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RESUMEN 

 

El suborden Enchodontoidei es un grupo extinto de peces teleósteos del Cretácico 

Tardío—Paleoceno que habitaron los mares tropicales y subtropicales presentes en las 

regiones epicontinentales alrededor del mundo. Aunque este grupo es morfológicamente muy 

diverso, sus miembros se caracterizan por presentar cuerpos casi desnudos, pero con una serie 

de escudos dorsales, ubicados entre la cabeza y la base de la aleta dorsal, y un par de series de 

escamas laterales extendidas a lo largo del cuerpo recubriendo la línea lateral. Restos bien 

conservados de peces encodontoides han sido recientemente recuperados de numerosos 

afloramientos de diferentes edades del Cretácico de México, cubriendo la totalidad de las 

edades del Cretácico Superior, con excepción del Santoniano. En esta investigación se abordó 

el estudio sistemático de estos peces fósiles, se determinó su identidad taxonómica a nivel 

específico y se realizaron los análisis filogenéticos respectivos. Previo al presente trabajo, el 

registro de estos peces en México era escaso e incluía principalmente fósiles fragmentados e 

incompletos que difícilmente podían ser determinados. El estudio formal de los encodontoides 

recuperados en diversos afloramientos mexicanos revela una riqueza y diversidad 

sobresalientes para el extremo occidental del mar de Tetis. Como resultado de este trabajo se 

nombraron cuatro nuevos taxones: dos nuevos géneros y especies pertenecientes a 

Enchodontidae, Vegrandichthys coitecus y Veridagon avendanoi; y dos nuevas especies de 

Dercetidae, una nueva especie del género Hastichthys, H. totonacus así como una nueva 

especie del género Apuliadercetis, A. gonzalezae. Además, se evaluó el ajuste estratigráfico de 

la hipótesis filogenética de Enchodontidae y se exploraron las relaciones existentes entre 

configuraciones morfométricas de algunas de las estructuras osteológicas más variables en 

este grupo. La diversidad genérica de encodóntidos en los yacimientos del Cenomaniano 

temprano del sitio El Chango, en Chiapas es equiparable e incluso mayor a la diversidad 

observada en localidades de otras latitudes que han sido explotadas por décadas y que poseen 

una larga historia de estudios paleontológicos. La presencia de tres taxa de Enchodontidae 

exclusivos en la localidad paleontológica de El Chango, Unicachichthys, Vegrandichthys y 

Veridagon, hacen de este sitio el de mayor grado de endemismo a nivel genérico. Por otra 

parte, el estudio de los dercétidos mexicanos revela la presencia del género Hastichthys en los 
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sedimentos Turonianos de la cantera Huehuetla, Puebla y se concluye que Rhynchodercetis 

regio, previamente descrito de los estratos Turonianos de la cantera Vallecillo, Nuevo León, es 

parte de este género y es renombrado como H. regio. Asimismo, se reconoció la presencia de 

la primera especie americana de Apuliadercetis en estratos Campanianos de Ochuxhob, 

Tzimol, Chiapas. Adicionalmente, los resultados de este trabajo señalan que, la longitud 

corporal en Enchodontidae, incluidas las especies de otras latitudes, se ajusta a la ley de Cope 

o de incremento filético del tamaño corporal. El estudio preciso de los demás encodontoides 

mexicanos rebasan el esfuerzo y los alcances temporales de esta tesis; sin embargo, es claro 

que, México es poseedor de la mayor diversidad de estos peces en todo el continente 

americano. La evaluación del ajuste estratigráfico de sus filogenias y la peculiar variación 

morfológica identificada en los taxa mexicanos, sumada a la poca robustez de las hipótesis 

filogenéticas y a las hipótesis de homología primaria identificadas como redundantes, hacen 

necesario que estas últimas sean reevaluadas para las futuras reconstrucciones de las 

relaciones evolutivas de Enchodontoidei. Aunque algunas de esas hipótesis se han 

reinterpretado, un trabajo más detallado es requerido, sobre todo, considerando que hoy en día 

se poseen especímenes preparados, muy bien preservados, y considerados como potenciales 

taxones nuevos. En este contexto, el uso complementario de criterios de optimalidad como 

Inferencia Bayesiana o Máxima Parsimonia de Pesos Implicados para las reconstrucciones 

filogenéticas han ratificado la naturalidad de Enchodontidae, así como expuesto la poca 

robustez de la hipótesis filogenética de Enchodontoidei. Las evaluaciones de ajuste 

estratigráfico y morfometría geométrica rectifican y corroboran de manera estadística y 

objetiva aseveraciones evolutivas previamente sugeridas para Enchodontidae. Considerando la 

posición filogenética basal y la edad de los estratos donde fueron recuperados los 

encodóntidos de El Chango, Chiapas, se sugiere que el grupo pudo haber surgido en el 

extremo occidental del Tethys y a partir de esta región, migrar y especiar en otras latitudes. 

Para alcanzar esta distribución geográfica, la persistencia del corredor Hispánico hasta el 

Cretácico tardío parece haber sido crítica al permitir el intercambio paleoictiofaunístico entre 

los diferentes dominios del mar de Tethys. Los resultados de este trabajo revelan que el 

territorio mexicano desempeñó un papel preponderante para el hábitat, desarrollo y 

especiación de los encodontoides. 
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ABSTRACT 

 

The suborder Enchodontoidei is an extinct group of Late Cretaceous—Paleocene teleost 

fish that inhabited the tropical and subtropical seas of epicontinental regions around the world. 

Although this group is morphologically diverse, its members are well characterized by almost 

naked bodies, but with a series of dorsal scutes between the occiput and the base of the dorsal 

fin, plus a pair of series of flank scales extended along the body protecting the lateral line. 

Recently, well-preserved remains of enchodontoids have been recovered from numerous 

Mexican Cretaceous deposits of different ages, except for the Santonian. In this research, the 

systematic study of these fossils was addressed, their taxonomic specific identities were 

determined, and the respective phylogenetic analyses were carried out. Prior to the present 

work, the Mexican record of these fishes was scarce and included mainly fragmented and 

incomplete fossils that could hardly be determined. The Mexican assemblage of this suborder 

reveals an outstanding richness and diversity for the western end of the Tethys Sea. As a result 

of this work, four new taxa were named: two new genera and species belonging to 

Enchodontidae, Vegrandichthys coitecus and Veridagon avendanoi as well as two new species 

of Dercetidae, a new species of the genus Hastichthys, H. totonacus, and a new species of the 

genus Apuliadercetis, A. gonzalezae. In addition, the stratigraphic fit of the phylogenetic 

hypothesis of Enchodontidae was evaluated and the relationships between morphometric 

configurations of some of the most variable osteological structures in this group were 

explored. The generic diversity of the early Cenomanian enchodontids from the El Chango site 

in Chiapas is comparable and even exceeds that observed in sites of other latitudes exploited 

and studied for many decades. The presence of three exclusive Enchodontidae taxa from the El 

Chango, including Unicachichthys, Vegrandichthys, and Veridagon, make this site, the one 

with the greatest endemism at the generic level. On the other hand, the study of the Mexican 

dercetids reveals the presence of the genus Hastichthys in the Turonian sediments of the 

Huehuetla quarry, Puebla and it is concluded that Rhynchodercetis regio, previously described 

from the Turonian strata of the Vallecillo quarry, Nuevo León, is part of this genus and is 

renamed as H. regio. Likewise, the presence of the first American species of Apuliadercetis 
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was recognized in Campanian strata of Ochuxhob, Tzimol, Chiapas. Additionally, the results 

of this work indicate that the body length in Enchodontidae, including species from other 

latitudes, obey the Cope's rule or phyletic increase in body size. The precise study of the other 

Mexican enchodontoids goes beyond the effort and temporal scope of this thesis; however, 

Mexico has the greatest diversity of these fishes in the entire American continent. The 

evaluation of the stratigraphic fit of its phylogenies and the peculiar morphological variation 

identified in the Mexican taxa, added to the lack of robustness of the phylogenetic hypotheses 

and the primary homology hypotheses identified as redundant, make it necessary for the latter 

to be reevaluated for future reconstructions of the evolutionary relations of Enchodontoidei. 

Although some of these hypotheses have been reinterpreted, more detailed work is required, 

especially considering that today there are prepared specimens, very well preserved, and 

considered as potential new taxa. In this context, the complementary use of optimality criteria 

such as Bayesian Inference or Implied-weights Parsimony for phylogenetic reconstructions 

has ratified the naturalness of Enchodontidae, as well as exposed the lack of robustness of the 

phylogenetic hypothesis of Enchodontoidei. Evaluations of stratigraphic fit and geometric 

morphometry statistically and objectively rectify and corroborate evolutionary assertions 

previously suggested for Enchodontidae. Regarding the basal phylogenetic position and the 

age of the strata where the enchodontids were recovered from the El Chango, Chiapas, it is 

suggested that the group may have emerged at the western end of the Tethys and from this 

region, migrate and speciate in other latitudes. To achieve this geographical distribution, the 

persistence of the Hispanic corridor until the late Cretaceous seems to have been critical in 

allowing paleoichthyofaunal exchange between the different domains of the Tethys Sea. The 

results of this work reveal that the Mexican territory played a preponderant role in the habitat, 

development, and enchodontoid speciation. 
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CAPÍTULO I: INTRODUCCIÓN 

 

Generalidades sobre los grupos fósiles de Aulopiformes 

 

Aulopiformes Rosen, 1994, es un grupo de peces comúnmente conocido como “peces 

lagartos”. Actualmente se reconoce que este grupo contiene alrededor de 15 familias y 

aproximadamente 261 especies recientes; además, los grupos fósiles se incluyen en cinco 

familias y 21 géneros organizados en Alepisauroidei, Ichthyotringoidei y Halecoidei (Nelson, 

2016).  Para fines prácticos, en lo que sigue del presente trabajo, los Aulopiformes fósiles 

serán tratados como Enchodontoidei sensu Nelson (1994), bajo el entendido de que este 

tratamiento no refleja las últimas propuestas en la clasificación del grupo; sin embargo, esta 

nominación es útil para incluir a todos los Aulopiformes fósiles que actualmente se organizan 

en Alepisauroidei, Ichthyotringoidei y Halecoidei (consultar siguiente sección). 

Enchodontoidei reúne a un grupo de peces fósiles morfológicamente muy diverso, en 

donde los cambios de longitud del cuerpo y el rostro son evidentes (Figura 1). Por ejemplo, los 

hay muy chatos como Paraenchodus hasta longirostrinos, como aquellos representantes de los 

géneros Apateopholis e Ichthyotringa. También existieron encodóntidos de cuerpo 

extremadamente alargado, como Dercertis, y de cuerpos cortos, semiredondos, y casi tan altos 

como largos, como el caso de Parenchodus (Goody, 1969; Raab y Chalifa, 1987). Las tallas de 

estos peces también fueron muy variadas; algunos sólo alcanzaban longitudes menores a diez 

centímetros, como en Eurypholis boissieri, mientras que otros posiblemente superaron el 

metro y medio, como el caso de Cimolichthys nepaholica (Goody, 1969; Goody, 1970). 

Los peces de Enchodontoidei son interpretados como depredadores pelágicos eficientes. 

Se cree que este grupo teía un nado rápido y activo (Enchodus y Palaeolycus); pero también 

hay otros que se consideran depredadores de nado más lento, que pudieron vivir entre 

elementos arrecifales (Parenchodus) (Goody, 1970; Raab y Chalifa, 1987; Maisey, 2000). Se 

ha sugerido que peces como los Enchodus se alimentaban de cefalópodos o moluscos, 

haciendo uso de sus grandes dientes palatinos (Grandstaff y Parris, 1990). Evidencia directa de 

depredación en este grupo ha sido reportada para Prionolepis catapbractus y Eurypholis 

boissieri, en los que se ha reconocido contenido estomacal conformado de peces (Viohl, 

1990). Los peces encodontoides fueron un componente ecológico importante de teleósteos 



6 
 

marinos del Cretácico Tardío (Newbrey y Konishi, 2015) al ser considerados normalmente 

como depredadores de la cadena alimenticia media (Fielitz, 2004). Sin embargo, otro 

contenido estomacal señala que estos peces también formaban parte del alimento de otros 

grupos de animales marinos, incluso de peces de mayor tamaño del mismo grupo (Stewart y 

Carpenter, 1990; Cavin, 1999), de cefalópodos (Stewart y Carpenter, 1990), mosasaurios 

(Newbrey y Konishi, 2015), y plesiosaurios (Cicimurri y Everhart, 2001). 

Se reconocen a los encodontoides como habitantes de aguas marinas someras. Los 

reportes de estos peces normalmente provienen de afloramientos marinos depositados en o 

cerca de plataformas continentales, de ambientes marinos de agua clara y poco profunda, 

localidades de ambientes próximos a arrecifes o hasta de localidades con depósitos 

acumulados en lagunas o estuarios que tuvieron influencia ocasional de agua dulce (Forey et 

al., 2003; Vega et al., 2006; Friedman et al., 2015). Un ejemplo de este tipo de ambientes y con 

gran extensión geográfica es retratado en el Mar Interior de Norte América (Shimada y Fielitz, 

2006).  

Algunos de los congéneres actuales de los peces Enchodontoidei no presentan grandes 

diferencias de hábitat respecto a sus parientes fósiles. Los grupos recientes son encontrados en 

ambientes marinos o bénticos; en aguas tropicales, subtropicales o templadas, o bien habitando 

la plataforma continental externa y pendientes continentales superiores (Nelson, 2006). Sin 

embargo, otros grupos recientes relacionados con los encodontoides son peces que habitan 

aguas profundas y que exhiben una morfología diversa y peculiar con adaptaciones tales como 

bioluminiscencia, ojos tubulares o hermafroditismo sincrónico (Davis, 2010). 

El rango temporal y de distribución geográfica de los encodontoides es amplio. El registro 

más antiguo de estos peces se remonta al Hauteriviano-Barremiano en el Cretácico temprano 

(Kriwet et al., 2006); estos sobrevivieron hasta principios del Eoceno pero alcanzaron su 

máxima diversidad genérica en el Cenomaniano en el Cretásico Superior (Davis y Fielitz, 

2010; Newbrey y Konishi, 2015; Silva y Gallo, 2016). Desde el punto de vista geográfico, los 

miembros de Enchodontoidei se han reportado prácticamente en todos los continentes, en 

afloramientos que alguna vez fueron mares epicontinentales (Davis y Fielitz, 2010; Silva y 

Gallo, 2011).  
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Figura 1. Reconstrucciones esquemáticas de algunos representantes de Enchodontoidei sensu Nelson 

(1994). A. Parenchodus longipterygius Raab y Chalifa, B. Apateopholis laniatus Davis, C. Dercetis 

triqueter Pictet. Imágenes modificadas de A: Raab y Chalifa (1987); B y C de Goody (1969).  
 

 

Historia de las clasificaciones de Enchodontoidei 

 

Las relaciones filogenéticas de Enchodontoidei son problemáticas, no solamente por la 

diversidad creciente de taxa fósiles a ser considerados, sino porque las relaciones entre los 

representantes fósiles y actuales de este grupo no son claras. El primer intento por agrupar a 

los encodontoides fue elaborado por Woodward (1901) quien incluyó ocho diferentes géneros 

en la Familia Enchodontidae, y a su vez, esta familia fue considerada como miembro del 

Suborden Isospondyli (Figura 2). Según Woodward (1901), Enchodontidae se divide en dos 

grupos, separados por la presencia o ausencia de un solo diente palatino terminal. 

Posteriormente, Goody (1969) estudió la relación existente entre varios grupos de peces 

cretácicos y presentó una hipótesis sobre la posición sistemática de los géneros de la familia 

Enchodontidae, Dercetidae y Scopelidae. Los miembros de estas familias fueron organizados 

bajo un contexto evolutivo en diferentes Órdenes, desde los más primitivos (Salmoniformes) a 

los más derivados (Ctenothrissiformes). Para Goody (1969), el Orden Salmoniformes estaba 

organizado en cuatro Subórdenes, Cimolichthyoidei, Enchodontoidei, Halecoidei e 

Ichthyotringoidei (Figura 2). Además, este autor seleccionó aquellos miembros de la Familia 

Enchodontidae sensu Woodward (1901) que poseían solo un diente palatino alargado y los 

ubicó como miembros del Suborden Enchodontoidei. 
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Poco tiempo después, Rosen (1973) erigió el Orden Aulopiformes, grupo que diagnosticó 

por la presencia de un proceso uncinado alargado sobre el segundo epibranquial (Figura 3). 

Quince familias de peces recientes y un grupo de 17 géneros fósiles fueron incluidos en este 

Orden. En la propuesta de Rosen (1973), los taxones fósiles considerados previamente por 

Goody (1969) son separados en dos grupos: el Suborden Alepisauroidei (15 géneros) y la 

Superfamila Synodontoidea (2 géneros) (ver Figura 2). El Suborden Alepisauroidei sensu 

Rosen (1973) incluye a Apateodus, Apateopholis, Cimolichthys, Dercetis, Enchodus, 

Eurypholis, Halec, Hemisaurida, Ichthyotringa, Palaeolycus, Pelargorhynchus, 

Phylactocephalus, Prionolepis, Rhynchodercetis y Saurorhamphus. A pesar del esfuerzo de 

este último autor, tal agrupación no tuvo un carácter sistemático y se basó solamente en 

similitudes morfológicas superficiales. 

Nelson (1994), siguiendo los trabajos de Rosen (1973), Sulak (1977), Johnson (1982), 

Okiyama (1984) y Harrel y Stiassny (1986), propuso una clasificación de Aulopiformes en la 

que el Suborden Alepisauroidei sólo incluía a representantes recientes. Al mismo tiempo, este 

autor remueve los grupos fósiles que Goody (1969) ubicó en el Orden Salmoniformes, los 

considera como miembros de Orden Aulopiformes y del Suborden Enchodontoidei donde son 

agrupados en cuatro Superfamilias (Cimolichthyoidea, Enchodontoidea, Halecoidea e 

Ichthyotringoidea) (Figura 4).  

Por otra parte, las relaciones de parentesco entre Aulopiformes recientes han sido 

evaluadas en repetidas ocasiones (Sulak, 1977; Johnson, 1982; Okiyama,1984; Patterson y 

Johnson 1995; Davis, 2010). La filogenia más incluyente del Orden fue elaboraron Baldwin y 

Johnson (1996) y se basó en análisis cladísticos considerando un amplio rango de datos 

morfológicos. En este trabajo, la monofilia del Orden Aulopiformes propuesta por Rosen 

(1973) fue corroborada y además se reconocieron nuevos caracteres diagnósticos para el 

grupo.  

En la hipótesis filogenética de Baldwin y Johnson (1996) se incluyen aulopiformes que 

previamente mostraban afinidad incierta (Chlorophthalmus). Tras el reconocimiento la familia 

Paraulopidae por Sato y Nakabo (2002), la naturalidad del Orden Aulopiformes fue 

nuevamente evaluada; el resultado obtenido, aunque semejante al de Baldwin y Johnson 

(1996), difiere por la posición filogenética del género Bathysauroides (ver Sato y Nakabo, 

2002:40, fig. 21). Un enfoque distinto para evaluar las relaciones de parentesco entre  
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Figura 2. Diferentes propuestas en la clasificación de los encodontoides. *: Denota la 

ubicación de la mayoría de las formas fósiles relacionadas con las formas estudiadas en el 

presente trabajo. †: indica a un taxon extinto.  

 

 

 

Aulopiformes recientes fue presentada por Davis (2010). Este autor recurre al uso de genes 

nucleares y mitocondriales de Aulopiformes que adiciona a las propuestas de homología 

primaria de Baldwin y Johnson (1996) en un ejercicio de reconstrucción filogenética 

empleando evidencia total. En la clasificación de Aulopiformes recientes propuesta por Davis 
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(2010), grupos sugeridos por Baldwin y Johnson (1996) son recategorizados, en tanto que la 

monofilia otros clados es ratificada.  

 

 

 

Figura 3. Arco branquial de Paraulopus nigripinnis Sato y Nakabo (2001), miembro de la familia 

Paraulopidae, suborden Aulopiformes. A) Arco completo y sus estructuras. B) Acercamiento al proceso 

uncinado del epibranquial 2, sinapomorfía del Orden Aulopiformes de acuerdo a Rosen (1973). 

Abreviaturas: BB1–4, basibranquial 1-4; BH, Basihyal; CB1-5, ceratobranquial 1-5; EB1-1; 

epibranquiales 1-3; hipobranquiales 1-3; PB1-4, faringobranquiales 1.4. PB3R, cresta dorsal del tercer 

faringobranquial. Fechas señalan al proceso uncinado.  Imagen editada de Sato y Nakabo (2001). 

 

Mientras que los trabajos señalados anteriormente abordan el estudio de las relaciones de 

parentesco entre Aulopiformes recientes, otros autores abordaron, aunque sin alcanzar 

consensos, las relaciones filogenéticas de Aulopiformes fósiles. Por ejemplo, Chalifa (1989) 

considera a la familia Dercetidae como grupo monofilético dentro del Suborden 

Cimolichthyoidei Goody, 1969. Taverne (1991) también exploró las relaciones entre 

dercétidos; originalmente los consideró como un clado miembro del Orden Stomiiformes, y 

posteriormente los reconoció como miembros del Suborden Enchodontoidei del Orden 

Aulopiformes (Taverne, 2006). 

Para Gallo et al. (2005) la familia Dercetidae es monofilética y forma parte del Suborden 

Enchodontoidei Nelson, 1994. Por su parte, Taverne y Goolaerts (2015), describen nuevos 

miembros para la familia Dercetidae de estratos Maastrichtianos de Bélgica y posicionan a la 

familia como un grupo supeditado al Suborden Enchodontoidei, Berg 1937. En cambio, Díaz-

Cruz et al. (2016) reconocieron un nuevo género miembro de la familia Enchodontidae de 
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estratos Cenomanianos de Chiapas al que no se le asignó directamente a algún Suborden, pero 

su posición filogenética fue evaluada tomando como referencia las propuestas de Fielitz 

(2004) y Silva y Gallo (2011). De manera similar, Vernygora et al. (2018), siguiendo la 

propuesta filogenética de Silva y Gallo (2011) y de Díaz-Cruz et al. (2016), describieron un 

nuevo taxón para la familia Dercetidae de estratos Turonianos de Colombia, trabajo en el cual 

tampoco existió una asignación explícita del nuevo taxón y de la familia Dercetidae a algún 

Suborden en particular, aunque sí reconocimiento como integrante del Orden Aulopiformes.  

Ichthyotringoidei es otro grupo de Aulopiformes fósiles en el que también se han 

explorado las relaciones evolutivas de sus integrantes. Desafortunadamente hasta ahora, 

solamente se reconoce el trabajo elaborado por Fielitz y González-Rodríguez (2008), donde se 

determinó la posición filogenética de varias especies de Ichthyotringoidei. De manera similar 

a los trabajos de Dercetidae, estos autores se limitaron a estudiar interrelaciones de los 

integrantes de Ichthyotringoidei y no se profundizó en la discusión de las relaciones de este 

Suborden respecto a otros grupos de Aulopiformes fósiles.   

Por otra parte, las relaciones filogenéticas de Enchodontidae, uno de los grupos más 

numerosos de Aulopiformes fósiles, han sido abordadas desde diferentes enfoques. Nelson 

(1994) siguiendo la propuesta de Rosen (1973) sobre la relación de las formas fósiles con los 

alepisauroides recientes, de-jerarquizó su posición dentro del Suborden Enchodontoidei, 

pasándolos de cuatro Subórdenes como señaló Goody (1969) a cuatro Superfamilias (Figura 2 

y 4). En cambio, Fielitz (2004) evaluó la posición filogenética de Enchodontidae respecto a 

sus parientes recientes. Este autor tomó como base la propuesta evolutiva de los Aulopiformes 

recientes presentada por Baldwin y Johnson (1996) y encontró que la Superfamilia 

Enchodontoidea, compuesta por Cimolichthyidae y Enchodontidae, se recupera como un 

grupo monofilético (Fielitz, 2004, p. 627, fig. 2), al tiempo que esta Superfamilia representa el 

grupo hermano de la familia Alepisauridae. 

La hipótesis filogenética de Fielitz (2004) exhibió reacomodos mínimos en la topología 

propuesta por Baldwin y Johnson (1996) y también recuperó la monofilia del Orden 

Aulopiformes. La clasificación presentada por este autor se centró exclusivamente en 

Enchodontidae, probablemente porque la monofilia de Enchodontoidea se sostiene 

exclusivamente por una combinación de caracteres homoplásicos (Fielitz, 2004, p. 632, tbl. 2; 

fig. 3). No obstante, esta evidencia fue suficiente para que Fielitz (2004) rechace formalmente 
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la propuesta de Goody (1969), en donde los encodóntidos se consideraban como integrantes 

del Orden Salmoniformes y se reafirmara su posición como integrantes de Aulopiformes. 

A partir de la publicación del trabajo de Fielitz (2004), la clasificación del Orden 

Aulopiformes fue reestructurada. Nelson (2006) replanteó su propuesta de clasificación 

previamente publicada y señaló que los Aulopiformes incluyen seis Subórdenes: 

Alepisauroidei, Chlorophthalmoidei, Giganturoidei, Halecoidei, Ichthyotringoidei y 

Synodontoidei. En esta clasificación, Cimolichthyidae y Enchodontidae se consideran 

integrantes del Suborden Alepisauroidei en sintonía con los resultados presentados por Fielitz 

(2004).  

En la propuesta asentada en evidencia total por Davis (2010), desafortunadamente no se 

consideró información morfológica de ningún grupo fósil; sin embargo, se discute brevemente 

la posición de algunos de estos grupos. Este autor señala que el parentesco entre los grupos de 

Aulopiformes recientes y los Subórdenes Ichthyotringoidei y Halecoidei son cuestionables, en 

tanto que las relaciones parentesco de Enchodontidae son presentadas tal y como fueron 

señaladas por Fielitz (2004) (Davis y Fielitz, 2010, p. 1196, fig. 1). De esta manera, para Davis 

y Fielitz (2010) la familia Enchodontidae es el grupo hermano de Cimolichthys (ver Fielitz, 

2004, p. 627, fig. 2), y este clado, sin ninguna sinapomorfía, se recupera como grupo hermano 

de Alepisauridae (Omosudis + Alepisaurus) considerados en ese trabajo como integrantes de la 

Superfamilia Alepisauroidea. Estos autores reconocen la necesidad de elaborar estudios 

sistemáticos robustos para el grupo, y resaltan la proximidad que Enchodontidae mantiene con 

Alepisauridae como miembros de Alepisauroidea, Superfamilia con la misma composición de 

taxones que (Fielitz, 2004, p. 632, tbl. 2) consideró como Enchodontoidea. Con base en lo 

anterior, Enchodontoidea puede ser considerada como sinónimo de Alepisauroidea, teniendo 

en cuenta que, si los grupos fósiles son el principal objeto de estudio, entonces se ha preferido 

denominar al grupo como Enchodontoidea.  
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Figura 4. Propuestas adicionales para la clasificación de los encodontoides y sus congéneres. * 

Denota la ubicación de la mayoría de las formas fósiles relacionadas con el presente trabajo. †: 

señala a un taxon extinto.  

 

 

A la fecha, la única propuesta filogenética elaborada con el objetivo de determinar 

exclusivamente las relaciones evolutivas entre los Aulopiformes fósiles fue elaborada por 

Silva y Gallo (2011). Estas autoras parten de la afinidad filogenética de estos grupos sugerida 
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por Goody (1969) y que Nelson (1994) reconoció como Enchodontoidei, a su vez integrante 

de Aulopiformes. En este trabajo, el más inclusivo del Suborden, Enchodontoidei se reconoció 

como un grupo parafilético, se reorganizaron familias como Apateopholidae y Halecidae, los 

géneros Hemisaurida y Nardodex se determinaron como incertae sedis, y se corroboraron 

clados monofiléticos como las familias Dercetidae y Enchodontidae. Estas dos últimas 

familias son cosmopolitas y representan los grupos más ampliamente estudiados del Suborden. 

 Por otra parte, una revisión de todos los géneros fósiles reconocidos como Aulopiformes 

fue elaborada por Newbrey y Konishi (2015). Este trabajo no fue situado bajo un contexto 

filogenético, pero resultó informativo porque recopiló un total de 37 géneros y señaló que al 

menos 26 de ellos son considerados como incertae sedis. Los géneros restantes fueron 

distribuidos en seis Subórdenes diferentes (Aulopoidei, Alepisauroidei, Chlorophthalmoidei, 

Halecoidei, Enchodontoidei e Ichthyotringoidei) (ver Cuadro 1). 

Las investigaciones de Silva y Gallo (2011) y de Newbrey y Konishi (2015) se centraron 

únicamente en el estudio de grupos fósiles y es probable que por esta razón sus resultados no 

hayan sido considerados en la clasificación de Nelson et al. (2016). Estos últimos presentan 

una clasificación de Aulopiformes de acuerdo con sus relaciones filogenéticas. Nelson et al. 

(2016) toman como referencia a los trabajos de Fielitz (2004) y de Davis (2010) para proponer 

que los Aulopiformes se componen de cinco Subórdenes. De estos grupos, Ichthyotringoidei y 

Halecoidei están representados sólo por formas fósiles; otros dos grupos, Aulopoidei 

(=Synodontoidei) y Paraulopoidei, están integrados únicamente por peces recientes y, 

finalmente, el Suborden Alepisauroidei, donde se reflejan las relaciones evolutivas que 

mantienen los peces fósiles con algunos aulopiformes recientes (Superfamilia Alepisauroidea= 

Enchodontoidea). 
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Cuadro 1. Comparación de la composición de los diferentes Subórdenes fósiles de Aulopiformes. 

Algunos taxa se reconocen constantemente como integrantes del suborden Enchodontoidei o 

Halecoidei; sin embargo, otros géneros como Pelargorhynchus, se han considerado como miembros de 

diferentes Subórdenes. Entre paréntesis se coloca el número de especies reconocidas para cada género. 

*: tipo de trabajo elaborado.  
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Nuevos taxones para Enchodontoidei 

 

El suborden Enchodontoidei sin duda es un taxón problemático. Además, como indicado 

en la primera parte de este trabajo, salvo Enchodontidae, las relaciones filogenéticas entre los 

Aulopiformes fósiles con respecto a los Aulopiformes actuales no son claras (Nelson, 2006; 

Davis, 2010). Incluso entre Aulopiformes fósiles ha sido complicado corroborar su monofilia y 

demarcar la composición y los límites de las diferentes familias que lo integran (Nelson,1994; 

Silva y Gallo, 2011). Con las nuevas propuestas taxonómicas de los aulopiformes, junto con 

los recientes descubrimientos y descripciones de nuevos taxones, las hipótesis filogenéticas de 

Dercetidae (Gallo et al., 2005; Taverne, 2006), Enchodontidae (Fielitz, 2004; Silva y Gallo, 

2011) e Ichthyotringoidei (Fielitz y González-Rodríguez, 2008) se han ido reajustado. Entre 

las modificaciones realizadas a las propuestas filogenéticas podemos encontrar adición, 

exclusión, y sustitución de taxones. Ejemplos de algunos de estos cambios son: la substitución 

de Prionolepis por Aspidopleurus en Alepisauroidei (Alvarado-Ortega y Porras-Múzquiz, 

2012) y la exclusión Robertichthys, considerado ahora un integrante de Aspidorhynchidae 

(Aspidorhynchiformes) y no un encodóntido (Giersch, 2014). 

La adición de taxones nuevos ha sido la práctica más común debido al descubrimiento de 

nuevos taxones tanto a nivel específico como a nivel genérico. Por ejemplo, Apateodus 

busseni de Kansas, Estados Unidos (Fielitz y Shimada, 2009), Enchodus harranesis de 

Jordania (Kaddumi, 2009) y Enchodus mecoanalis del Líbano (Forey et al., 2003), taxones a 

los que por sus remarcables características morfológicas se han determinado como 

encodontoides, pero a los que su posición filogenética no se ha determinado formalmente. 

Contrariamente, otros taxones en los que sí se ha explorado su posición filogenética 

corresponden a miembros de la familia Enchodontidae: Enchodus zimapanensis de Hidalgo, 

México (Fielitz y Gonzáles-Rodríguez, 2010), E. de Gavdos de Grecia (Cavin et al., 2012) y 

E. tineidae del desierto de Egipto (Holloway et al., 2016); y de la familia Dercetidae: 

Candelarhynchus padillai, del Turoniano de Colombia (Vernygora et al. 2018) y 

Pelargorhynchus grandis de estratos Maastrichtianos de Los Países Bajos (Wallaard et al. 

2019). A nivel supragenérico también encontramos ejemplos de nuevos taxones, pero estos son 

menos comunes. Por ejemplo, el género monoespecífico Unicachichthys del Sur de México 

(Díaz-Cruz et al., 2016) o Ursichthys del sur de Alberta, Canadá; taxones incluidos en 
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Enchodontidae y a una familia indeterminada (Ichthyotringoidei) respectivamente (Newbrey y 

Konishi, 2015). 

Diversidad de encodontoides en el mundo 

 

Si bien es cierto que los encodontoides exhiben un rango temporal amplio, la mayoría de 

ellos se han reportado de localidades con una edad restringida para el Cretácico superior. Son 

pocos los taxones que sobrepasan estos límites, entre ellos podemos encontrar a Apateodus, 

Enchodus o Ichthyotringa (Silva y Gallo, 2011, 2016; Newbrey y Konish, 2015). Durante 

comienzos del Cretácico superior, los encodontoides ya representaban un componente 

importante de las asociaciones fósiles de peces marinos dado su número relativamente alto de 

géneros y especies. Por ejemplo, los afloramientos de Hakel y Hajula en el Líbano, Komen, 

Eslovenia o Jbel Tselfat, Marruecos que cuentan con representantes de las familias 

Apateopholidae, Enchodontidae, Dercetidae, e Ichthyotringidae. La diversidad genérica para 

los Aulopiformes fósiles (encodontoides y otros taxones afines) alcanzó su máximo registro 

durante el Cenomaniano (100.5 - 93.9 Ma) (Newbrey y Konishi, 2015). Incluso, durante este 

periodo, el grupo se ha identificado como el más diversificado en algunos afloramientos, como 

evidenciado en localidades de Jerusalén, donde los Aulopiformes fósiles representan más del 

50% de sus registros (Forey et al., 2003; Amalfitano et al., 2020).  

Además de esta dominancia relativa, las asociaciones fósiles de los afloramientos más 

antiguos del Cretácico superior muestran cierto grado de similitud en su composición. Dicha 

similitud se atribuye potencialmente a proximidad geográfica de las localidades y a la 

semejanza en el ambiente de depósito (Amalfitano et al., 2020). Por otro lado, el dominio de 

Aulopiformes referente a la riqueza de individuos en los afloramientos fósiles se acentúa 

posteriormente (Santoniano-Campaniano 86.3 - 72.1 Ma) aunque con pocos taxones como sus 

representantes en localidades norteamericanas, principalmente de Estados Unidos (ver Allen y 

Shimada, 2021) y relativamente más diversificada pero igual de dominante en asociaciones del 

Mastrichtiano (72.1 – 66 Ma) en la meseta de fosfatos al poniente de Marruecos (Khalloufi et 

al., 2017). A pesar de que los estudios taxonómicos en varias localidades alrededor de mundo 

aún continúan, aparentemente el registro de encodontoides parece obedecer un aumento de su 

dominancia en las localidades a mediados del Cretácico tardío, seguido de un declive asociado 

a la extinción del Cretácico-Paleógeno (K-Pg) (Argyriou y Davesne, 2021). El estudio de las 
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faunas marinas fósiles durante este periodo contribuye a documentar mejor los impactos que la 

extinción del K-Pg tuvo en la diversidad de especies marinas del Cretácico superior.  

 

Presencia de Enchodontoidei en México 

 

Los peces del Suborden Enchodontoidei se han reportado para varios Estados de la 

República Mexicana; sin embargo, son un grupo parcialmente estudiado. Los primeros 

reportes de encodontoides datan de la década de los 50’s para los Estados de San Luis Potosí y 

Tamaulipas (Turoniano; Maldonado-Koerdell, 1956), pero es hasta hace poco que el grupo se 

comenzó a reportar con mayor frecuencia. Actualmente se reconocen integrantes de 

Enchodontoidei para Vallecillo, Nuevo León (Turoniano; Blanco et al., 2001); Muhi, Hidalgo 

(Albiano-Cenomaniano; González-Rodríguez y Applegate, 2000); diversas localidades 

cercanas a Múzquiz, Coahuila (Turoniano; Blanco-Piñón et al., 2004); Arroyo las Bocas, 

Guerrero (Turoniano; Alvarado-Ortega et al., 2006a); El Espinal y El Chango, Chiapas; 

(Cenomaniano; Alvarado-Ortega et al., 2009) entre otros (Cuadro 2). A pesar de que la 

cantidad de registros de este grupo en México ha aumentado, son pocos los taxones que se han 

determinado a nivel específico. 

Paralelamente al reconocimiento de los taxones mexicanos como miembros de 

Enchodontoidei, los trabajos de prospección y de rescate de peces fósiles en las localidades 

cretácicas de México continúan. El número de ejemplares resguardados en las colecciones 

científicas ha aumentado y en el presente trabajo comienzan a ser formalmente estudiados.  

Varios de los ejemplares fósiles recientemente recuperados provienen de afloramientos 

previamente reconocidos, como El Chango en Chiapas o de localidades cercanas a Múzquiz, 

Coahuila. Adicionalmente a esto, también se han descubierto nuevas localidades fosilíferas, 

como las que se localizan en las cercanías de San Cristóbal de las Casas y Comitán, Chiapas o 

las ubicadas en el Estado de Puebla; en estos sitios se han reconocido grupos de peces afines a 

diversos grupos del Suborden Enchodontoidei (Alvarado-Ortega et al., 2019a,2019b, 2020). El 

reconocimiento de estas localidades y los ejemplares ahí recuperados cubren un vacío en la 

distribución de Enchodontoidei que anteriormente era desconocido para el dominio occidental 

del mar de Tethys y el sur del Mar Interior de América del Norte.  
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El registro fósil de México comienza a revelar elementos importantes que ayudan en la 

resolución de los conflictos taxonómicos de los peces encodontoides. Con el estudio detallado 

de los nuevos descubrimientos y su inclusión en los análisis filogenéticos del presente trabajo, 

se han construido hipótesis más incluyentes sobre la historia evolutiva de este grupo que 

servirán como base para interpretaciones biogeográficas y evolutivas más robustas. A la par, se 

trabaja en la revisión de encodontoides en diferentes colecciones científicas en México y en el 

extranjero, y se están redescribiendo taxones descritos hace décadas para documentar sus 

rasgos anatómicos e incrementar la variación morfológica que este grupo alcanzó.  
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Cuadro 2. Reportes de Enchodontoidei para México previos al presente trabajo. Muchos de ellos 

permanecen como taxa indeterminados y otros más se han reconocido hasta nivel de género. Familias 

de acuerdo con Silva y Gallo (2011) y Nelson et al. (2016).  

 

Suborden Género/Taxón Reporte para México Localidad Edad Autor

Aspidopleurus Aspidopleurus 

kickapoo

La Mula, Coahuila Turoniano Alvarado-Ortega y Porras-

Múzquiz (2012)

Enchodus cf. venator Vallecillo, Nuevo León Turoniano Giersch (2014)

Enchodus. ferox Los Reptiles, Chiapas Maastrichtiano

E. gladiolus Rudista, Chiapas Maastrichtiano

E. petrosus Los Reptiles, Chiapas Maastrichtiano

E. zimapanensis Muhi, Hidalgo
Albiano- 

Cenomaniano

Fielitz y González-Rodríguez 

(2010)

Enchodus sp San José de las Rusias, 

Tamaulipas

Turoniano Maldonado-Koerdell (1956)

Enchodus sp Xilitla, San Luis Potosí Turoniano Maldonado-Koerdell (1956)

Enchodus sp Vallecillo, Nuevo León Turoniano Blanco-Pinón (1998)

Enchodus  sp Múzquiz, Coahuila
Turoniano-

Coniaciano
Blanco-Piñón et al. (2004)

Enchodus sp Boquillas, Coahuila Cenomaniano-

Turoniano

González-Barba y Espinosa-

Chávez, 2005

Enchdous sp El Chango, Chiapas Cenomaniano Díaz-Cruz et al. (2016)

Enchodus  sp Arroyo las Bocas, 

Guerrero

Turoniano Alvarado-Ortega et al. (2006a)

Enchodus sp Huehuetla, Puebla Turoniano Alvarado-Ortega et al. (2019)

Enchodus sp San José de Gracia, 

Puebla

Turoniano Alvarado-Ortega et al. (2020a)

Enchodus sp Ochuxhob, Tzimol, 

Chiapas

Campaniano Alvarado-Ortega et al. (2020b)

Parenchodus Parenchodus sp Muhi, Hidalgo Albiano- 

Cenomaniano

González-Rodríguez y 

Applegate (2000)

Saurorhamphus sp El Chango y El Espinal, 

Chiapas

Cenomaniano Alvarado-Ortega et al. (2009)

Saurorhamphus sp Vallecillo, Nuevo León Turoniano Alvarado-Ortega et al. (2006b)

Unicachichthys Unicachichthys 

multidentata

El Chango, Chiapas Cenomaniano Díaz-Cruz et al. (2016)

Apuliadercetis Apuliadercetis sp
Ochuxhob, Tzimol, 

Chiapas
Campaniano Alvarado-Ortega et al. (2020b)

Dercetis Dercetis sp Vallecillo, Nuevo León Turoniano Blanco-Piñón et al. (2001)

Dercetis Dercetis sp San José de Gracia, PueblaTuroniano Alvarado-Ortega et al. (2020a)

Dercetoides Dercetoides sp Vallecillo, Nuevo León Turoniano Blanco-Piñón et al. (2001)

Hastichthys Hastichthys sp Huehuetla, Puebla Turoniano Alvarado-Ortega et al. (2019)

Rhynchodercetis

= Hasticththys 

Rhynchodercetis regio/

R. yovanovitchi
Vallecillo, Nuevo León Turoniano

Blanco-Piñón et al. (2001) 

Blanco-Piñón y Alvarado-

Ortega (2006)/Giersch (2014)

Rhynchodercetis sp
Arroyo las Bocas, 

Guerrero
Turoniano Alvarado-Ortega et al. (2006b)

Cimolichtidae Formas aún no descritas Vallecillo, Nuevo León Turoniano Alvarado-Ortega et al. (2006b)

Halecoidei                      

sensu  Goody, 1969
Halecidae Formas aún no descritas Múzquiz, Coahuila

Turoniano-

Coniaciano
Alvarado-Ortega et al. (2006b)

Ichthyotringoidei 

sensu  Goody, 1969 

Ichthyotringa Ichthyotringa mexicana Muhi, Hidalgo Albiano-

Cenomaniano

Fielitz y González-Rodríguez 

(2008)

Cimolichthyoidei            

sensu  Goody, 1969

Alepisauroidei

sensu  Nelson, 2016

Carbot-Chanona y Than-

Marchese (2013)

Saurorhamphus 

Enchodus 
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CAPÍTULO II: Dagon avendanoi gen. and sp. nov. an Early Cenomanian Enchodontidae 

(Aulopiformes) fish from the El Chango quarry, Chiapas, southeastern Mexico 
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Corrigendum to “Dagon avendanoi gen. and sp. nov. an Early Cenomanian 

Enchodontidae (Aulopiformes) fish from the El Chango quarry, Chiapas, southeastern 

Mexico” 
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CAPÍTULO III: A new long snout enchodontid (Aulopiformes: Enchodontidae) from 

early Cenomanian deposits of the el Chango quarry, Chiapas, Mexico: A multi-approach 

study 
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CAPÍTULO IV: Hastichthys totonacus sp. nov., a North American Turonian dercetid fish 

from the Huehuetla quarry, Puebla, Mexico 
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CAPÍTULO V: Phylogenetic Morphometrics, Geometric Morphometrics and the 

Mexican fossils to understand evolutionary trends of Enchodontid fishes 
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CAPÍTULO VI: Apuliadercetis gonzalezae sp. nov., a North American Campanian 

dercetid fish (Teleostei, Aulopiformes) from Tzimol, Chiapas, Mexico 
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CAPÍTULO VII: DISCUSIÓN GENERAL Y CONCLUSIONES 

 

 

Diversidad de encodóntidos 

Previo a este trabajo, el registro de encodóntidos en México era notablemente limitado. 

Estos peces fósiles estaban representados en distintos sitios de Chiapas (Matrichthiano), 

Coahuila (Turoniano), Guerrero (Turoniano), Hidalgo (Albiano-Cenomaniano), Nuevo León 

(Turoniano), San Luis Potosí (Turoniano) y Tamaulipas (Turoniano); sin embargo, en general, 

su diversidad e identidad taxonómica aún no se había determinado con precisión (Cuadro 2, 

Introducción). Aunque la mayoría de estos reportes están basados en material fragmentario, 

fuertemente desarticulado, o incluso solo por dientes aislados; estos fósiles muestran un patrón 

general de distribución geográfica y diversidad del grupo en México. Entre estos reportes, 

destacan por su abundancia y buen estado de preservación, el registro de Enchodus cf. venator 

recuperados en estratos Cenomanianos-Turonianos de Vallecillo, Nuevo León (Ifrim et al., 

2007; Giersch, 2014), así como, el de Enchodus zimapanensis, un encodóntido de los estratos 

Albianos-Cenomanianos en Muhi, Hidalgo (Fielitz y González-Rodríguez, 2010).  

Los descubrimientos recientes de los estratos fosilíferos del Turoniano en canteras de 

Huehuetla y San José de Gracia, en Puebla, han incrementado el registro de encodóntidos en 

México (Alvarado-Ortega et al., 2019, 2020a). De igual manera, este registro se ha 

enriquecido con al menos dos encodontoides descubiertos en los sedimentos Campanianos de 

la cantera Tzimol, en Chiapas (Alvarado-Ortega et al., 2020b). En la Cantera San José de 

Gracia se reportó la presencia de Dercetis y de Enchodus. En Huehuetla, fue descrito el 

dercétido, Hastichthys totonacus y restos muy mal conservados de un posible representante de 

Enchodus. En tanto que, en Tzimol, se describió el primer representante americano del género 
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Apuliadercetis, A. gonzalezae, así como abundantes ejemplares del género Enchodus, cuya 

determinación taxonómica a nivel específico se encuentra en desarrollo.  

Si a los registros anteriormente mencionados se adicionan las investigaciones sobre 

encodóntidos de la cantera el Chango, incluidos los del presente trabajo, notamos que 

Unicachichthys multidentata (Díaz-Cruz et al., 2016), Veridagon avendanoi (Díaz-Cruz et al., 

2019c, 2019b) y Vegrandichthys coitecus (Díaz-Cruz et al., 2020) son representantes 

distintivos y únicos de esta región geográfica. Estos taxa se suman a la presencia de 

Saurorhamphus sp. y Enchodus sp. en este mismo sitio (Alvarado-Ortega et al., 2009; Díaz-

Cruz et al., 2016), los cuales también son representantes comunes en el extremo oriental del 

mar de Tethys (Bannikov and Bacchia, 2005; Cavin et al., 2012). En suma, la riqueza de 

encodóntidos a nivel genérico en El Chango ha superado a la de otros sitios del Cretácico 

Tardío del mundo (e.g. cantera Bomba, Cinto Euganeo, Italia;  Amalfitano et al., 2020), y 

comienza a rivalizar directamente con la riqueza encontrada en localidades del Medio Oriente, 

particularmente con los afloramientos del Cenomaniano Medio de Jerusalén (Chalifa, 1985), 

en donde la riqueza de encodóntidos es la mayor del planeta. La riqueza de encodóntidos en 

estas canteras está representada en total por siete géneros (Forey et al., 2003), de los cuales, 

Dercetoides y Parenchodus son exclusivos de estos afloramientos, mientras que los registros 

del Chango incluyen cinco géneros de encodóntidos con tres géneros típicos de la localidad. 

Actualmente, se han preparado e identificado otros taxa miembros de Enchodontoidei del 

Chango que aún esperan descripción formal y determinación taxonómica a nivel específico 

(Díaz-Cruz y Alvarado-Ortega, 2018). Entre estos taxones se identifica preliminarmente a 

Apateopholis sp. con base en varios ejemplares de cuerpo completo (Figura 1). Con este 

registro, la riqueza genérica y específica de la cantera podría igualar e incluso superar a la 
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riqueza de las localidades de Jerusalén, y convertirse en el afloramiento con mayor número de 

encodóntidos en el mundo.  

Otros avances en el estudio de los encodóntidos de México están representados por los 

descubrimientos realizados en diferentes canteras localizadas en las cercanías del municipio de 

Melchor Múzquiz, Coahuila. Las investigaciones que se conducen en estos afloramientos han 

documentado una abundante riqueza y diversidad de encodóntidos (Blanco-Piñón et al., 2004) 

de diferentes edades del Cretácico Tardío. Además, gracias al elevado número y buen estado 

de preservación de los especímenes rescatados, en algunos de ellos se pueden distinguir 

aspectos de su ecología trófica y aparente relación taxonómica con especies registradas en la 

porción superior del Cretácico Tardío de Estados Unidos (Figura 2) (Porras-Múzquiz et al., 

2019). Otros ejemplares de las localidades de Múzquiz consisten en morfotipos con las 

características típicas de los miembros de Enchodontoidei como son: ausencia de escamas en 

el cuerpo, ornamentación típica en los huesos dérmicos y presencia de escudos dorsales. Sin 

embargo, en este momento es difícil asignarlos a un taxón reconocido de encodóntidos gracias 

a su variación morfológica singular, pudiéndolos considerar como potenciales taxones nuevos 

en espera de su estudio formal (Figura 3). 
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Figura 1. Encondóntidos de la Cantera el Chango preparados y en espera de descripción for-

mal. A) Ejemplar IHNFG-5815, Enchodus sp. y B) IHNFG-5923, Apateopholis sp.; imagen 

reflejada horizontalmente para presentar ambos ejemplares en la misma dirección. Escala igual 

a 1 cm. 

 

Por otra parte, la mayoría de los afloramientos epicontinentales del Cretácico que cuentan 

con un trabajo relativamente sistemático de explotación, con registro de algún taxón de 

Enchodontoidei, han demostrado poseer asociaciones con dos o más miembros del grupo. En 

México, esto queda ejemplificado en los trabajos conducidos en la cantera Muhi, Zimapán, 

Hidalgo con la presencia de taxones como Enchodus o Ichthyotringa (Fielitz y Gonzalez-

Rodríguez, 2008; Fielitz y González-Rodríguez, 2010); en Vallecillo, Nuevo León, con 

reportes de Enchodus y Hastichthys (antes Rhynchodercetis) (Giersch et al., 2008; Giersch, 

2014; Alvarado-Ortega y Díaz-Cruz, 2021); Tzimol, Chiapas, con Apuliadercertis y Enchodus 
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(Alvarado-Ortega et al., 2020b). Este mismo fenómeno se puede identificar en afloramientos 

de otras regiones del mundo como Namoura, Líbano de donde se han reportado Enchodus, 

Eurypholis, o Rhynchodercetis (Forey et al., 2003) o la cantera Bomba, Cinto Euganeo, Italia 

con registros de Enchodus, Ichthyotringa, o Rhynchodercetis. La cantera El Chango, Chiapas 

también exhibe esta condición y, además, como se documenta en la presente investigación, se 

caracteriza por contener un número relativamente alto de taxa exclusivos.   

 Los resultados de este trabajo aportan evidencia para asegurar que el extremo Occidental 

del Mar de Tethys (que más tarde dio origen al proto-Atlántico Norte) fungió como una región 

clave para la especiación y diversificación de los encodóntidos desde el Cretácico Medio, 

etapa en la que más de la mitad del territorio mexicano formaba parte de un mar somero (Cao 

et al., 2017), manteniéndose así en algunas regiones hasta comienzos del Paléogeno (Figura 

4A). En este contexto, los afloramientos del Cretácico de México con presencia de 

encodóntidos corresponden principalmente al Turoniano, aunque se mantiene una 

representación para todas las edades del Cretácico Tardío, con excepción del Santoniano 

(Figura 4B). El alcance temporal de las localidades mexicanas comprende prácticamente toda 

la existencia que los encodóntidos tuvieron en el mundo hasta su extinción a finales del 

Cretácico (Friedman, 2009). Existen registros en el mundo sobre la presencia de encodóntidos 

antes y después del Cretácico superior; no obstante, estos corresponden principalmente a 

dientes aislados y su determinación en ocasiones es incompleta o cuestionable (Rana, 1990; 

Kriwet, 2003; Coelho, 2004; Rana et al., 2004; Tewari et al., 2010). Dada la elevada cantidad 

de material, el excelente estado de preservación, y la temporalidad que abarcan los 

encodóntidos mexicanos, su estudio es crucial para comprender sus tendencias evolutivas y las 

relaciones que mantuvieron con sus congéneres en otras regiones del mundo.  
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Figura 2. Ejemplares pertenecientes al género Enchodus sp recuperados de la cantera Piedri-

tas, Múzquiz, Coahuila. A) MUZ 3009 ejemplar con neurocráneo desarticulado y pobremente 

preservado. B) MUZ 574 ejemplar con aletas pectorales alargadas y rastros del contenido esto-

macal. En esta figura, el esqueleto caudal no está preservado en ninguno de los ejemplares. 

 

Observaciones taxonómicas y filogenéticas en Enchodontoidei  

 

A la fecha, dos propuestas filogenéticas de Enchodontoidei han servido como base para 

evaluar la posición filogenética de los nuevos taxones que se han descubierto. Por un lado, la 

hipótesis filogenética de Fielitz (2004) explora las relaciones de parentesco de formas fósiles 

de la familia Enchodontidae respecto a formas recientes de Aulopiformes. Por el otro, la 

propuesta de Silva y Gallo (2011) se centra en evaluar las relaciones de Enchodontoidei sensu 

Nelson (1994), en la que se incluyen diferentes familias fósiles, entre ellas Apateopholidae, 

Dercetidae o Enchodontidae. Considerando estos hechos, el objetivo de cada una de estas 
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filogenias es diferente y, por lo tanto, las hipótesis de homología primaria también varían entre 

ellas. A pesar de estas diferencias, es notable cómo la naturalidad de Enchodontidae se 

recupera en ambos trabajos, aunque es soportada por diferentes caracteres. De acuerdo con los 

resultados del análisis filogenético de Fielitz (2004:627, Fig. 2), la familia Enchodontidae es 

monofilética con base a la ausencia del interopérculo y por presentar un solo diente en el 

hueso dermopalatino. Luego, para completar la diagnosis revisada de la familia, este autor 

adiciona la longitud del hueso dermopalatino igual o menor respecto al diente único. A su vez, 

el estudio de Silva y Gallo (2011) tiene como única sinapomorfía de Enchodontidae la 

presencia de escudos dorsales.  

 

 

Figura 3. Ejemplares reconocidos como Enchodontoidei y potenciales miembros de Encho-

dontidae. A) Ejemplar único preservado en parte. En este ejemplar no se preservó el esqueleto 

ni la aleta caudal, así como la porción posterior del cuerpo. B) Ejemplar preservado en parte y 

contra parte. Aquí se expone el lado más completo del espécimen, el cual carece de la aleta 

caudal. Escala igual a 1 cm. 
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La propuesta de Fielitz (2004) señala que Rharbichthys, Palaeolycus, Eurypholis, 

Saurorhamphus, y Enchodus componen a Enchodontidae. El autor sinonimizó a Parenchodus 

con Enchodus, tomando como referencia su posición filogenética. Por su parte, la propuesta de 

Silva y Gallo (2011) también reconoce cinco géneros integrantes de Enchodontidae. No 

obstante, Rharbichthys se excluye de Enchodontidae y se recupera como grupo hermano de 

Dercetidae. De esta manera, los miembros restantes de Enchodontidae en esta propuesta son 

los mismos reportados por Fielitz (2004) con la diferencia de que Parenchodus se mantiene y 

se reconoce como una rama independiente de Enchodus que se recupera como grupo hermano 

de Palaeolycus.  

Indicios de la posición filogenética problemática de Rharbichthys se observan en el 

estudio de Fielitz y González-Rodríguez (2010:1349, Fig.11), trabajo que a su vez se basa en 

los datos de Fielitz (2004). En sus resultados, estos autores recuperaron a Rharbichthys 

formando una politomía con Cimolichthys, y estos en la base de Enchodontidae. No obstante, 

los autores de este estudio no discutieron las implicaciones de este cambio en la composición 

de Enchodontidae.  

Con el estudio de los taxa descubiertos en la cantera El Chango, Unicachichthys 

multidentata y Veridagon avendanoi, las relaciones internas Enchodontidae en la propuesta de 

Fielitz (2004) no se han visto sustancialmente modificadas, de modo que estos taxa son 

recuperados en la base de Enchodontidae (ver Díaz-Cruz et al., 2016, 2019c). Los principales 

cambios luego de la inclusión de estos taxa recaen principalmente en las sinapomorfías que 

soportan la naturalidad de Enchodontidae. Con la inclusión de Unicachichthys multidentata, 

Enchodontidae se recupera como un grupo monofilétco con base a la ausencia del hueso 

supraorbital (Díaz-Cruz et al., 2016:146, Fig. 13). En tanto que la inclusión de Veridagon 
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avendanoi en el análisis recupera esta misma sinapomorfía y se adicionan la presencia de una 

barra de reforzamiento sobre el opérculo y ornamentación en la forma de tubérculos alineados 

en crestas sobre el opérculo y subopérculo (ver Díaz-Cruz et al., 2019c:280, Fig. 7B). Hasta la 

fecha, los mayores cambios a las relaciones internas de Enchodontidae están dadas por la 

integración de Vegrandichthys coitecus en el análisis. A diferencia de los taxa previamente 

mencionados, que se recuperan en posición basal de Enchodontidae, V. coitecus se recupera 

como el grupo hermano del clado formado por Eurypholis + Saurorhamphus, en la posición 

basal de Eurypholinae (ver Díaz-Cruz et al. 2020:16, Fig. 7). Respecto a los caracteres que 

soportan la naturalidad de Enchodontidae, la ausencia del hueso supraorbital y el patrón de 

ornamentación en los huesos dérmicos también son recuperados como en la propuesta de 

Díaz-Cruz et al. (2019c). En adición, se recupera la presencia de proyecciones anteroventrales 

de la mandíbula y la aleta pélvica ubicada en o posterior al nivel de la aleta dorsal (Díaz-Cruz 

et al., 2020:16, Fi. 7). Respecto a la posición filogenética y reconocimiento del género 

Parenchodus como un taxón distinto de Enchodus, los resultados de los estudios aquí 

realizados no son consistentes en su posición. De esta forma vemos que, con la integración de 

los encodóntidos de El Chango en los datos propuestos por Fielitz (2004), el género 

Parenchodus ha sido recuperado como integrante de un clado monofilético junto con el resto 

de las especies de Enchodus (Díaz-Cruz et al., 2016:146, Fig.13; Díaz-Cruz et al., 2019b:280, 

Fig. 7B), pero también como el grupo hermano del clado monofilético formado 

exclusivamente por las especies de Enchodus (Díaz-Cruz et al., 2020:16, Fig. 7).  

La inclusión de los encodóntidos mexicanos en la propuesta filogenética de Silva y Gallo 

(2011) ha resultado más controversial. La reconstrucción filogenética con los datos de estos 

autores recuperó a Unicachichthys multidentata como el grupo basal de Enchodontidae y la 
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única sinapomorfía que soporta la monofilia del grupo fue la presencia de los escudos dorsales 

(Díaz-Cruz et al., 2016:146, Fig.13), la misma que fue reportada previo a la inclusión de este 

taxón. Posteriormente, con la matriz modificada por Alvarado-Ortega y Díaz-Cruz (2021) 

observaron las mayores modificaciones en la estructura del grupo. Con la adición de 

Veridagon y Vegrandichthys, junto con un nuevo taxón Dercetidae, la reconstrucción 

filogenética resultante presentó una politomía entre Unicachichthys, Parenchodus y Enchodus, 

de la que ramifican secuencialmente Palaeolycus y Veridagon, y al final se localiza un clado 

en politomía conformado por Vegrandichthys, Saurorhamphus y Eurypholis. La sinapomorfía 

que soporta la naturalidad de Enchodontidae es nuevamente la presencia de los escudos 

dorsales, pero se adiciona la presencia de dientes con diferente tamaño en la mandíbula 

superior (Alvarado-Ortega y Díaz-Cruz, 2021, Mat.Sup. C., Fig 1.). 

El caso de las relaciones internas de Dercetidae es particularmente interesante. La familia 

contaba con una reconstrucción filogenética propia (Gallo et al., 2005b), en la que el grupo se 

recuperaba como monofilético soportado en dos sinapomorfías: espinas neurales reducidas y 

la ausencia de cresta longitudinal en el opérculo. Posteriormente, Silva y Gallo (2011) 

seleccionaron algunas hipótesis de homología primaria de Dercetidae de ese estudio y las 

combinaron con otras provenientes de diferente reconstrucciones filogenéticas con el objetivo 

de realizar un análisis más incluyente y propio de las formas fósiles de Enchodontoidei. Este 

trabajo confirma la naturalidad de la familia Dercetidae, así como la presencia de espinas 

neurales reducidas como su única sinapomorfía. La monofilia de Dercetidae demostró ser 

consistente luego de la inclusión de Candelarhynchus padillai Vernygora et al. 2017, un 

dercétido de estratos Turonianos de Colombia, en la hipótesis filogenética de Enchodontoidei. 

Las características que dan soporte a la naturalidad de esta familia incluyen la sinapomorfía 
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única reportada por Silva y Gallo (2011), espinas neurales reducidas, en conjunto con una 

cabeza baja, hocico largo, hipurales fusionados y la presencia de escudos tripartitos en los 

flancos. A pesar de esto, la reconstrucción filogenética de Enchodontoidei colapsó casi 

completamente con la inclusión de Hastichthys totonacus Alvarado-Ortega y Díaz-Cruz 2020, 

proveniente de estratos Turonianos de Huehuetla, Puebla. El algoritmo de Máxima Parsimonia 

que resuelve a H. totonacus como grupo hermano de H. gracilis, también recupera la 

monofilia de Enchodontidae, aunque el resto de miembros de Enchodontoidei forman, en su 

mayoría, una politomía (Alvarado-Ortega y Díaz-Cruz, 2021:13, Fig. 11). El reconocimiento 

de H. totonacus como integrante de Dercetidae se fundamenta en que este taxón presenta las 

sinapomorfías indicadas por Vernygora et al. (2017), mencionadas anteriormente. Esto fue 

corroborado con el mapeo de las espinas neurales y del contacto entre los hipurales en la 

reconstrucción filogenética que resolvió las relaciones internas de Dercetidae y que fue 

obtenida con el algoritmo de Máxima Parsimonia de Pesos Implicados (ver Alvarado-Ortega 

and Díaz-Cruz, 2021; Mat.Sup. C., Fig. 2). Además, el trabajo de estos autores es importante 

porque permitió reconocer y reasignar a Rhynchodercetis regio Blanco y Alvarado-Ortega 

2006 como Hastichthys regio con base en  características merísticas, morfológicas y 

morfométricas que revelan mayor afinidad con Hastichthys en lugar de Rhynchodercetis (ver 

Alvarado-Ortega y Díaz-Cruz, 2021:12, Cuadro 3).  

La existencia de dos propuestas filogenéticas de los encodóntidos ha resultado hasta cierto 

punto problemática. A pesar de que tanto Dercetidae como Enchodontidae se recuperan 

normalmente como clados monofiléticos, el estudio de Alvarado-Ortega y Díaz-Cruz (2021) 

muestra que la reconstrucción filogenética basada en los datos de Silva and Gallo (2011) y 

empleando el algoritmo de Máxima Parsimonia estándar, no es tan robusta como se creía. 
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Antes de este descubrimiento, un intento por robustecer la propuesta filogenética de Fielitz 

(2004) fue ejecutada por Holloway et al. (2017). Estos autores adicionaron algunas de las 

hipótesis de homología primaria del trabajo de Silva y Gallo (2011) a la matriz de Fielitz 

(2004). Sin embargo, redundancia de datos fue detectada posteriormente por Díaz-Cruz et al. 

(2020). Entre los caracteres adicionados, el carácter 56 de Silva y Gallo (2011) hace referencia 

a la forma del preopérculo. De acuerdo con estos autores, este hueso puede adoptar una forma 

de “L” [0], triangular [1], forma de luna creciente [2], de bacilo [3], o de pipa [4]. Fielitz 

(2004) también notó esta variación y su potencial para contener señal filogenética; para él, la 

información contenida en el preopérculo estaba representada por dos caracteres: 45) la porción 

ventral del preopéculo: [0] dirigida anteriormente; [1] miembro posterior pequeño; [2] se 

amplía anterior y posteriormente; y por 46) borde posterior de la porción ventral del 

preopérculo: [0] redondeado; [1] se estrecha hasta un punto; [2] se estrecha hasta un punto y 

forma una espina. Ante esta situación, los caracteres arriba mencionados se reformularon en 

siete nuevas hipótesis de homología primaria. En dichas propuestas se aborda la forma general 

del preopérculo, pero también se separan elementos que se consideran independientes, tales 

como las proyecciones anteriores o posteriores de la porción ventral del hueso (ver Díaz-Cruz 

et al., 2020; M at. sup. II:2). Este ejercicio tomó en consideración las construcciones 

problemáticas de caracteres para evitarlas y se recurrió al uso de codificación reductiva que 

apela al “token” inaplicable (“-”)  para no otorgar estados de carácter a los taxones que 

lógicamente no contienen un valor del rasgo en particular, porque este depende de la presencia 

de otro carácter (Brazeau, 2011; Simões et al., 2016; Brazeau et al., 2019).  

La revisión a detalle de las hipótesis de homología primaria en las reconstrucciones 

filogenéticas de Enchodontidae, evidenció que, por lo regular, se emplea codificación 
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compuesta o tradicional (Wilkinson, 1995; Simões et al., 2016). No obstante, en ocasiones, 

una misma hipótesis de homología primaria evalúa diferentes atributos, con lo que se 

incumple el prerrequisito de construcción de caracteres para análisis filogenéticos que requiere 

que los caracteres sean independientes unos de los otros (Farris, 1983). Ante esto, se hace 

necesaria una urgente reevaluación de todas las hipótesis de homología primaria empleadas 

para la reconstrucción filogenética de los encodóntidos. Motivos adicionales para realizar 

dicha evaluación proceden de la necesidad de incluir la variación morfológica exhibida por los 

taxa mexicanos. Esto implica que las hipótesis de homología primaria planteadas hasta ahora o 

sus estados de carácter, no reflejen algunos de los atributos morfológicos reconocidos en los 

nuevos taxones. Ejemplos de esto se pueden observar en el caso de Vegrandichthys coitecus, 

taxón que exhibe múltiples crestas engrosadas corriendo lateralmente el opérculo, preopérculo 

con un borde posterior tuberculado, y una barra de reforzamiento sobre la superficie externa 

del cleitro (Díaz-Cruz et al., 2020:9 Fig. 4).  

Conscientes del desafío que representa entender y discretizar la variación morfológica en 

un grupo tan diversificado como los encodóntidos, Díaz-Cruz et al. (2021) presentaron un 

análisis de morfometría geométrica para algunas de las estructuras más variables en el grupo. 

Estos autores notaron que el formato del opérculo no es exclusivo de algún género en 

particular, pudiéndose encontrar la misma forma en diferentes taxones de encodóntidos. Este 

trabajo procura fundamentar y sentar las bases para futuras propuestas de homología primaria 

y contrarrestar el bajo soporte que algunos clados presentan en la reconstrucción filogenética 

de Enchodontidae (ver Fielitz, 2004:630). Alternativamente, se elaboraron reconstrucciones 

filogenéticas de Enchodontidae con diferentes criterios de optimalidad, pues se ha 

documentado que, criterios como Inferencia Bayesiana (IB) o Máxima Parsimonia de Pesos 
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Implicados (MPPI), se desempeñan mejor ante elevados niveles de homoplasia y datos 

faltantes (O’Reilly et al., 2016; Goloboff et al., 2017; Puttick et al., 2019; Smith, 2019, entre 

otros). Los diferentes criterios de optimalidad coinciden en recuperar a la familia 

Enchodontidae como monofilética; sin embargo, bajo IB, las relaciones internas son 

colapsadas o recuperadas en una organización muy diferente respecto a las relaciones 

obtenidas con Máxima Parsimonia o Máxima Parsimonia de Pesos Implicados (Díaz-Cruz et 

al., 2019c, 2020). En este sentido, dicha inconsistencia podría atribuirse a que IB resulta ser 

más sensible a los niveles de homoplasia y datos faltantes de los datos analizados, pero mayor 

investigación en este sentido es requerida. Por otra parte, el único clado de Enchodontidae que 

siempre se ha mantenido constante, sin importar el criterio de optimalidad empleado, es el de 

la Subfamilia Eurypholinae. Al respecto, se puede asumir que la naturalidad de este grupo está 

fuertemente apoyada por los datos, y que sus niveles de homoplasia son bajos, dado que 

conjuntos de datos con baja homoplasia, recuperan las mismas relaciones sin importar el 

criterio de optimalidad que se emplee para la reconstrucción filogenética (Puttick et al., 2019). 

Para el caso particular del análisis de ajuste estratigráfico de la filogenia de 

Enchodontidae, se pone en evidencia cómo la inclusión de Enchodus zimapanensis disminuye 

el ajuste estratigráfico de la topología (Díaz-Cruz et al., 2020). Este fenómeno puede 

relacionarse a la falta de inclusión de encodóntidos de otras latitudes (Díaz-Cruz et al., 2019a), 

a la necesidad de incluir linajes fantasmas que soporten la posición derivada de esta especie 

(Cavin et al., 2012), de las más antiguas de la familia, y ultimadamente a la necesidad de 

revisar las homologías primarias propuestas para la reconstrucción filogenética del grupo 

como discutido anteriormente. Por otro lado, las calibraciones temporales de Enchodontidae 

aportan evidencia para sugerir que este grupo podría seguir la ley del crecimiento filético del 



154 
 

tamaño corporal o ley de Cope, con base en el registro de las especies de menor tamaño 

corporal localizadas en el Cretácico Medio, hasta aquellas especies al final del Cretácico que 

alcanzaron tallas entorno del metro y medio de longitud (Díaz-Cruz et al., 2021); 

características que los predispusieron a la extinción selectiva del Cretácico/Paleógeno que 

afectó principalmente a los peces depredadores grandes (Friedman, 2009; Guinot y Cavin, 

2016). El empleo de diferentes criterios de optimalidad para la reconstrucción filogenética, el 

análisis morfométrico de la variación morfológica y la evaluación del ajuste estratigráfico de 

las filogenias obtenidas en Enchodontidae han revelado y confirmado aspectos evolutivos 

dentro del grupo de los que apenas se contaba con aproximaciones.  
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Figura 4. Distribución continental durante el Cretácico Medio en el mundo y temporalidad de 

los afloramientos mexicanos. A). Los mares epicontinentales durante el Cretácico Medio están 

indicados por la coloración celeste. Imagen tomada de Cao et al. (2017). B) Calibración tempo-

ral de los afloramientos mexicanos que cuentan con registros de encodóntidos.  
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Implicaciones biogeográficas 

Como se indicó en la primera parte de este capítulo, la riqueza de encodontoides a nivel 

genérico encontrados en la localidad de El Chango ha igualado e incluso superado la riqueza 

genérica reportada en localidades de edad similar de otras latitudes, incluso de aquellas con 

una larga historia de trabajo paleontológico y décadas de explotación (Forey et al., 2003). 

Durante el Cretácico Tardío, el territorio mexicano ocupó un área en la cual los 

Enchodontoidei encontraron las condiciones ideales para habitar y reproducirse, así lo 

evidencian los resultados reportados en el presente trabajo. Se observan taxa a nivel genérico 

que son exclusivos de esta región como Unicachichthys, Veridagon o Vegrandichthys, pero 

también se reconocen representantes identificados en otras latitudes como los géneros 

Apuliadercetis, Enchodus, Hastichthys o Saurorhamphus de la región de Europa y Medio 

Oriente (Chalifa, 1985, 1989; Forey et al., 2003; Taverne, 2006).  

La similitud de faunas entre distintas localidades Cenomanianas puede ser atribuía a la 

semejanza de los ambientes de depósito. De esta manera vemos que, los sedimentos 

cenomanianos de Ein-Yabrud en Israel se depositaron en un ambiente marino, somero, 

restringido, parcialmente bordeado y en condiciones de baja energía (Chalifa, 1985). A su vez, 

los sedimentos cenomanianos de Namoura en Líbano, que contienen peces, fueron depositados 

en pequeñas cuencas interpretados como dolinas formadas por la actividad tectónica del piso 

marino en el margen exterior de una plataforma continental; en estos sedimentos se han 

observado, además de peces, crustáceos, equinoideos, reptiles marinos e incluso plantas 

terrestres (Forey et al., 2003). De manera similar en El Chango, localidad del Cenomaniano 

temprano, donde se han reportado especies animales marinas y vegetales tanto de origen 

continental como marino y cuyos depósitos se han relacionado a un estuario o laguna poco 
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profunda y marginal con base a su proximidad geográfica a la localidad Aptiana de El Espinal  

(Vega et al., 2006; González-Ramírez et al., 2013; Huerta-Vergara et al., 2013; Moreno-Bedmar 

et al., 2014; Heard et al., 2020; Bruce et al., 2021). 

Si bien es cierto que localidades cretácicas con ambientes similares compartieron taxones, 

estas regiones se ubicaban geográficamente distantes en la conformación del antiguo mar de 

Tethys para el Cretácico Tardío. Es este contexto, aunque los encodóntidos son abundantes en 

el Cretácico, poco se ha estudiado desde el punto de vista paleobiogeográfico, y los estudios que 

existen a la fecha se basan principalmente en datos obtenidos de afloramientos cretácicos de 

América del Norte (Estados Unidos principalmente), Europa o Medio Oriente. Forey et al. 

(2003), en una comparación entre faunas de diversas localidades tethyanas, notaron que los 

Aulopiformes (Enchodontoidei) a nivel genérico y específico son el grupo más abundante en 

Jerusalén; aunque este trabajo no analiza específicamente la distribución del grupo, representa 

una aproximación a su estudio en un nivel geográfico más incluyente. 

Posteriormente, en la propuesta filogenética de Enchodontidae elaborada por  Fielitz (2004; 

630. fig 7), se distinguió una relación entre especies de Enchodus del Tethys central con especies 

del Tethys occidental. Este autor observó que algunas de las especies más primitivas de 

Enchodus + Parenchodus se localizaban en Medio Oriente, y que las formas derivadas se 

encontraban en Europa y América del Norte, situación que lo llevó a sugerir que el género 

Enchodus surgió en el Tethys central o actual Medio Oriente y posteriormente se originó un 

grupo de especies de Enchodus norteamericanas. Adicional a esto, Silva y Gallo (2007) 

distinguen dos áreas de endemismo para los miembros de Enchodontoidei durante el 

Cenomaniano; una de ellas comprendida por los territorios que hoy conforman por Marruecos 
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y el sureste de Italia, mientras que la segunda se integra por territorios actuales del Líbano e 

Israel. 

Un enfoque alternativo para el estudio de la distribución de los encodóntidos fue propuesto 

por Cavin (2008) con base en los trabajos filogenéticos publicados por Fielitz (2004) para 

encodóntiodos y de Gallo et al. (2005) y Taverne (2005a y b) para dercétidos. De acuerdo a este 

autor, existió un evento vicariante en el Cretácico Medio que involucra a Enchodus venator del 

Norte de África con E. shumardi de América del Norte. Este mismo autor reconoce para el 

Cretácico Tardío dos eventos vicariantes adicionales; el primero de ellos entre Europa y América 

del Norte, representado por Enchodus gracilis y un clado de formas derivadas de Enchodus. El 

segundo evento vicariante del Cretácico Tardío ocurre entre las mismas regiones, pero 

corresponde a las dos especies reconocidas de Cimolichthys. Adicionalmente, se identifica un 

evento de radiación para la familia Dercertidae. Más tarde, Cavin et al. (2012) ratifican la 

propuesta de vicarianza del Cretácico Medio, con la inclusión de la región de Italia; se 

reinterpreta el evento vicariante de E. gracilis de Europa, pero esta vez con respecto a E. 

pretrosus de América del Norte en el Cretácico Tardío e indican un evento vicariante adicional. 

Este último establecido entre las especies de Enchodus de Gavdos, Grecia, con E. dirus que 

tiene presencia en el margen occidental del Tethys (proto Atlántico Norte) y en el Mar Interior 

de Norte América, confirmando un vínculo entre las especies de encodóntidos de Europa con 

las de América de Norte. 

Recientemente, Silva y Gallo (2016) identificaron un trazo generalizado de encodóntidos 

para el Cenomaniano que vincula la región del Noreste de África con Italia, a la que le asociaron 

corrientes oceánicas. En tanto que, para las asociaciones paleoictiológicas del Cretácico Medio 

(Albiano-Cenomaniano), Amalfitano et al. (2020) notaron un patrón de relación Oriente-
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Occidente involucrando a África y América del Sur, así como los dominios central y occidental 

del Tethys, en acuerdo con la apertura del Océano Atlántico en dirección sur a norte (Cavin, 

2008).  

Los trabajos arriba citados coinciden en señalar que, la actual región del Medio Oriente es 

una zona rica y diversa en cuanto a la presencia de encodóntidos. También, es notable la relación 

encontrada entre algunas de estas regiones con áreas de Europa, como Inglaterra o Italia, o 

incluso con América del Norte. Esta última merece ser especialmente destacada, ya que nos 

sugiere una conexión próxima entre la región central del Tethys con su extremo occidental o 

proto-Atlántico Norte. Esta conexión sugiere la existencia de eventos vicariantes y/o de 

migración de ictiofaunas en dirección Este-Oeste. Este fenómeno ha sido documentado para el 

Cretácico Temprano y Cretácico Medio con belemnites y bivalvos que migraron desde la 

porción central del Tethys (actual medio Oriente) y Tethys europeo hasta el extremo occidental 

del proto Océano Atlántico Norte por medio del corredor Hispánico (Zell et al., 2013; Radulović 

et al., 2019). De la misma forma, el empleo de esta ruta de migración está documentada para 

diversos grupos de peces fósiles, por ejemplo Elopiformes o Gonorynchiformes durante el 

Cretácico Medio (Amaral y Brito, 2012; Alves et al., 2020). La formación de este corredor pudo 

haber desempeñado un papel preponderante para que las especies de encodontoides de Medio 

Oriente y de Europa originaran a los taxa de América, tal como ha sido sugerido por varios 

autores (Fielitz, 2004; Cavin, 2008; Cavin et al., 2012). Contrario a esta propuesta, los resultados 

del presente trabajo señalan que el origen de Enchodontidae pudo haberse localizado en el 

extremo occidental del mar de Tethys. De esta forma, vemos que los géneros Unicachichthys y 

Veridagon se reconocen como los grupos más basales de Enchodontidae en repetidas 

reconstrucciones filogenéticas (Díaz-Cruz et al., 2016, 2019c, 2020). De manera similar, 
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Vegrandichthys es recuperado como el miembro basal de la subfamilia Eurypholinae (Díaz-Cruz 

et al., 2020). La temporalidad de los estos taxones también apoya esta hipótesis, puesto que esos 

taxa han sido rescatados de sedimentos del Cenomaniano Temprano, de los más jóvenes entre 

todos los miembros de la familia (Díaz-Cruz et al., 2021). Asimismo, el reporte de Enchodus 

zimapanensis de estratos Albianos-Cenomanianos en el territorio mexicano extiende el registro 

formal del género Enchodus para finales del Cretácico Inferior (Fielitz y González-Rodríguez, 

2010); aunque debe considerarse con reserva dada su posición derivada en la filogenia. Del 

mismo modo, los reportes del género Saurorhamphus de la localidad Aptiana de El Espinal, en 

Chiapas, que extienden la temporalidad del género al Cretácico Inferior (Alvarado-Ortega et al., 

2009; Heard et al., 2020). La distinción de algunos de los encodóntidos más antiguos en el 

extremo occidental del Tethys junto con su posición basal en reconstrucciones filogenéticas no 

parece ser un caso aislado de este grupo. Este patrón también es documentado por otros taxa de 

peces primitivos y antiguos, tal es el caso de algunos Crossognathiformes (Arratia et al., 2018) 

o Acantomorfos como Zoqueichthys carolinae miembro Lampripterygii o Choichix alvaradoi, 

integrante de Acanthopterygii (Alvarado-Ortega y Than-Marchese, 2012; Cantalice et al., 2021). 

Lejos de identificar y confirmar un patrón de migración de las asociaciones paleoictiológicas en 

un solo sentido, nuestros datos se suman a propuestas previas (ver Arratia et al., 2004) para 

indicar que el corredor Hispánico desempeñó un papel clave en el intercambio de faunas entre 

los diferentes dominios del Tethys. Particularmente, considerando la temporalidad y los 

resultados de las reconstrucciones filogenéticas de la familia Enchodontidae, es posible sugerir 

que ésta pudo tener origen en el extremo occidental del Tethys, desde donde se dispersó a otras 

latitudes. El buen estado de preservación, la alta riqueza genérica y específica, así como la 
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temporalidad de los encodóntidos mexicanos, representan elementos esenciales para entender 

mejor las adaptaciones, relaciones evolutivas y biogeográficas que estos taxones desarrollaron.  
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