital con la presencia de muchos canales secundarios, la ausencia de 

urodermales y las escamas con surcos en su parte posterior. 
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Las sinapomorfías (nodo 14) que recuperan a Xiphactinus audax como grupo 

hermano de Ichthyodectes ctenodon son, la presencia de una muesca en el hueso frontal para 

recibir al hueso nasal, el rostrodermoetmoide con una constricción considerable detrás de su 

extensión inicial en su vista dorsal, y las aletas anal y dorsal cortas y distantes. El nodo 15 

está soportado por cuatro caracteres sinapomórficos: el margen oral de la maxila de forma 

sinusoidal, dientes del dentario de tamaño irregular, la presencia de un proceso preopercular 

en la hiomandíbula, y el canal sensorial mandibular discurre por encima de un surco orientado 

ventralmente, dicho clado incluye a las especies de la familia Cladocyclidae, Gillicus 

serridens y al gen. nov. y sp. nov. A de la Cantera Muhi. 

El nodo 16 se define por los siguientes caracteres: el perfil del paraesfenoides 

formando un ángulo pronunciado debajo del margen posterior de la órbita, dientes 

premaxilares de tamaño irregular, y supraneurales anteriores con una prolongación 

membranosa, tales caracteres unen como grupo hermano a Chirocentrites coroninii con los 

taxones Eubiodectes libanicus, Gillicus serridens, Cladocyclus gardneri y Chyromistus 

mawsoni. El nodo 17 se establece por la cresta supraoccipital de tamaño grande, 

extendiéndose hasta las primeras vértebras, el canal de infraorbital se extiende hasta el hueso 

anterorbital y el primer pterigióforo de la aleta dorsal es bifurcado en su parte basal. 

Asimismo, el nodo 18 es soportado por dos caracteres, la rama parietal del canal 

sensorial del supraorbital presente solo como una línea anterior de orificios y el canal 

sensorial del ótico en un surco (al menos en la parte anterior). Las especies Cladocyclus 

gardneri y Chiromystus willsoni son grupo hermano con base en el carácter de la premaxila 

que se articula con la maxila con un proceso dorsal. 

 El nodo 20 recupera a Gillicus arcuatus como grupo hermano de los ictiodectiformes 

que han sido incluidos en la familia Saurodontidae (Vallecilichthys multivertebratum, 

Prosaurodon pygmaeus, Saurodon elongatus, Saurodon leanus, Saurodon intermedius, y 

Saurocephalus lanciformis) de acuerdo a cinco caracteres sinapomórficos, la presencia de 

una muesca en el frontal para recibir el nasal, el perfil del paraesfenoides formando un ángulo 

pronunciado debajo del margen posterior de la órbita, el vómer sin dientes, fosa bien definida 

en el lado medial de la mandíbula cerca de su extremidad exterior, la posición de la 

articulación de la mandíbula con el cráneo a la altura de mitad anterior de la órbita o justo 

anterior a la órbita. Por su parte, el nodo 21 se sostiene por cuatro caracteres, los márgenes 
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maxilares convergen en su extremidad posterior, los dientes maxilares están lateralmente 

comprimidos, el primer pterigióforo de la aleta dorsal está bifurcado en su parte basal, y 

presencia de más de 60 vértebras. 

El nodo 22 presenta de igual forma cuatro caracteres que unen a los taxones 

Vallecillichthys multivertebratum y Prosauroson pygmaeus, tales caracteres son: cresta 

supraoccipital de tamaño grande, extendiéndose hasta las primeras vértebras, margen oral de 

la maxila ligeramente convexo, dientes premaxilares y dientes del dentario de tamaño 

irregular; por último, el nodo 23 conformado por todas las especies de Saurodon y por 

Saurocephalus lanciformis en politomía, se sostiene sólo por un carácter, el cual se refiere a 

que los dientes del dentario están anteriormente inclinados. 

 

 
 
 
 

 
 

Figura 13. Consenso estricto obtenido de 10 árboles más parsimoniosos. Los nodos están encerrados en un 
círculo. Los cuadros negros representan las sinapomorfías presentes en los clados donde se ubican los 

ictiodectiformes de Muhi, y los números debajo de ellos el carácter y el estado de caracter que representan. 
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DISCUSIÓN 
 

Estudio morfológico 
 

Los resultados obtenidos del estudio morfológico muestran que los peces fósiles de 

la Cantera Muhi evaluados pertenecen al orden Ichthyodectiformes, por presentar las 

características diagnósticas mencionadas por Patterson y Rosen (1977), como lo son, la 

presencia del etmopalatino en la base del nasal, que se articula con el palatino (Figura 5B), 

los uroneurales que cubren la superficie lateral de la primera vértebra preural (Figura 12), los 

dientes arreglados en una sola hilera (Figuras 7, 8 y 10), el hueso coracoides grande (Figura 

7), aleta anal en posición opuesta a la aleta dorsal (Figura 11). Con relación a la posición y 

tamaño de las aletas anal y dorsal, éste es un carácter que varios autores han reconocido como 

sinapomorfía del grupo (Maisey, 1991; Stewart, 1999; Taverne y Chanet, 2000). Bardack 

(1969) enlistó el complejo de caracteres que distingue a los chirocéntridos (ictiodectiformes), 

en la cual incluye que las aletas dorsal y anal se encuentran ubicadas alejadas del cráneo, por 

su parte Patterson y Rosen (1977) mencionan que en todos los ictiodectiformes en que se 

conocen las aletas, la aleta dorsal es corta (10-18 radios) y ubicada en la parte posterior del 

cuerpo en sentido opuesto a la aleta anal larga (24-37 radios). 

 

Asimismo, Patterson y Rosen (1977) establecieron dos subórdenes dentro de los 

Ichthyodectiformes, el suborden Allothrissopoidei, en el cual sólo incluyeron a la especie del 

Jurásico Superior, Allothrissops mesogaster, y caracterizaron al grupo por carecer del hueso 

suborbital, anterorbital sin canal infraorbital, sólo con pocos canales secundarios, y arcos 

hemales fusionados con los centros vertebrales en la región caudal. El suborden 

Ichthyodectoidei (nombrado primero por Romer, 1966), incluye al género Thrissops de 

finales del Jurásico y a todos los Icthyodectiformes cretácicos, agrupados en dos familias 

Icthyodectidae (Thrissops, Ichthyodectes, Xiphactinus, Gillicus, Cladocyclus, Eubiodectes, 

Proportheus, Chirocentrites, y Sphatodactylus), y Saurodontidae (Saurodon y 

Saurocephalus). Las características del suborden son: cresta supraoccipital alta y triangular, 

huesos parietales desplazados hacia la parte posterior del cráneo, intercalar de tamaño grande 

formando parte de la faceta hiomandibular y encerrando el canal de la vena yugular, 

etmopalatino con separaciones membranosas que suturan con el rostrodermoetmoide y el 
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etmoide lateral, cabeza del palatino modificada en un maléolo con forma de disco, angular 

contribuyendo a la faceta articular con el cuadrado, y el primer hipural se articula con el 

centro del ural por una articulación esférica. 

Con base en esta clasificación, es posible sugerir una mayor similitud de los 

ictiodectiformes de Muhi con el suborden Ichthyodectoidei (Romer, 1966). En el caso del 

Género nuevo y especie nueva A, presentan una cresta supraoccipital alta de forma triangular 

(Figuras 7B), y los parietales están desplazados hacia la parte posterior del cráneo (Figura 

7B y 8B), como en el suborden Ichthyodectoidei; por su parte, Heckelichthys sp. nov. A, 

presenta el primer hipural en una articulación esférica con el centro del ural 1 (Figura 12). El 

resto de las características que determinan el suborden, no fue posible establecerlas en los 

ejemplares de Muhi. Asimismo, los taxones de la Cantera Muhi presentan rasgos 

característicos de los ictiodectiformes cretácicos, como son los parietales fusionados y la 

mandíbula en forma rectangular con el proceso coronoide ligeramente más profundo que la 

sínfisis mandibular, así como la presencia de dientes de diferentes tamaños. En el caso de 

Heckelichthys sp. nov. A, el proceso coronoides es menos profundo que la sínfisis mandibular 

y no se observan dientes. 

Hasta el momento, las familias del orden Ichthyodectiformes que se han propuesto 

son: Ichthyodectidae Crook, 1892, Saurodontidae Cope, 1970, Allothrissopidae Patterson y 

Rosen, 1977, Cladocyclidae Maisey, 1991, y Unamichthyidae Alvarado-Ortega, 2004. 

Algunos autores han considerado tanto a Ichthyodectidae como a Cladocyclidae como grupos 

no naturales (Stewart, 1999; Alvarado-Ortega, 1998, 2004). El estudio taxonómico sugiere 

que ambos taxones de Muhi pertenecen a dos taxones diferentes dentro del suborden 

mencionado. El Género nuevo y especie nueva A muestra similitudes morfológicas con los 

ictiodectiformes de mediados del Cretácico, principalmente con los que han sido incluidos 

en la familia Cladocyclidae (Chirocentrites, Cladocyclus, Eubiodectes, Chiromystus; 

Maisey, 1991; Cavin et al., 2012). Maisey diagnosticó a la familia Cladocyclidae con las 

siguientes características: cresta supraoccipital extendida posteriormente más allá de la 

región occipital, el número total de vértebras no excede las 64 y se presenta una gran 

variación en el número de centros abdominales, con relación a esta descripción, el Género 

nuevo y especie nueva A presentan una cresta supraoccipital bien desarrollada; sin embargo, 

no se extiende más allá de la región occipital, y el número total de vértebras no es posible 
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evaluarlo, debido a que sólo está preservado el cráneo en los ejemplares estudiados. Sin 

embargo, es posible observar semejanzas morfológicas entre el Género nuevo y especie 

nueva A y los cladocíclidos, por ejemplo, el cráneo es ligeramente más largo que alto, el 

arreglo de los dientes en las mandíbulas, y la forma de mandíbula inferior, no obstante, 

muestra características que lo hacen diferente a los géneros ya establecidos de 

ictiodectiformes cretácicos.  

La característica más conspicua que distingue al Género nuevo y especie nueva A es 

la forma del preopérculo, en el que se diferencian completamente el brazo dorsal y el ventral, 

como en Allothrissops mesogaster, Eubiodectes libanicus y Cladocyclus gardneri (Taverne, 

2008; Cavin et al., 2012); sin embargo, en dichas especies la parte anterior del brazo ventral 

se más prolongada que la posterior, en el caso del Género nuevo y especie nueva A ocurre lo 

contrario, la parte posterior de la rama ventral es más alargada que la anterior (Figura 14). 

Asimismo, se observan diferencias en la mandíbula superior, las supramaxilas anterior y 

posterior son poco profundas y alargadas, condición diferente a la que presentan el resto de 

los cladocíclidos, ya que muestran supramaxilas profundas y cortas (Taverne, 2008; Cavin et 

al., 2012).  

Otra diferencia de la mandíbula superior está relacionada con la premaxila, el Género 

nuevo y especie nueva A muestra la premaxila de forma redondeada, se asemeja ligeramente 

a la premaxila de Chiromystus mawsoni; sin embargo, C. mawsoni presenta un pequeño 

proceso dorsal (Cavin et al., 2012), las otras especies de cladocíclidos poseen una premaxila 

rectangular u ovoide (Taverne, 2008; Cavin et al., 2012; Berrel et al., 2014). Los dientes 

premaxilares del Género nuevo y especie nueva A son más grandes que los dientes de la 

maxila, condición que comparte con los cladocíclidos, no obstante, los dientes premaxilares 

del Género nuevo y especie nueva A son de tamaño uniforme, como en Allothrissops 

mesogaster, Ichthyodectes ctenodon, entre otros ictiodectiformes (Bardack, 1969; Patterson 

y Rosen, 1977), pero entre los cladocíclidos es una característica única. La combinación 

particular de rasgos que caracterizan al taxón de la Cantera Muhi permite sugerir que es un 

género y una especie nueva de ictiodectiforme del Cretácico mexicano.  
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Figura 14. Forma del preopérculo de algunos Ichthyodectiformes. A. Allothrissops mesogaster 
(modificado de Patterson y Rosen, 1977). B. Eubiodectes libanicus (modificado de Cavin et al., 
2012). C. Cladocyclus gardneri (PF10799, FMNH, Formación Santana, Brasil). D. Género nuevo 
y especie nueva A (UAHMP-3604). Los dibujos no están a escala. 

 

 

Los resultados arrojados con respecto al otro ictiodectiforme de Muhi, permiten 

determinar que entre los Ichthyodectiformes cretácicos, este taxón se asemeja 

morfológicamente a las especies del género Heckelichthys (H. microdon, H. vexillifer y H. 

‘vallecillo’) (Taverne, 2008; Giersh, 2014). Las características principales que comparten 

son: la forma alargada del cráneo (más largo que alto), la mandíbula inferior corta y prognata, 

dientes diminutos, la maxila de forma curva, la articulación del cuadrado con la mandíbula 

ubicada por delante de la órbita, preopérculo de tamaño pequeño; asimismo, comparten dos 

caracteres que son únicos entre los Ichthyodectiformes cretácicos, el brazo ventral del 

preopérculo más largo que el brazo dorsal, en otros ictiodectiformes ambos brazos del 

preopérculo son aproximadamente del mismo tamaño, como en Eubiodectes libanicus, o bien 

el brazo vertical es más largo que el brazo ventral (Figura 14) (Patterson y Rosen, 1977). 

Cavin et al. (2012) consideran que la forma del preopérculo está directamente relacionada 

con la profundidad general de la cabeza. El otro carácter se refiere a que el infraorbital más 
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grande se extiende antero-ventralmente hasta la extremidad anterior del brazo ventral del 

preopérculo, normalmente, el infraorbital más largo entra en contacto con el preopérculo al 

nivel del brazo dorsal (Taverne, 2008). 

El preopérculo de Heckelichthys especie nueva A se diferencia de las otras especies 

del género porque el borde posterior del brazo ventral se hace angosto hacia su parte terminal 

y se alarga hasta el nivel del borde posterior del opérculo; asimismo, la forma del brazo dorsal 

se diferencia porque la parte inferior es más angosta que en las otras especies del género 

(Figura 15). Además, Heckelichthys sp. nov., exhibe una cresta supraoccipital poco 

desarrollada, contrario a lo que presenta Heckelichthys vexillifer, la especie tipo del género, 

que tiene una cresta supraoccipital desarrollada, la cual se extiende posteriormente más allá 

de la región occipital. Otra diferencia es la relacionada con el parietal (=frontal). Las especies 

de Heckelichthys presentan el borde del parietal (=frontal) ligeramente cóncavo, a diferencia 

de ellos, Heckelichthys especie nueva A presenta el borde completamente recto. 

 

 

 
Figura 15. Forma del preopérculo de algunos Ichthyodectiformes. A. Xiphactinus audax 
(modificado de Bardack, 1969). B. Eubiodectes libanicus (modificado de Cavin et al., 2012). C. 
Heckelichthys vexillifer (modificado de Taverne, 2008). D. Heckelichthys ‘vallecillo’ modificado 
de Giersh, 2014). Heckelichthys especie nueva A (UAHMP-4437). Los dibujos no están a escala. 
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La mayoría de los ejemplares evaluados de Heckelichthys sp. nov. A no tienen 

preservados los dientes en ambas mandíbulas, sólo el ejemplar UAHMP-4272 presenta 

algunos dientes en la parte posterior de la maxila, estos dientes son de forma cónica y son de 

tamaño diminuto, es probable que, debido al tamaño, no se hayan preservado en la mayoría 

de los ejemplares, condición similar a la que se observa en H. vexillifer y H. ‘vallecillo’, en 

ambas especies no se observan los dientes debido a su diminuto tamaño según Taverne 

(2008). Con base en la morfología distintiva del preopérculo, y a las características del cráneo 

mencionadas, el taxón de Muhi se reconoce como una especie nueva del género 

Heckelichthys. 

 

 
Análisis filogenético 

 

El árbol de consenso obtenido es similar con el análisis realizado previamente por 

Cavin y colaboradores (2012), sin embargo, algunas relaciones dentro del orden cambian 

ligeramente (Figura 13), debido a la adición de nuevos caracteres de la morfología del 

preopérculo y a la inclusión de los taxones provenientes de la Cantera Muhi. Al igual que en 

el estudio de Cavin et al. (2012), en la base del árbol, el taxón Ascalabothrissops voelki 

(Arratia, 2000) se ubica fuera del orden Ichthyodectiformes.  

Con relación a Pachythrissops, en el análisis está ubicado cerca del grupo externo y 

a su vez como grupo hermano de todos los ictiodectiformes. Asimismo, Cavin y 

colaboradores (2012) no consideraron a Pachythrissops dentro del orden ya que está situado 

en una politomía con Hiodon Alosoides (grupo externo) y con el clado que contiene a todos 

los Ichthiodectiformes (Figura 1). 

 El nodo 6 representa a las especies dentro del orden Ichthyodectiformes, 

considerando a Occithrissops willsoni y Allothrissops mesogaster como el grupo hermano 

ictiodectiforme más basal. En el análisis de Maisey (1991), Occithrissops willsoni es el taxón 

más basal, debido a que en todos los demás ictiodectiformes los uroneurales se encuentran 

cubriendo casi por completo la superficie lateral de los primeros centros de las preurales y en 

O. willsoni no se presenta ésta condición.  
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El nodo 10 contiene a todos los icthyodectiformes que vivieron durante el Cretácico, 

incluyendo a los dos taxones de la Cantera Muhi y está soportado por seis sinapomorfías. 

Cavin y colaboradores (2012) reconocen de igual modo este clado; sin embargo, en su 

análisis el nodo está soportado solo por dos sinapomorfías: presencia de dos supramaxilas, la 

posterior sin un proceso y mandíbula con el proceso coronoide reducido, los márgenes ventral 

y oral casi paralelos y la sínfisis mandibular profunda forma de la mandíbula. 

En el nodo 11, Heckelichthys vexillifer se ubica como grupo hermano del clado 

conformado por Heckelichthys especie nueva A y Heckelichthys ‘vallecillo’, la cercana 

relación del Heckelichthys especie nueva A con estas especies es congruente con los 

resultados obtenidos en el análisis morfológico. La posición de la articulación de la 

mandíbula con el cráneo a la altura del etmopalatino o etmoide lateral es una condición única 

que sólo se presenta en Heckelichthys (Cavin et al., 2012). Asimismo, la presencia de un 

preopérculo con el brazo ventral tres veces más largo que el brazo dorsal, y con el borde 

posterior del brazo ventral alargado, que llega hasta el nivel del borde posterior del opérculo, 

es un carácter autapomórfico que permite proponer una nueva especie del género 

Heckelichthys. 

 

El Género nuevo especie nueva A se ubica dentro del clado que comprende el resto 

de los Ichthyodectiformes, los cuales se encuentran en una politomía.  Las relaciones entre 

Unamichthys espinosai, Ghrisichthys bardacki y Cooyo australis no están resueltas, a pesar 

de que Cavin et al. (2012) propone a Cooyo y Unamichthys como grupos hermanos y a 

Ghrisichthys lo incluye en la familia Ichthyodectidae, junto con Xiphactinus e Ichthyodectes. 

El Género nuevo especie nueva A, se ubica en la familia Cladocyclidae como un taxón basal, 

que es grupo hermano de Chirocentrites coroninii, Eubiodectes libanicus, Gillicus serridens, 

Cladocyclus gardneri y Chiromystus mawsoni, por tener el margen oral de la maxila de forma 

sinusoidal, los dientes del dentario de tamaño irregular y el canal sensorial mandibular por 

encima de un surco orientado ventralmente.  

En 1991 Maisey propuso la existencia de la familia Cladocyclidae, en la cual incluyó 

a Chirocentrites coroninii, Cladocyclus gardneri y Chiromystus mawsoni (Figura 16), en el 

análisis, la familia se sostiene por presentar la cresta supraoccipital grande, extendida más 

allá de la región occipital. Asimismo, Taverne (2010) reconoció a la familia, conformada por 
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tres especies Cladocyclus gardneri, Chiromystus mawsoni y Grisichthys bardacki. Cavin et 

al. (2012) adicionaron a Eubiodectes libanicus en la familia por la presencia de una cresta 

supraoccipital larga y extendida más allá de la región occipital.  En este análisis, además 

queda incluida la especie Gillicus serridens en Cladocyclidae, debido a que comparte con los 

cladocíclidos la presencia de la cresta supraoccipital extendida más allá de la región occipital. 

 

 
Figura 16. Hipótesis filogenética de las relaciones entre los Ichthyodectiformes propuesta por 
Maisey (1991), donde se propone la existencia de la familia Cladocyclidae (Modificado de Maisey, 
1991). 

 

El clado más derivado del árbol obtenido, incluye a las especies Gillicus arcuatus, 

Vallecillichthys multivertebratum, Prosaurodon pygmaeus, Saurocephalus lanciformis y a 

las especies del genero Saurodon, dichos ictiodectiformes han sido reconocidos dentro de la 

familia Saurodontidae en análisis previos, como un grupo monofilético, unido principalmente 

por la presencia de un predentario (Stewart, 1999; Cavin et. al., 2012; Berrell et al., 2014); 

de igual manera, en este análisis es posible reconocer el agrupamiento de los saurodóntidos, 

y su vez, su posición más derivada dentro del grupo. 

 
 

1,1 
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IMPLICACIONES PALEOGEOGRÁFICAS 
 
 
 

Los ictiodentiformes marinos presentan una señal paleogeográfica importante 

relacionada con el rompimiento de Pangea, en particular las especies cretácicas (Cavin, 

2008). La información paleogeográfica de las especies Jurásicas es pobre (Schaeffer & 

Patterson, 1984) debido a que los registros de los ictiodectiformes de ese periodo son 

relativamente escasos y a que sus relaciones filogenéticas no han sido establecidas 

claramente, tal es el caso de Thrissops y Mesoclupea, especies de finales del Jurásico 

provenientes de localidades de Europa y China respectivamente (Cavin et al., 2012).  

Consecuentemente, la información paleogeográfica que arrojan las especies de 

mediados y finales del Cretácico es más clara; con base en su filogenia, Cavin y 

colaboradores (2013) sugieren una radiación del grupo representada por dos linajes marinos, 

el primero formado por las especies hermanas Heckelichthys vexillifer y Heckelichthys 

‘vallecillo’ de mediados del Cretácico, las cuales se distribuyeron en la parte central del mar 

de Tetis (Italia y Marruecos) y la zona norte de México respectivamente. La ocurrencia de 

ambas especies de Heckelichthys es explicada por un evento vicariante entre los dos lados de 

lo que empezaba a ser el Atlántico central, es probable que Heckelichthys especie nueva A 

del centro de México haya formado parte de este evento, debido a la afinidad filogenética 

que presenta con dichas especies, y a que muestra una edad y paleodistribución latitudinal 

semejante. El segundo linaje de Ichthyodectiformes está conformado por los géneros Cooyo 

(Australia) y Unamichthys (México) del Albiano. Asimismo, los cladocíclidos muestran un 

patrón paleogeográfico relacionado con su afinidad filogenética, la mayoría de ellos 

presentan una distribución a lo largo del margen noroeste de Gondwana durante el Cretácico 

Inferior y la parte inicial del Cretácico Superior; por lo cual, es posible sugerir que el registro 

del cladocíclido de la Cantera Muhi es congruente con este patrón paleogeográfico y 

filogenético. 
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CONCLUSIONES 
 
 
 

 El estudio taxonómico y sistemático de los peces fósiles provenientes de la Cantera 

Muhi evaluados en este estudio permitió reconocerlos dentro del orden 

Ichthyodectiformes y suborden Ichthyodectoidei. 

 

 Este estudio sugiere la presencia de un nuevo género y nueva especie de 

ictiodectiforme que muestra afinidades filogenéticas y morfológicas con las especies 

de la familia Cladocyclidae, que se sostiene como un taxón basal del grupo. 

Asimismo, permite identificar una nueva especie del género Heckelichthys 

estrechamente relacionada con Heckelichthys ‘vallecillo’ de México, y considerada 

hasta el momento como el registro más antiguo del género en el mundo. 

 

 Finalmente, este estudio permite ampliar el conocimiento acerca de la diversidad y 

distribución geográfica de los Ichthyodectiformes en el mundo y en México. 
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 ANEXO 1. Ejemplares de ictiodectiformes presentes en la Cantera Muhi. Continua 
 

No. Orden Taxón Número de 
Catálogo 

Morfología Observaciones 

1 
Ichthyodectiformes Heckelichthys 

sp. nov. A 
UAHMP-

3162 
Cráneo, columna vertebral 
completa, aleta caudal 

 

2 Ichthyodectiformes Heckelichthys 
sp. nov. A 

UAHMP-705 Cráneo, columna vertebral 
completa (la mayor parte de ella 
solo es la impresión), Impresión de 
la aleta caudal  

Una posible 
regurgitación cerca del 

fósil de pez 

3 Ichthyodectiformes Heckelichthys 
sp. nov. A 

UAHMP-632 Parte posterior de la columna 
vertebral, aleta caudal, algunos 
radios de la aleta dorsal,  

Preservado sobre una 
capa del pedernal 

4 Ichthyodectiformes Heckelichthys 
sp. nov. A 

UAHMP-
3085 

Tres cuartos de la columna 
vertebral, parte de la aleta caudal, 
algunos radios de la aleta dorsal 

Es una capa muy 
delgada desprendida del 

resto de la roca. 
5 Ichthyodectiformes Heckelichthys 

sp. nov. A 
UAHMP-

4272 
Cráneo, (quizás incompleto)  

6 Ichthyodectiformes Heckelichthys 
sp. nov. A 

UAHMP-
2816 

Parte posterior de la columna 
vertebral, parte de la aleta caudal, 
algunos radios de la aleta dorsal 

 

7 Ichthyodectiformes Heckelichthys 
sp. nov. A 

UAHMP-
3068 

Parte posterior de la columna 
vertebral, aleta caudal 

Solo la impresión 

8 Ichthyodectiformes Heckelichthys 
sp. nov. A 

UAHMP-
2946 

Cráneo, aletas pectorales, y 
columna vertebral casi completa 
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 Orden Taxón Número de 

Catálogo 
Morfología Observaciones 

9 Ichthyodectiformes Heckelichthys 
sp. nov. A 

UAHMP-3196 Parte posterior de la columna 
vertebral, aleta caudal 

La laja esta gruesa 

10 Ichthyodectiformes Heckelichthys 
sp. nov. A 

UAHMP-2945 Columna vertebral completa Es solo la impresión 

11 Ichthyodectiformes Heckelichthys 
sp. nov. A 

UAHMP-874 Parte de columna vertebral   

12 Ichthyodectiformes Heckelichthys 
sp. nov. A 

UAHMP-655 Columna vertebral completa, 
aletas pectorales, aletas pélvicas, 
aleta dorsal, algunos radios de al 
aleta anal y aleta caudal 

 

13 Ichthyodectiformes Heckelichthys 
sp. nov. A UAHMP-3160 

Cráneo, columna vertebral, aletas 
pectorales, algunos radios de la 
aleta dorsal, y escamas 

 

15 Ichthyodectiformes Heckelichthys 
sp. nov. A UAHMP-2877 Cráneo, columna vertebral 

incompleta y aletas pectorales 
 

16 Ichthyodectiformes Heckelichthys 
sp. nov. A UAHMP-3161 Cráneo, columna vertebral e 

impresión de la aleta pectoral 
 

17 Ichthyodectiformes Heckelichthys 
sp. nov. A UAHMP-

4244 
 

Cráneo, columna vertebral casi 
completa, aletas pectorales, aleta 
caudal 

 

18 Ichthyodectiformes Heckelichthys 
sp. nov. A UAHMP-4437 

Cráneo, columna vertebral, 
escamas, aletas perctorales, 
pélvicas, algunos radios de la 
aleta dorsal, y aleta anal rota 

Holotipo 

19 Ichthyodectiformes Heckelichthys 
sp. nov. A UAHMP-1472 Parte posterior de la columna 

vertebral 
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 Orden Taxón Número de 
Catálogo 

Morfología Observaciones 

20 Ichthyodectiformes Género 
nuevo y 

especie nueva 
A 

UAHMP-3604 Cráneo, parte de la columna 
vertebral, aletas pectorales 

Presenta un pez juvenil 
como presa 

21 Ichthyodectiformes Género 
nuevo y 

especie nueva 
A 

UAHMP-1255 Cráneo, parte de la columna 
vertebral 
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ANEXO 2. Tablas de datos biométricos 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Tabla 1. Datos merísticos de los ejemplares pertenecientes al gen. nov. y sp. nov. A 
presente en la cantera Muhi. Las mediciones están expresadas en milímetros. 

 
CARACTERÍSTICA 

BIOMÉTRICA 

Nuevo género y especie nueva A 

UAHMP-3604 UAHMP-1255 
 

Longitud estándar - - 
Altura máxima del 

cuerpo 
- - 

Altura mínima o del 
pedúnculo caudal 

- - 

      Longitud preventral - - 
Longitud preanal - - 

Longitud predorsal - - 
Longitud de la cabeza 54 84 

Altura de la cabeza 42 75-80 
Longitud postorbital 26 40 
Longitud preorbital 15 18 

Diámetro del ojo 15 32 
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Tabla 2. Datos merísticos de los ejemplares pertenecientes al Heckelichthys sp. nov. A presente en la Cantera Muhi. 
 Las mediciones están expresadas en milímetros. Continua 

 
CARACTERÍSTICA 

BIOMÉTRICA 

Heckelichthys sp. nov. A  

  
UAHMP-3160 UAHMP-655 UAHMP-4437 UAHMP-632 

Longitud estándar 236 - - - 
Altura máxima del 

cuerpo 
40 25 40 - 

Altura mínima o del 
pedúnculo caudal 

13 9 - 6-7 

       Longitud preventral - - 156 - 
Longitud preanal 191 - 188 - 

Longitud predorsal 156 - 162 - 
Longitud de la cabeza 39 - 44 - 

Altura de la cabeza 33 - 24 - 
Longitud postorbital 19 - 18 - 
Longitud preorbital 10 - 12 - 

Diámetro del ojo 10 - 10 - 
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CARACTERÍSTICA 

BIOMÉTRICA 

 

 

 

Heckelichthys sp. nov. A  

  
UAHMP-2201 UAHMP-2816 UAHMP-2877 UAHMP-3161 

Longitud estándar - - - - 
Altura máxima del 

cuerpo 
- -  - 

Altura mínima o del 
pedúnculo caudal 

- 4 - - 

       Longitud preventral - -  - 
Longitud preanal - -  - 

Longitud predorsal - -  - 
Longitud de la cabeza - -  - 

Altura de la cabeza - -  - 
Longitud postorbital - -  - 
Longitud preorbital - -  - 

Diámetro del ojo - -  - 
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CARACTERÍSTICA 

BIOMÉTRICA 

Heckelichthys sp. nov. A  

  
UAHMP-3085 UAHMP-3162 UAHMP-705 UAHMP-4235 

Longitud estándar - 145 200 186 
Altura máxima del 

cuerpo 
- - 30 30 

Altura mínima o del 
pedúnculo caudal 

4 - 5-6 7 

                 Longitud 
preventral 

- - 135 105 

Longitud preanal - - -  
Longitud predorsal - - - 134 

Longitud de la cabeza - 28 40-41 33 
Altura de la cabeza* - - 25-26 22 
Longitud postorbital - 11 -  
Longitud preorbital - 10 -  

Diámetro del ojo - 8 -  
 
 
 
 
 
* La altura de la cabeza se midió del borde dorso-posterior del frontal al borde ventral del preopérculo 
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Tabla 3. Número de vértebras y radios de las aletas de los ejemplares pertenecientes al Gen. nov. y sp. nov. 
A presente en la Cantera Muhi. El número entre paréntesis se refiere a los pterigióforos observados en las 

aletas dorsal y anal 
CARACTERÍSTICA BIOMÉTRICA Nuevo género y especie nueva A 

UAHMP-3604 UAHMP-1255 
 

Número de radios de la aleta dorsal   
Número vertebral por encima del 

cual se origina la aleta dorsal -  

Número de radios de la aleta 
pectoral   

Número de radios de la aleta 
pélvica 10-14  

Número vertebral por debajo del 
cual se origina la aleta pélvica -  

Número de radios de la aleta anal   
Número vertebral por debajo del 

cual se origina la aleta anal -  

Número de radios de la aleta 
caudal   

Número de vértebras abdominales -  
Número de vértebras caudales Se observan 6  

Número de vértebras totales   
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Tabla 4. Número de vértebras y radios de las aletas de los ejemplares pertenecientes a Heckelichthys sp. nov. A presente en 
la Cantera Muhi. El número entre paréntesis se refiere a los pterigióforos observados en las aletas dorsal y anal. Continua 

PARTE ESQUELÉTICA EJEMPLARES 
Heckelichthys sp. nov. A 

UAHMP-1216 UAHMP-3160 UAHMP-655 UAHMP-4437 
Número de radios de la aleta 
dorsal 14 5-6 10  8 (15) 

Número vertebral por encima 
del cual se origina la aleta 
dorsal 

- 40 37 42 

Número de radios de la aleta 
pectoral - 9 9 9 

Número de radios de la aleta 
pélvica - - 7 7 

Número vertebral por debajo 
del cual se origina la aleta 
pélvica 

- - 31 35 

Número de radios de la aleta 
anal - - 12-15 7 

Número vertebral por debajo 
del cual se origina la aleta anal - - 38 40 

Número de radios de la aleta 
caudal - - 28 - 

Número de vértebras 
abdominales - 34 36 36 

Número de vértebras caudales 24 26 23 12 
Número de vértebras totales 24 60 59 48 
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PARTE ESQUELÉTICA EJEMPLARES 
Heckelichthys sp. nov. A 

UAHMP-3161 UAHMP-4244 UAHMP-1472 UAHMP-3162 
Número de radios de la aleta 
dorsal - - - - 

Número vertebral por encima 
del cual se origina la aleta 
dorsal 

- - - - 

Número de radios de la aleta 
pectoral - 10 - - 

 
Número de radios de la aleta 
pélvica - - - - 

Número vertebral por debajo 
del cual se origina la aleta 
pélvica 

- - 7 - 

Número de radios de la aleta 
anal - - - - 

Número vertebral por debajo 
del cual se origina la aleta anal - - - - 

Número de radios de la aleta 
caudal - 12 13-14 10 

Número de vértebras 
abdominales - - - - 

Número de vértebras caudales - 22 - - 
Número de vértebras total 54-56 22 - 56-58 
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PARTE ESQUELÉTICA EJEMPLARES 
Heckelichthys sp. nov. A 

UAHMP-705 
 

UAHMP-632 UAHMP-3085 UAHMP-4272 

Número de radios de la aleta 
dorsal -  10  - 

Número vertebral por encima 
del cual se origina la aleta 
dorsal 

-  - - 

Número de radios de la aleta 
pectoral 10  - - 

 
Número de radios de la aleta 
pélvica 7-8  - - 

Número vertebral por debajo 
del cual se origina la aleta 
pélvica 

-  - - 

Número de radios de la aleta 
anal -  - - 

Número vertebral por debajo 
del cual se origina la aleta anal -  - - 

Número de radios de la aleta 
caudal - 13-14 13  - 

Número de vértebras 
abdominales 36  15 - 

Número de vértebras caudales 25 23 25 - 
Número de vértebras total 61 23 40 - 
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PARTE ESQUELÉTICA EJEMPLARES 
Heckelichthys sp. nov. A 

UAHMP-2816 UAHMP-2201 UAHMP-2964 UAHMP-4235 
Número de radios de la aleta 
dorsal 7 (4)   11(3) 

Número vertebral por encima 
del cual se origina la aleta 
dorsal 

-    

Número de radios de la aleta 
pectoral -    

7 
Número de radios de la aleta 
pélvica - 7  7 

Número vertebral por debajo 
del cual se origina la aleta 
pélvica 

-    

Número de radios de la aleta 
anal (15)     

Número vertebral por debajo 
del cual se origina la aleta anal -    

Número de radios de la aleta 
caudal 18   11 

Número de vértebras 
abdominales -    

Número de vértebras caudales -  24  
Número de vértebras totales -  24  
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PARTE ESQUELÉTICA EJEMPLARES 
Heckelichthys sp. nov. A 

 UAHMP-2945 UAHMP-874 UAHMP-2946 
Número de radios de la aleta 
dorsal  - 3  

Número vertebral por encima 
del cual se origina la aleta 
dorsal 

 -   

Número de radios de la aleta 
pectoral  10   

10 
Número de radios de la aleta 
pélvica  - 5  

Número vertebral por debajo 
del cual se origina la aleta 
pélvica 

 -   

Número de radios de la aleta 
anal  -   

Número vertebral por debajo 
del cual se origina la aleta anal  -   

Número de radios de la aleta 
caudal  -   

Número de vértebras 
abdominales  -   

Número de vértebras caudales  -   
Número de vértebras total  24   
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Tabla 5. Rangos del índice de proporción de la cabeza y su interpretación con 
relación a la posición de la articulación mandibular. Tomado de Cavin et al., 

2012 
RANGOS HPI POSICIÓN DE LA ARTICULACIÓN  

MANDIBULAR 
hpi>0.8 La posición de la articulación de la mandíbula con el cráneo 

se ubica en la mitad posterior de la órbita o posterior a la 
órbita. 

0.4<hpi<0.7 La posición de la articulación de la mandíbula con el cráneo 
se ubica en la mitad anterior de la órbita o justo anterior a la 
órbita.  

hpi<0.2 La posición de la articulación de la mandíbula con el cráneo 
se ubica a la altura del etmoide latera o del etmopalatino.  

 
 
 
 

 
 
 
 

Tabla 7. Índice de proporción de la cabeza de los ejemplares pertenecientes al 
Heckelichthys sp. nov. A. Las medidas están expresadas en milímetros. 

 
Ejemplar Longitud A-C Longitud B-C hpi= AC/BC Posición de la 

mandíbula 
UAHMP-4437 13 20 0.65 Justo anterior a 

la órbita 
UAHMP-3160 8 19 0.42 Justo anterior a 

la órbita 
UAHMP-3161 5 12 0.41 Mitad anterior 

de la órbita 
 

 

 
 
 
  

Tabla 6. Índice de proporción de la cabeza de los ejemplares pertenecientes al gen. nov. 
y sp. nov. A. Las medidas están expresadas en milímetros. 

Ejemplar Longitud A-C Longitud B-C hpi= AC/BC 
UAHMP-1255 30 30 1 
UAHMP-3604 22 19 1.15 
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Tabla 10. Proporciones de la cabeza de Heckelichthys especie nueva A y de las 
especies de Heckelichthys. Datos tomados de los dibujos de H. vexillifer, H. microdon 
(Taverne, 2008) y H. ‘vallecillo’(Giersh, 2014).  Los valores están expresado en %. 

 Heckelichthys 
especie nueva A 

(UAHMP-
4437) 

Heckelichthys 
vexillifer 

Heckelichthys 
‘vallecillo’ 

Heckelichthys 
microdon 

Longitud 
postorbital 40 45 46 45 

Longitud 
preorbital 35 26 27 26 

Diámetro del 
ojo 25 23 26 23 

Altura de 
cabeza  64 63 64 58 

 
 
 
 
 

Tabla 8.  Tamaño del primer radio de la aleta pectoral con respecto al 
tamaño del segundo radio de los dos taxa de ictiodectiformes presentes en 

la Cantera Muhi.  
Ejemplar Anchura del 

primero 
radio 

Anchura 
del segundo 

radio 

Tamaño del primer 
radio 

UAHMP-3604 (gen. 
nov. y sp. nov. A) 3 2 

Menos de 2 veces la 
anchura del segundo 

radio 
UAHMP-3160 
(Heckelichthys sp. 
nov. A) 

2 1 
Menos de 2 veces la 
anchura del segundo 

radio 
UAHMP-655 
(Heckelichthys sp. 
nov. A) 

1.5 1 Menos de 2 veces la 
anchura del segundo 

radio 
UAHMP-2946 
(Heckelichthys sp. 
nov. A) 

3 1 Más de 2.5 veces la 
anchura del segundo 

radio 
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Tabla 9. Proporciones de la cabeza del Género nuevo especie nueva A y de los 
cladocíclidos. Datos tomados de los dibujos de Cladocyclus (Maisey, 1999) 

Chirocentrites Taverne 2008 Eubiodectes Cavin 2013. Los valores están expresado en 
% 

 Género nuevo 
especie nueva 

A 

Eubiodectes 
libanicus 

Chirocentrites 
coroninii 

 

Cladocyclus 
gardneri 

Longitud 
postorbital 50 51 51 59 

Longitud 
preorbital 27 26 22.7 15.4 

Diámetro del 
ojo 27 26 24 26 
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ANEXO 3. Material fósil de comparación 

 
Tabla 1. FIELD MUSEUM OF NATURAL HISTORY (FMNH) 

No. Taxón Número de 

identificación 

Morfología Formación Localidad Época Edad 

1 Allothrissops 

mesogaster 

UC2021 Ejemplar 

completo 

Lithographic 

Is. 

Kelheim, Bavaria Jurásico 

Superior 

 

2 Cladocyclus 

gardneri 

PF9609 Pez completo, 

una sola pieza 

Formación 

Santana 

Brasil, Noreste de 

Brasil, Ceara. 

Cretácico 

inferior 

 

3 Cladocyclus 

gardneri 

PF10799 Pez completo, 

una sola pieza 

Formación 

Santana 

Brasil, Noreste de 

Brasil, CEARÁ 

Cretácico 

inferior 

 

4 Cladocyclus 

gardneri  

PF9608 Pez completo, 

una sola pieza 

Formación 

Santana 

Brasil, Noreste de 

Brasil, CEARÁ 

Cretácico 

inferior 

 

5 Cladocyclus 

gardneri  

PF10802 Pez 

incompleto, el 

cráneo y parte 

del cuerpo 

Formación 

Santana 

Brasil, Noreste de 

Brasil, CEARÁ, 

Araripe Basin, at 

the foot of the 

Araripe Plateau 

Cretácico 

inferior,  

Aptiano Tardío 

6 Cladocyclus 

gardneri  

PF10800 Pez completo, 

una sola pieza, 

mal preservado 

Formación 

Santana 

Brasil, Noreste de 

Brasil, CEARÁ, 

Araripe Basin, at 

Cretácico 

inferior,  

Aptiano Tardío 
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the foot of the 

Araripe Plateau 

7 Gillicus P 12836 Neurocráneo, 

en tercera 

dimesión 

Niobrara Central Kansas Cretácico 

Superior 

 

8 Gillicus 

arcuatus 

PF 5406 Hueso Palatino Vermilion 

River, Boyne 

Member 

Manitoba, 

Canada 

Cretácico 

Superior 

 

9 Gillicus 

arcuatus 

PF 5415 Cráneo 

desarticulado, 

hueso 

cuadrado 

Niobrara, 

Smoky Hill 

Chalk 

Logan Condado, 

Kansas 

Cretácico 

Superior 

 

10 Gillicus 

arcuatus 

PF 5418 Parte del 

dentario 

Niobrara, 

Smoky Hill 

Chalk 

Logan Condado, 

Kansas 

Cretácico 

Superior 

 

Coniciano-Santoniano 

11 Gillicus 

arcuatus 

PF 9074 Vertebras 

caudales y 

aleta caudal 

Pierre, Shale 

 

Condado 

Niobrara, 

Wyoming 

Cretácico 

Superior/In

ferior 

 

12 Ichthyodectes 

ctenodon  

PF 10435 Serie vertebral, 

se ven escamas 

 

Carlile 

Shale, Star 

Granite 

Dakota del Sur, 

Grant County, 

Near Milbank 

Cretácico  
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Punto verde Company 

Quarry 

13 Ichthyodectes 

ctenodon  

PF 10433 Craneo en 

tercer 

dimensión 

 

Punto verde 

Carlile 

Shale, Star 

Granite 

Company 

Quarry 

Dakota del Sur, 

Grant County, 

Near Milbank 

Cretácico  

14 Unamichthys 

espinosai 

370 Ejemplar 

completo 

Tlayúa Tepexi de 

Rodríguez, 

Puebla, México 

Cretácico 

Inferior 

Albiano medio 

15 Unamichthys 

espinosai 

Sin número  

“C” 

Ejemplar casi 

completo, sin 

la parte caudal 

Tlayúa Tepexi de 

Rodríguez, 

Puebla, México 

Cretácico 

Inferior 

Albiano medio 

16 Unamichthys 

espinosai 

Sin número Aleta anal Tlayúa Tepexi de 

Rodríguez, 

Puebla, México 

Cretácico 

Inferior 

Albiano medio 

17 Unamichthys 

espinosai 

Sin número Aleta caudal Tlayúa Tepexi de 

Rodríguez, 

Puebla, México 

Cretácico 

Inferior 

Albiano medio 
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18 Unamichthys 

espinosai 

Sin número Mandíbulas Tlayúa  Tepexi de 

Rodríguez, 

Puebla, México 

Cretácico 

Inferior 

Albiano medio 

19 Ichthyodectes 

libanicus 

PF 3111 Parte posterior 

del cuerpo, 

aleta caudal 

Hakel, 

Líbano 

Líbano Cretácico 

Superior,  

Cenomaniano 

20 Ichthyodectes 

prognathus  

PF 5394 Mandíbula o 

Maxila 

Vermilion 

River, 

Miembro 

Pembina 

Manitoba, 

Canadá 

Cretácico 

Superior 

 

21 Saurocephalus 

lanciformis 

P 27412 Dentario, 

predentario 

Mooreville, 

Selma group 

Dallas County, 

Alabama 

Cretácico 

Superior 

 

22 Saurocephalus 

lanciformis  

PF 443 Maxila Mooreville, 

Selma group 

Greene County, 

Alabama 

Cretácico 

Superior 

 

23 Xiphactinus 

audax  

P 27528 Dentario Mooreville, 

Selma group 

Condado de 

Dallas, Alabama 

Cretácico 

Superior 

 

Campaniano/Santonian

o 

24 Xiphactinus 

audax  

P 27428 Hueso palatino Mooreville, 

Selma group 

Condado de 

Dallas, Alabama 

Cretácico 

Superior 

 

Campaniano/Santonian

o 
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25 Xiphactinus 

audax  

P 27524 

Buscar en el 

archivo de 

excel 

Buscar 

palatocuadrado 

Mooreville, 

Selma group 

Condado de 

Dallas, Alabama 

Cretácico 

Superior 

 

Campaniano/Santonian

o 

26 Xiphactinus 

audax  

P 27455 

Buscar en el 

archivo de 

excel 

Paraesfenoide 

y Vomer 

Brownstown Condado 

Arkansas 

Cretácico 

Superior 

 

27 Xiphactinus 

audax  

PF 125 Premaxila o 

Maxila¿ 

Mooreville, 

Selma group 

Condado Greene, 

Alabama 

Cretácico 

Superior 

 

Campaniano/Santonian

o 

28 Thrissops 

salmoneus 

UC 2022 Pez completo, 

la roca esta 

rota 

Litographic 

ls. 

Kelheim, Bavaria Jurásico 

Superior 

 

29 Thrissops 

formosus  

P 24341 Pez casi 

completo, falta 

aleta caudal 

Litographic 

ls. 

Solenhofen, 

Bavaria 

Jurásico 

Superior 

 

30 Thrissops P 25414 Pez completo Litographic 

ls. 

Solenhofen, 

Bavaria 

Jurásico 

Superior 

 

31 Saurodon 

leanus 

PF 122 Dentario Mooreville, 

Selma group 

Condado Greene, 

Alabama 

Cretácico 

Superior 

Campaniano/Santonian

o 
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32 Saurodon 

leanus  

PF 3540 Dentario Mooreville, 

Selma group 

Condado Greene, 

Alabama 

Cretácico 

Superior 

 

Campaniano/Santonian

o 

33 Saurodon 

leanus 

PF 123 Dentario, 

angular y 

articular 

Mooreville, 

Selma group 

Condado Greene, 

Alabama 

Cretácico 

Superior 

 

Campaniano/Santonian

o 

34 Saurodon 

leanus  

P27483 Maxila o 

Premaxila¿? 

Mooreville, 

Selma group 

Condado Dallas, 

Alabama 

Cretácico 

Superior 

 

Campaniano/Santonian

o 

35 Saurodon 

leanus  

PF 3540 Vertebra Mooreville, 

Selma group 

Condado Greene, 

Alabama 

Cretácico 

Superior 

 

Campaniano/Santonian

o 

36 Prosaurodon 

pymaeus 

PF 3337 Cráneo (ambos 

lados) y serie 

vertebral 

Niobrara, 

Smoky Hill 

Chalk 

Condado de 

Logan, Kansas 

Cretácico 

Superior 
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Tabla 2.  INSTITUTO DE GEOLOGÍA-UNAM 

No. Taxa Folio Museo Formación Edad Localidad Morfología 

1 Unamichthys 

espinosai 

Holotipo 

IGM 8373 IG 

UNAM 

Tlayúa Albiano medio Cantera 

NSF #1, 

Tepexi de 

Rodríguez  

Pez completo 

2 Unamichthys 

espinosai 

Paratipo 

IGM 8374 IG 

UNAM 

Tlayúa Albiano medio Cantera 

NSF #1, 

Tepexi de 

Rodríguez  

Pez completo 

3 Unamichthys 

espinosai 

Paratipo 

IGM 8375 IG 

UNAM 

Tlayúa Albiano medio Cantera 

NSF #1, 

Tepexi de 

Rodríguez  

Pez casi 

completo, falta 

la aleta caudal 

4 Unamichthys 

espinosai 

Paratipo 

IGM 8376 IG 

UNAM 

Tlayúa Albiano medio Cantera 

NSF #1, 

Tepexi de 

Rodríguez  

Pez completo 
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Tabla 3. COLECCIÓN PALEONTOLÓGICA, MUSEO DEL DESIERTO 
No. Taxa Folio Museo Formación Edad Localidad Morfología 

1 Vallecillicthys 

multivertebratum 

 

En exhibición-

1 

Museo del 

desierto 

Agua Nueva Turoniano Vallecillo  Pez completo 

2 Vallecillicthys 

multivertebratum 

 

En exhibición-

1 

Museo del 

desierto 

Agua Nueva Turoniano Vallecillo  Pez completo 

3 Gillicus arcuatus 

 

En exhibición Museo del 

desierto 

Agua Nueva Turoniano Vallecillo  Pez completo 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



81 
 

ANEXO 4. Lista de caracteres considerados para el análisis filogenético, 69 (del 0 al 

68) de ellos tomados de Cavin et al. (2012), y el resto propuestos en este estudio 

 

0. CRESTA EPIOCCIPITAL: Ausente [0]; Presente [1] 
1. CRESTA SUPRAOCCIPITAL: Corta [0]; Larga, se extiende solo sobre la región 

occipital [1]; Larga, se extiende sobre las primeras vértebras [2] 
2. PARIETALES: Pareados [0]; Fusionados [1] 
3. MUESCA EN EL MARGEN ANTERIOR DEL FRONTAL PARA RECIBIR 

AL NASAL: Ausente [0]; Presente [1] 
4. EXTENCIÓN ANTERIOR DEL PTERÓTICO: No alcanza el nivel de la espina 

del autoesfenótico [0]; Se extiende anteriormente más allá del nivel de la espina del 
autoesfenótico [1] 

5. HUESO INTERCALAR: Tamaño normal [0]; Más grande, formando parte de la 
faceta hiomandibular y rodeando un canal de la vena yugular [1] 

6. CÓNDILO OCCIPITAL: Cóndilo simple, formado completamente por el 
basioccipital [0]; Cóndilo compuesto, formado por el basioccipital y los exoccipitales 
[1] 

7. PROCESO DEL BASIPTERIGOIDE: Ausente [0]; Prominente, angulado hacia 
abajo [1]; Prominente, angulado hacia arriba [2] 

8. DENTICIÓN EN EL PARAESFENOIDES: Dientes presentes [0]; Dientes 
ausentes [1] 

9. PERFIL DEL PARAESFENOIDES: Casi derecho en vista lateral o formando solo 
un ligero ángulo debajo del margen posterior de la órbita [0]; Formando un ángulo 
pronunciado debajo del margen posterior de la órbita [1] 

10. MEDIDA DEL PARAESFENOIDES: Extendido posteriormente hacia el cóndilo 
occipital [0]; No se extiende hasta el cóndilo occipital [1] 

11. VOMER: Con dientes [0]; Sin dientes [1] 
12. ETMOPALATINO: Ausente [0]; Pequeño, sin excresencia membranosa, faceta 

articular simple y orientada ventralmente [1]; Largo, sin excresencia membranosa [2]; 
Largo, con excreciones membranosas separando y suturando con el 
rostrodermoetmoide y el etmoide lateral, faceta articular compleja [3] 

13. ROSTRODERMOETMOIDE: Ausente [0]; con una considerable constricción 
detrás de la extensión inicial en una vista dorsal [1]; sólo con una ligera constricción 
detrás de la extensión inicial [2] 

14. SUBORBITAL: Presente [0]; Ausente [1] 
15. HUESO ESCLEROTICO BASAL PERICONDRAL CON MÁRGNES 

SERRADOS: Presente [0]; Ausente [1] 
16. SUPRAMAXILA: Una supramaxila [0]; Dos supramaxilas, la posterior con un 

proceso antero-dorsal largo y delgado extendiéndose sobre la supramaxila anterior 
[1]; Dos supramaxilas, la posterior sin un proceso largo [2]; Dos supramaxilas, la 
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posterior con un proceso antero-ventral largo y delgado extendiéndose bajo la 
supramaxila anterior [3]; Sin supramaxila [4] 

17. ARTICULACIONES DE LA PREMAXILA: Firmemente unido a la base del 
cráneo [0]; Con proceso dorsal, articulándose con la maxila [1]; Sin un proceso dorsal, 
articulándose con la maxila [2]; Firmemente unido posteriormente a la maxila [3] 

18. MARGEN ORAL DE LA MAXILA: Ligeramente convexa [0]; Recta o 
ligeramente cóncava [1]; Sinusoidal [2] 

19. MARGENES MAXILARES: Converge con la extremidad anterior [0]; Paralelo [1]; 
Converge con la extremidad posterior [2] 

20. DIENTES EN EL DENTARIO: En muchas series [0]; En una serie [1] 
21. DIENTES MAXILARES (TAMAÑO): Tamaño uniforme [0]; Tamaño irregular [1] 
22. DIENTES MAXILARES (FORMA): Cónicos [0]; Comprimidos lateralmente [1]; 

Cónicos, carinados en la parte posterior y anterior [2] 
23. DIENTES PREMAXILARES (TAMAÑO): Tamaño uniforme [0]; Tamaño 

irregular [1] 
24. DIENTES SINFISIALES EN LA PREMAXILA: Ausente [0]; Presente [1] 
25. DIENTES LATERALES EN EL DENTARIO: Tamaño uniforme [0]; Tamaño 

irregular [1] 
26. DIENTES DEL DENTARIO (ORIENTACIÓN): Perpendicular al margen oral 

[0]; Anteriormente inclinados [1] 
27. REEMPLAZO DEL ALVEOLO DEL DIENTE: Ausente [0]; Presente [1] 
28. PROCESO CORONOIDE REDUCIDO, MARGEN VENTRAL Y ORAL DE 

LA MANDÍBULA CASI PARALELOS Y SÍNFISIS MANDIBULAR 
PROFUNDA: Ausente [0]; Presente [1] 

29. PREDENTARIO: Ausente [0]; Presente, en forma de triángulo isósceles [1]; 
Presente, en forma de triángulo recto, con el ángulo recto en la esquina postero-
ventral [2] 

30. FOSA BIEN DEFINIDA EN EL LADO MEDIAL DE LA MANDÍBULA 
CERCA DE SU EXTREMIDAD ANTERIOR: Ausente [0]; Presente [1] 

31. RETROARTICULAR CONTIBUYE A LA FACETA ARTICULAR: Presente 
[0]; Ausente [1]; No aplica porque el retroarticular se encuentra fusionado [2] 

32. CONTRIBUCIÓN DEL ANGULAR A LA FACETA ARTICULAR DEL 
CUADRADO: Ausente [0]; Presente [1]; No aplica porque esta fusionado con otro 
hueso [2] 

33. ÍNDICE DE PROPORCIÓN DE LA CABEZA: (hpi: head proportion index): hpi 
≥ 0.8 [0]; 0.4 ≤ hpi ≤ 0.7 [1]; hpi ≤ 0.2 [2] 

34. ORIENTACIÓN DE LA BOCA: Dirigida anteriormente [0]; Dirigida hacia arriba 
[1] 

35. HIOMANDÍBULA: Sin fosas [0]; Con fosas a los dos lados de la cresta 
hiomandibular [1]; Con una sola fosa [2] 
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36. PROCESO OPERCULAR EN LA HIOMANDIBULA: Bien definido y 
redondeado [0]; Alargado [1] 

37.  PROCESO PREOPERCULAR: Presente [0]; Ausente [1] 
38. CONTACTO DEL METAPTERIGOIDE CON EL AUTOPALATINO: Ausente 

[0]; Presente [1] 
39. CERATOHIAL ANTERIOR CON UN FORAMEN: Ausente [0]; Presente [1] 
40. RAMA PARIETAL DEL CANAL SENSORIAL DEL SUPRAORBITAL: 

Presente [0]; Presente solo como una línea anterior de agujeros [1] 
41. CANAL SENSORIAL DEL ÓTICO: Encerrado en un canal [0]; En un surco (al 

menos en la parte anterior) [1] 
42. CANALICULI EN EL CANAL INFRAORBITAL: Pocos [0]; Muchos [1] 
43. CANAL INFRAORBITAL: Se extiende hacia el hueso anterorbital [0]; Termina 

ciegamente en el primer infraorbital [1] 
44. CANAL SENSORIAL MANDÍBULAR DISCURRE POR ENCIMA DE UN 

SURCO ORIENTADO VENTRALEMENTE: Ausente [0]; Presente [1] 
45. EXTRAESCAPULA: Tamaño normal [0]; Largo, cubriendo la cara lateral de la 

cresta supraoccipital [1]; Largo, cubriendo la fosa temporal [2] 
46. CORACOIDE: Normal [0]; Grande, los antímeros se unen en su línea media [1] 
47. ANCHURA DEL PRIMER RADIO DE LA ALETA PECTORAL: 1.5 veces la 

anchura del segundo radio pectoral [0]; Más de 2.5 veces la anchura del segundo radio 
[1] 

48. SUTURAS INTERDIGITANTES UNIENDO A LOS HUESOS PÉLVICOS 
PAREADOS: Ausente [0]; Presente [1] 

49. PROCESO ANTERIOR DEL HUESO PÉLVICO: Ancho [0]; En forma de varilla 
[1] 

50. PARAPOFISIS: Separada [0]; Osificada con el centrum [1] 
51. FORMA DE LA COSTILLA: Se estrecha regularmente a partir del extremo 

proximal al distal [0]; Con un ala anterior a lo largo del cuarto proximal [1] 
52. ALETA ANAL Y DORSAL: Anal no folcada, tamaño moderado, con una aleta 

dorsal larga o corta, la cual se origina en posición opuesta a la anal [0]; Aleta anal 
larga y folcada, ubicada en una posición opuesta a una aleta dorsal remota [1]; Ambas 
cortas y distantes [2]; Anal larga, en posición opuesta a una aleta dorsal en forma de 
vela [3] 

53. PRIMER PTERIGIOFORO DE LAS ALETAS ANAL Y DORSAL: No alcanzan 
la espina hemal o está en contacto punta con punta con la espina hemal [0]; Alargado, 
dispuestas en racimos que se extienden dentro de los espacios internos de la espina 
hemal [1] 

54. FORMA DEL RADIO PROXIMAL DEL PRIMER PTERIGIOFORO DE LA 
ALETA DORSAL: Simple [0]; Basalmente furcado [1] 
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55. HUESOS EPINEURALES ANTERIORES ALARGADOS: Ausente o cortos, 
más cortos que la longitud de tres centrum [0]; Presente, más largos que la longitud 
de cuatro centra [1] 

56. SUPRANEURALES ANTERIORES: Estructura simple en forma de varilla [0]; 
Con una cuchilla membranosa anterior [1] 

57. LOBÚLO VENTRAL DE LA ALETA CAUDAL EN INDIVIDUOS DE 
TAMAÑO ADULTO (COLA REDONDEADA): Indiferenciado del lóbulo dorsal 
(cola redondeada) [0]; Tan largo como el lóbulo dorsal [1]; Más largo que el lóbulo 
dorsal [2] 

58. LADOS LATERALES DEL CENTRUM DE LAS VERTEBRAS 
ABDOMINALES: Lisos [0]; Con muchos surcos longitudinales poco profundos o 
con profundos alargados [1]; Con una cresta longitudinal lateral separando dos surcos 
largos y profundos [2]; Con un solo surco [3] 

59. ARCOS HEMALES DE LA REGIÓN CAUDAL: No fusionados con el centra [0]; 
Fusionados con el centrum [1] 

60. PRIMER HIPURAL ARTICULADO CON EL CENTRUM DEL URAL POR 
UNA ARTICULACIÓN ESFÉRICA: Ausente [0]; Presente [1] 

61. EPURALES: Tres o más [0]; Dos [1]; Uno [2] 
62. NÚMERO DE HIPURALES: Nueve o más [0]; Ocho [1]; Siete [2] 
63. URONEURALES: Ausente [0]; Presente, se encuentra en el lado dorsolateral del 

centra [1]; Las primeras tres o cuatro extendidas anteroventralmente cubriendo 
completamente la superficie lateral de la primera, la segunda y la tercera centra 
preural [2] 

64. URONEURALES: Ausente [0]; Presente, primer uroneural extendido hacia la PU4 

[1]; Presente, primera uroneural extendida hacia la PU3 [2]; Presente, primera 
uroneural extendida hacia la PU2 [3] 

65. NÚMERO DE URODERMALES: Dos [0]; Uno [1]; Ninguno [2] 
66. SUTURAS ENTRE LOS SEGMENTOS DE LA ALETA CAUDAL: Recto o 

sigmoidal [0]; Forma escalonada [1] 
67. ESCAMAS CON HOYOS EN LA PARTE POSTERIOR EXPUESTA: Hoyos 

ausentes [0]; Hoyos presentes [1] 
68. NÚMERO DE VERTEBRAS: Menos de 90 [0]; Más de 90 [1] 
69. BORDE POSTERIOR DEL BRAZO VENTRAL DEL PREOPÉRCULO 

ALARGADO: Ausente [0]; Presente, al nivel de la mitad de la anchura del opérculo 
[1]; Presente, al nivel del borde posterior del opérculo [2] 

70. BORDE ANTERIOR DEL BRAZO VENTRAL DEL PREOÉRCULO 
ALARGADO: Ausente [0]; Presente, más allá del borde anterior de la órbita [1] 

71. BRAZO DORSAL DEL PREOPÉRCULO CORTO: Ausente [0]; Corto, al nivel 
de la mitad de la altura del opérculo [1] 
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ANEXO 5. Matriz de caracteres compuesta por 31 taxa y 72 caracteres morfológicos 
(Modificada de Cavin et al., 2012) 

 
 
 

 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 
Amia Calva 0 - 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 
Hiodon alosoides 0 2 0 1 1 1 0 0 0 1 1 1 0 0 1 
Leptolepis coryphaenoides 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 
Elops hawaiensis 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 
Allothrissops mesogaster 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 1 0 1 1 1 
Ascalabothrissops voelkli ? ? ? ? ? ? ? 0 1 0 ? 0 0 1 ? 
Chirocentrites coroninii 1 1 ? ? ? 1 ? ? ? 1 ? ? ? ? ? 
Heckelichthys 'vallecillo' 1 2 1 ? 1 ? ? 1 1 1 ? ? 2 1 ? 
Heckelichthys vexillifer 1 2 1 0 1 ? ? 1 1 ? ? ? 2 1 ? 
Chiromystus mawsoni 1 ? 1 ? 1 1 1 ? 1 1 ? ? 2 ? ? 
Cladocyclus gardneri 1 2 1 0 1 1 1 2 1 1 ? 0 3 1 0 
Cooyoo australis 1 1 1 0 1 1 1 2 1 0 0 ? 3 2 0 
Eubiodectes libanicus 1 2 1 0 1 ? ? 2 1 1 1 ? 2 ? ? 
Ghrisichthys bardacki 1 1 1 1 1 1 ? 1 1 0 1 ? 3 ? 0 
Gillicus arcuatus 1 1 1 1 1 1 1 2 1 1 ? 1 3 2 ? 
Gillicua serridens 1 2 1 ? 1 1 ? ? ? 1 ? ? 3 2 ? 
Ichthyodectes ctenodon 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 1 ? 3 1 ? 
Occithrissops willsoni 0 0 0 0 ? 1 ? ? 1 1 ? ? 2 ? ? 
Pachythrissops ? 0 0 ? ? ? ? ? 0 ? 1 ? ? ? 1 
Prosaurodon pygmaeus 1 2 1 1 1 1 1 1 ? 1 ? 1 ? 2 ? 
Saurocephalus lanciformis 1 1 1 1 1 1 1 ? ? ? ? ? ? 2 ? 
Saurodon  intermedius 1 1 1 0 1 ? ? ? ? ? ? ? ? 2 ? 
Saurodon leanus 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 3 2 ? 
Thrissops formosus 1 2 0 0 1 1 ? 1 1 0 ? 1 2 ? 1 
Thrissops 'kimmeridge' 1 2 0 1 1 1 ? ? 0 0 1 ? 2 1 0 
Unamichthys espinosai 1 1 0 0 1 1 ? 1 1 1 ? ? 3 2 0 
Xiphactinus audax 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 0 0 3 1 0 
Vallecillichthys multivertebratum 1 2 1 1 1 1 ? 1 1 1 ? 1 3 2 ? 
Saurodon elongatus ? ? ? ? ? 1 ? ? ? 1 ? ? ? ? ? 
Género nuevo y especie nueva A 1 1 1 ? 1 ? ? ? 1 0 ? ? ? 2 1 
Heckelichthys especie nueva A  ? 0 1 ? 1 ? ? ? 1 0 ? ? ? 1 1 
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 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 

Amia Calva 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 1 0 0 0 0 
Hiodon alosoides 0 4 2 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Leptolepis coryphaenoides 0 1 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Elops hawaiensis 0 1 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Allothrissops mesogaster 0 1 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Ascalabotrissops voelkli 0 ? 1 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Chirocentrites coroninii ? 2 3 2 1 1 1 0 1 0 1 - 0 1 0 
Heckelichthys 'vallecillo' 1 2 3 0 2 - - - ? 0 - - 0 1 0 
Heckelichthys vexillifer 1 2 3 0 2 - - - ? 0 - 0 0 1 0 
Chiromystus mawsoni ? ? 1 2 1 1 0 0 1 ? 1 0 0 1 0 
Cladocyclus gardneri 1 2 1 1 1 1 P 0 P P 1 0 0 1 0 
Cooyoo australis 1 2 2 1 1 1 0 0 ? ? P 0 ? 1 0 
Eubiodectes libanicus 1 2 3 2 1 1 0 0 1 1 1 0 0 1 0 
Ghrisichthys bardacki 1 2 3 1 1 1 0 0 ? ? 0 0 0 1 0 
Gillicus arcuatus 1 2 3 2 1 1 0 0 0 0 0 ? 0 1 0 
Gillicua serridens ? 2 3 2 1 1 0 0 1 0 1 0 ? 1 0 
Ichthyodectes ctenodon 1 2 3 1 1 1 0 ? 0 0 0 0 0 1 0 
Occithrissops willsoni 0 1 1 0 0 ? ? 0 0 0 0 0 ? 0 0 
Pachythrissops ? 1 ? 0 0 1 0 2 0 0 ? 1 ? 0 0 
Prosaurodon pygmaeus 1 3 ? 0 2 1 0 1 1 ? 1 0 0 1 2 
Saurocephalus lanciformis ? ? 3 1 2 1 0 1 0 0 0 1 1 1 1 
Saurodon  intermedius ? 2 3 1 2 1 0 1 1 1 0 1 0 1 ? 
Saurodon leanus 0 3 3 1 2 1 0 1 0 0 0 1 1 1 1 
Thrissops formosus 1 1 2 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Thrissops 'kimmeridge' ? 1 1 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 
Unamichthys espinosai 1 2 2 0 1 1 0 0 0 0 1 0 ? 1 0 
Xiphactinus audax 1 2 3 1 1 1 1 0 1 0 1 0 0 1 0 
Vallecillichthys 
multivertebratum 1 3 3 0 2 1 0 2 1 0 1 0 0 1 2 

Saurodon elongatus ? ? 3 2 2 1 0 ? ? ? 0 1 ? 1 P 
Género nuevo y especie nueva A 1 2 3 2 1 1 0 0 0 0 1 0 0 1 0 
Heckelichthys especie nueva A  0 3 3 0 1 2 0 0 ? ? ? ? ? 0 0 
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 30 31 32 33 34 35 36 37 38 39 40 41 42 43 44 
Amia Calva 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 
Hiodon alosoides 0 2 2 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 ?? 0 
Leptolepis coryphaenoides 0 2 2 0 0 0 0 0 0 ? 0 0 1 0 0 
Elops hawaiensis 0 2 2 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 
Allothrissops mesogaster ? 0 1 0 0 0 0 ? 0 1 0 0 0 ? 1 
Ascalabotrissops voelkli ? ? ? 0 0 0 0 ? 0 ? 0 ? ? ? ? 
Chirocentrites coroninii 0 ? ? 0 1 ? ? ? ? ? ? ? 1 1 1 
Heckelichthys 'vallecillo' ? ? ? 2 1 0 1 ? 1 ? ? 0 0 ? 0 
Heckelichthys vexillifer ? ? ? 2 1 0 1 0 0 ? ? ? 0 ? 0 
Chiromystus mawsoni ? ? ? 0 1 2 0 ? 0 ? ? ? 1 0 1 
Cladocyclus gardneri 0 0 1 0 1 2 0 0 0 1 1 1 1 ? P 
Cooyoo australis ? ? ? 0 1 0 ? ? 0 ? ? ? ? ? 0 
Eubiodectes libanicus ? ? ? 1 1 ? 0 ? 0 ? 0 0 ? 0 1 
Ghrisichthys bardacki 0 ? ? 1 1 2 0 1 0 ? ? 0 1 1 1 
Gillicus arcuatus 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 ? ? 1 
Gillicua serridens ? ? 1 1 1 ? ? ? ? ? 1 1 ? ? 1 
Ichthyodectes ctenodon ? 1 1 0 1 ? 1 1 ? 1 ? ? ? ? ? 
Occithrissops willsoni ? ? ? 0 1 0 0 ? 0 1 1 0 ? ? 1 
Pachythrissops ? ? ? 0 0 ? ? ? ? 1 ? ? ? ? ? 
Prosaurodon pygmaeus ? 1 1 1 1 1 1 1 ? 1 ? ? ? ? ? 
Saurocephalus lanciformis 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? 
Saurodon  intermedius ? ? ? 1 1 ? ? ? 0 ? 0 0 ? ? 0 
Saurodon leanus 1 1 1 1 1 ? 1 ? 0 1 ? ? ? ? 0 
Thrissops formosus 0 ? ? 0 1 0 0 ? 0 0 1 0 ? ? 1 
Thrissops 'kimmeridge' 0 0 ? 0 1 0 0 0 0 ? ? ? 0 ? 0 
Unamichthys espinosai ? 1 1 0 1 ? ? ? ? ? ? ? 1 ? 0 
Xiphactinus audax 0 1 1 0 1 2 1 1 1 1 ? 0 1 ? 0 
Vallecillichthys 
multivertebratum 1 1 ? 1 1 2 1 1 1 ? ? ? ? ? 0 

Saurodon elongatus ? 1 ? ? 1 ? ? 1 0 ? ? ? ? ? ? 
Género nuevo y especie nueva A 1 ? 1 0 1 2 0 0 0 ? 0 0 ? ? 1 
Heckelichthys especie nueva A  1 ? 1 1 1 ? 1 0 ? ? 0 1 1 ? 0 
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 45 46 47 48 49 50 51 52 53 54 55 56 57 58 59 
Amia Calva 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 
Hiodon alosoides 1 1 0 1 1 1 0 1 0 0 1 0 2 3 1 
Leptolepis coryphaenoides 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 ? 1 0 0 
Elops hawaiensis 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 
Allothrissops mesogaster 0 1 0 ? 1 0 0 1 1 1 0 0 2 1 ? 
Ascalabotrissops voelkli ? ? 0 0 0 1 0 ? 0 1 0 0 0 0 1 
Chirocentrites coroninii 1 1 0 1 1 0 0 1 1 1 1 1 1 2 0 
Heckelichthys 'Vallecillo' 1 ? 0 1 1 0 0 3 1 0 1 ? 2 2 ? 
Heckelichthys vexillifer 1 ? 0 ? ? ? ? 3 1 1 1 ? 1 2 ? 
Chiromystus mawsoni ? 1 0 ? ? ? 1 0 1 ? 1 1 1 2 0 
Cladocyclus gardneri 1 ? 0 0 1 0 1 1 1 0 1 ? 1 2 0 
Cooyoo australis ? 1 0 ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? 2 ? 
Eubiodectes libanicus 1 1 0 ? 1 0 0 1 1 0 1 1 2 2 0 
Ghrisichthys bardacki ? 1 1 ? ? 0 0 ? ? ? 1 ? ? 2 0 
Gillicus arcuatus ? 1 0 ? 1 0 0 1 1 1 1 ? 1 2 0 
Gillicua serridens 1 1 0 ? ? 0 ? ? ? ? ? 1 ? 2 ? 
Ichthyodectes ctenodon ? 1 0 ? ? ? ? 2 ? ? ? ? ? ? 0 
Occithrissops willsoni ? 1 0 0 1 0 1 1 1 1 ? ? 2 2 0 
Pachythrissops ? 1 0 ? ? ? ? 1 0 0 0 0 1 1 1 
Prosaurodon pygmaeus ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Saurocephalus lanciformis ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Saurodon  intermedius ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Saurodon leanus ? 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 2 0 
Thrissops formosus 1 1 0 0 1 0 1 1 1 1 1 1 1 1 1 
Thrissops 'Kimmeridge' ? 1 ? ? ? ? 0 1 1 1 ? ? ? 1 ? 
Unamichthys espinosai 1 1 0 ? ? 0 0 1 1 ? 1 ? 2 2 0 
Xiphactinus audax 1 1 1 1 1 0 0 2 1 ? 1 1 1 2 0 
Vallecillichthys 
multivertebratum 0 1 0 1 1 0 0 1 1 0 1 0 1 2 0 

Saurodon elongatus ? 1 ? ? 1 1 0 1 1 0 1 0 1 2 0 
Género nuevo y especie nueva A 1 1 0 ? ? 0 0 ? ? ? 1 0 ? 2 ? 
Heckelichthys especie nueva A  ? 1 0 ? 0 1 0 3 1 0 1 0 2 2 0 
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 60 61 62 63 64 65 66 67 68 69 70 71 
Amia Calva 0 0 0 0 0 2 0 0 0 0 0 0 
Hiodon alosoides 0 2 2 1 3 2 0 0 0 0 0 0 
Leptolepis coryphaenoides 0 0 0 1 2 0 0 0 0 0 0 0 
Elops hawaiensis 0 0 2 1 3 1 0 0 0 0 0 0 
Allothrissops mesogaster 0 0 1 2 2 0 1 0 0 0 0 0 
Ascalabotrissops voelkli 0 1 ? 1 3 ? 0 0 0 0 0 0 
Chirocentrites coroninii ? ? ? 2 3 ? 1 ? 0 0 0 0 
Heckelichthys 'vallecillo' 1 1 ? 2 4 ? ? ? 0 0 1 0 
Heckelichthys vexillifer ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 1 1 
Chiromystus mawsoni ? ? ? 2 ? ? 1 1 0 ? ? ? 
Cladocyclus gardneri 1 2 1 2 3 2 1 1 0 0 0 0 
Cooyoo australis ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 0 
Eubiodectes libanicus 1 1 ? 2 3 ? 1 0 0 0 0 0 
Ghrisichthys bardacki ? ? ? 2 1 ? ? ? 0 0 0 0 
Gillicus arcuatus 1 ? 2 2 2 ? 1 1 0 0 0 0 
Gillicua serridens ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 
Ichthyodectes ctenodon 1 ? 2 2 2 ? 1 1 0 0 0 0 
Occithrissops willsoni 1 0 1 1 2 1 0 ? 0 0 0 0 
Pachythrissops 1 0 ? 1 3 ? 0 ? 0 ? ? ? 
Prosaurodon pygmaeus 1 ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 
Saurocephalus lanciformis ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Saurodon  intermedius ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 
Saurodon leanus 1 ? 2 2 1 ? ? 1 1 0 0 0 
Thrissops formosus 1 0 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 
Thrissops 'kimmeridge' ? ? ? ? ? ? 1 0 0 0 0 0 
Unamichthys espinosai ? 0 ? 2 2 2 ? 1 0 0 0 0 
Xiphactinus audax 1 ? 2 2 2 ? 1 1 0 0 0 0 
Vallecillichthys 
multivertebratum 1 ? 2 2 2 ? 1 1 1 0 0 0 
Saurodon elongatus 1 ? 2 2 2 ? 1 1 1 ? ? ? 
Género nuevo y especie nueva A ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 0 0 
Heckelichthys especie nueva A  1 ? ? 2 3 1 1 0 0 2 1 1 
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