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RESUMEN

La Subcohorte Euteleostei (Cohorte Clupeocephala), es un grupo de peces poco
estudiado, dentro de este se encuentran algunos de los teledsteos mas primitivos,
ademas de especies recientes como los salmones y atunes. Durante décadas se han
agrupado un sin nimero de especies en los euteledsteos; sin embargo, muchas de
ellas no pertenecen a este grupo. En la cantera Muhi, municipio de Zimapan,
Hidalgo, se encontraron tres ejemplares de euteledsteos del orden Salmoniformes
los cuales representan el primer registro de estos peces del Albiano-Cenomaniano
de México. Los ejemplares fueron sometidos a un analisis cladistico utilizando
caracteres morfolégicos, con el fin de conocer mas acerca de sus relaciones
filogenéticas. Como resultado de las observaciones morfolégicas se obtuvieron dos
especies diferentes de euteleGsteos nuevas para el registro paleoictioldgico,
resultados respaldados por el analisis cladistico basado en anteriores trabajos de
Arratia (1999 y 2000). Reflejando un nuevo grupo monofilético, conformado por los
taxones de la cantera Muhi, un taxon del Turoniano canadiense y otros cuatro
taxones pertenecientes al Cenomaniano del Este del mar de Tethys. Este trabajo
amplia el conocimiento de la paleofauna de la cantera Muhi y sienta las bases para

futuros estudios.
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INTRODUCCION

En nuestro pais, la investigacion paleontoldgica ha cobrado mayor importancia en las
dltimas décadas, debido a hallazgos cada vez mas interesantes que exponen nuevos
datos acerca de la taxonomia, ecologia, geografia, distribucion, evolucion y

relaciones filogenéticas de las especies.

Por lo anterior, la ubicacion de nuevas localidades fosiliferas es clave en el
desarrollo de la investigacion en esta area del conocimiento; una de las localidades
fosiliferas de mayor importancia y relativamente nueva, es la cantera del cerro Muhi
(Albiano-Cenomaniano) del municipio de Zimapéan, en el estado de Hidalgo, la cual
cuenta con una vasta diversidad de invertebrados y peces condrictios y neopterigios
(Gonzélez-Rodriguez y Bravo-Cuevas, 2005; Bravo-Cuevas et al., 2009; Gonzélez-
Rodriguez y Fielitz, 2009). Esta diversidad es comparable con la de otras localidades
de México, Libano, Marruecos, Espafia, Portugal, el sur del Reino Unido, Estados
Unidos y Canada (Gonzélez-Rodriguez y Bravo-Cuevas, 2005; Bravo-Cuevas et al.,
2012).

Ademas, la cantera del cerro Muhi cobra mayor relevancia, debido al 6ptimo
nivel de preservacion fosilifera y a su diversidad, por lo que ha sido considerada
como un “Fossil Lagerstatte” o venero fosilifero (Bravo-Cuevas et al., 2012); por otro
lado, es la primera localidad con peces, reportada en México como parte del Albiano-
Cenomaniano con una edad aproximada de 100 millones de afios (Bravo-Cuevas et
al., 2009).

Dentro de los peces neopterigios, los teledsteos son los peces mas
abundantes en la cantera. Los teledsteos son el grupo mas diversificado y abundante
de los vertebrados, los cuales habitan en todos los cuerpos de agua del mundo y
tienen una historia que data del Triasico Medio o Tardio, hace aproximadamente 220
a 200 millones de afios (Nelson, 2006, Arratia, 1997). La Division Teleostei se divide
en cuatro grandes grupos: Osteoglossomorpha, Elopomopha, Clupeomorpha, y
Euteleostei (Patterson, 1977, Nelson, 2006; Arratia, 2010).
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En la Subcohorte Euteleostei se incluyen algunos de los grupos de teledsteos
mas primitivos, asi como otros grupos de peces actuales de gran importancia
econdémica, como es el caso de los salmones, atunes y lenguados, entre otros
(Nelson, 1994). Dentro de la Subcohorte Euteleostei se encuentran 28 dérdenes,
como por ejemplo los Esociformes, Aulopiformes, Lampriformes, Mugiliformes,
Beryciformes, Salmoniformes, con mas de 346 familias, 2,935 géneros y 17,419
especies aproximadamente (Nelson, 2006); estos peces, presentan una variada
morfologia, comportamiento, ecologia y fisiologia (Helfman et al., 1997) y tienen una

distribucion cosmopolita (Chang, 1999).

En el registro fosil se tiene la presencia de numerosos peces que han sido
identificados como euteledsteos (Patterson, 1970; Gaudant, 1978; Gayet, 1988a, b;
Arratia, 1987, 1995; Fielitz, 2002, entre otros), provenientes de distintas localidades
cretacicas; sin embargo, debido a que la Subcohorte Euteleostei comprende 28
ordenes y a que no se han realizado estudios sobre la filogenia de estos taxones
fésiles, muchos de éstos no han sido asignados a ninguna familia 0 a un taxon
supraespecifico. Mas aun, debido a que hasta antes de Arratia (2010) no se habia
determinado la Unica sinapomorfia del grupo hasta ahora: reduccion o ausencia del
arco neural del primer centro ural, en la aleta caudal (Fig. 1) y a que como la autora
nota, la mayoria de los caracteres que soportan al grupo son homoplasicos,
numerosos peces han sido incluidos en la Subcohorte Euteleostei, sin tener la

certeza de ello.

En la cantera Muhi se detectd la presencia de peces euteledsteos, los cuales
se describieron taxonémicamente. Por otro lado, se realizé un andlisis filogenético
para conocer la posicion de estos ejemplares y de otros taxones cretacicos dentro de
la Subcohorte Euteleostei, con el fin de conocer un poco mas acerca de las

relaciones filogenéticas de los euteledsteos.
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- fen.coud

Figura 1. Esqueleto caudal de Pateroperca libanica (modificado de Gaudant, 1978). PU3 vértebra preural 3, PU2
vértebra preural 2, PU1 vértebra preural, U1 vértebra ural 1, U2 vértebra ural 2, nPU3 espina neural de la vértebra
preural 3, nPU2 espina neural de la vértebra preural 2, Ep1-3 epurales 1-3, Un uroneural, St estegural, hPU3,
espina hemal de la vértebra preural 3, hPU2 espina hemal de la vértebra preural 2, PHy parahipural, Hy1-6
hipurales.
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ANTECEDENTES

Clasificacién Subcohorte Euteleostei

Existe el consenso de que la Division Teleostei comprende cuatro grandes grupos:
Osteoglossomorpha, Elopomopha, Clupeomorpha, y Euteleostei (Patterson, 1977,
Patterson y Rosen, 1977; Nelson, 2006; Arratia, 1999, 2010, entre otros), los cuales
han sido estudiados principalmente con base en caracteres morfolégicos que se

observan en su mayoria, en organismos recientes.

No obstante la clasificacion de los tele6steos no ha sufrido cambios
significativos en los Ultimos afios, hacia el interior de los grupos ha habido
modificaciones, sobre todo en cuanto a los taxones basales. Esto se debe
principalmente a los nuevos estudios morfologicos que incluyen a fésiles del Jurésico
(p. e. Arratia, 1987, 1996, 1997, 1999, 2000, 2001, 2008), pero sobre todo a los
trabajos moleculares (Diogo et al., 2008; Zou et al., 2012). Sin embargo, adn existen
problemas en la clasificacion, ya que algunos caracteres morfoldgicos no han sido
revisados en detalle y varios de ellos que han sido considerados como sinapomorfias

de los grupos, son en realidad homoplasias (Arratia, 2010).

Greenwood y colaboradores (1967) designaron el término Euteleostei, para
referirse a los verdaderos teledsteos. A este trabajo le siguieron otros como los de
Nelson (1966, 1968, 1969, 1973), Patterson (1970) y Patterson y Rosen (1973, 1974)
quienes respaldaron las conclusiones de Greenwood et al. (1966).

Asi mismo, Greenwood (1970) destac6 muchos de los caracteres de los
Clupeomorfos y decidi6 darles un nuevo estatus como Cohorte Clupeocephala,
dentro de la cual incluye a los Euteledsteos, con una relacién estrecha con los

Elopomorfos.

Los principales trabajos acerca de las relaciones filogenéticas y de las
sinapomorfias de los euteledsteos comenzaron con Nybelin (1971), quien es el
primero en notar la reduccién del arco neural de la vértebra preural 2 y de una

posible migracion del arco neural de la preural 1, probablemente hacia la preural 2, y
5
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que el hueso estegural fuese tal vez una fusiéon entre el uroneural y el arco neural de
la vértebra ural 1, principalmente en los euteledsteos y salmonidos. Forey en 1973,
respaldé estas hipotesis a partir de sus observaciones con fésiles de una especie de

clupeomorfo del Cenomaniano libanés.

En 1977, Patterson propuso las primeras cinco sinapomorfias de la Division
Teleostei (modificacidn de los arcos urales en uroneurales, premaxila movil que
descansa sobre el hueso rostral, foramen interno de la carotida encerrado en el
parasfenoides, hueso propterigio pectoral fusionado con el primer radio pectoral, y
siete epurales) e incluy6 algunas especies antes consideradas dentro de la Division
Holostei, lo que cambid significativamente la composicion de los Teleostei y se
obtuvo como resultado una primera hipétesis de las relaciones filogenéticas de este
grupo que dio la base para trabajos en afos posteriores. Sin embargo, Arratia (1999)
menciona que la Unica sinapomorfia de Teleostei es la presencia del cuadrado con
un proceso posteroventral alargado y que todos los caracteres antes mencionados

son homoplasias.

En 1982, Fink y Weitzman publicaron algunas hipotesis de las relaciones
filogenéticas de los euteledsteos primitivos. Rosen (1985) realiz6 la primera
clasificacion de los Euteleostei, basada en caracteres 6seos, concentrandose en la

region postcraneal y caudal de peces recientes y fosiles.

En 1992, Johnson propuso una hipotesis filogenética al interior de los
euteledsteos y casi simultaneamente, Arratia y Schultze (1992) se enfocaron en el
estudio del desarrollo ontogenético de las aletas caudales de la familia Salmonidae,
concluyendo que las mas avanzadas son las especies del género Salmo y del género
Oncorhynchus ya que en etapas tempranas, desarrollan el autocentro de las
vértebras como dos delgados anillos del hueso pericordal y en los euteledsteos

extintos, el desarrollo de esta estructura es mas tardio en la ontogenia.

De acuerdo con la clasificacion de Arratia (1999, 2000), la cual es la mas

aceptada hasta el momento (Fig. 2), la Divisién Teleostei incluye a la Supercohorte

6
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Elopomorpha y a la Supercohorte Osteoglossocephala que se su vez comprende a la
Cohorte Osteoglossomorpha y a la Cohorte Clupeocephala. Esta ultima se divide en

dos Subcohortes, Ostarioclupeomorpha y Euteleostei).

Una década mas tarde, Arratia (2010) realiz6 un estudio con caracteres
morfolégicos y ontogenéticos de algunas especies clasificadas dentro del Cohorte
Clupeocephala, del cual se desprenden varias conclusiones, entre ellas, la
confirmacion de las primeras aproximaciones de Greenwood (1970) y las realizadas
por ella en los afios 1999 y 2000, sobre la posicion de los euteledsteos dentro del
Cohorte Clupeocephala, junto con la Subcohorte Ostarioclupeomorpha u Otocephala
y reafirma que los ostarioclupeomorfos (clupeomorfos y ostaridépsidos) son el grupo
hermano de los Euteleostei (Fig. 1).

OSTEOGLOSSOCEPHALA -
|E CLUPEOCEPHALA P
I
E % &5 OSTARIOCLUPEOMORPHA

= g =
% g 5; g‘ | i | % 3
: e i 1 :
o g ¢ £ &l A
e il g9 ‘g g
S5 A } 5

)

Figura 2. Hipdtesis de las relaciones filogenéticas de los teledsteos, propuesta por Arratia en 1999 y 2000.

Algunos de los 6rdenes incluidos en Euteleostei desde la designacion de la
subcohorte (Greenwood et al., 1967) son: Argentiniformes, Osmeriformes,
Salmoniformes, Esociformes, Aulopiformes, Myctophiformes, Lampriformes,

Percopsiformes, Atheriniformes, Beryciformes, Zeiformes, Gasterosteiformes,

7
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Synbranchiformes, Scorpaeniformes, Perciformes, Pleuronectiformes y
Tetraodontiformes. Sin embargo, varios de estos no presentan la sinapomorfia

propuesta por Arratia (2010) y deben ser revisados.

Descripciones taxondmicas de euteledsteos

Entre los primeros y més relevantes estudios de euteledsteos se encuentran los de
Patterson (1962, 1970), quien realizé andlisis completos y minuciosos en cuanto a la
descripcion de caracteres morfologicos y a la clasificacion entre los érdenes, familias
y especies de los euteledsteos. Patterson (1970) describié a Gaudryella gaudryi y a
Humbertia operta, ya incluidas dentro de los Euteleostei, como especies del orden
Salmoniformes; ademas, describié parte de la gran diversidad de peces del
Cenomaniano libanés. También en 1970, se publicé el trabajo de Cavender y
colaboradores, en el cual se declaran dos nuevas especies fosiles del género Esox
(euteledsteos aparentemente del Plioceno), encontradas en Estados Unidos de

Norteamérica y actualmente distribuidos en el Hemisferio Norte.

En 1977, Chang y Liu complementaron la descripcién taxondémica original de
Manchurichthys uwatokoi especie del Aptiano-Cenomaniano de China, referida
inicialmente por Saito (1936) en Chang y Liu (1977), como euteledsteo. Por su parte,
Gaudant (1978), describi6 a la familia de eutele6steos Pateropercidae y a las
especies Pateroperca robusta y P. libanica (Fig. 3), ambas de Libano y con edad del

Cenomaniano.

Figura 3. Esqueleto completo del euteledsteo Pateroperca libanica (Woodward, 1942) de la localidad
cenomaniana de Hajula, Libano (Tomado de Gaudant, 1978).
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Chalifa (1985) analiz6 taxondmicamente un nuevo euteledsteo fosil del
Cenomaniano, en una localidad de Jerusalén, denominado Saurorhamphus
judeaensis. Arratia (1987) detall6 a Orthogonikleithrus leichi, perteneciente al
Jurdsico Tardio de Alemania y que hoy en dia es considerado uno de los
eutele6steos mas basales. Finalizando la década de los 80, Gayet (1988a, b)
describié a Barcarenichthys joneti de Portugal y a Gharbouria libanica de Libano,
ambas del Cenomaniano. En el dltimo trabajo, comparé las similitudes y diferencias
de las especies anteriores, con Gaudryella gaudryi y Humbertia operta, descritas por
Patterson en 1970.

En 1995, Arratia realizd un estudio filogenético de los teledsteos, incluyendo a
los euteledsteos, entre ellos a Orthogonikleithrus y Leptolepides. En 1996, la misma
autora continu6 su trabajo anterior, y declar6 a estos géneros del Jurasico como mas
basales que Erichalcis [Esox+Salmoniformes] y a los Salmoniformes como grupo
hermano de los Ostariophysi. En 1999 y 2000, Arratia analizdé la monofilia de los
teledsteos y recapituld los estudios de Nelson (1969, 1994), Patterson (1977),
Patterson y Rosen (1977), Lauder y Liem (1983), y de Pinna (1996), conformando
una matriz de 201 caracteres morfologicos de 48 taxones. Estos ultimos estudios,

confirman las conclusiones de trabajos anteriores.

Fielitz (2002) describié a Avistosmerus canadensis del Turoniano canadiense
y lo incluyé dentro de los euteledsteos, solo por la presencia del hueso estegural.
Taverne y Filleul (2003) analizaron taxondémicamente a Spaniodon latus y S.
enlongatus propios del Santoniano del Libano, y concluyeron que estas especies
pertenecen al orden Salmoniformes y pueden estar estrechamente relacionadas con
los Osmeroidei, ademas comentaron que las relaciones filogenéticas a nivel de la

Subdivision Teleostei, aun no estan bien definidas.

Hermus y colaboradores (2004) hicieron una revision del género Erichalcis del
Albiano de Canad4, con la confirmacion de los caracteres antes sefialados por Forey
(1973) y agregaron una nueva especie al género, E. conspicua, pero no detallaron el

esqueleto caudal por no estar bien conservado. A este trabajo le siguieron mas
9
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descripciones de euteledsteos, como el de Figuereido (2005), quien describi6 a
Scombroclupeoides scutata del Neocomiano de Brasil. Taverne en 2006, analizé
taxondmicamente a Ichthyotringa africana y Cavin en el 2010, report6 la presencia de

un euteledsteo indeterminado de Marruecos del Turoniano.

Estudios moleculares

A partir del afio 2003, comenzaron a realizarse estudios moleculares con
euteledsteos, entre ellos se encuentra el trabajo de Crespi y Fulton (2003), quienes
realizaron un andlisis molecular con DNA nuclear y con informacién mitocondrial de
especies de la familia Salmonidae. Estos autores llegaron a la conclusién de que los
géneros Oncorhynchus y Salmo no son taxones hermanos y que existe mayor
relacion entre Oncorhynchus y Salvelinus, de acuerdo a los valores obtenido en los
analisis bayesianos realizados. Ishiguro et al. (2003) trabajaron con los peces del
Superorden Protacanthopterygii (Euteleostei), analizando 34 especies a nivel del
genoma mitocondrial. Estos autores concluyeron que los Esociformes +

Salmoniformes son méas basales que los Argentinoides y los Osmeroides.

Grande et al. (2004), trabajaron con especies del género Esox, utilizando
caracteres morfolégicos y DNA mitocondrial. Sus resultados sefalan la posibilidad de
hibridacién de algunas de las especies y la confirmacion de que el género Umbra es

el grupo hermano de Esox.

Steinke y colaboradores (2006) analizaron siete 6rdenes de euteledsteos, con
42 genes ortologos, concluyendo que los Salmoniformes y los Ostariophysi son
grupos hermanos y que muy probablemente ambos grupos tuvieron su origen a

mediados del Triasico.

En el aflo 2008, Arratia y por su parte Diogo y colaboradores, retomaron
estudios filogenéticos anteriores de los teledsteos (Nelson, 1969, 1994; Patterson,
1977; Pattersony Rosen, 1977; Lauder y Liem, 1983; de Pinna, 1996; Arratia, 1999,

10



ESTUDIO SISTEMATICO DE LOS PECES EUTELEOSTEOS DE LA CANTERA MUHI (ALBIANO-CENOMANIANO) ZIMAPAN, HIDALGO, MEXICO
BIOL. OLGA LORENA PORRAZ ALVAREZ

2000), para proponer las sinapomorfias que definen los grupos al interior de
Teleostei, incluyendo a Euteleostei.

Davis y Fielitz (2010) realizaron un analisis con relojes moleculares en
euteledsteos basales y recientes, estimando que los Aulopiformes tuvieron su origen
en el Cretacico Temprano o hasta en el Jurdsico Tardio y tuvieron mayor

diversificacion durante mediados del Cretacico.

No obstante los estudios sobre aspectos morfoldgicos, fisiologicos,
moleculares, y de la biologia del desarrollo de los euteledsteos se han incrementado
en los dltimos afos, la sistematica del grupo no estd completamente definida, debido
principalmente al gran niamero de taxones incluidos en Euteleostei y a que no se

habian determinado los caracteres que definen al grupo.
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JUSTIFICACION

Los euteledsteos son uno de los grupos mas diversos dentro de los peces teledsteos.
La Subcohorte Euteleostei comprende varios 6rdenes y familias, cuyos miembros
vivientes, han sido objeto de estudios morfolégicos y moleculares; sin embargo, aln
existen discrepancias con respecto a la sistematica del grupo. Por otro lado, a pesar
de que existen varios estudios de euteledsteos fosiles, estos taxones no han sido
asignados a nivel de familia u orden. El hallazgo y estudio de ejemplares fosiles de
euteledsteos de la cantera Muhi, permite incorporar nuevos datos sobre los peces
euteledsteos que vivieron en el oeste del mar de Tethys durante el Cretacico Tardio,
y el desarrollo de un analisis filogenético, permite proponer nuevas hipotesis de
interrelacion dentro del grupo. Ademas, este estudio incrementa el conocimiento de

la paleofauna de la cantera Muhi.

OBJETIVO GENERAL

Realizar el estudio sistemético de los peces euteledsteos de la cantera Muhi de
Zimapan, Hidalgo, para incrementar al conocimiento del grupo en México y para

situar a los ejemplares Muhi dentro de la Subcohorte Euteleostei.
OBJETIVOS PARTICULARES

1. Describir los peces euteledsteos de la cantera Muhi, a través del estudio
morfolégico de los ejemplares colectados.

2. Realizar un analisis cladistico de los peces euteledsteos de la cantera Muhi,
para observar sus relaciones dentro de la Subcohorte Euteleostei y para

proponer una hipétesis de interrelacion del grupo.

12



ESTUDIO SISTEMATICO DE LOS PECES EUTELEOSTEOS DE LA CANTERA MUHI (ALBIANO-CENOMANIANO) ZIMAPAN, HIDALGO, MEXICO
BIOL. OLGA LORENA PORRAZ ALVAREZ

MATERIAL Y METODO

AREA DE ESTUDIO

La cantera Muhi se encuentra ubicada en el municipio de Zimapan, al noroeste del
estado de Hidalgo, entre los 20°40’-20°50’ latitud Norte y 99°15’-99°25’ longitud
Oeste (Figura 4). En la ultima década ha sido reconocida como una de las
localidades fosiliferas mas importantes de México (Bravo-Cuevas et al., 2009); esto
principalmente debido a que se le considera como un “Fossil Lagerstatte” (venero
fosilifero) con una edad aproximada de 100 ma., correspondiente al Albiano-

Cenomaniano (Bravo-Cuevas et al., 2012).
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Figura 4. Mapa de localizacion del Area de Estudio, Cantera Muhi, Zimapan, Hidalgo, México (Modificado de
Bravo-Cuevas et al., 2009)

La diversidad de la cantera Muhi, se compara con otras canteras de los
estados de Puebla (Applegate, 1996; Applegate et al., 2006); Chiapas (Vega et al.,
2006, Alvarado-Ortega y Ovalles-Damian, 2008); Guerrero (Alvarado-Ortega et al.,
2006), Nuevo Leon (Blanco-Pifion et al., 2002; Ifrim et al., 2010); y Coahuila (Blanco-
Pifidbn y Alvarado Ortega, 2005; Stinnesbeck et al.,, 2005; Gonzalez-Barba y
Espinosa-Chavez, 2005; Gonzalez-Barba y Porras-Muzquiz, 2009). Esto es debido a

gue durante el Cretacico, estas regiones, e Hidalgo, se encontraban sumergidas por
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el Mar de Tethys, haciendo posible un ecosistema comun para una gran diversidad
de especies acuaticas.

En la cantera Muhi se encuentran presentes diversos restos fosiles de crinoideos
plancténicos (comatulidos), espinas de equinodermos, amonites (Mortoniceras sp.),
crustaceos (Aeger hidalguensis y Palinurus sp. Feldman et al., 2007, ademas de
Thylacocéfalos), cuantiosos coprolitos y remanentes aun no determinados de
invertebrados. Los mas abundantes son los peces, representados por condrictios,
entre ellos tiburones (Squalicorax sp. y Ptychodus sp.) y rayas del orden Rajiformes.
Los peces actinopterigios comprenden al menos 12 taxones distintos, entre ellos:
Aspidorhynchiformes, Crossognatiformes (Pachyrhizodontidae), Ichthyodectiformes,
Clupeiformes, Tselfatiformes, Aulopiformes (Ichthyotringidae, Dercetidae, Halecidae,
Enchodontidae) y tres Acanthomorpha, incluyendo a la nueva subfamilia
Pseudomonocentridae (Gonzéalez-Rodriguez y Bravo-Cuevas, 2005; Fielitz y
Gonzélez-Rodriguez, 2008, 2010; Gonzélez-Rodriguez y Fielitz, 2008, 2009;
Gonzalez-Rodriguez et al.,, 2013). Dentro de los teledsteos, ademas se han
encontrado peces de la Subcohorte Euteleostei (Greenwood et al., 1966), los cuales
son objeto de este estudio. Las diferentes especies son en su mayoria caracteristicas
de aguas profundas, diferentes a las de los arrecifes fésiles. Asimismo, el grado de
preservacion de los fésiles es muy alto, lo cual indica que el aporte de aguas
neriticas y de aguas oceanicas provoco fluctuaciones en los niveles de oxigeno y de

salinidad, favoreciendo los procesos de fosilizacion (Bravo-Cuevas et al., 2012).
Bosquejo Geoldgico

Como parte del sistema del Cretacico del estado de Hidalgo, se encuentra la
Formacion El Doctor, identificada primeramente por Wilson y colaboradores (1955) y
cuyos limites no se conocen con precision (Mendoza-Rosales y Silva-Romo, 2001). A
su vez, este banco calcareo forma parte de la Plataforma Valles-San Luis Potosi
(PVSLP), la cual incluye los estados de Tamaulipas, San Luis Potosi, Querétaro e
Hidalgo (Bravo-Cuevas et al., 2009). Esta plataforma es del tipo carbonatada,
aislada, con cambios de facies bien marcados, desde la plataforma interna, la zona

arrecifal, el borde exterior de la plataforma, el talud hasta la cuenca; estas se
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formaron en Cretacico medio, cuando la PVSLP tuvo su mayor extension (Lépez-
Doncel, 2003).

La Formacion El Doctor estd compuesta por calizas micriticas, caracteristicas
del Albiano-Cenomaniano (Wilson et al., 1955); contiene miliélidos en estratos de un
promedio de 0.70 m de espesor y presenta abundancia de rudistas y gasterépodos

caracteristicos del borde de las plataformas (Carrillo-Martinez, 1989).

La formacion posee cuatro facies: Cerro Ladron, El Socavon, San Joaquin y
La Negra. Esta Ultima, de aguas mas profundas que las anteriores, con oleaje de
baja intensidad y con ubicacion postarrecifal mas cercana al borde de la plataforma
(Wilson et al., 1955); esta facies tienen una extension territorial que va desde el
noreste del estado de Querétaro, a la porcién sur-centro de Hidalgo (Bravo-Cuevas
et al., 2009).

Los sedimentos de la cantera Muhi (Fig. 5) corresponden a la facies La Negra
y comprenden calizas micriticas de color gris claro, nédulos o bandas de pedernal,
margas blanquiazules y amarillas, y algunas secuencias de arcillas. En general, la
estratificacion es delgada de entre 3 a 10 cm de grosor, y bandeada ciclica, con
lineas estiloliticas perpendiculares a los estratos y parecidas a suturas entre las
rocas (Bravo-Cuevas et al., 2009, 2012).

La evidencia paleontolégica sugiere que la fauna de la cantera Muhi fue
depositada en una plataforma neritica distal. La ausencia de plantas como las
encontradas en otras localidades del Cenomaniano libanés, explica una lejania con
las costas (Bravo-Cuevas et al., 2012). Los amonoideos, espinas de equinodermos,
crustaceos, asi como crinoideos planctonicos (estos ultimos considerados como el
grupo mas abundante dentro de la localidad), estan relacionados con las plataformas

distales del Cretacico en el este del Mar de Tethys (Bravo-Cuevas et al., 2009).
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Figura 5. Litologia de la cantera Muhi, donde se observan las bandas de pedernal, las margas (M), los
estratos de calizas (C), y los planos de sutura (SP) de estratificacion delgada y bandeada (Modificada de
Bravo-Cuevas et al., 2009).

Material de estudio

Se revisaron tres ejemplares determinados como miembros de la Subcohorte
Euteleostei, el primero (UAHMP-718) esta completo, del segundo (UAHMP-2135)
solo se observan la cabeza, las aletas pectorales, pélvicas y parte de la caudal; y el
tercer ejemplar (UAHMP-653) que esta completo, es una impresion. Estas muestras
se prepararon mediante métodos mecanicos removiendo el sedimento usando
agujas de diseccion, herramientas dentales y navajas de precision, bajo el
microscopio estereoscopico marca Leica, limpiando con sumo cuidado cada hueso

para no perder estructuras importantes que posteriormente se analizarian.

Posteriormente, se realizaron ilustraciones de cada ejemplar con lapiz, las
cuales se llevaron a cabo mediante un tubo de dibujo integrado al microscopio
estereoscopico; estas imagenes ayudaron a realizar la identificacion y descripcion de
los huesos. Las ilustraciones, de los ejemplares UAHMP-718 y UAHMP-653 se
hicieron con un objetivo de 3.2x y el taxbn UAHMP-2135 con uno de 2.0x.
Posteriormente, los dibujos se pasaron a tinta y se rotularon los nhombres de los
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huesos; ademas se tomaron fotografias con una camara digital Nikon Coolpix P4, las
cuales permiten obtener detalles de la anatomia de los peces.

Analisis Cladistico

En el analisis cladistico se utilizé el programa WINCLADA (Nixon, 1999, 2000)
version 1.0000, se utilizaron 191 de los caracteres empleados en los trabajos de
Arratia (1999 y 2000), sin darles ningun peso u orden especifico (Optimizacion de
Fitch) y se le agrego un caracter adicional presente en los taxones de la cantera Muhi
y en los peces del Cenomaniano del mar de Tethys (extension y posicion del hueso

estegural) (Anexo 1).

Arratia (1999), propuso como posibles grupos externos a 13 taxones
pertenecientes a siete Ordenes de no teledsteos (Aspidorhynchiformes,
Pycnodontiformes, Lepisosteiformes, Semionotiformes, Pachycormiformes,
Parasemionotiformes y Amiiformes), asi como a teledsteos basales, entre ellos,
Leptolepis coryphaenoides y Pholidophorus bechei, siendo este ultimo el que se
ubico al inicio de la matriz, por ser el taxon elegido como el OTU externo, debido a
que se le conoce como el taxdn mas basal de los teledsteos.

La matriz se complementé con los 48 taxones originales del estudio antes
mencionado, mas siete OTU’s euteledsteos, cuatro del Cenomaniano del este del
mar de Tethys: tGaudryella gaudryi, 1Gharbouria libanica, 1Pateroperca libanica y
tBarcarenichthys joneti (los tres primeros colectados en el Libano y el dltimo en
Portugal), fAvitosmerus canadensis del Turoniano canadiense y las dos especies de
Muhi del Albiano-Cenomaniano, siendo un total de 55 taxones, de los cuales 41 son
fésiles identificados con el signo f precediendo su nombre y el resto son taxones
recientes. Se consideré el signo de interrogacion ? para aquellos estados donde se

desconoce o es indeterminada la informaciéon (Anexo 2).

Debido al alto numero de OTU’s y de caracteres, se realiz0 la busqueda
heuristica, con 1000 arboles para mantener, 500 réplicas, 1000 arboles de inicio, un

ramdom seed muy elevado, y mdultiple TBR+TBR (mult*max*). Los valores de
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confianza son los de Bootstrap (el cual toma al azar algunas de las columnas de los
caracteres y los extrae o los reacomoda formando nuevas matrices y de esta manera
observa si el clado de estudio cambia) y Jacknife (donde se toma al azar uno o varios
taxones y se extraen del clado y tras varias réplicas se observan varios clados y se
comprueba el numero de veces que se repite el clado de estudio) (Morrone, 2013),
ambos andlisis con igual nimero de arboles que mantener, replicas, de inicio y

random seed, pero con el maximo de TBR y salvando todos los consensos.
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ABREVIATURAS

Ac Aleta caudal

A dorsal Aleta dorsal
Ang Angular

Apect Aleta pectoral
Apel Aleta pélvica

Cl Cleitrum

Cor Coracoides

D Dentario

E Epurales

Enpt Endopterigoide
Ethm lat Etmoides lateral
F=Pa Parietal

Him Hiomandibula
Hspu Espina hemal de la preural
Hy Hipural

lo Infraorbital

lop Interopérculo
La Lagrimal

Met Mesetmoide
Mpt Metapterigoide
Mx Maxila

Nspu Espina neural de la preural

Op
Pas
Pcl
Phy
Pmx
Pop
Ppa
Pto
Ptt
Pu

R. br
Ros
Sca
Scl
Sclr
Sop
Smx
Sph
St

Un

Opérculo
Paraesfenoides
Postcleitrum
Parahipural
Premaxila
Preopérculo
Postparietal
Pterdtico
Posttemporal
Preural
Cuadrado
Radios branquiéstegos
Rostral
Escapula
Supracleitrum
Esclerético
Subopérculo
Supramaxila
Esfenotico
Estegural
Ural

Uroneural

BIOL. OLGA LORENA PORRAZ ALVAREZ
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RESULTADOS

Se realizd la descripcidon y asignacion taxonémica de los tres peces estudiados, la
cual se muestra en esta seccion. La clasificacion que se utiliza estd basada en

Arratia, 2010 y es la siguiente:

PALEONTOLOGIA SISTEMATICA

Subdivisién Teleostei Muller, 1845
Cohorte Clupeocephala Patterson & Rosen, 1977
Subcohorte Euteleostei Greenwood et al., 1967
Superorden Protacanthopterygii Greenwood et al., 1966
Orden [Salmoniformes]
Familia insertae sedis
Género A especie a

Holotipo: UAHMP-718 (Fig. 6). Ejemplar completo, con la cabeza en vista

dorsolateral.
Paratipo: UAHMP-653 (Fig. 10). Ejemplar completo en impresion. Se realizé un

contramolde para observar la anatomia del ejemplar.
Diagnosis: Cuerpo fusiforme, 23 vértebras abdominales y 21 caudales, con la

superficie ornamentada; huesos del esqueleto caudal no fusionados; ural 1 con un

seno o hueco en el centro vertebral; cinco hipurales que dan sostén a 21 radios.
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Figura 6. Fotografia e ilustracién de esqueleto completo del ejemplar UAHMP-718, donde se observan las aletas
pares e impares, las vértebras y espinas neurales y hemales.

Descripcion

Esqueleto Craneal

El mesetmoide (Mes) tiene forma triangular (Fig. 7), se observan un par de facetas
en el extremo anterior, donde se articula la maxila. Dorsalmente se une a los
frontales [F=Pa; Frontal=Parietal (Schultze, 2008)], los cuales tienen forma triangular,
siendo su margen anterior el mas angosto y la parte posterior la mas ancha, como en
Gaudryella gaudryi. En el margen ventral del frontal izquierdo del ejemplar UAHMP-
653 se observa un borde grueso que representa el canal sensorio de la linea lateral.
Posterior a estos huesos se encuentran los parietales [P=Ppa; Parietal=Postparietal
(Schultze, 2008)], los cuales tienen forma rectangular, son mas anchos que largos;
ambos huesos se unen en la linea media, con una sutura recta. En el ejemplar
UAHMP-653 se observa el parietal izquierdo (P=Ppa) en contacto lateral con el
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pterdtico (Pto) que es un hueso alargado y angosto. Los demas huesos de la béveda

craneana no estan preservados.

La serie infraorbital estd compuesta por cinco huesos (Fig. 7). El lacrimal (La)
esta muy desarrollado, tiene forma rectangular y es ligeramente més ancho en la
parte posterior, caracteristica comun entre los Salmoniformes (Patterson, 1970); se
observan algunas ramas del canal infraorbital en la porcion dorsal del hueso. El
infraorbital 2 (102) tiene forma rectangular y es mas angosto que el lagrimal, cuatro
ramas del canal sensorio también se muestran en la superficie lateral del hueso. El
infraorbital 3 (Io3) es mas grande que el 102 y se extiende posteriormente hasta el
borde anterior del preopérculo, dos ramas del canal sensorio son visibles. Los
infraorbitales 4 y 5 se encuentran detras de la 6rbita, ambos tienen forma rectangular

y se extienden hasta el borde anterior del preopérculo (Pop).

El esfendtico (Sph) es un largo hueso triangular que descansa detras de la
orbita, un corto brazo posterior esta en contacto con el pterético (Pto); no se observa

con claridad el canal sensorio.

Huesos hiopalatinos

La hiomandibula (Hym) tiene una porcién dorsal ancha y redondeada, el brazo
ventral parece ser mas angosto y esta inclinado hacia adelante como ocurre en
Pateroperca libanica (Gaudant, 1978); sin embargo, no se observa su terminacion
porque esta cubierto por los infraorbitales. El tamafio del metapterigoide (Mpt) no se
puede definir debido a que se encuentra parcialmente cubierto por el 102, pero el
borde ventral descansa sobre el cuadrado que tiene forma triangular. El sinfilético no
se observa y el cuadrado (Q) esta ligeramente inclinado hacia adelante como en
Gaudryella gaudryi y Humbertia operta (Patterson, 1970, figs. 6 y 20). En el ejemplar
UAHMP-653 se observa el endopterigoide (End) como una lamina triangular sin
dientes, que se adelgaza hacia la parte anterior que esta cubierta por la supramaxila

(Smx). El ectopterigoide y el palatino no estan visibles.
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Figura 7. Craneo del ejemplar UAHMP-653, donde se observan las principales estructuras, asi como los canales
sensoriales que atraviesan los huesos.

Mandibula superior

La premaxila (Pmx) se observa casi completa en el ejemplar UAHMP-718; es
un hueso largado y céncavo pero no se nota el proceso articular (Fig. 8). El borde
ventral presenta un solo diente cénico que da el aspecto de un pico como el que
ilustra Gayet (1988a, fig. 1) en Barcarenichthys joneti. La maxila (Mx) es larga y mas
ancha en la porcién posterior, terminando al nivel del borde anterior de la Orbita; la
cabeza de la maxila es redondeada y ensancha ligeramente al nivel de la articulacion
con el palatino, no se observan dientes en el borde oral. Hay dos supramaxilas, la
primera (Smx1) es larga y angosta y descansa sobre el borde dorsal anterior de la
maxila; la supramaxila 2 (Smx2) es ligeramente redondeada y cubre parcialmente la
Smx1.
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Figura 8. Craneo incompleto del ejemplar UAHMP-718, en él se observa la serie infraorbital incompleta y el
diente de la premaxila (Pmx).

Mandibula inferior

Se observan ambos dentarios (D) de forma triangular en el ejemplar UAHMP-
653 (Fig. 7), con un proceso coronoide ancho y la sinfisis mandibular ligeramente
profunda, como ocurre en Gaudryella gaudryi (Patterson, 1970; fig. 8). En el ejemplar
UAHMP-718 (Fig. 8) se nota el canal sensorio mandibular como un tubo cerrado; no
se observan dientes en el borde oral. El anguloarticular se inserta en la parte
posterior del dentario y no se observa un proceso reatroarticular. La articulacion con

el cuadrado no es visible.
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Serie opercular

El preopérculo (Pop) es largo y angosto (Fig. 7); el brazo ventral es
relativamente corto, en comparacion con el brazo dorsal; el canal sensorio es visible
en ambos brazos y en el ejemplar UAHMP-718 (Fig. 9) se notan al menos tres poros
de las ramas del canal sensorio en el brazo ventral. El opérculo (Op) tiene forma
triangular, con el borde anterior recto y el borde posterior redondeado; la porcion
dorsal se adelgaza al nivel del proceso preopercular de la hiomandibula. El
subopérculo (Sop) es angosto y largo; el interopérculo (lop) también es largo y
angosto, pero mas pequefio. Se observan cuatro radios branquiostegos (R. br) en

forma de barra.

Esqueleto Postcraneal

La columna vertebral estd compuesta por 44 vértebras. Existen 23 vértebras
abdominales y 21 vértebras caudales (Fig. 6). Los centros vertebrales son
ligeramente méas largos que anchos y estan bien osificados. Los autocentros estan
ornamentados con bordes gruesos y se observa el canal para la notocorda
(arcocentro) amplio como los del género Pateroperca. Los arcos neurales (Na) y
hemales (Ha) a lo largo de todo el pez no estan fusionados al centro vertebral.
Debido al estado de preservacién del fosil, no se aprecia la longitud total de los arcos
ni la existencia de supraneurales por encima de las primeras vértebras. No se
observan huesos epineurales, epipleurales o interhemales. Los arcos neurales
correspondientes a las vértebras preurales (Pu), disminuyen progresivamente en
longitud y ancho conforme a su posicion con respecto a la aleta caudal caracteristica
comun entre los euteledsteos. Las vertebras del esqueleto caudal no estan

fusionadas.

Esqueleto caudal

A diferencia de muchos de los euteledsteos, este taxon cuenta con independencia en

lo que respecta a los huesos en la aleta caudal a diferencia de otros Salmoniformes,
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como por ejemplo: Gharbouria libanica donde existe la fusién del parahipural+
hipurales 1 y 2 (Gayet, 1988); Humbertia operta, con la fusion del preural 1 y ural 1
(Patterson, 1970); Pateroperca libanica con la fusion del preural 1 y ural 1 (Gaudant,
1978); Barcarenichthys joneti, con la fusion del preural 1 y ural 1 (Gayet, 1988b);
Orthogonikleithrus leichi, con la fusion del ural 1 y ural 2 (Arratia, 1987); Leptolepides
sprattiformes, con la fusion del ural 1 + ural 2 y centros de los hipurales 1y 2 y
Avistosmerus canadensis, con la fusion del preural 1+ ural 1+ parahipural+ hipurales
1y 2 (Fielitz, 2002).

Las espinas neurales (Nspu) y hemales (Hspu) de los centros preurales son
autdgenas, sencillas con pequefias proyecciones membranosas. La vértebra preural
1 (Pul) tiene una espina neural en forma de espada (como se observa en la espina
neural del centro preural 2 (Pu2) de Barcarenichthys joneti y de Gharbouria libanica)
y un arco neural de menor desarrollo que sus homologas anteriores; también la
preural 1 da sostén al parahipural (PH) ubicado en la parte ventral y entre las
vértebras preural 1 y el ural 1 (U1). El hueso parahipural, se extiende hasta el nivel
de los radios caudales y no existe parahipoéfisis en este hueso a diferencia de
Gaudryella gaudryi (Patterson, 1970).

Ambos ejemplares estudiados muestran la presencia de dos vértebras urales
independientes, la ural 1 carece de espina neural y por lo tanto, de arco neural; este
centro vertebral posee un hueco o seno similar al que presenta en la preural 1 de la
especie Orthogonikleithrus leichi (Arratia, 1991); el ural 1 da sostén a los primeros
hipurales (Hy). El segundo ural (u2) se observa parcialmente debido a que esta
cubierto casi en su totalidad por el hueso estegural (S) y da soporte a los hipurales
superiores. El estegural es un hueso con mayor grosor que el de las espinas
neurales y se extiende desde el preural 1 hasta alcanzar los primeros radios

superiores (Fig. 9).
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Figura 9. Aleta caudal del ejemplar UAHMP 718. En amarillo la vértebra preural; en color pardo la preural 1; en
rosa la ural 1; en rojo la espina neural de la preural 2; en verde claro la espina neural de la preural 1; en azul el
estegural; en turquesa los dos uroneurales; en azul oscuro el epural; en morado el parahipural y en anaranjado la
serie hipural (Hy 1-5).
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La serie hipural cuenta con cinco hipurales independientes como en Humbertia
operta, sin diastemas 0 separaciones entre ellos y sostenidos por los centros urales.
Sobre los hipurales descansan en forma vertical y posterior al estegural, dos

uroneurales (Un). Existe un epural (E) alargado en la parte dorsal del estegural.

Los radios de la caudal se ubican posteriores a la serie hipural y muestran
parte de una aleta bifurcada; al menos se observan 21 radios delgados. El l6bulo
superior de la aleta tiene 11 radios principales, los primeros tres no segmentados y el
resto con segmentacion recta. Los 10 radios restantes corresponden al I6bulo inferior

de la aleta.

Cintura pectoral

El postemporal (Ptt) tiene forma triangular, con el brazo dorsal curvo, pero el brazo
ventral no se observa. El supracleitrum (Scl) es largo y ancho y se inclina hacia el
borde dorsal del cleitrum, el canal sensorio no esta visible (Fig. 8). El cleitrum (Cl) es
largo y se ensancha hacia el borde posterior del brazo dorsal; el brazo ventral es
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largo y méas angosto. El coracoides (Cor) tiene forma ligeramente triangular como el
de Pateroperca libanica y la escapula no se observa. La aleta pectoral (A. pect)
comprende 11 radios no rameados y segmentados, siendo el primero el de mayor

grosor, el cual se extiende hasta el nivel de la cuarta vértebra.

Cintura pélvica

Se observa la aleta pélvica del lado izquierdo; tiene su origen en la decimoséptima
vértebra. La cintura pélvica esta formada por un hueso largo y plano, en conjunto con
un pedunculo en forma de jota que sirve de soporte fuertemente osificado muy
parecido al de la especie Gaudryella gaudryi (Patterson, 1970). Cuenta con nueve

radios delgados y mas cortos que los que se observan en las aletas pectorales.

Aleta dorsal

La aleta dorsal se origina en la decimoquinta vértebra y se extiende hasta la vigésimo
primera, su extensién es mucho mas corta en comparacion con otras especies de
Salmoniformes, por ejemplo: en Pateroperca libanica. Bajo los tres primeros radios
dorsales se observa el primer pterigioforo proximal (Pt), alargado y sencillo, se
preservaron un total de nueve pterigioforos proximales a lo largo de toda la aleta
dorsal. A partir del séptimo radio se observan pterigiéforos medios y en los ultimos
radios también se observan pterigiéforos distales. La aleta cuenta con un total de 12

radios largos, no segmentados ni rameados.

La aleta anal no se preservo en ninguno de los ejemplares.
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Figura 10. Fotografia e ilustracion del esqueleto completo del ejemplar UAHMP-653, en el cual se observa con
claridad las aletas pectorales, pélvicas, dorsal y caudal, asi como las vértebras de bordes gruesos y esculpidos.

Discusioén

La sinapomorfia de los Euteleostei es la ausencia o reduccion del arco neural del
primer centro ural (Arratia, 2010), y los ejemplares UAHMP-718 y UAHMP-653
presentan este caracter, por lo que se incluyen dentro de esta Subcohorte. Por otro
lado, exhiben varios caracteres de los Salmoniformes, como es la presencia de
infraorbitales extendidos, pequefia premaxila dentada, preopérculo en forma de
boomerang, la presencia de dos centros urales, un estegural bien desarrollado, y
ausencia de escamas de la fulcra. Otra de las caracteristicas que los relacionan con
algunos euteledsteos, es la presencia de una espina neural en forma de espada en el
ultimo preural, como en las especies de Barcarenichthys joneti o Gharbouria libanica
(Gayet, 1988 a,b); por ultimo, se encuentra un estegural muy desarrollado cuyo
origen es en el nivel de la vértebra preural 1 como en los peces del Cenomaniano del

este del mar de Tethys.
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Por otro lado, existen caracteres en los ejemplares de estudio, que no se
observan en ninguna especie de Salmoniformes, y esta combinacion Unica de
caracteres distingue a estos peces de la cantera Muhi como una nueva especie. Esta
combinacion de caracteres incluye: la menor extension de la aleta dorsal, la cual
abarca la longitud de seis vértebras, ya que comiunmente es mas larga en otros
euteledsteos como Pateroperca libanica o Gharbouria libanica. La presencia de un
seno o hueco en el centro ural 1 solo se ha observado en el preural 1 de la especie
Orthogonikleithrus leichi (Arratia, 1991). Ademas, presentan cinco hipurales cuando
en promedio los Salmoniformes tienen seis o siete (Patterson y Rosen, 1977) junto

con 21 radios principales de la caudal.
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Género A, especieb

Holotipo: UAHMP-2135 (Figs. 11y 12).

Diagnosis: Exhibe una combinacion de caracteres presentes en otros euteledsteos
que incluye: infraorbitales extendidos posteriormente, lagrimal en forma de rifidn,
premaxila concava con un diente cénico en extremo anterior, dentario alargado y sin
proceso coronoide y preopérculo en forma de boomerang, con estriaciones en la

superficie ventral del hueso.

Descripcién

Esqueleto craneal

La béveda craneana no se preservé en el ejemplar, por lo que no es posible describir

esta zona del craneo.

La serie infraorbital estd compuesta por un lagrimal en forma de rifién, algunas ramas
del canal sensorio se notan de manera tenue; el infraorbital 2 (I02) es largo y tubular
y ocupa el resto de la parte ventral de la érbita. Los infraorbitales 3, 4 y 5 se
encuentran detras de la orbita, son mas largos que anchos y se extienden hasta el
borde anterior de la hiomandibula, a diferencia de los de Gaudryella gaudryi en la

cual se observan los infraorbitales 4 y 5 fusionados (Patterson, 1970).

Huesos hiopalatinos

La hiomandibula (Hm) presenta los bordes anterior y posterior rectos; sin embargo, el
brazo dorsal esta inclinado ligeramente hacia adelante a nivel de la cabeza articular,
la cual no esta extendida. El metapterigoide es una lamina delgada de forma
trapezoidal y descansa sobre un cuadrado con la forma tipica triangular. El
endopterigoide (End) y el palatino (Pl) son delgados y alargados y en ninguno se

observan dientes (Fig. 12).

31



ESTUDIO SISTEMATICO DE LOS PECES EUTELEOSTEOS DE LA CANTERA MUHI (ALBIANO-CENOMANIANO) ZIMAPAN, HIDALGO, MEXICO
BIOL. OLGA LORENA PORRAZ ALVAREZ

Aleta
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Figura 11. Fotografia e ilustracion del ejemplar completo UAHMP-2135, donde se nota la cabeza, aletas
pectorales y pélvicas, algunas vértebras y parte de la aleta caudal.

Mandibula superior

La premaxila es corta, con el borde dorsal en forma curva aunque se
encuentra rota en un extremo anterior, donde se observa un diente cénico de igual
tamafio que los de la premaxila. Este diente es similar al que se presenta en
Barcarenichthys joneti. La maxila se encuentra desplazada de su posicion original,
sin embargo, se nota como un hueso largo con los bordes dorsal y ventral paralelos y
el borde posterior redondeado, se nota un par de dientes cénicos y robustos en el
borde oral. En el borde dorsal posterior descansa una supramaxila alargada y
delgada, ocupando casi la mitad de la longitud de la maxila.
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Mandibula inferior

El dentario es ancho, con los bordes oral y ventral paralelos; en el nivel del
proceso coronoide es ligeramente mas ancho. En el borde oral se observan al menos
tres dientes conicos de igual tamafio que los de la maxila. La articulacién con el
cuadrado se encuentra detras del nivel de la 6rbita como en Salmo sp., no se

observa el articular y el retroarticular.

Serie opercular

La serie opercular se encuentra casi completa, con un preopérculo (Pop) en
forma de boomerang que muestra al menos seis ramas del canal mandibular, el
brazo ventral es ancho y redondeado y el brazo dorsal se adelgaza hacia la parte
superior. El opérculo (Op) es mas largo que ancho, con forma de media luna; el

interopérculo (lop) tiene forma rectangular y el subopérculo (Sop) no se observa.

Esqueleto Postcraneal

El nimero total de vértebras no se puede determinar debido a que el ejemplar esta
incompleto, sbélo se observan 15 vértebras gruesas con ornamentaciones. No se
preservaron las espinas neurales, ni hemales. Tampoco son perceptibles huesos

supraneurales, epineurales, epipleurales o interhemales.

Cintura pectoral

El cleitro (Cl) es angosto, pero no se observa su extension real debido a que se
encuentra incompleto. No hay evidencias de la presencia de supracleitro como
ocurre en otras especies de euteledsteos. Se presentan ambas escapulas (Sca) con
un foramen en la parte media, muy similares a las de Gharbouria libanica y
Gaudryella gaudryi; éstas son semiovaladas y con ligeros pliegues que le dan sostén

a los radiales. Se notan al menos seis radiales rectangulares que dan sostén a los
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radios de la aleta pectoral y en total existen 11 radios segmentados en cada aleta,

los cuales ocupan la longitud de cuatro vértebras.

B

Radiales

Figura 12. Craneo del ejemplar UAHMP-2135, en el cual se observan las principales estructuras craneales, entre
ellos la premaxila con un diente cénico en su extremo anterior, las estriaciones del preopérculo, los infraorbitales
3, 4 y 5 muy extendidos y los dentarios sin un proceso coronoide amplio y con dientes conicos.

Cintura pélvica

Las aletas pélvicas tienen el hueso basipterigio (B) alargado y completo, la aleta
derecha presenta 10 radios mas cortos y delgados que los radios pectorales. Esta
aleta esta parcialmente cubierta por la aleta pélvica izquierda que también presenta
el basipterigio y 12 radios iguales a los de su par. Los radios son finos y sin

segmentaciones.
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Aletas impares

Las aletas dorsal y anal no se observan debido al estado de preservacion del

ejemplar.

Solo se conserva el l6bulo inferior de la aleta caudal, compuesto por 16 radios
principales largos y poco segmentados, la forma da la impresion de que esta aleta

era bifurcada.

Discusion

El ejemplar UAHMP 2135 exhibe una combinacién de caracteres presentes en
otros euteledsteos como son, los infraorbitales extendidos posteriormente, el lagrimal
en forma de rifidn, la premaxila concava con un diente cénico en extremo anterior, el

dentario alargado y sin proceso coronoide y el preopérculo en forma de boomerang y

con estriaciones en la superficie ventral.

No se puede corroborar la presencia de la sinapomorfia de Euteleostei
(reduccién o ausencia del arco neural del primer centro ural, en la aleta caudal)
sensu Arratia (2010), ya que el esqueleto caudal esta parcialmente preservado; sin
embargo, el ejemplar exhibe caracteres de los subdrdenes de Salmoniformes (Wiley
y Johnson, 2010) como son: presencia de una supramaxila alargada, aletas pélvicas
en posicidn abdominal, con mas de seis radios y separadas de la cintura pectoral,
mesocoracoide con un arco, aleta pectoral en posicion ventral, ademas de los
caracteres mencionados en el parrafo anterior. ES necesario encontrar nuevos

ejemplares para completar la descripcion de esta nueva especie.

Con base en el estudio de la morfologia de los euteledsteos de la cantera
Muhi, se tiene que existen dos especies diferentes (Muhi Aa y Ab) que conforman un
género definido por la presencia de un canal preopercular que desemboca en la
region ventroposterior de un preopérculo de forma de boomerang; un lagrimal muy

desarrollado; la articulacion de la mandibula con el cuadrado es posterior a la mitad
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de la orbita, justo por debajo del infraorbital 3 y aleta caudal bifurcada; no obstante,
presentan diferencias, como es el caso de la forma y tamafio de los dentarios, las
extension de los infraorbitales, el numero de radios, la extension de las aletas
pectorales y las estrias en la zona ventral del preopérculo, entre otros. Conclusiones

que son respaldadas con el andlisis cladistico.
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ANALISIS CLADISTICO

A partir de la basqueda heuristica resultaron ocho cladogramas, cada uno con
878 pasos (Anexo 3) y de estos se obtuvo el consenso estricto, con 893 pasos (Fig.
13). Los cladogramas, incluyendo el consenso estricto, son similares a los
presentados por Arratia (1999), donde se muestra que Teleostei es un grupo
monofilético. Por su parte, la rama de los Euteleostei, es la que presenta algunos
cambios principalmente al incluir a los peces de este estudio, los del Cenomaniano
del mar de Tethys y a Avistosmerus canadensis de Canada. En este trabajo se
muestra la topologia de cada nodo de la Subcohorte Euteleostei. Las sinapomorfias
en cada grupo se marcan con nameros en negrillas. Los caracteres que definen los

nodos restantes de Teleostei se muestran en el Anexo 3.

NODO g. Nodo basal de la Subcohorte Euteleostei, presenta una sinapomorfia: el
caracter 133[1] presencia del hueso estegural en el esqueleto caudal, mas tres
caracteres, el 100[2] arco hemal del parahipural en adultos sin fusion a su
autocentro, estado que comparte con los taxones Allothrissops, Pachythrissops,
Thrissops, Varasichthys, Luisichthys, Protoclupea, Elops, Tharsis, Tischlingerichthys,
y Engraulis; 106[2] ausencia de la espina neural del centro preural 1 al igual que el
género Chanos; y 107[1] ausencia o reduccion del arco neural del centro preural 1

como en Belonostomus y Aspidorhynchus.

NODO h. En este nodo se encuentran dos miembros de los euteledsteos recientes
[orden Esociformes (familias Umbridae y Essocidae) y familia Salmonidae]
compartiendo cinco homoplasias: 67[1] presencia del canal preopercular con cuatro
0 menos tabulos cortos y simples, ubicados en el brazo ventral del hueso también
presente en la familia Orthogonikleithridae y la posible nueva familia compuesta los
taxones Muhi, Avitosmerus canadensis y los taxones del Cenomaniano del este del
Mar de Tethys; 81[1] presencia del primer supraneural anterior a la espina neural de
la vértebra 1 se desarrolla independientemente, y los restantes se diferencian en
gradientes rostrales y caudales desde un foco a la mitad de la distancia entre el

occipucio y el origen de la aleta dorsal; el caracter 114[1] primer centro ural
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Figura 13. Consenso estricto a partir de los ocho arboles igualmente parsimoniosos, con 893 pasos Cl 31 y RI
66. Muestra las relaciones filogenéticas de la Subdivision Teleostei y en especial de la subcohorte Euteleostei,
con los valores de Bootstrap por encima de la linea de cada nodo y Jacknife por debajo de la misma.
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corresponde al centro ural 2 tal como en el género Engraulis; 115[1] segundo centro
ural corresponde al centro ural 4 compartido con Denticeps, Engraulis y los taxones
Muhi, Avitosmerus canadensis y los del este del Mar de Tethys; el caracter 118[4]
tres o cuatro arcos neurales urales modificados en uroneurales Aspidorhynchus,
Belonostomus, Vinctifer, Opsariichthys, Chanos, Gordichthys, Orthogonikleithrus
hoelli y los miembros de la nueva familia a excepcion de Barcarenichthys joneti y
Muhi Ab.

NODO i. Este nodo describe los caracteres del orden Esociformes los cuales
incluyen una sinapomorfia, 53[1] ausencia de la seccion posterior del canal
mandibular; y 12 caracteres homoplasicos mas: 1[1] presencia de dos osificaciones
endoesqueléticas en el etmoidal también presente en Allothrissops, Trissops, y con
los euteledsteos del Cenomaniano del este del mar de Tethys; el 22[1] componentes
del canal sensorial cefélico interrumpidos tal como en Pateroperca libanica; 45[1]
ausencia de maxila dentada como en Opsarichthys, Chanos, Gordichthys y en
Orthogonikleithrus hoelli; 47[2] la articulacion cuadrado-mandibular se encuentra por
debajo de la mitad anterior de la oOrbita tal y como Dapedium, Heterotis, Denticeps,
Opsariichthys, Leptolepides haerti y Pateroperca libanica; 54[1] ausencia del canal
mandibular encerrado en hueso a lo largo de toda la mandibula, compartido con los
euteledsteos del Cenomaniano del este del mar de Tethys; 76[1] los arcos neurales
de la mayoria de las vértebras abdominales con mitades fusionadas al arco neural,
formando una espina neural media igual que en los géneros de Mesturus, Heterotis,
Denticeps, Engraulis, Tischligerichthys, Opsarichthys, Chanos, Gaudryella gaudryi y
Gharbouria libanica; 77[1] ausencia de cartilagos supradorsales en las vértebras
abdominales, presente en los osteoglossomorfos y Opsariichthys; 82[0] ausencia de
un proceso epineural largo y sélido del arco neural en individuos adultos, presente en
los géneros del grupo externo desde Aspidorhynchus hasta Pholidophorus; 83[0]
ausencia en individuos adultos, del ultimo proceso epineural del arco neural
perteneciente a las vértebras caudales; este estado de caracter lo comparten con
practicamente todo el clado a excepcion de los ostarioclupeomorfos y el resto de los
euteledsteos; 94[1] aletas dorsal y anal ubicadas posteriormente, también presente

en Aspidorhynchus, Belonostomus, Vinctifer, Mesturus, Lepisosteus, Obaichthys,
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Watsonulus, Allothrissops, Trissops, los Osteoglossomorpha, Denticeps vy
Barcarenichthys joneti; 116[2] dos epurales, como en Denticeps, Engraulis,
Grodichthys, Gaudryella gaudryi y Gharbouria libanica; 123[3] el primer uroneural se
extiende hasta el centro preural 1, tal como en los géneros de Clupeomorpha,
Opsariichthys, Chanos, Orthogonikleithrus hoelli, Gaudryella gaudryi y Gharbouria

libanica.

NODO |. Este nodo presenta dos sinapomorfias y seis homoplasias familia
Salmonidae: 136[1] cartilagos caudales medios presentes, y 159[1] presencia de una
aleta adiposa; 16[1] presencia del miodomo posterior especialmente profundo, con la
musculatura ocular unida a los musculos del tronco, también observado en
Gaudryella gaudryi; 64[1] la presencia del hueso suprapreopérculo, caracter
compartido con Chanos, Gordichthys, y la familia de Muhi-Cenomaniano del este del
mar de Tethys; 84[1] presencia de huesos intermusculares epipleurales en la parte
anterior de la regién caudal, como en los géneros Tharsis, Ascalabos, Domeykos,
Varasichthys, Luisichthys, Tischligerichthys, Gordichthys, Orthogonikleithrus leichi y
Leptolepides spratiformes; 93[2] presencia del proceso axial pélvico formado por una
combinacion de elementos 6seos y escamas modificadas, al igual que Leptolepis,
Elops, Megalops, Barcarenichthys y Pateroperca; 101[1] presencia de hipurapofisis
en el hueso parahipural, como en Anaethalion, Elops, Megalops, Engraulis,
Opsariichthys, Chanos, Humbertia, Gaudryella gaudryi y Gharbouria libanica; 158[0]
laminillas olfatorias primarias a un lado de las laminillas secundarias presentes, asi

como en Lepisosteus.

NODO k. Este nodo alberga a algunos taxones del orden Salmoniformes,
presentando cuatro caracteres, el primero una sinapomorfia 34[1] forma de coma del
antorbital, y el resto son caracteres homoplasicos: 105[0] la espina neural del centro
preural 2 es mas corta que la espina neural de la preural 3 tal como en Vinctifer, casi
todos los taxones de teledsteos fuera del Cohorte Clupeocephala, Tischlingerichthys
y Thymalus; 124[2] un uroneural presente, extendiéndose hacia el segundo centro
ural, al igual que en los géneros de Vinctifer, Luisichthys, Protoclupea, Anaethalion,

Elops, Megalops y Tischlingerichthys, y el caracter 137[2] un solo urodermal, el cual
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también comparte con los géneros Anaethalion, Elops, Megalops vy

Tischlingerichthys.

NODO |. En este punto se encuentran cuatro caracteres que reunen a los taxones
terminales de Erichalcis, familia Orthogonikleithridae, taxones Muhi ,taxones
Cenomaniano del este del Mar de Tethys y Avistosmerus canadensis, los cuales son:
35[1] ausencia de un dermopalatino dentado, como en los géneros de Mesturus,
Allothrissops, Heterotis, Chanos y Gordichthys; 50[0] proceso postarticular de la
mandibula inferior pobremente desarrollado, presente para todos los géneros
externos a la Subdivision Teleostei, Varasichthys, Chanos, Tischligerichthys,
Gordichthys y en Umbra; 102[1] espinas neurales de las vértebras preurales 5-3
distalmente expandidas por finos crecimientos membranosos anteriores vy
posteriores, presente también en el género Oncorhynchus; y 131[0] ausencia de un

espacio o diastema entre los hipurales 2 y 3, asi como en Tharsis.

NODO m. Este nodo une a la familia Orthogonikleithridae y a una posible nueva
familia conformada por los taxones Muhi + taxones del este del Mar de Tethys+
Avitosmerus canadensis. El nodo esta sustentado por tres caracteres: 8[1] presencia
de un hueso orbitoesfenoides grande, al igual que en Dapedium, Hypsocormus,
Pachycormus, Denticeps, Opsarichthys, Esox y los miembros de la familia
Salmonidae; 67[1] canal preopercular presente, con cuatro 0 menos tubulos cortos y
simples, ubicados en el brazo ventral del hueso, compartido con los miembros del
nodo j; 106[0] espina neural del centro preural 1 rudimentaria o corta presente en
practicamente todos los teledsteos excepto los Osteoglossomorpha, Esociformes,

Humbertia, Erichalcis y los taxones del Cenomaniano del este del mar de Tethys.

NODO n. Este nodo presenta una sinapomorfia y una homoplasia de la familia
Orthogonikleithridae: 98[1] el primer pterigoforo de la aleta anal ubicado posterior a la
4ta. o Sta. espina hemal. El caracter 107[0] presencia del arco neural de centro
preural 1; esta condicion se encuentra en todo el arbol a excepcion de los

euteledsteos.
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NODO o. Este nodo se recupera por la combinacion Unica de diez caracteres que
establecen las caracteristicas que las dos especies del género Leptolepides: 10[0]
paraesfenoides con dientes pequefios, como en casi todos los géneros del grupo
externo, Pholidophorus, Leptolepis, Pachythrissops, Allothrissops, Luisischthys, los
Elopomorpha, Tischlingerichthys y Gordichthys; 56[0] presencia de placa gular,
presente desde Dapedium hasta Tharsis, en Varasichthys, Luisichthys, en los
Elopomorpha, Lycoptera y Tischligerichthys; 72[3] el autocentro de las vértebras de
la region caudal media es grueso y suave, solo compartido con Opsarichthys; 100[1]
parahipural (en adultos) con el arco hemal lateralmente fusionado a su autocentro,
como en Leptolepis, Ascalabos, Domeykos, Anaethalion, Megalops, Lycoptera,
Hiodon, Diplomystus, Santanaclupea, Denticeps y Chanos; 108[0] presencia de una
espina neural del centro ural 1 y 2 o del primer centro ural, presente desde Vinctifer
hasta Heterotis y Gordichthys; 109[0] presencia del arco neural del centro ural 1 y 2,
igual que en todo el clado a excepcidén de Pachycormus, Hypsocormus, Santaclupea,
Engraulis, Tischlingerichthys, Opsariichthys, Chanos y todos los euteledsteos menos
en este nodo; 110[0] arco neural completo sobre el primer centro ural, todos en el
grupo de no-teledsteos, desde Vinctifer hasta Amia calva y de los teledsteos, excepto
en los Ostariophysi, los Clupeomorpha y parte de los Euteleostei; 126[0] presencia
del hipural 7, se encuentran en la mayoria de los géneros no-teleésteos, en
Pholidophorus y hasta los Osteoglossomorpha; 140[0]) proximidad de la fulcra o de
los radios dorsales precurrentes a los epurales y uroneurales posteriores, este
caracter se encuentra desde el nodo que une a algunos no-teledsteos con los
teledsteos, hasta los Osteoglossomorpha; 146[1] presencia de procesos dorsales de
las bases de los radios principales mas interiores del l6bulo superior de la caudal,

caracter comun desde Pholidophorus hasta Domeykos, incluyendo a Anaethalion.

NODO p. Nodo que tiene dos caracteres que soportan al género Orthogonikleithrus:
104[1] la espina neural de la vértebra preural 3 se encuentra inclinada en direccion
horizontal, en un angulo superior a los 45°, presente también en los géneros
Prohalecites, Diplomystus, Oncorhynchus y Pateroperca; y 105[1] la espina neural
del centro preural 2 es tan larga como la espina neural de la preural 3, igual que

Dapedium, Prohalecites, Amia Calva, Pachytrissops, Allotrissops, Domeykos y en el
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nodo que une a Osteoglossomorpha, Clupeomorpha, Ostariophysi, Euteleostei y en

Pateroperca libanica.

NODO g. Este nodo se soporta por una combinacion particular de 15 caracteres, esta
configuracion respalda la propuesta de una nueva familia formada por los taxones
Muhi, Avitosmerus canadensis y los taxones del este del Mar de Tethys (nueva
familia): 4[1] hueso supraoccipital confinado a la region occipital; 40[1] hiomandibula
con un proceso preopercular en su margen posterior, caracter compartido con
Leptolepides, Allotrissops y Tharsis; 43[1] presencia de una premaxila muy amplia,
concava-convexa, como Chanos y Gordichthys; 64[1] suprapreopérculo presente,
igual que en Chanos, Gordichthys y los integrantes de la familia Salmonidae; 66[1]
presencia de un canal preopercular con numerosos tubulos en el extremo ventral,
que alcanzan el margen ventral y ventroposterior del hueso, al igual que los
Crossognathiformes; 69[1] opérculo en forma de paralelogramo irregular, oval, o
como rifién, caracter que también tienen Heterotis y Hiodon; 79[0] espinas neurales
pareadas de la region caudal, al igual que los géneros Lepisosteus e Hypsocormus;
99[0] independencia de la vértebra preural (sin centro preural 1) de individuos
adultos, con los arcos hemales, caracter presente en los no-teledsteos y en el género
Pholidophorus; 100[0] parahipural autégeno con el arco hemal, de igual manera
como en los no-teledsteos, Pholidophorus, Heterotis y Opsariichthys; 115[1] el
segundo centro ural corresponde al centro ural 4, tal como los géneros Denticeps,
Engraulis y el nodo e; 118[4] tres 0 menos arcos neurales de los urales, modificados
como uroneurales, igualmente presente en Aspidorhynchus, Belonostomus, Vinctifer,
Denticeps, Engraulis, casi todos los Ostariophysi, y dentro de los euteledsteos en el
nodo B, ademéas de Orthogonikleithrus hoelli; 120[3] menos de dos uroneurales
inclinados en direccién horizontal, uno a lado del otro, como en Santanaclupea,
Denticeps, Engraulis, Opsarichthys, Chanos, Gordichthys, y los integrantes del nodo
e; 123[4] la extension del primer uroneural no alcanza ningun centro preural,
presente en Aspidorhynchus, Belonostomus y Pholidophorus; 140[2] ausencia de
fulcra o de los radios dorsales precurrentes, coincidiendo con Mesturus, Dapedium y

Prohalecites; y 141[0] ausencia de largos radios dorsales precurrentes segmentados,
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como en la mayor parte de los taxones de los no-teledsteos, Pholidophorus,

Leptolepis, Pachytrissops, Tharsis, Anaethalion y Tischligerichthys.

NODO r. Taxones del Cenomaniano del este del Mar de Tethys. Nodo con 12
caracteres en configuracion Unica dentro del cladograma general: 2[1] huesos
parietales fusionados en un elemento medio, igual que en Prohalecites, Amia calva,
Pachytrissops, Allotrissops y Trissops; 31[0] uno o0 mas huesos suborbitales, como
Heterotis, Varasichthys, y desde Pholidophorus hasta Leptolepis, 50[1] proceso
postarticular de la mandibula inferior bien desarrollado, presente desde el nodo
anterior a Leptolepis abarcando a practicamente todos los teledsteos excepto
Varasichthys, los Ostariophysi y los demas euteledsteos; 54[1] ausencia del canal
mandibular cerrado en hueso a lo largo de toda la mandibula, al igual que en los
Esociformes; 65[1] region ventroposterior del preopérculo ampliamente expandido, tal
como en Allotrissops, Domeykos, Varasichthys, Protoclupea, Elops, Megaelops y
Muhi Aa; 68[1] presencia de un preopérculo distintivamente largo; como en Chanos,
Gordichthys y Muhi Ab; 91[0] ausencia del propterigio pectoral fusionado con el
primer radio pectoral, como en el grupo externo desde Aspidorhynchus hasta Amia;
92[1] proceso axilar de la pectoral formado por elementos 6seos pequefos, igual que
en Domeykos, Varasichthys, Protoclupea, Elops y Chanos; 106[2] ausencia de la
espina neural del centro preural, al igual que en Aspidorhynchus, Belonostomus,
Esociformes, Salmonidae, Humbertia, y Erichalcis; 143[3] menos de nueve radios
principales en el I6bulo inferior de la aleta caudal, presente también en
Belonostomus, Vinctifer, Prohalecites, Lycoptera, Hiodon, Heterotis y Umbra; 162[1]
parietales relativamente cortos, con una relacion anchura-longitud de rango inferior a

0.90, al igual que en Lepisosteus, Amia pattersoni y Hiodon.

NODO s. Nodo que agrupa a dos taxones terminales nunca antes relacionados entre
si, Pateroperca libanica y Barcarenichthys joneti con cinco caracteres: 95[0] el origen
de la aleta dorsal es posterior al de las aletas pélvicas, presente en todo el clado a
excepcion de la familia Orthogonikleithridae y en los taxones Muhi, asi como en
Gaudryella gaudryi y Gharbouria libanica; 129[0] las bases de los hipurales 1y 2 no

estan unidas por cartilago en ninguno de los estados del desarrollo, presente en
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Lepisosteus, Obaichthys, Prohalecites, el género Amia, los Clupeomorpha y los
Ostariophysi; 134[0] ausencia de crecimiento membranoso del estegural cubriendo
lateralmente los bordes ventrales de los epurales, caracter presente en
Oncorhynchus, Humbertia, Orthogonikleithrus leichi, Muhi Aa, Avitosmerus
canadensis y el nodo t; 167[1] el margen posterior de la aleta caudal esta
convexamente redondeado, tal y como en Mesturus, Amia y Heterotis; 185[0]
ausencia de cuatro radiales proximales en la aleta pectoral, ausente también en

Mesturus, Lepisosteus, Dapedium, Watsonulus y Amia calva.

NODO t. Nodo terminal que agrupa a las especies Gaudryella gaudryi y Gharbouria
libanica que respalda una combinacion Unica de seis caracteres: 84[2] varios huesos
intermusculares epipleurales desarrollados a lo largo de las regiones abdominal y
caudal anterior, presentes también en Pachytrissops, los Elopomorpha,
Opsariichthys, Chanos, Diplomystus, Denticeps, Engraulis, Esociformes, Humbertia y
Leptolepides haerti; 101[1] presencia de hipurapdfisis en el parahipural, al igual que
en Tharsis, los Elopomorpha, Engraulis, Opsariichthys, Chanos, Humbertia y la
familia Salmonidae; 116[2] tres o cuatro epurales, también en Denticeps, Engraulis,
Gordichthys y los Esociformes; 123[3] primer uroneural alcanza al centro preural 1,
compartido con los Clupeomorpha, Opsariichthys, Chanos, los Esociformes, y
Orthogonikleithrus hoelli; 169[2] fusién de hipurales, por lo cual no es equilibrada la
distribucion de los radios caudales, como en Hypsocormus y Pachycormus; y 171[2]
fusidn de los dos primeros hipurales con el centro preural 1y el ural 1, al igual que en

Hypsocormus, Pachycormus, Engraulis, Opsariichthys y Chanos.

En los ocho arboles obtenidos en la busqueda heuristica y en el consenso
estricto, se observa a los ejemplares de la cantera Muhi siempre dentro de la
Subdivisién Teleostei, la Cohorte Clupeocephala, la Subcohorte Euteleostei y en el
Orden Salmoniformes. Ademas, siempre estan en asociacion con los taxones del

Cenomaniano del este del Mar de Tethys y de Avitosmerus canadensis.
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A continuacion se describen los movimientos de las especies de Muhi en los ocho
cladogramas resultantes de la busqueda heuristica y sus valores de confianza.

“gQ” que une a estos taxones,
posee 13 caracteres: 40[1], 64[1], 66[1], 69[1] 99[0], 100[0], 115[1], 118[4], 120]3],
123[4], 134[1], 140[2] y 141[0]. Después se encuentran tres nodos al interior de este

En los cladogramas 1, 3, 5y 7 (Fig. 14), el nodo

altimo, el primero el que involucra a los taxones Muhi, sostenido por un solo caracter
188[1], el segundo nodo da sostén a A. canadensis y al tercer nodo que incluye a los
taxones del Cenomaniano con cinco caracteres 75[1], 80[0], 108[2], 114[2] y 130[1].
Finalizando con el nodo que une a los taxones del este del Mar de Tethys con nueve
caracteres 2[1], 31[0], 44[1], 50[1], 54[1], 65[1], 68[1], 92[1] y 106[2]; también se

observa que esta familia tiene valores de confianza de Bootstrap y Jacknife de 84.

+Muhi Aa

+Muhi Ab

26 47 81 39 100104109110124142147145135182

+Avistosmerus canadensis

§ 8 T4 94 103118119120124133140149165172
+Barcarenichthys joneti

1011101110

1110
24 34 42 47 43 49 52 92 1001041051 10111131137142144150135138

2HUDHEER +Pateroperca libanica

+Gaudryella gaudryi

+Gharbouria libanica

Figura 14. Configuracion de los cladogramas 1, 3, 5y 7 como resultado de la busqueda heuristica, en el nodo de
los taxones Muhi, Avistosmerus canadensis y los del Cenomaniano y con los valores de confianza arriba
Bootstrap y abajo Jacknife.

Por su parte, los arboles 2, 4, 6 y 8 (Fig. 15) tienen diferente combinacion,
empezando desde el nodo “q’, con 10 caracteres: 99[0], 100[0], 115[1], 118[4],
120[3], 123[4], 134[1], 140[2], 141[0] y 177[1]. Después se observa el taxdn terminal
de Muhi Aa y posteriormente un nodo con Avistosmerus canadensis, soportado por
cinco caracteres 75[1], 80[0], 108[2], 114[2] y 130[1]. Posteriormente se encuentra el
nodo que da soporte a Muhi Ab y a los del Cenomaniano del este del Mar de Tethys

con un solo caracter que los une 68[1], Finalmente el nodo de los taxones del
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Cenomaniano con cinco caracteres: 50[1], 65[1], 91[0], 92[1] y 177[2], y al igual que
en la figura anterior se observan valores de confianza de 84 para Bootstrap y

Jacknife cada uno.

65 70 84 17119137142130138
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Figura 15. Configuracion de los cladogramas 2, 4, 6 y 8 de la busqueda heuristica, en el nodo de los taxones
Muhi, Avistosmerus canadensis y los del Este del Mar de Tethys, con sus respectivos valores de Bootstrap
(arriba) y Jacknife (abajo).

Los taxones Muhi + Avistosmerus canadensis + los taxones del Cenomaniano
del este del Mar de Tethys forman un grupo monofilético que estd definido por 15
caracteres. De acuerdo con Morrone (2000), un grupo monofilético se reconoce por
compartir una 0 mas sinapomorfias o por presentar una combinacion particular de
caracteres, como es claro tanto en los cladogramas de la busqueda heuristica como
por el cladograma de consenso estricto. Con base en esto, también se nota la
formacion de una probable nueva familia con al menos tres géneros dentro del orden
Salmoniformes, asi como de la Subcohorte Euteleostei, la familia esté estrechamente
relacionada con la familia Orthogonikleitridae (Jurasico Tardio), e incluye taxones del

Albiano-Cenomaniano, del Cenomaniano y del Turoniano.
Asimismo, valores altos de Bootstrap y Jacknife se observan en Amiidae y

Esociformes, grupos en los que la monofilia esta ampliamente reconocida (Grande y
Bemis, 1998; Diogo et al., 2008; Arratia, 2010).
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Discusién

La Subcohorte Euteleostei es el grupo mas diverso de los peces teledsteos, que
comprende 27 6rdenes y mas de 15,000 especies (Nelson, 1994). Desde que fue
establecido por Greenwood et al. (1967), se han hecho diversos estudios para
establecer sus limites y sus relaciones filogenéticas con datos morfolégicos (Nelson,
1966, 1968, 1969, 1973; Patterson, 1970; Nybelin, 1971; Rosen, 1973, 1974, 1985;
Johnson, 1992, Johnson y Patterson, 1996, entre otros) y datos moleculares (p. e.
Ishiguro et al., 2003; Crespi y Fulton, 2003; Steinke et al., 2006; Broughton, 2010).
Sin embargo, aun no existe un consenso en cuanto al arreglo de los grupos
monofiléticos en su interior, ni a las especies que deben ser incluidas en ellos. Por
otro lado, es importante sefalar que estos trabajos se han basado principalmente en
el analisis de caracteres blandos morfolégicos y/o moleculares de euteledsteos

recientes y muy pocos incluyen representantes fosiles.

Por lo anterior, varias especies fosiles que han sido incluidas en la Subcohorte
Euteleostei, no han sido consideradas en los analisis filogenéticos y su insercion en
el grupo han sido inciertas. Asimismo, las sinapomorfias que definen a Euteleostei
han sido cuestionadas por varios autores como Arratia (2010), Wiley y Johnson
(2010), Broughton (2010), Zaragieta et al. (2012). Patterson y Rosen (1977)
definieron a Euteleostei por tres sinapomorfias controversiales: presencia de una
aleta adiposa posterior a la aleta dorsal, presencia de tubérculos nupciales en la
cabezay el cuerpo durante la época de reproduccion, y un componente membranoso
en el primer uroneural, todas estas son caracteristicas que se encuentran presentes

en otros teledsteos y que no se observan en los fésiles.

Méas adelante, Johnson y Patterson (1996) proponen que la monofilia de
Euteleostei se soporta por el patron de desarrollo de los supraneurales y la presencia
de un estegural y de cartilagos caudales medios en el esqueleto caudal; sin

embargo, estos caracteres también se presentan en otros teledsteos.

En el estudio llevado a cabo por Arratia (2010) en el que hace una revision de
la cohorte Clupeocephala, donde estan incluidos los euteledsteos, la autora

encuentra que varias de las sinapomorfias previamente propuestas para Euteleostei
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son en realidad homoplasias que fueron adquiridas independientemente en
diferentes grupos de teledsteos y considera que hasta este momento, la Unica
sinapomorfia verdadera de los euteledsteos es la reducciéon o ausencia del arco
neural del primer centro ural, en la aleta caudal. Al mismo tiempo, comenta que es
necesario hacer estudios morfolégicos, ontogenéticos y filogenéticos que incluyan
numerosas especies de elopomorfos, osteoglosomorfos y clupeocéfalos, tanto
primitivos como avanzados, para entender el significado y distribucion de los
caracteres homoplasticos y para analizar a los que se consideran como unicos en la

evolucion de ciertos grupos de teledsteos.

Un ejemplo de lo anterior, es el presente trabajo donde la insercién de nuevos
taxones fésiles generdé movimientos al interior de algunos grupos y en los caracteres
gue los definen, con base en el andlisis de Arratia (2010). Tal es el caso del nodo de
la Subcohorte Euteleostei, donde el caracter 133[1] presencia del estegural se
observa como la Unica sinapomorfia de los euteledsteos y no el caracter 109[1]
(ausencia del arco neural del centro ural 1 y 2 o del primer centro ural) que es la
sinapomorfia que sefiala Arratia (2010). Esto se debe principalmente a que la
presencia de un estegural se consideraba como la Unica sinapomorfia de los
euteledsteos. Sin embargo, en 2010, Arratia sefiala que es un caracter dudoso,
debido a que no esta claro si el estegural es una modificacion del hueso uroneural de
los Clupeocephala, haciendo que la homologia de esta estructura sea poco probable.
En este andlisis, el caracter 109[1] también es compartido con Santanaclupea,
Aspidorhynchus y Belonostomus, que son taxones fuera de Euteleostei. Arratia
(2010) hizo observaciones del desarrollo temprano con algunos grupos de
clupeomorphos y engraulidos y descubrié que en las primeras etapas del desarrollo
se encuentra una espina neural completa del ural 1. Por lo tanto, este caracter se
sostiene durante todo el desarrollo de los euteledsteos existentes, y es también
perceptible en los fosiles.

“wn
|

En el nodo de los Esociformes “i”, dos de las sinapomorfias que definen al
grupo segun el andlisis de Arratia (2010), no aparecen en este andlisis; la primera es

el caracter 22[1]: componentes interrumpidos del canal sensorial cefalico, debido a
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que este caracter también se encuentra presente en Pateroperca libanica. La
segunda sinapomorfia es 54[1]: ausencia del canal mandibular cerrado en hueso a lo
largo de toda la mandibula, es un caracter que exhiben también los taxones del
Cenomaniano del este del Mar de Tethys.

En el nodo “j” el caracter que no aparece es el 16[1]: presencia del miodomo
posterior, especialmente profundo con la musculatura ocular unida a los musculos

del tronco porque también se presenta en Gaudryella gaudryi (Patterson, 1970).

Por su parte, la inclusion de Avistosmerus canadensis en el analisis, cambia la
sinapomorfia que define al nodo “h”, el caracter 81[1]: presencia del primer
supraneural anterior a la espina neural de la vértebra 1, mismo que agrupa a los
Esociformes y a los géneros de la familia Salmonidae. También debido al mismo
taxdn, el caracter 169[2]: arreglos de hipurales y radios de la aleta caudal con fusion
de algunos hipurales que define a los Pachycormiformes cambia, debido a que....
Por dultimo, Avistosmerus canadensis y Pateroperca libanica comparten la
autopomorfia de Leptolepides haerti sefialada por Arratia (2010), caracter 155[2]:
escamas cicloides desconocidas por la preservacion incompleta o la ausencia de
escamas, aunque este caracter es poco informativo si se estudian fosiles, quienes

regularmente no conservan este tipo de datos.

Asimismo, ocurrieron algunos cambios en las sinapomorfias que definen a
otros grupos de teledsteos (p. e. Ostarioclupeomorpha), definidas en el trabajo de
Arratia (2010), al incluir a los euteledsteos fosiles estudiados en este trabajo. Esto se
puede deber a que existen muchos caracteres que son desconocidos y fueron

marcados como interrogaciones.

El alto grado de homoplasias en el nodo de los taxones de Muhi, Avistosmerus
canadensis y los del Cenomaniano del este del Mar de Tehtys, asi como de los
nodos internos de este clado, se debe principalmente a que las descripciones
originales de los taxones del Libano y de Portugal omitieron muchos detalles e

incluso se puede encontrar algunos pequefios errores de identificacion de las
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estructuras, como es el caso de Gharbouria libanica (Gayet, 1988b), donde se
observa que el uroneural 1 podria ser el hueso estegural, como lo sefal6 Forey y
colaboradores (2003). Los autores sugieren que G. libanica y Gaudryella gaudryi
pertenecen a la misma especie y que deben ser revisadas en detalle. Sin embargo,
en el analisis filogenético de este trabajo, aparecen como dos taxones hermanos
soportados por varios caracteres. Es necesario estudiar los ejemplares tipo de
Libano, sobre todo porque existen dudas relacionadas con la identificacion de los

huesos.

Dos especies que antes nunca estuvieron relacionadas entre si, son
Pateroperca libanica y Barcarenichthys joneti, la primera del Libano y la segunda de
Portugal, ambas del Cenomaniano. El analisis cladistico muestra que estan
estrechamente relacionadas, pero existen varias diferencias, como: presencia del
basiesfenoides, ausencia del hueso orbitoesfenoides, o ausencia del canal
preopercular con cuatro tubulos cortos en la parte ventroposterior del preopérculo en
Barcarenichthys joneti, mientras que en Pateroperca libanica, la ausencia del
antorbital, mandibulas sin dientes y ausencia del retroarticular entre otros caracteres.
Es necesario realizar la revision de los ejemplares tipo de cada una de estas
especies pues podrian existir algunas dudas con respecto a las descripciones
originales por los continuos cambios de terminologia o por confusion de las

estructuras.

Estudios moleculares como los de Zaragueta (2002), Diogo (2008), Zou et al.,
(2012), Betancur-R. et al. (2013) y Broughton et al. (2013), confirman los resultados
del trabajo original de Arratia en 1999, 2000 y de este estudio inclusive, lo que indica
que las observaciones morfologicas y ontogenéticas son igual de efectivas que los

estudios con material genético.

La inclusion de otros taxones fosiles en el analisis filogenético, principalmente
del Cenomaniano, y del Turoniano, junto con la revision taxonomica de los mismos,
ayudara a encontrar nuevos caracteres para establecer las relaciones entre estos

grupos. Asi mismo, la revision de los caracteres homoplasicos en distintos grupos de
51



ESTUDIO SISTEMATICO DE LOS PECES EUTELEOSTEOS DE LA CANTERA MUHI (ALBIANO-CENOMANIANO) ZIMAPAN, HIDALGO, MEXICO
BIOL. OLGA LORENA PORRAZ ALVAREZ

teledsteos, a través de estudios morfoldgicos, ontogenéticos y filogenéticos, permitira
entender su significado y distribucion, como lo menciona Arratia (2010) y ayudara a

resolver muchas interrogantes que aun existen.

Distribucién geogréfica

Desde la apertura del Mar de Tethys a principios del Triasico, en el margen sur
de Asia y las costas este y oeste de Africa, hasta su extension posterior al oeste,
que incluyd el Mar Caribe y sus margenes continentales, la costa oeste de América,
desde el norte de Perl hasta Baja California (Kauffman, 1973), constituyé un
ecosistema de aguas calidas y poco profundas, que albergd una gran diversidad de

biota marina.

Al igual que muchos otros grupos de peces, los euteledsteos se diversificaron
ampliamente en el Mar de Tethys durante el Cretacico. La nueva familia propuesta
en este trabajo, estd compuesta por taxones que vivieron en el Mar de Tethys
durante el Albiano-Cenomaniano en México (Muhi Aa y Ab), en el Cenomaniano de
Libano y de Portugal (Gaudryella gaudryi, Gharbouria libanica, Pateroperca libanica,
y Barcarenichthys joneti); sin embargo, también incluye a Avitosmerus canadensis
del Turoniano de Canada, que se localiza en una latitud fuera de los limites del
Tethys.

Esto sugiere que los euteledsteos de esta nueva familia pudieron habitar las
calidas aguas del Mar de Tethys (Fig. 16) durante el Albiano y Cenomaniano y
posteriormente migrar hacia mayores latitudes y aguas mas frias, cuando sucedio la
apertura del Mar Interior de Norteamérica (Fig. 16) durante el Cretacico medio
(Nicholls y Russell, 1990). La situacion geografica de Avitosmerus canadensis en el
Mar Interior de Norteamérica sugiere que este taxon pudo haber especiado a partir
de otros euteleésteos que vivieron en el Mar de Tethys desde el Albiano-
Cenomaniano y su posicion filogenética en los cladogramas obtenidos en este
trabajo, apoya este supuesto. Es probable que se encuentren otros representantes
de esta familia en el norte de México, Estados Unidos y Canada, solo hace falta

realizar mas colectas en otras localidades fosiliferas de estas regiones.
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Figura 16. Mapa paleogeografico de la Tierra hace 100 ma., durante el Cretacico medio, donde se observa la
distribucion de las especies de la nueva familia integrada por 1 Avitosmerus canadensis, 2 las dos especies de la

cantera Muhi, 3 Barcarenichthys joneti y 4 Gaudryella gaudryi, Gharbouria libanica y Pateroperca libanica
(Modificado de Nicholls y Russell, 1990).
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CONCLUSIONES

Se realizaron las descripciones morfolégicas de los tres ejemplares encontrados en
la cantera Muhi, concluyendo que se trata de dos nuevas especies de peces
pertenecientes al orden Salmoniformes. Siendo este el primer registro de peces de la
Subcohorte Euteleostei del Albiano-Cenomaniano de México y en especial de la

cantera Muhi Zimapan, Hidalgo.

Con el andlisis cladistico se determina que estas especies estudiadas son
nuevas, pertenecen a la Subcohorte Euteleostei, y se encuentran estrechamente
relacionadas entre si y con las especies Avistosmerus canadensis, Gaudryella
gaudryi, Gharbouria libanica, Pateroperca libanica y Barcarenichthys joneti; formando
en comun una posible nueva familia perteneciente al Orden Salmoniformes y

hermana de la familia Orthogonikleithridae del Jurasico Tardio.
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ANEXO 1
LISTADO DE CARACTERES

0.- Osificacion del etmopalatino en el piso de la capsula nasal articulada con el

autopalatino: [0] ausente; [1] presente (Patterson y Rosen, 1977).

1.- Dos osificaciones endoesqueléticas en el etmoidal: [0] ausente; [1] presente
(Arratia, 1999).

2.- Huesos parietales fusionados en un elemento medio: [0] ausente; [1] presente
(Arratia, 1999).

3.- Huesos parietales: [0] bien desarrollados; [1] reducidos 0 ausentes; [2] parietales

fusionados entre ellos o con otros huesos craneales (Arratia, 1999).

4.- Hueso Supraoccipital: [0] ausente; [1] confinado a la region occipital; [2] se

extiende hacia adelante en el techo de la region ética (Arratia, 1999).
5.- Basiesfenoides: [0] presente; [1] ausente (Arratia, 1999).

6.- Suturas entre todos los cartilagos de los huesos de la caja craneana conservados
durante toda la vida, en lugar de perderse ontogenéticamente: [0] ausente; [1]

presente (Patterson y Rosen, 1977).
7.- Sutura interfrontal poco evidente: [0] presente; [1] ausente (Arratia, 1999).
8.- Hueso orbitoesfenoides grande: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

9.- Hueso orbitoesfenoides parcial o completamente en contacto ventralmente con el

paraesfenoides: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

10.- Paraesfenoides: [0] con dientes pequefios; [1] sin dientes; [2] con dientes largos
(Arratia, 1999).

11.- Paraesfenoides alargado que se extiende posterior al basioccipital: [0] ausente;
[1] presente (Arratia, 1999).

12.- Canal adrtico osificado: [0] presente; [1] ausente (Arratia, 1999).
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13.- Canales de las arterias occipitales en el basioccipital: [0] presente; [1] ausente
(Arratia, 1999).

14.- Canal espiracular: [0] desarrollado; [1] muy reducido; [2] ausente (Arratia, 1999).

15.- Miodomo anterior: [0] como un compartimento medio; [1] pareado; [2] ausente
(Arratia, 1999).

16.- Miodomo posterior especialmente profundo, con la musculatura ocular unida a

los masculos del tronco: [0] ausente; [1] presente; [2] sin miodomo (Nelson, 1994).
17.- Receso lateral “Recessus lateralis”: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

18.- Conexion otofisica envolviendo un diverticulo de la vejiga natatoria que penetra
el occipital lateral y se extiende dentro del prodtico con la pared lateral del craneo: [0]

ausente; [1] presente (Patterson y Rosen, 1977; Grande, 1985).
19.- Fosa pro-epiodtica: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

20.- Foramen del nervio glosofaringeo en el occipital lateral: [0] ausente; [1] presente
(Patterson y Rosen, 1977).

21.- Foramen para el nervio vago colocado en la cara posterolateral del occipital

lateral: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

22.- Componentes del canal sensorial cefélico: [0] continuo; [1] interrumpidos
(Arratia, 1999).

23.- Canales sensoriales cefalicos con tubulos: [0] ramificados; [1] reducidos (Arratia,
1999).

24.- Antorbital con una porcion del canal sensorio infraorbital encerrada en hueso: [0]

sin antorbital; [1] presente; [2] ausente (Arratia, 1999).

25.- Comisura etmoidal que penetra y corre a lo largo de un amplio mesetmoides: [0]

ausente; [1] presente (Arratia, 1999).
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26.- Ranura de la linea media cruzando el pterético: [0] presente; [1] ausente (Arratia,
1999).

27.- Comisura supratemporal (primitivamente) pasando a través de los parietales o
entre los parietales y el supraoccipital: [0] ausente; [1] presente (Patterson y Rosen,
1977; Grande, 1985).

28.- Anquilosis o fusion entre el extraescapular mesial y el parietal o parietal y

supraoccipital: [0] ausente; [1] presente (Arratia y Gayet, 1995).

29.- Infraorbital 1 como un tubo delgado o un amplio antorbital mas el infraorbital 1,
combinados con el tercer y cuarto infraorbitales y/o el cuarto y quinto de otros
teledsteos: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

30.- Infraorbitales 4 y 5: [0] separados; [1] fusionados formando un hueso expandido
(Li y Wilson, 1996).

31.- Hueso(s) suborbitales: [0] uno 0 mas; [1] ninguno (Arratia, 1999).

32.- Hueso(s) supraorbitales: [0] dos o0 més; [1] uno; [2] ninguno; [3] otra condicion

(ejemplo supraorbitodermosfendtico) (Arratia, 1999).

33.- Supraorbitales largos con la porcion anteroventral expandida: [0] ausente; [1]
presente (Arratia, 1999).

34.- Antorbital en forma de coma: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).
35.- Dermopalatino dentado: [0] presente; [1] ausente (Arratia, 1999).

36.- Autopalatino: [0] osificado hasta el final de la ontogenia; [1] osificado al principio

de la ontogenia; [2] autopalatino ausente (Arratia y Schultze, 1991).

37.- Alargamiento parasagital del suspensorio debido a la separacién entre el
cuadrado y la hiomandibular y el alargamiento del sinfilético: [0] ausente; [1] presente
(Fink y Fink, 1981, Arratia, 1992).
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38.- Alargamiento parcial del parasagital del soporte debido al alargamiento del
cuadrado y el simpléctico y la larga y delgada separacion entre la parte ventral de la

hiomandibula y el sinfilético: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

39.- Alargamiento del suspensorio debido a la inclinacion ventroposterior de la

hiomandibula: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

40.- Hiomandibula con un proceso preopercular en su margen posterior: [0] ausente;
[1] presente (Arratia, 1999).

41.- Mandibulas largas con numerosos dientes viliformes: [0] ausente; [1] presente
(Arratia, 1999).

42.- Mandibulas: [0] con dientes; [1] sin dientes (Arratia, 1999).

43.- Premaxila muy amplia, cdncava-convexa: [0] ausente; [1] presente (Poyato-
Ariza, 1996).

44.- Proceso articular de la maxila muy largo y de forma irregular: [0] ausente; [1]
presente (Arratia, 1999).

45.- Maxila dentada: [0] presente; [1] ausente; [2] otra condicidn (ejemplo: huesos de
la maxila y el infraorbital fusionados) (Arratia, 1999).

46.- Supramaxila en posicion dorsal en el margen superior de la maxila: [0] presente;

[1] ausente; [2] otra condicidon (ejemplo: posicionada posteriormente) (Arratia, 1999).

47 .- Articulacién cuadrado-mandibular: [0] posterior a la Orbita, [1] colocado por
debajo de la mitad posterior de la érbita; [2] debajo de la mitad anterior de la 6rbita;
[3] anterior a la Orbita (Arratia, 1999).

48.- Retroarticular: [0] incluido en la articulacion del cuadrado; [1] excluido de la

articulacion del cuadrado; [2] hueso retroarticular ausente (Arratia, 1999).

49.- Articular: [0] no fusionado al angular y retroarticular; [1] fusionado con el angular
y retroarticular; [2] fusionado con el angular; [3] parcialmente fusionado con el

anguloretroarticular en etapa tardia de la ontogenia (Arratia, 1999).
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50.- Proceso postarticular de la mandibula inferior: [0] pobremente desarrollado; [1]

bien desarrollado (Arratia, 1999).

51.- Muesca profunda, en el margen dorsal del dentario: [0] ausente; [1] presente
(Arratia, 1999).

52.- Apertura posterior del canal sensorio mandibular: [0] ubicado a la mitad o
posterior; [1] ubicado en posicion lateral a la porcion angular de la mandibula (Arratia,
1999).

53.- Seccidén posterior del canal mandibular: [0] presente; [1] ausente (Arratia, 1999).

54.- Canal mandibular cerrado en hueso a lo largo de toda la mandibula: [0]

presente; [1] ausente (Arratia, 1999).

55.- Proceso posteroventral del cuadrado alargado: [0] ausente; [1] presente (Arratia
y Schultze, 1991).

56.- Placa gular: [0] presente; [1] ausente (Arratia, 1999).

57.- Arteria hiodea: [0] no perforando los hipohyales; [1] perforando ambos

hipohyales; [2] perforando en hipohyal ventral (Arratia, 1999).

58.- Basibranquiales 1-3 y los cartilagos basihiales cubiertos por una placa dental
media: [0] ausente; [1] presente (Lauder y Liem, 1983).

59.- Espiraculo branquial: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

60.- Faringobranquiales: [0] dos elementos osificados y uno cartilaginoso uno
cubriendo placas dentales; [1] tres elementos osificados y uno cartilaginoso uno
cubriendo la placa dental; [2] otra condicion (ejemplo: faringobranquiales 1 y 4
ausentes) (Arratia, 1999).

61.- Faringobranquial 1 en individuos de gran tamafo: [0] en forma de varilla o
alargado; [1] con una base 6sea amplia que se articula con el epibranquial 1 y
presentando un proceso dorsal corto; [2] con una base delgada, cartilaginosa u 0sea,
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manteniendo principalmente o Unicamente el proceso dorsal largo osificado; [3] no
aplicable (ejemplo: faringobranquial 1 ausente) (Arratia, 1999).

62.- Placa dental del ultimo faringobranquial formada por: [0] confluencia de muchas
placas dentales; [1] crecimiento de una placa dental; [2] no aplicable (ejemplo:

faringobranquial cartilaginoso 4 de los teledsteos, ausente) (Arratia, 1999).

63.- Placas dentales asociadas con los faringobranquiales 1-3: [0] presente; [1]

ausente; [2] no aplicable (ejemplo: faringobranquial 1 ausente) (Arratia, 1999).
64.- Suprapreopérculo: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

65.- Regidn ventroposterior del preopérculo: [0] Estrecho o con una leve extension;

[1] ampliamente expandido (Arratia, 1999).

66.- Canal preopercular con numerosos tubulos en el extremo ventral, que alcanzan
el margen ventral y ventroposterior del hueso: [0] ausente; [1] presente (Arratia,
1999).

67.- Canal preopercular con cuatro o menos tubulos cortos y simples, ubicados en el

brazo ventral del hueso: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).
68.- Preopérculo distintivamente mas largo: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

69.- Opérculo en forma de paralelogramo irregular, oval, o como rifién: [0] ausente;
[1] presente (Li y Wilson, 1996).

70.- Centro opistocélico con una superficie articular anterior convexa y una superficie

articular posterior concava: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

71.- Cada centro vertebral de la region caudal del individuo adulto formado por: [0]
cordacentro y arcocentro mineralizados; [1] cordacentro y la parte basal del
arcocentra rodeado por autocentro; [2] parte basal del arcocentro rodeado por
autocentro (Arratia, 1999).

72.- Autocentro de las vértebras de la regién caudal media: [0] ausente; [1] delgado y

liso; [2] grueso vy esculpido; [3] grueso y suave (Arratia, 1991).
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73.- Autocentro de las vértebras de la region caudal media: [0] ausente; [1] sin
constriccién de la notocorda; [2] fuerte constriccion de la notocorda (Arratia, 1999).

74.- Arcos neurales de la region abdominal: [0] no fusionados al centro; [1]
fusionados, excepto los primeros cinco o seis; [2] fusionados al autocentro (Arratia,
1999).

75.- Porciones dorsomedias de los arcos neurales anteriores, expandidos y
colindantes unas contra otras y con el margen posterior del occipital: [0] ausente; [1]
presente (Fink y Fink, 1981).

76.- Arcos neurales de la mayoria de las vértebras abdominales: [0] con mitades
separadas del arco neural; [1] con mitades fusionadas del arco neural, formando una

espina neural media (Arratia, 1999).

77.- Cartilagos supradorsales en las vértebras abdominales: [0] presentes; [1]

ausentes (Arratia, 1999).

78.- Costilla pleural anterior de la tercera vértebra, distintivamente mas larga que las

siguientes costillas: [0] ausente; [1] presente (Fink y Fink, 1996).
79.- Espinas neurales de la region caudal: [0] pares; [1] impares (Arratia, 1999).
80.- Huesos interhemales: [0] presentes; [1] ausentes (Arratia, 1999).

81.- El primer supraneural anterior a la espina neural de la vértebra 1 se desarrolla
independientemente, y los restantes se diferencian en gradientes rostrales y
caudales desde un foco a la mitad de la distancia entre el occipucio y el origen de la
aleta dorsal: [0] ausente; [1] presente (Johnson y Patterson, 1996).

82.- En individuos adultos, un proceso epineural largo y solido del arco neural: [0]
ausente; [1] presente; [2] no aplicable (un hueso separado esta unido al arco neural

por un ligamento) (Arratia, 1999).

83.- En individuos adultos, ultimo proceso epineural del arco neural perteneciente a

las vértebras caudales: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).
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84.- Huesos intermusculares epipleurales: [0] ausentes; [1] algunos huesos en la
parte anterior de la region caudal; [2] varios huesos desarrollados a lo largo de las

regiones abdominal y caudal anterior (Arratia, 1999).
85.- Huesos epineurales complejos: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

86.- Serie de huesos intermusculares dorsales atravesando la region caudal: [0]

ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

87.- Supracleitro con la linea lateral principal emergiendo: [0] en la parte media
superior; [1] en su margen posteroventral; [2] la linea lateral no atraviesa el

supracleitro (Arratia, 1999).
88.- Postsupracleitro: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).
89.- Postcleitro: [0] tres 0 menos; [1] cuatro o mas; [2] ninguno (Arratia, 1999).

90.- Coracoides alargado ventralmente uniéndose a su homélogo coracoides en una

sinfisis medioventral: [0] ausente; [1] presente (Patterson y Rosen, 1977).

91.- Propterigio pectoral fusionado con el primer radio pectoral: [0] ausente; [1]

presente (Patterson, 1977).

92.- Proceso axilar de la pectoral: [0] ausente; [1] presente, formado por elementos
0seos pequefios; [2] presente, formado por un elemento 6seo alargado; [3] presente,

formado por escamas modificadas (Arratia, 1999).

93.- Proceso axial pélvico: [0] ausente; [1] presente, formado por un hueso alargado;
[2] presente, formado por una combinacion de elementos 6seos y escamas

modificadas; [3] presente, formado por escamas modificadas (Arratia, 1999).

94.- Aletas dorsal y anal ubicadas posteriormente: [0] ausente; [1] presente (Arratia,
1999).

95.- Origen de la aleta dorsal, anterior al de las aletas pélvicas: [0] ausente; [1]
presente (Arratia, 1999).

96.- Aletas dorsales y anales puntiagudas: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).
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97.- Aleta anal larga, curvada, opuesta por una corta y remota aleta dorsal: [O]
ausente; [1] presente (Patterson y Rosen, 1977).

98.- El primer pterig6foro de la aleta anal ubicado posterior a la 4ta. o 5ta. espina

hemal: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

99.- Vértebra preural (sin centro preural 1) de individuos adultos, con arcos hemales:
[0] autégeno; [1] lateralmente fusionado a su respectivo autocentro; [2] sin fusion

lateral a su autocentra (Arratia, 1999).

100.- Parahipural (en adultos) con arco hemal: [0] autdégeno; [1] lateralmente

fusionado a su autocentro; [2] sin fusion a su autocentro, lateralmente (Arratia, 1999).
101.- Hipurapdfisis: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

102.- Espinas neurales de las vértebras preurales 5-3 distalmente expandidas por
finos crecimientos membranosos anteriores y posteriores: [0] ausente; [1] presente
(Arratia, 1999).

103.- Espinas neurales al menos de la 4-2 con crecimientos membranosos en forma

de hoja: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

104.- Espina neural de la vértebra preural 3: [0] inclinada en direccion horizontal
formando un angulo de menos 45° en relacién con el margen dorsal del centra; [1]

inclinado en direccién horizontal en un angulo superior a los 45° (Arratia, 1999).

105.- Espina neural del centro preural 2: [0] mas corta que la espina neural de la

preural 3; [1] tan larga como la espina neural de la preural 3 (Arratia, 1999).

106.- Espina neural del centro preural 1: [0] rudimentaria o corta; [1] larga, cerca o
alcanzando el margen dorsal del cuerpo; [2] ausente (Arratia, 1999).

107.- Arco neural de centro preural 1: [0] presente; [1] ausente o atrofiada (Arratia,
1999).
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108.- Espina neural del centro ural 1 y 2 o del primer centro ural: [0] presente; [1]
ausente; [2] otra condicion (ejemplo: centro preural 1 fusionado al centro ural 1)
(Arratia, 1999).

109.- Arco neural del centro ural 1 y 2 o del primer centro ural: [0] presente; [1]

ausente; [2] otra condicion (ejemplo: fusion de elementos) (Arratia, 1999).

110.- Arco neural sobre el primer centro ural: [0] completo; [1] reducido o ausente; [2]

otra condicion (ejemplo: fusion de elementos) (Arratia, 1999).

111.- Una masa de cartilago o cartilago uroneural, aparentemente originado por
fusion de cartilagos de los arcos neurales urales: [0] ausente; [1] presente (Arratia,
1999).

112.- Un arco neural compuesto formando en una masa de cartilago sobre el centro

preural 1y el centro ural: [0] ausente; [1] presente (Patterson y Rosen, 1977).

113.- Centro ural (desarrollado solamente) como una expansion de la arcualia
(cartilago entre la notocorda y la corda) dorsal: [0] ausente; [1] presente (Schultze y
Arratia, 1989).

114.- Primer centro ural corresponde a: [0] dos centros separados o fusién del centro
ural 1 y el 2; [1] solo el centro ural 2; [2] otra condicion (ejemplo: centro ural
fusionado al centro preural 1); [3] todos los elementos fusionados (Arratia, 1999).

115.- Segundo centro ural corresponde a: [0] dos 0 mas centros separados o fusion
del centro ural; [1] centro ural 4; [2] otra condicion (ejemplo: fusion de los elementos)
(Arratia, 1999).

116.- Numero de epurales: [0] cinco o mas; [1] tres o cuatro; [2] dos; [3] uno; [4]

ninguno (Arratia, 1999).

117.- Algunos arcos neurales preurales modificados a huesos como los uroneurales:

[0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

118.- Numero de arcos neurales de los urales, modificados como uroneurales: [0]
ninguno; [1] siete 0 mas; [2] seis; [3] cinco o cuatro; [4} tres 0 menos (Arratia, 1999).
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119.- Uroneurales mas anteriores presentes como: [0] ninguno; [1] dos o tres
uroneurales largos y separados (pérdida o fusion de uno); [2] dos largos y separados
uroneurales (pérdida o fusion de dos); [3] un uroneural largo (pérdida o fusion de

tres); [4] un uroneural largo (fusidén de cuatro) (Arratia, 1999).

120.- Todos los uroneurales inclinados en direccion horizontal, uno a lado del otro: [0]
sin uroneurales presentes; [1] presente; [2] ausente; [3] otra condicion (menos de dos
uroneurales superiores presentes) (Arratia, 1999).

121.- Seis o siete uroneurales, los primeros tres o cuatro extendiéndose
anteroventralmente para cubrir la superficie lateral del primer, segundo o tercer

centro preural: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

122.- Los tres uroneurales mas superiores formando una serie que se sobre lapa y
descansa en angulo a los mas largos y anteriores: [0] no aplicable (sin uroneurales);
[1] ausente; [2] presente; [3] otra condicién (ejemplo: menos de tres uroneurales
superiores) (Patterson y Rosen, 1977).

123.- Primer uroneural alcanza: [0] no aplicable (sin uroneurales presentes); [1]
centro preural 3 0 4; [2] centro preural 2; [3] centro preural 1; [4] sin alcanzar ningun

centro preural (Arratia, 1999).

124.- Dos uroneurales, o hasta 3 o0 4, extendiéndose hacia el segundo centro ural: [0]
no aplicable (sin uroneurales presentes); [1] ausente; [2] otra condicidon (ejemplo, un

uroneural presente) (Patterson y Rosen, 1977).

125.- Namero de hipurales en individuos adultos: [0] diez, nueve u ocho; [1] siete o
menos (Arratia, 1999).

126.- Hipural 7: [0] presente; [1] ausente (Arratia, 1999).

127.- Hipural 6: [0] presente; [1] numero desconocido de hipurales fusionados
(Arratia, 1999).

128.- Solo el hipural 2 fusionado con el primer centro ural: [0] ausente; [1] presente
(Arratia,1999).
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129.- Bases de los hipurales 1 y 2: [0] no unidas por cartilago en ninguno de los
estados del desarrollo; [1] unidos por cartilago (y/o hueso) en alguna etapa del
desarrollo (Arratia, 1999).

130.- Ambos hipurales 1 y 2 asociados por fusion o articulacién con un “componente”
central aparentemente formado por el preural 1 y los centros urales: [0] ausente; [1]

presente; [2] otra condicion (ejemplo, fusién de elementos) (Arratia, 1999).

131.- Un espacio o diastema entre los hipurales 2 y 3: [0] ausente; [1] presente; [2]

otra condicion (ejemplo, fusion de elementos) (Arratia, 1999).

132.- Primer uroneural fusionado con un “componente” central aparentemente
formado por el centro preural 1 y los centros urales: [0] ausente; [1] presente (Arratia,
1999).

133.- Estegural: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

134.- Crecimiento membranoso del estegural cubriendo lateralmente los bordes

ventrales de los epurales: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).
135.- Pleurostilo: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).
136.- Cartilagos caudales medios: [0] ausentes; [1] presentes (Arratia, 1999).

137.- Urodermales: [0] mas de 2 urodermales; [1] dos urodermales; [2] un urodermal;
[3] ninguno (Arratia, 1999).

138.- Tres 0 mas franjas de la fulcra procedentes del primer radio caudal principal: [0]

presente; [1] ausente (Arratia, 1999).
139.- Fulcra basal epaxial e hipoaxial: [0] presente, [1] ausente (Arratia, 1999).

140.- Proximidad de la fulcra o de los radios dorsales precurrentes a: [0] epurales y
uroneurales posteriores; [1] espinas neurales, epurales y uroneurales posteriores; [2]

no aplicable (ejemplo: ausencia de estructuras) (Arratia, 1999).

141.- Largos radios dorsales precurrentes segmentados: [0] ausente; [1] presente
(Arratia, 1999).
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142.- Namero de los radios principales de la caudal: [0] 20 o mas; [1] 19; [2] menos
de 19 (Arratia, 1999).

143.- Lobulo inferior de la aleta caudal con: [0] no aplicable (sin Iébulo inferior
definido); [1] méas de nueve radios principales; [2] nueve radios principales; [3] menos

de nueve radios principales (Arratia, 1999).

144.- Radios ramificados de la aleta caudal: [0] mas de 16; [1] 16 o menos (Arratia,
1999).

145.- Bases de los radios principales mas dorsales de la aleta caudal, cruzando
oblicuamente sobre la serie hipural completa: [0] presente; [1] ausente (Arratia,
1999).

146.- Procesos dorsales de las bases de los radios principales mas interiores del

I6bulo superior de la caudal: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

147.- Radios principales caudales con segmentos alargados y con: [0] segmentacidn

en Z; [1] segmentacion recta (Arratia, 1991).

148.- Flexion abrupta dorsal de la cola iniciando en el centro preural 1 o el primer

centro ural: [0] ausente; [1] presente; [2] no aplicable (Arratia, 1999).

149.- Uno o mas escudos abdominales, cada uno de un solo elemento el cual cruza

la linea ventral: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

150.- Escudos dorsales precediendo a la aleta caudal: [0] presente; [1] ausente
(Arratia, 1999).

151.- Escamas amiodeas o0 escamas con estructuras radiales: [0] ausente; [1]
presente (Arratia, 1999).

152.- Escamas del tipo lepidosteoide: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).
153.- Escamas cicloides: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

154.- Escamas cicloides posteriores a la cintura pectoral con circulos cruzados por
lineas transversales en la parte media: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).
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155.- Escamas cicloides con margen posterior crenulado: [0] ausente; [1] presente;
[2] otra condicion (desconocido debido a la preservacion incompleta o ausencia de

escamas) (Arratia, 1999).
156.- Larva leptocefalida: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

157.- Separacion estrecha entre el érgano olfatorio y el ojo: [0] presente; [1] ausente
(Arratia, 1999).

158.- Laminillas olfatorias primarias a un lado de las laminillas secundarias: [0]

presente; [1] ausente (Arratia, 1999).
159.- Aleta adiposa: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).

160.- Mordida primaria entre el paraesfenoides y el basihial: [0] ausente; [1] presente
(Li y Wilson, 1996).

161.- Intestino enrollado a la izquierda del estdémago: [0] ausente; [1] presente
(Nelson, 1969).

162.- Longitud del parietal: [0] parietales relativamente cortos, con una relacion
anchura-longitud de rango superior a 0.90; [1] parietales relativamente cortos, con
una relacion anchura-longitud de rango inferior a 0.90; [2] igual de ancho y largo; [3]

no aplicable (fusién de elementos) (Grande y Bemis, 1998).

163.- Margen posterior de la maxila: [0] concavo o al menos con muescas; [1]

convexamente redondeado o recto; [2] otra condicion (Grande y Bemis, 1998).

164.- Simpléctico: [0] articula con la mandibula inferior; [1] no se articula con la

mandibula inferior (Patterson, 1973).

165.- Centro diplospondilo solidamente osificado pericordalmente en individuos

adultos: [0] ausente; [1] presente (Arratia, 1999).
166.- Fringing fulcra en las aletas medias: [0] presente; [1] ausente (Arratia, 1999).

167.- Margen posterior de la aleta caudal convexamente redondeado: [0] ausente; [1]
presente (Arratia, 1999).
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168.- Numero de arcos neurales urales osificados: [0] mas de dos; [1] dos; [2] uno O
ninguno (Arratia, 1999).

169.- Arreglos de hipurales y radios de la aleta caudal: [0] cada hipural normalmente
articula con un radio caudal; [1] cada hipural normalmente articula con algunos radios

caudales; [2] no aplicable (fusion de hipurales) (Grande y Bemis, 1998).

170.- Numero de centros Urales (en adultos): [0] mas de dos; [1] dos 0 uno; [2] sin

centros Urales (Patterson, 1977).

171.- Primeros dos hipurales soportados por un solo centro: [0] ausente; [1] presente;

[2] no aplicable (fusion de elementos) (Patterson, 1977).

172.- Solo los arcos neurales urales, modificados como uroneurales: [0] ausente; [1]
presente (Patterson, 1977).

173.- Dos hipohiales osificados: [0] ausente; [1] presente (Arratia y Schultze, 1990).

174.- Urohial formado como un tenddn impar: [0] ausente; [1] presente (Arratia y
Schultze, 1990).

175.- Arteria hioidea: [0] no perforando los hipohiales; [1] de alguna manera
perforando uno o ambos hipohiales (Arratia y Schultze, 1990).

176.- Esqueleto basihial independiente: [0] ausente; [1] presente; [2] no aplicable
(Arratia, 1999).

177.- Premaxila movil: [0] ausente; [1] probablemente con cierta movilidad; [2]

presente (Patterson y Rosen, 1977).

178.- Huesos coronoides en la mandibula inferior: [0] presente; [1] ausente
(Patterson, 1977).

179.- Hueso supra-angular en la mandibula inferior: [0] presente; [1] ausente (Arratia,
1999).

180.- Miodomo posterior: [0] no excediendo dentro el basioccipital (ejemplo: en
prodtico); [1] extendiéndose en el basioccipital; [2] ausente (Patterson, 1977).
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181.- (En Adultos) Vomer: [0] pareado; [1] impar (Patterson, 1977).

182.- Huesos frontales: [0] no distintivamente ensanchados entre las partes anterior y
posterior; [1] clara ampliacién posterior, pero larga y estrecha anteriormente (Pinna,
1996).

183.- Musculo craniotemporal: [0] ausente; [1] presente (Pinna, 1996).
184.- Sacos nasales accesorios: [0] ausentes; [1] presentes (Pinna, 1996).

185.- Cuatro radiales proximales en la aleta pectoral: [0] ausente; [1] presente
(Patterson, 1977).

186.- Premaxila formando un tubo rostral que proyecta dentro de la regién etmoidal:
[0] ausente; [1] presente (Brito, 1997)

187.- Presencia de un predentario dentado: [0] ausente; [1] presente (Brito, 1997).

188.- Posicidbn muy posterior del canal preopercular en un preopérculo de forma

peculiar: [0] ausente; [1] presente (Brito, 1997).
189.- Hueso interopercular: [0] presente; [1] ausente (Brito, 1997).

190.- Un proceso occipital formado por fusion del intercalar y el autopterotico: [0]

ausente; [1] presente (Brito, 1997).

191.- Extension y posicién del hueso estegural: [0] ausencia de estegural; [1] en el
preural 1 hasta los primeros radios caudales; [2] en el preural 2 sin tocar los radios

caudales.
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Anexo 2
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Anexo 3
Nodos del cladograma de Consenso Estricto

A continuacion se muestran los caracteres y estados de caracter de cada uno de los
nodos del cladograma de consenso del analisis cladistico, con énfasis en el
Subcohorte Euteleostei. En negrillas se muestran las sinapomorfias y los demas son

homoplasias.
NODO A. 24[0], 46[1], 49[0], 55[0], 91[0], 106[1], 146[0], 177[0], 180[0]

NODO B. 3[2], 7[1], 32[1], 56[1], 89[2], 94[1], 116[4], 125[1], 126[1], 143[3], 186[1],
187[1], 188[1], 189[1], 190[1].

NODO C. 46[2], 106[2], 107[1], 108[1], 109[1], 110[1], 117[4].
NODO D. 119[0], 120[0], 123[0], 124[0], 129[0], 170[0], 185[0].
NODO E. 8[1], 24[1], 143[1], 170[2].

NODO F. 109[2], 110[2], 117[1], 126[2], 127[2], 130[2], 131[2], 148[2], 151[1],
171[2).

NODO G. 36[2], 47[3], 56[1], 89[2], 94[1], 150[1], 157[1], 189[1].
NODO H. 5[1], 45[2], 70[1], 181[0].

NODO I. 80[0], 116[1], 142[2], 147[1], 181[0].

NODO J. 46[0].

NODO K. 24[1], 31[1], 32[2], 138[1], 151[1], 163[0].

NODO L. 15[1], 23[1], 47[1], 50[1], 51[1], 71[1], 82[1], 99[1], 100[1], 116[1], 123[1],
137[1], 142[1], 143[2], 153[1], 171[1], 179[1].

NODO M. 6[1], 12[1], 13[1], 20[1], 21[1], 26[1], 31[1], 32[1], 84[1], 131[1], 138[1],
141[1].

NODO N. O[1], 2[1], 3[2], 51[0], 90[1], 100[2], 108[1], 162[3].
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NODO O. 94[1], 97[1], 99[2], 121[1].
NODO P. 65[1], 66[1], 87[1], 89[1], 92[1], 93[1], 142[0], 143[1], 154[1], 155[1].
NODO Q. 100[2], 110[1].

NODO R. 99[2], 118[3], 124[2].

NODO S. 51[0], 84[2], 118[3], 122[3], 123[2], 140[1], 145[1].

NODO T. 25[1], 41[1], 101[1], 112[1], 155[1], 156[4].

NODO U. 23[0], 65[1], 86[1], 96[1].

NODO V. 24[2], 52[1], 105[1], 147[1].

NODO W. 29[1], 32[2], 77[1], 84[0], 94[1], 106[1], 116[3], 142[2], 143[3], 144[1],
150[1], 160[1], 182[0].

NODO X. 30[1], 46[1], 69[1].

NODO Y. 48[1], 57[2], 58[0], 62[1], 63[1], 83[1], 108[1], 110[1], 126[1].
NODO Z. 28[1], 129[0].

NODO a. 5[1], 46[1], 75[1], 76[1], 108[2], 109[2], 110[2], 114[2], 130[1], 132[4].
NODO b. 42[1], 45[1], 116[3], 118[4].

NODO c. 3[1], 35[1], 37[1], 43[1], 44[1], 51[1], 64[1], 68[1], 78[1], 182[0].
NODO d. 18[1], 19[1], 128[1], 149[1].

NODO e. 17[1], 27[1], 47[0].

NODO f. 32[2], 76[1], 115[1].

NODO g. 100[2], 106[2], 107[1], 133[1].

NODO h. 67[1], 81[1], 114[1], 115[1], 118[4], 150[1].

NODO i. 1[1], 22[1], 45[1], 47[2], 53[1], 54[1], 76[1], 82[0], 83[0], 94[1], 116[2], 123[3].
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NODO j. 16[1], 64[1], 84[1], 93[2], 101[1], 136[1], 158[0], 159[1].

NODO k. 34[1], 105[0], 124[2], 1372].

NODO |. 35[1], 50[0], 102[1], 131[0].

NODO m. 8[1], 67[1], 106[0].

NODO n. 98[1], 107[0].

NODO o. 10[0], 56[0], 72[3], 100[1], 108[0], 109[0], 110[0], 126[0], 140[0], 146[1].
NODO p. 104[1], 105[1].

NODO q. 4[1], 40[1], 43[1], 64[1], 66[1], 69[1], 99[0] 100[0], 115[1], 118[4], 120[3],
123[4], 134[1], 140[2], 141[0], 177[1].

NODO r. 2[1], 31[0], 44[1], 50[1], 54[1], 65[1], 68[1], 91[0], 92[1], 106[2], 143[3],
162[1], 167[2].

NODO s. 95[0], 129[0], 134[0], 167[1], 185[0].

NODO t. 84[2], 101[1], 116[2], 123[3], 169[2], 171[2].

87



ESTUDIO SISTEMATICO DE LOS PECES EUTELEOSTEOS DE LA CANTERA MUHI (ALBIANO-CENOMANIANO) ZIMAPAN, HIDALGO, MEXICO
BIOL. OLGA LORENA PORRAZ ALVAREZ

Anexo 4

Cladogramas de la busqueda heuristica cada uno con 878 pasos.

Cladograma No. 1

— +Pholidophorus bech.

— +Barcarenichthys joneti

.
00— +Pateroperca ibanica
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Cladograma No. 2

— +Pholidophorus bech.

0 +Barcarenichthys joneti

0— Mlienhbke e—
g Lo-oooo-o-?oo-ooo-o-ooo-o-oo?—*mmperuihariu
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Cladograma No. 3

(08
15 % % woEee

v
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Cladograma No. 4

— +Pholidophorus bech.

ERETER-C T

s any mem

0o

PEETLEE R
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Cladograma No. 5

— +Pholidophorus bech.

1520095 7 2 ® W

0 e

joneti

+Pateroperca libanica
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Cladograma No. 6

— +Pholidophorus bech.

e
~— +Domeykos
T

118099 s
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Cladograma No. 7

EETE 2 LK
000000000— HTischingrctys
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Cladograma No. 8

— +Pholidophorus bech.

0 e

OOOO00O00000000— +Pateroperca fbanica
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