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RESUMEN

En este trabajo se realiz6 la descripcion de cuatro peces fosiles de la Cantera San José de
Gracia, Puebla, Cretacico superior, Turoniano; los cuales son descritos como una nueva
especie perteneciente al género extinto de Enchodus. En base al analisis comparativo
realizado en este trabajo, que incluye a aquellas especies bien determinadas por distintos
autores, sefiala que los fosiles de San Jos¢ de Gracia son una nueva especie, la cual es
nombrada informalmente dentro de este trabajo como Enchodus sp. nov. Los distintos
caracteres osteoldgicos de cada uno de los fosiles descritos permite incluirlos en distintos
taxones supragenéricos (orden Aulopiformes; superfamilia Echodontoidea; familia
Enchodontidaec y subfamilia Enchodontinae) hasta su pertenencia dentro del género
Enchodus. Los fosiles de San José de Gracia son una especie nueva la cual es diferente a
otras especies del mismo género, tanto por caracteristicas meristicas, como por caracteres
osteoldgicos tnicos, dentro de los que se incluyen, el nimero de vertebras totales, con solo
34 vertebras; En Enchodus sp. nov. todas las aletas estan colocadas sobre el borde del
cuerpo. Las aletas pectoral y pélvica son totalmente ventrales, la pectoral estd colocada por
debajo del borde posterior del cleitrum mientras que la aleta pélvica se ubica por detras de
la mitad del cuerpo, a 58. 5 % de la longitud estandar (LS), justo a la mitad de la distancia
que existe entre la base de la aleta pectoral y el origen de la aleta anal. Los radios que
componen estas aletas suman cerca de 8-9 y 11 respectivamente y en ambos casos son
notablemente largos; en la aleta pélvica los radios mas largos cubren toda la region
abdominal y la base de los radios pélvicos (esto es la longitud de las 10 vertebras
abdominales de dicha region del cuerpo) y en la aleta pélvica los radios mas largos son la
distancia que un poco mas de la mitad de los radios pectorales mayores. Enchodus sp. nov.
no solo se incluye como una especie nueva para este género, sino que también ayuda en
implicaciones importantes como los estudios filogenéticos que se han estado realizando, asi
como para clasificaciones futuras. Enchodus sp. nov. es la segunda especie que se describe
para México y permite reconocer que este pais es el mejor lugar para llevar a cabo un
estudio mas detallado en cuanto a la filogenia de este grupo ya que en México se han
encontrado una gran diversidad de peces fosiles pertenecientes a Enchodus, los cuales si

son estudiados permitirdn reordenar la historia evolutiva de dichos peces. Asi bien
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Enchodus sp. nov. permite reconocer la paleodiversidad de Puebla y en particular de la

Cantera San José de Gracia.
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INTRODUCCION

En el afio 2006, los habitantes del pueblo San José de Gracia, perteneciente al Municipio de
Molcaxac, ubicado al sur del Estado de Puebla, abrieron una cantera dentro de los limites
de sus terrenos comunales. En este sitio, denominado —€antera San José de Gracia”, se
extraen lajas margosas color marrén que son comercializadas dentro de la industria de la
construccion, en la cual y debido a su buen aspecto y resistencia, son usadas para recubrir
pisos y muros. Hasta ahora la explotacion de dichas rocas ha sido sélo a través de métodos
artesanales y manuales; lo que ha permitido que eventualmente, durante la separacion de las
lajas, los trabajadores descubran una variedad de macrofosiles de organismos marinos que
hace poco comenzaron a ser el objetivo de investigaciones cientificas formales.

En 2007 el Sr. Sebastian Aranguthy, comercializador de las lajas de San José de Gracia,
le hizo llegar algunos fosiles de esta localidad al Dr. Jestus Alvarado Ortega. Desde el 2008
este investigador del Instituto de Geologia de la Universidad Nacional Auténoma de
México (UNAM) implementd los proyectos de investigacion —Estudio de los peces fosiles
de México” y —Eos peces fosiles de México y sus implicaciones evolutivas, biogeograficas
y taxonomicas” (apoyados por la UNAM a través de las subvenciones PAPIIT IN225008 e
IN106011, respectivamente), a través de los cuales un grupo de paleontdlogos y estudiantes
de la UNAM vy de la Benemérita Universidad Autonoma de Puebla (BUAP) se han dado la
tarea de colectar los macrofosiles de este sitio paleontoldgico. Uno de los objetivos de estos
proyectos de investigacion es determinar la identidad taxondmica de los macrofosiles de
San José de Gracia y explorar las implicaciones que estos tienen en los diversos campos
relacionados con la paleontologia (filogenia, biogeografia, tafonomia, taxonomia etc.).

Dado que los fosiles de la Cantera San José de Gracia, en comparacion con aquellos
colectados en la Cantera Tlayta, ubicada a menos de 10 Km y bien caracterizada como un
sitio paleontoldgico de conservacion extraordinaria o Largestitte, estdn mal conservados y
son relativamente poco abundantes, sus explotadores y duefios han desdeniado el valor
cientifico de esos fosiles. Asi, un nimero no determinado de ejemplares de esta nueva
localidad se han perdido cuando son vendidos junto con las lajas que los contienen. A pesar
de ello, los investigadores de la UNAM y la BUAP cuentan con una coleccion que

comprende cerca de 100 ejemplares fosiles. Estos fosiles representan una asociacion fosil
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que incluye amonites, belemnites, inoceramidos y otros bivalvos, asi como algunos restos
de vertebrados (peces y reptiles) y muy escasos restos de plantas (Alvarado-Ortega et al.,
2009; Pulido-Gonzalez, 2011; Pulido-Gonzédlez et al., 2011). Entre los peces, los
representantes del género Enchodus Agassiz, 1835, son los mas abundantes y de mayor
talla hasta ahora encontrados.

Los objetivos de esta tesis son describir los restos de los peces provenientes de la
Cantera San José de Gracia previamente identificados como posibles miembros del género
Enchodus, asi como determinar de manera mas precisa su identidad taxondmica y discutir
sus posibles implicaciones dentro de los escenarios de la evolucion y paleobiogeografia de

este grupo de peces Mesozoicos.

El género Enchodus

El género Enchodus es un grupo extinto de peces osteictios marinos. Aunque éste
incluye cerca de 70 especies nominales, en los trabajos mas recientes so6lo 26 de ellas son
consideradas especies validas (Arambourg, 1954; Goody, 1976; Chalifa, 1996; Fielitz,
2004; Jacobs et al., 2006). Estos peces cosmopolitas vivieron durante el periodo
comprendido entre el Albiano-Cenomaniano (Fielitz y Gonzalez-Rodriguez, 2010) y el
Eoceno (Bogan y Agnolin, 2010). Sus fosiles han sido colectados principalmente en
yacimientos ubicados en los margenes de lo que, durante parte de este rango de tiempo,
fuera el antiguo Mar Interior de Norteamérica, en Estados Unidos de Norteamérica y
Canada, y Mar de Tetis (que en la parte terminal del Cretacico e inicios del Terciario se
transformo en el proto-Atlantico y proto-Mediterraneo) en América del Norte, América del
Sur, Europa, Africa, Medio Oriente; e incluso se les ha reportado en yacimientos de la
Antartica (Rana et al., 2005).

Las especies del género Enchodus son un grupo fosil que incluye peces depredadores
especializados que vulgarmente son llamados -sardinas dientes de sable”, aunque en
realidad estos no forman parte de los clupeomorfos (grupo de las sardinas) y son
ampliamente reconocidos como parte de los Aulopiformes (Everhart, 2010). Las especies
de Enchodus presentan cuerpos musculosos, aplanados lateralmente, y con forma de

torpedo, en donde la aleta anal es corta y colocada por detrds de la aleta dorsal,
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caracteristicas que revelan que estos peces fueron excelentes nadadores de largas distancias
(como el atin). Estas capacidades motrices, sumadas a la presencia de enormes hocicos y
grandes dientes en forma de agudos colmillos en la parte anterior de las mandibulas y el
paladar (dermopalatino), permiten saber que Enchodus fue un depredador feroz y exitoso
(Figura 1). Por otro lado, aunque en estos peces el niimero de vértebras es variable
especificamente entre 32 y 47, aquellas vértebras colocadas en su region caudal tienen un
rango corto que se limita a 24-25, lo cual sugiere que la cavidad abdominal sufrid
importantes modificaciones tal vez en respuesta a los cambios en los habitos alimenticios

que estas especies sufrieron a lo largo de su historia.

Figura 1. Representacion artistica de Enchodus mostrando sus caracteristicas mas

sobresalientes (tomada de http://images.nationalgeographic.com).

Goody (1969), Silva (2007) y Silva y Gallo (2011), revisaron las relaciones de los
Aulopiformes, incluyendo a FEnchodus, y en los dos ultimos trabajos al género
monoespecifico Paraechodus Raab y Chalifa, 1987; estos autores reconocieron que
Enchodus es monofilético; sin embargo, en los andlisis filogenéticos desarrollados por
Fielitz (2004) y Fielitz y Rodriguez-Gonzales (2010), en donde se involucra a ambos
géneros y las formas similares tradicionalmente llamados —enchodontidos”, Paraechodus
es parte de un clado interno del género Enchodus y en consecuencia sugieren que son

sinébnimos. Desafortunadamente, los grupos de especies de Enchodus estan débilmente
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soportados en dichos trabajos y la reorganizacion taxondémica no ha sido abordada. Mas
adelante, en la seccion —Analisis comparativo” de este manuscrito, se describe mejor esta
problematica taxondmica del género Enchodus.

Distintas caracteristicas osteologicas de Enchodus han sido sefialadas por los autores que
han trabajado con estos fosiles (Figura 2). En la pagina 64 del tomo V de la serie
—Recherches sur les Poissons fossiles” publicada por Agassiz entre 1833 y 1845, donde se
argumenta a favor de la creacion de un nuevo género a partir de restos fosiles antes
considerados como parte de la familia Scomberoides”, este autor sefiala que Enchodus es
discernible porque estos presentan grandes dientes a lo largo de todo el borde de la
mandibula inferior, los cuales estan intercalados con dientes mas pequefios pero de talla
irregular.

En la sinopsis de la familia Enchodontidae publicada por Woodward (1901) sefiala que
Enchodus es diferenciable de otras taxa parecidos por presentar un diente palatino terminal,
aleta dorsal colocada delante de la anal, y carecer de una placa postclavicular (= expansion
posterior del cleitro).

Después, en la diagnosis enmendada de Enchodus publicada por Goody (1969) se
sefialan otros dos rasgos peculiares de los apéndices de este género, en donde la aleta
pectoral es solo un poco mas larga que la aleta pélvica, y ademas, las aletas dorsal y anal
son relativamente cortas, con la primera colocada por delante de la segunda. En este
trabajo también se sefala una reduccion relativa en el nimero de escudos predorsales y la
ausencia de superposicion entre estos, asi como la total ausencia de escamas u otros

escudos en el resto del cuerpo.

[13]



Fielitz (2004) y Fielitz y Rodriguez-Gonzales (2010) sefialaron la existencia de una
sinapomorfia Unica en Enchodus (incluyendo a “Paraenchodus”), que consiste en la
proyeccion anterior y posterior de la base del preopérculo (Figura 2). Fielitz (2004) también
cred la subfamilia Enchodontinae para darle cabida al género Enchodus (incluyendo a
Paraenchodus como sindbnimo); por lo tanto, la diagnosis de dicha subfamilia es extensiva
a este género. En esa diagnosis se sefiala la combinacion distintiva que incluye tres rasgos
adicionales, el ensanchamiento postocular del paraesfenoideo, el ensanchamiento de la
porcion anterior del cleitro, y el engrosamiento del borde posterior del articular que forma

una barra vertical.

Figura. 2. Caracteristicas osteologicas de Enchodus, asi como la Uinica sinapomorfia.

El registro de Enchodus en México

Los primeros reportes de restos fosiles de Enchodus recolectados en México son
extremadamente escasos (Figura 3). Por un lado, Maldonado-Koerdell (1956), describi6 la
impresion de un opérculo derecho de Enchodus encontrado en las rocas sedimentarias
marinas Turonianas de la Formacién Agua Nueva explotadas en Xilitla, Estado de San Luis

Potosi, asi como fragmentos de vértebras y dientes en rocas cretacicas recuperados de un
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nucleo extraido por PEMEX en San José de la Rusias, Estado de Tamaulipas. Mas tarde,
Pifion (1988) reporto restos de ejemplares semiarticulados de Enchodus recolectados en los
yacimientos Turonianos de la Formacion Agua Nueva explotados en la Cantera Vallecillos,
ubicada dentro del Estado de Nuevo Leon. Afortunadamente, en la ultima década se han
venido recuperado ejemplares completos y abundantes de un ntmero creciente de
localidades distribuidas por todo el pais (Alvarado-Ortega ef al., 2006a).

Al Norte del pais, Gonzalez-Barba y Espinosa-Chavez (2005) reportaron dientes
atribuibles a Enchodus en los sedimentos cenomaniano-Turonianos de la Formacion
Boquillas expuestos en la localidad Jaboncillos, al noroeste del Estado de Coahuila
(también ver Giersch et al. 2008). Dentro de este mismo Estado, otros autores reportaron
ejemplares casi completos y dientes aislados de Enchodus de edad turoniano-coniacianas
encontrados en distintas localidades que han sido identificadas como afloramientos del
Grupo Austin y/o del Grupo Eagle Ford, entre las que se cuenta con las canteras: Carranza,
Los Tanques, Los Temporales, La Mula, La Rosario (Alvarado-Ortega et al., 2006b;
Alvarado-Ortega y Porras-Muzquiz, 2009; Blanco-Piiidn et al., 2004a-c; Giersch et al.,
2008); entre éstos Porras-Muzquiz y Alvarado-Ortega (2011) identificaron dientes afines a
la especie E. petrosus Cope, 1874 provenientes de La Mula y Los Temporales. En el Estado
de Chiapas, al extremo Sureste de México, se han recolectados dientes aislados de
Enchodus en las calizas masivas maastrichtianas de la Formacién Ocozocuautla, en las
cercanias de Tuxtla Gutérrez (Than-Marchese et al., 2011). Un hueso dentario de este
género fue encontrado en los yacimientos turonianos marinos de la Formacién Mexcala
explotados en la Cantera Arroyo las Bocas, al Norte del Estado de Guerrero (Alvarado-
Ortega et al., 2006b).

Fielitz y Gonzalez-Rodriguez (2010) describieron la primera especie mexicana de este
género, Enchodus zimapanensis, representada por ejemplares articulados completos y
cuasi-completos recolectados en las calizas del albiano-cenomanianas de la Formacion el
Doctor, que son explotadas comercialmente en la Cantera Muhi, dentro del Municipio de
Zimapan, al Este del Estado de Hidalgo (véase también Gonzélez-Rodriguez y Applegate,
2000).
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Figura 3. Distribucion del registro fosil de Enchodus previamente reportado en México.

Finalmente, Alvarado-Ortega y colaboradores (2009) sefialaron la presencia de
ejemplares articulados completos y cuasi-completos que fueron sefialados como
representantes de una nueva especie de Enchodus, los cuales han venido siendo colectados
desde el 2004 en la Cantera El Chango, un afloramiento cenomaniano de las Calizas de la
Sierra Madre de Chiapas.

El contexto anterior revela que la presencia de Enchodus en México comprende un
registro amplio dentro del Cretacico, desde el Albiano hasta el Maastrichtiano. Tal rango de
distribucion temporal es inusual para América, ya que en el resto del continente estos peces
estan presentes s6lo dentro del periodo Coniaciano-Maastrichtiano y Norteamérica y se
limitan al Turoniano-Maastrichtiano en Sudamérica (Silva-Santos, 1969; Silva y Gallo,
2011). Es importante sefialar que, dentro de este amplio rango temporal de Enchodus en
México, estan potencialmente representadas especies nominales, ya conocidas en otras
partes del mundo, y especies potencialmente nuevas que aportardn nuevos datos a los
estudios paleontologicos encaminados a comprender los procesos evolutivos y

biogeograficos de estos peces en particular, y en general de las faunas marinas con las que
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se encuentran asociados. Desafortunadamente, este enorme potencial representado por los
fosiles mexicanos de Enchodus se enfrenta a la superficialidad y escasez de estudios
taxondmicos detallados, por ello los objetivos y la hipotesis planteados en este trabajo son

los siguientes:

OBJETIVOS:

Objetivo general: Determinar la identidad taxondmica de los fosiles del género Enchodus
provenientes de los sedimentos del Turoniano de la Formaciéon
Mexcala, explotados en la Cantera San José de Gracia, al Sur

del Estado de Puebla, México.

Objetivos particulares: 1) Describir los fosiles del género Enchodus encontrados en la
Cantera San José de Gracia.

2) Llevar a cabo un estudio de anatomia comparada del género

Enchodus que incluya las especies nominales y los fosiles de

Cantera San José de Gracia.

Hipotesis de trabajo: Los restos fosiles de Enchodus colectados en la Cantera San José de

Gracia, Molcaxac, Puebla, representan una nueva especie.
Hipotesis nula: Los restos fosiles de Enchodus colectados en la Cantera San José de

Gracia, Molcaxac, Puebla, son restos de una especie nominal

previamente descrita.
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AREA DE ESTUDIO

La Cantera San José de Gracia

Los ejemplares de Enchodus descritos en el presente trabajo fueron recolectados en la
Cantera San José de Gracia. Este sitio fosilifero se ubicada a 2.5 kilometros del pueblo del
mismo nombre, dentro del Municipio de Molcaxac, al sur del Estado de Puebla, entre las

coordenadas N 18° 39" 22” y W 97° 52" 14” y a una altitud de 1930 msnm.

Figura 4. Localizacion de la Cantera San José de Gracia, en el Estado de Puebla y

rutas de acceso desde la Ciudad de México.

El acceso a la Cantera San José de Gracia es posible desde la Ciudad de México a través
de la Carretera Federal 150 (autopista México-Puebla) y la Carretera Estatal 455. Esta
ultima via debe ser tomada a partir de la desviaciéon a Tepeaca (Puebla) presente en la
autopista México-Puebla. A un par de kilometros al sur del pueblo de Molcaxac se toma la
desviacion al Este, rumbo a los pueblos de Mimiahuapan, San Luis Tehuizotla y San José
de Gracia. La Cantera San José de Gracia se une a este ultimo pueblo por una camino de

terraceria de cerca de 2.5 km de largo (Figura 4).
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En la Cantera San José de Gracia se extraen lajas que son comercializadas para cubrir
pisos y muros (Alvarado-Ortega et al., 2009). Esta es una secuencia de cerca de 4 m de
espesor, en donde se incluye la alternancia de limolitas y areniscas calcareas depositadas en
estratos desimétricos compuestos de laminas finas y paralelas (Pulido-Gonzalez, 2011). No
se conoce el espesor real de la unidad rocosa explotada en esta cantera, pues su contacto
inferior no es conocido y su extremo superior esta expuesto, muestra fuertes efectos de la
intemperizacion y forma parte de la roca madre del suelo que cubre toda la zona. En estas
rocas existen marcas de carga y de flujo que alteran la disposicion recta de las superficies

de contacto (Figura 5).

Figura 5. Fotos de la Cantera y Columna estratigrafica. Las flechas de la fotografia de

abajo indican las marcas de carga.
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Aunque el suelo no permite observar el contacto entre las unidades rocosas en torno a la
Cantera San José de Gracia, y tampoco la presencia de fallas; sus estratos fosiliferos estan
plegados. Mientras que en su extremo oriental estos estratos tienen un rumbo N 50-90° W,
hacia su extremo occidental este rasgo geomorfoldgico se expresa en una direccion franca
E-W. La inclinacion de estos estratos varia dentro del rango 23-35° hacia SE y S

respectivamente (Figuras 5 y 6).

Figura 6. Mapa Geoldgico de los alrededores de la Cantera San José de Gracia,
Molcaxac, Puebla, segin mapa del SGM (2006). CSJG = Cantera San Jos¢é de Gracia, cuya

edad no corresponde a lo sefialado en el Mapa citado y es discutida abajo.

Geologia regional

En los alrededores de la Cantera San José de Gracia los esquistos y filitas de edad
Cémbrica-Devonica del Complejo Acatlan son las rocas mas antiguas (Ortega-Gutiérrez,
1978). Estas rocas paleozoicas estan cubiertas en discordancia angular por capas rojas
terrigenas y lentes calcareos cuya edad varia entre el Jurasico Superior y el Cretacico

Inferior (Neocomiano—Aptiano) (Ortega-Guerrero, 1989). Por arriba de la secuencia
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anterior, se encuentra la unidad de rocas calizas de al menos 300 metros que Pantoja-Alor
(1992) describié como Formacion Tlayua; aunque en ésta los limites inferior y superior son
desconocidos el rango de edad de esta secuencia ha sido determinado como Aptiano-
Cenomaniano temprano. El Miembro Superior de la Formacion Tlayta esta erosionado y es
cubierto por rocas sedimentarias terciarias pertenecientes a las formaciones Pie de Vaca y
Agua de Luna.

No se ha observado el contacto entre sedimentos del Miembro Superior de la Formacion
Tlayta y otras unidades sedimentarias del Cenomaniano; sin embargo, es posible que sobre
¢éste se hayan depositado las calizas masivas de la Formaciéon Morelos que afloran
ampliamente en los alrededores de San José de Gracia. Rocas de esta ultima formacion
afloran en la parte mas elevada de la orografia al sur de Molcaxac y San José de Gracia y al

norte del area de Tepexi de Rodriguez y Atenayuca.

La Cantera San José de Gracia, un afloramiento de la Formacion

Mexcala.

De acuerdo con los mapas recientemente elaborados por el Servicio Geoldgico
Mexicano (SGM, 2006), las rocas explotadas en la Cantera San José de Gracia pertenecen
a la Formacién Morelos; sin embargo, Alvarado-Ortega y colaboradores (2009) han
sugerido que la litologia y la asociacion fosil de estas rocas indican que en realidad son
parte de la Formacion Mexcala.

Por un lado, la Formacion Morelos, originalmente denominada como —€aliza Masiva del
Cretacico Medio” por Guzman (1950), fue descrita formalmente poco después por Fries
(1957, 1960) como una unidad de edad Albiano medio-Cenomaniano compuesta por dos
miembros, el de anhidrita y el carbonatado. Més tarde De Cserna y colaboradores (1980, en
Zamudio-Angeles 2005) reconocieron el primero de estos miembros como una formacion
diferente, cuya distribucion se limita al area entre Tequesquitengo, Iguala y el Rio Balsas
hacia el suroeste dentro del Estado de Guerrero, a la cual le dieron el nombre informal de

Anhidrita Huitzuco. Los ultimos autores también sefialaron que el —nembro carbonatado”
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de Fries (1960) realmente representa a toda la Formacion Morelos. Recientemente,
Basafiez-Loyola y Ruiz (1983) y Zamudio-Angeles (2005) sefialaron que los criterios
propuestos por Fries (1960), para separar a las formaciones Cuautla y Morelos, no son
suficientes y en consecuencia Zamudio-Angeles (2005) propusieron dejar de usar el
nombre de Formacion Cuautla e incluir estas dos unidades dentro de la Formacién Morelos.

Segun Fries (1960) y otros autores (De Cserna, 1978; Benavides-Muioz, 1978; Garcia-
Diaz, 2004; Martinez-Amador et al., 2001; y Zarate-Lopez, 2006; entre otros) la Formaciéon
Morelos es una sucesion sedimentaria marina reconocible a través de grandes afloramientos
expuestos a lo largo de los estados de Morelos, sur de Puebla, noreste de Guerrero, Estado
de Meéxico, Oaxaca, Michoacdn; la cual estd compuesta de calizas y dolomias
interestratificadas, portadoras de nodulos, granos, y fragmentos de pedernal, asi como de
fosiles intensamente silicificados. Ademads, dichos estratos muestran un color gris claro-
obscuro y su grosor va desde los 20 hasta los 60 cm., componiendo secuencias que van
desde los 250 hasta los 1000 m. de espesor. Aunque estas rocas han sido bien
caracterizadas por estar compuestas de carbonatos casi puros (98%) de texturas variables
entre mudstone, wackestone, grainstone y boundstone, y por la casi total ausencia de
elementos terrigenos; recientemente, Aguilera-Franco y Allison (2005) sefialaron que
aunque esta formacion incluye calizas y dolomias con bajo contenido de terrigenos,
ocasionalmente existen niveles ricos en arcilla.

Distintos autores se han ocupado de caracterizar el ambiente de depdsito de la
Formacion Morelos (Tarango, 1973; Benavides-Mufioz, 1978; Johnson, 1990; Guerrero-
Suastegui, 2004), sefialando que éste corresponde al de una plataforma marina somera de
baja energia localizada en el interior de un arco volcanico activo que existio a lo largo del
Pacifico, en donde se han identificado facies de frente de arrecife (forereef), a lo largo del
margen de la plataforma, y facies lagunares con circulacion moderada. Ademas, Aguilera-
Franco y Herndndez-Romano (2004) y Aguilera-Franco y Allison (2005) reconocieron la
presencia de facies de supramarea (sin evaporitas), intermarea y submarea formadas en
dentro de una laguna bajo la influencia de un clima himedo y célido, donde la circulacién
era restringida promoviendo que el agua fuera calida, bien oxigenada, y con una salinidad

que debid ser ligeramente mayores a las normales.
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La edad de la Formacion Morelos fue determinada como Albiano medio-Cenomaniano
por Fries (1960), Bonet (1971), De Cserna y Fries (1981), debido a la presencia de los
foraminiferos Dicyclina schlumbergeri y Nummoloculina heimi; sin embargo, Ontiveros-
Tarango (1973) senald que ésta es Aptiano tardio-Albiano-Cenomaniano. Por su parte,
Benavides-Muiioz (1978) y Herndndez-Romano et al. (1998) determinaron su edad como
Albiano-Cenomaniano a partir de la presencia de los foraminiferos Nummoloculina heimi,
Valvulamina y Pseudorhapydionina. Finalmente, Zamudio-Angeles (2005) propuso con
base en la informacién de foraminiferos bentonicos reconocidos en esta formacion
(Aguilera-Franco, 2003), su edad es Albiano medio-Turoniano temprano.

Por otro lado, la Formacién Mexcala, cuyas rocas fueron estudiadas por primera vez por
Bohnenberger-Thomas en 1955 (en Fries, 1960) y que anos después fue propuesta
formalmente por Fries (1960), esta compuesta por dos o tres miembros informales.
Zamudio-Angeles (2005) restringio el uso de este nombre formacional a una seccién basal
carbonatada-arcillosa ubicada en la parte basal originalmente sefialada por Fries.
Actualmente, afloramientos pertenecientes a la Formacion Mexcala han sido reportados en
las cercanias de Cuernavaca, Jojutla, Rio Chinameca (Estado de Morelos), Chilpancingo,
Taxco, Amacuzac, Tuliman, Tehuixtla, Santa Teresa, Mexquitlan, Acatempan,
Acayahualco, Cuacoyula, Mayanaldn, Santa Cruz y sur de Tepecoacuilco (Estado de
Guerrero), en Ixmiquilpan y al norte por el Estado de Hidalgo, en el area Bernal-Jalpan
(Estado de Querétaro) y al oriente por la parte occidental de Puebla y Oaxaca (Fries, 1960;
Bolivar, 1965; Segerstrom, 1961; Seijas-Iribarren, 1965; Ontiveros-Tarango, 1973;
Zamorano-Montie, 1977; de Cserna et al. 1980; de Cserna y Fries, 1981; y Zamudio-
Angeles, 2005).

De acuerdo con Guerrero-Suéstegui (2004) la caracterizacion litologica de la Formacion
Mexcala es dificil tanto en un orden vertical como horizontal, debido a su complejidad
estructural. En la primera descripcion litologica de esta unidad, Fries (1960) la describio
como una sucesion interestratificada de areniscas, limolitas y lutitas calcareas con escasos
lentes de caliza cléstica, en donde la seccion basal es caracterizada por una mayor presencia
de carbonatos y calcareniticas laminadas entre 10 y 20 cm de espesor, de color gris oscuro.
De acuerdo al ultimo autor, arriba de esta seccién basal se encuentran estratos de

subgrauvaca o arenisca, algunas capas de conglomerados de grano fino cuyo grosor varia
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entre pocos centimetros hasta mas de un metro. Sobre los planos de estratificacion de las
areniscas, abundan rizaduras y marcas o huellas irregulares. Guerrero-Suastegui (2004)
document6 que la Formacion Mexcala consiste principalmente de arenisca de grano fino a
mediano, presente en estratos delgados a medianos, la cual presenta localmente gradacion
normal y laminacion planar, y que dichas areniscas estan interestratificadas con lutita y
capas delgadas de caliza, brecha calcarea y pedernal. Finalmente, Zamudio-Angeles (2005)
menciona que la porcion siliciclastica-calcarea, estd constituida por la alternancia de
arenisca y limonita calcarea, lutita calcarea y marga.

El espesor de estratos que componen la Formacion Mexcala es dificil de determinar
debido a lo incompleto de las secuencias hata ahora conocidas y a la complejidad
estructural que estds presentan (Fries, 1960); sin embargo, algunos autores han sefialado
que éste debe ser cercano a 1300 m o mas. (Fries, 1960; Bohnenberger-Thomas, 1955;
Crespo-Hernandez, 1963; Seijas-Iribarren, 1965; Ontiveros-Tarango, 1973; Cabral-Cano,
1995; entre otros). Por el contrario, otros autores han sefalado un espesor entre 500 y 700
m. (Campa y Ramirez, 1979; Zamorano-Montiel, 1977; Cserna y Fries, 1981; Guerrero-
Suastegui, 2004; y Zamudio-Angeles, 2005).

De acuerdo con Fries (1960), la Formacion Mexcala se deposité en una region cratonica
en lo que actualmente corresponde a las regiones central y oriental de México, durante el
proceso de acrecion en el sur de México (Ramirez et al., 1991; Talavera, 1993 en Guerrero-
Suéstegui, 2004). Aunque Ontiveros-Tarango (1973) indico que ésta se depositd en cuencas
marginales de profundidades moderadas; Guerrero-Suastegui (2004) reconocid facies
indicadoras de corrientes de turbidez de baja densidad congruentes a depositos pelagicos y
hemipelagicos. Mas tarde, Zamudio-Angeles (2005) consideré que estas rocas se
depositaron en un mar epipelagico de temperatura fria y baja energia, bajo la influencia de
sedimentacion carbonatada.

Originalmente, Fries (1958, 1960) sefialo que la edad de la Formacion Mexcala como
Coniaciano temprano-post Campaniano; sin embargo, esta determinacion ha venido
cambiando conforme su contenido f6sil que ha sido estudiado. De acuerdo con Alencéster
(1980 en Aguilera-Franco, 2000), la parte superior de la Formacién presenta fauna de
moluscos tipica del Maastrichtiano. Posteriormente, Aguilera-Franco (1995 en Aguilera-

Franco, 2000), reconocié que la base de esta formacion presenta microfauna tipica del
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periodo Cenomaniano tardio-Turoniano —medio” y Guerrero-Suastegui (2004) estimé que
¢ésta podria ser Cenomaniano —temprano”’-Turoniano. Recientemente, Zamudio-Angeles
(2005) sefialdo que el rango temporal representado por la porcidn siliciclastica Formacion
Mexcala es Coniaciano-Santoniano. Con base en los datos anteriores y tomando en cuenta
la edad mas antigua y mdas joven reportada, Ramirez-Garza y colaboradores (2008)
consideran que lo mas adecuado es reconocer que la edad de esta formacion es
Conomaniano-Maastrichtiano; aunque las relaciones estratigraficas y la edad maxima de la
Formacion Mexcala varian de acuerdo al 4rea geografica donde aflora.

Cerca de 15 Km al noreste de San Jos¢ de Gracia los sedimentos marinos de arenisca y
lutitas carbonatadas de la Formacion Mexcala sobreyacen a la Formacion Morelos (SGM,
2001) (también ver Fries, 1960; Crespo-Hernandez, 1963; Ontiveros-Tarango, 1973;
Cserna y Fries, 1981). Aunque el contacto entre ambas unidades en esta region no esta
expuesto ni sus alcances temporales han sido determinados con precision. A pesar de ello,
es posible senalar que los estratos fosiliferos de la Cantera San José¢ de Gracia no
corresponden a la litologia (calcérea) y al contenido faunistico (dominado por microfosiles)
descritos para la Formacion Morelos, como fue propuesto en el mapa del Servicio
Geologico Mexicano (SGM, 2006; Figura 6), y en cambio, estos corresponden a la
descripcion litoldgica (con fuerte influencia terrigena) y contenido faunistico (en donde los
macrofosiles son frecuentes) de la Formacion Mexcala, como fue sugerido por Alvarado-

Ortega y colaboradores (2009).
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MATERIAL Y METODO

Colecta y preparacion del material fosil

La colecta del material fosil de la Cantera San José de Gracia realizoé siguiendo los
procedimientos artesanales, donde s6lo se emplean barretas, cinceles y martillos. La
extraccion de estas lajas permite detectar los macrofosiles ya sefialados en los planos de
estratificacion, justo al momento en que los trabajadores separan dos estratos. Aunque el
equipo de paleontdlogos ya descrito ha acudido a esta cantera en busca de colectar nuevos
fosiles, la mayor parte de ellos han sido descubiertos por los propios trabajadores y
comerciantes de estas rocas, quienes eventualmente los donan al proyecto de investigacion.
Dado lo anterior, es dificil determinar la posicion de los fosiles dentro de la secuencia de
margas explotada en este sitio paleontoldgico.

En todo caso, los fosiles son empacados y transportados al Instituto de Geologia de la
UNAM o al Laboratorio de Paleontologia de la BUAP, en donde el exceso de roca es
cortado usando sierras de diamante.

La identificacion preliminar y general de cada ejemplar es posible después de su
preparacion, totalmente mecanica; lo cual se debe a la inexistencia de una matriz
carbonatada en estas rocas. Con ayuda de excavadores odontoldgicos se separan los restos
de matriz que cubren la superficie de los elementos Oseos fosiles conservados. Este
procedimiento se lleva a cabo bajo la constante observacion del microscopio estereoscopico
(Figura 7). Al finalizar este procedimiento, la superficie fosil se endurece con una solucion
de plexygum bien diluida en acetona.

Antes del inicio de este proyecto de Tesis, el Dr. Alvarado Ortega elaboré un molde de
silicon negro del ejemplar SJG 299 que es usado en este trabajo junto con el material
original. Esto se llevo a cabo en los otros ejemplares aqui descritos.

Se tomaron multiples fotografias de los ejemplares fosiles bajo diferentes condiciones.
Se empled luz natural, asi como luz blanca de estudio fotografico, para obtener imagenes de
alta resolucion y a diferentes escalas de todos los ejemplares. En cada caso éstos fueron

aclarados al exponerlos a humo de magnesio, mismo que genera una finisima capa de
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magnesio blanca que permite obtener imagenes en blanco y negro con alto contraste, lo

cual permite observar finos detalles de los relieves en la anatomia fosil.

Figura 7. Preparacion y observacion del material fosil de San José de Gracia. Arriba
derecha, limpieza del material fosil, arriba izquierda, microscopio estereoscopico para la
observacion del material, abajo izquierda, aclarado con humo de magnesio, abajo centro,

fotografia del ejemplar en luz natural, abajo derecha, observacion del ejemplar al

microscopio.
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Material de comparacion

Dado que existe un gran nimero de especies nominales dentro del género Enchodus, de
las cuales muchas estan descritas con materiales fragmentarios que podrian representar
sinonimos, en este trabajo se emplearon tanto las especies reconocidas en los andlisis
filogenéticos de Fielitz (1999, 2004), Fielitz y Gonzalez-Rodriguez (2010), como aquellas
publicadas recientemente y que no fueron incluidos en el ultimo de estos analisis. Los
detalles de la anatomia esquelética de las especies abajo enlistadas fueron estudiados con el
objetivo de llevar a cabo un ejercicio comparativo que fundamente las conclusiones
expresadas en este trabajo respecto a la identidad taxonoémica de los peces Enchodus de San

José de Gracia.

Enchodus brevis Chalifa, 1989b. Ein-Yabrud, Isracl, Cenomaniano. Se consulto la
descripcion original.

Enchodus dirus Leidy, 1857. Rio Cannon Ball, Dakota, Campaniano. Se consult6 la
descripcion original

Enchodus gladiolus (Cope, 1875) Niobrara, Kansas, Turoniano- Maastrichtiano.
Descripcion tomada de Goody 1976. Ademds se empled la revision del ejemplar KUVP
812 Endopterigoide y dientes Endopterigoides (Fielitz 2002).

Enchodus gracilis (Von Der Marck, 1858). Westphalia, Alemania, Santoniano. Ademas de
la descripcion original de esta especie se emplearon los datos publicados por Goody 1969.
Enchodus lewesiensis (Mantell, 1822). Saxony y Bohemia, Inglaterra, Turoniano. Ademas
de la descripcion original de esta especie se emplearon los datos publicados por Goody
1969.

Enchodus marchesettii (Kramberger 1895). Hakel y Hadjula, Libano. Se emple6 la
descripcion publicada por Goody 1969.

Enchodus petrosus Cope, 1874. Niobrara Chalk, Kansas, Turoniano-Campaniano. Ademas
se empled la descripcion del ejemplar SMU-SMP 62396 remanentes del craneo
desarticulado (Willimon 1973).

Enchodus shumardi Leidy, 1856. Sage Creek, Dakota, Maastrichtiano. Descripcion tomada
de Goody 1976. Ademas de los datos tomados de los ejemplares FHSM VP-15241, VP-
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15242, VP-15243, dientes y hueso palatino de los ejemplares FHSM VP-15245 (Shimada
2006).

Enchodus venator Arambourg, 1954. Jebel Tselfat en el area Goulmima, Morocco,
Cenomaniano-Turoniano. Se consulto la descripcion original. Especie completa.

Enchodus zinensis Chalifa,1996. Oron y zin, Negev, Israel. Campaniano-Maastrichtiano.
Descripcion original. Especie completa.

Enchodus zimapanensis Fielitz y Gonzalez-Rodriguez, 2010. Cantera Muhi, Hidalgo,
México. Cenomaniano. Se consultd la descripcion original. Especie completa

Enchodus faujasi. Agassisz 1843. Holanda, Maastrichtiano. Se consultd la descripcion
original. Fragmentos de craneo, mandibula y diente palatino.

Enchodus ferox Leidy 1855. Greensand, New Jersey, Campaniano-Maastrichtiano. Se
consulto la descripcion original, diente palatino. Ademas de los datos tomados del ejemplar
PLII dientes de la mandibula inferior (Green 1913)

Enchodus major (Davis, 1887). Sahel Alma, Libano, Cretacico superior. Se consulto la
descripcion original. Especie completa.

Enchodus macropterus (Marck, 1863). Baumberg y Sendenhorst, Westphalia Alemania,
Santoniano. Se consultd la descripcion original. Especie completa con el craneo
escasamente preservado.

Enchodus mecoanalis Forey, Yi, Patterson y Davies, 2003. Namoura, Libano.
Cenomaniano. Se consulto la descripcion original. Especie completa.

Enchodus libycus (Quaas, 1902) oeste del desierto de Egipto, Campaniano. Se consulto la
descripcion de Chalifa 1996.

Enchodus longipectoralis (Schaeffer, 1947) Formacion Cotinguiba, Brazil. Se consulto la
descripcion dada por Chalifa 1996.

Enchodus pulchellus Wodward 1901. Kent y Sussex, Inglaterra, Turoniano. Se consult6 la
descripcion original. Especie completa.

Enchodus longidens (Pictet, 1850). Sahel Alma, Libano, Senoniano. Se consultaron los
datos de Kramberger 1895.

Enchodus annectens Wodward, 1901. English Chlak, Turoniano. Se consulté la descripcion

original. Fragmentos de mandibula, huesos palatinos y dientes.
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Enchodus lemonnieri. Dollo 1893. Danian, Holanda, Santoniano. Se consulto la descripcion
original. Mandibula, dentario y diente palatino.

Enchodus bursauxi (Arambourg, 1952). Depositos fosfaticos en el Norte de Negev
Campaniano. Se consultaron los datos dados por Chalifa 1989.

Enchodus oliverai Maury, 1930. Formacion Gramame, Brasil, Cenomaniano-Coniciano. Se

consulto los datos de Arratia 1996.

Abreviaturas institucionales. Las abreviaturas de las Instituciones sefialadas en este
trabajo son: IGM, Coleccion Nacional de Paleontologia, Instituto de Geologia, Universidad
Nacional Autébnoma de México; BUAP, Benemérita Universidad Autonoma de Puebla.
Abreviaturas anatémicas. La nomenclatura y las abreviaturas anatomicas empleadas en
este trabajo (Figuras 11-17), se adoptaron a partir de Goody (1976) y Fielitz y Gonzalez-
Rodriguez (2010). Estos términos fueron castellanizados a partir de Rojo (1998). La Figura
8 muestra los criterios empleados para tomar los datos meristicos de los ejemplares

estudiados.

Figura 8. Datos meristicos. AC, altura de la cabeza; AMC, altura maxima del cuerpo;
APC, altura del pedtiinculo caudal; LA, longitud de la aleta anal; LC, longitud de la cabeza;
LD, longitud de la aleta dorsal; LPA, longitud pre-anal; LPD, longitud pre-dorsal; LPP,
longitud pre-pelvica; LT, longitud total

[30]



PALEONTOLOGIA SISTEMATICA

InfraclaseTELEOSTEI sensu Arratia 1999
Orden AULOPIFORMES Rosen, 1973
Suborden ENCHODONTOIDEI sensu Goody, 1969
Familia. ENCHODONTIDAE sensu Fielitz, 2004
Género Enchodus Agassiz, 1835

Enchodus sp. nov.

Figura 9. Ejemplar ER 2, asignado a Enchodus sp. nov. de la Cantera San José de Gracia,

Puebla, México.

Nota sobre la nomenclatura especifica asignada— De acuerdo con las normas
establecidas en el articulo 7 de El Codigo Internacional de Nomenclatura Zoologica
(Comision Internacional de Nomenclatura Zooldgica, 1999), donde se sefiala que la
creacion y establecimiento de nombres cientificos de especies nuevas es solo posible a
través de publicaciones formales que faciliten el acceso publico permanente a dicha
informacion, tales como revistas cientificas periddicas, series cientificas y libros

especializados. El presente trabajo no es una publicacion cientifica de estas caracteristicas
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y en consecuencia, el fosil aqui descrito representante de una nueva especie, s6lo es

nombrado informalmente como “sp. nov”.

Material referido— Dado que los ejemplares no han sido catalogados formalmente, los
ejemplares estudiados son numerados arbitrariamente en este trabajo con la abreviatura
—ER” o Enrique Romero.

ER 1: Este espécimen es el mas pequeio, completo y totalmente articulado hasta ahora
conocido; su longitud estdndar es de 45 mm y expone la superficie izquierda del cuerpo,
con las vértebras posteriores a la aleta anal inclinadas ventralmente y con los radios de la
aleta caudal cubiertos (Figura 10). Este fue encontrado por el equipo del Dr. Alvarado
Ortega en junio de 2009 en las lajas seleccionadas para la venta por los trabajadores de la
cantera.

ER 2: Este ejemplar se compone de un craneo completo y articulado, representa el
ejemplar més grande hasta ahora encontrado (Figura 11). Aunque muchos huesos s6lo estan
parcialmente conservados, su impresion muestra finos detalles. En Enero de 2008 este
ejemplar fue donado por el Sr. Sebastian Aranguthy, comerciante de las lajas de la Cantera
San Jos¢ de Gracia, para que el Dr. Alvarado Ortega iniciara el estudio paleontoldgico de
este sitio.

ER 3: Este ejemplar articulado expone el lado derecho del cuerpo y la cabeza, carece de
la aleta caudal. Este fue colectado en Abril de 2010 por el Dr. Alvarado Ortega, quien lo
extrajo directamente en la superficie de los estratos en explotacion de cantera (Figura 12).

ER 4: Este ejemplar es un palatino desarticulado aislado, en éste solo se conserva parte
del diente palatino (Figura 13). Este fue encontrado en los desechos de la cantera por el
equipo del Dr. Alvarado Ortega en junio de 2009.

ER 5: Este ejemplar presenta huesos de la cabeza y la cintura pectoral desarticulados
(Figura 14). Este fue encontrado en los desechos de la cantera por el equipo del Dr.
Alvarado Ortega en junio de 2008.

ER 6: Ejemplar colectado por el Dr. Alvarado Ortega en abril del 2010 que muestra la
superficie dorsal del crdneo expuesta y un gran numero de vértebras y posibles radios

pectorales desarticulados (Figura 15).
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Figura 10. Ejemplar ER 1; Enchodus sp. nov. de la Cantera San José de Gracia,
Puebla.

Figura 11. Ejemplar ER 2, cabeza de Enchodus sp. nov. colectado en la Cantera San

José de Gracia, Puebla, México.
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Figura 12. ER 3. Este ejemplar articulado expone el lado derecho del cuerpo y la cabeza,

colectado en la Cantera San José de Gracia, Puebla.

Figura 13. ER 4. Palatino desarticulado y aislado, donde se observa parte del diente

palatino, colectado en la Cantera San José de Gracia, Puebla.
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Figura 14. ER 5. Ejemplar que presenta huesos de la cabeza y la cintura pectoral

desarticulados. Encontrado en los desechos de la Cantera San José de Gracia.

Figura 15. ER 6. Ejemplar que muestra la superficie dorsal del craneo. Colectado dentro

de la Cantera San José de Gracia.
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Localidad— Cantera San José Gracia, Molcaxac, Puebla, centro de México. Formacion

Mexcala, Cretacico superior, Turoniano (Alvarado-Ortega ef al., 2009).

Diagnosis— Especie de Enchodus que se diferencia de otras por ser la inica en presentar la
siguiente combianacion de caracteristicas. Enchodus sp. nov. tiene un cuerpo esbelto, en
donde la longitud de la cabeza es ligeramente menor a un tercio de su longitud estandar
(LC=29.5 % de LS) y la longitud total es cerca de un tercio mayor que la longitud estdndar
(LT= 127 % LS), la columna vertebral se compone de 34 centros vertebrales totales
divididos en 17 abdominales y 17 caudales, y a su vez estos ultimos incluyen 15 preurales y
2 urales. El hueso palatino es un hueso masivo, con el borde ventral recto y el dorsal es
ligeramente curvo, y cerca de cuatro veces mds largo que alto que lleva un Unico diente
anterior, que en un corte trasversal es de forma ovalada con carinae anterior. El dentario es
triangular y forma cerca de cuatro quintas partes de la longitud de la mandibula inferior. Su
borde ventral es ligeramente convexo y presenta al menos dos proyecciones anteriores. Esta
armado con una hilera de dientes grandes uniformemente espaciados y un diente
hipertrofiado anterior. La mandibula inferior en su superficie lateral externa se encuentra
ornamentada unicamente de crestas. Opérculo y subopérculo estdn ornamentados con

crestas y tubérculos.

Descripcion

Proporciones generales— El conjunto de fosiles aqui descritos como Enchodus sp. nov.
de la Cantera San José¢ de Gracia se compone de ejemplares grandes representados por
fragmentos del cuerpo incompletos y/o por elementos dseos desarticulados; asi como de
ejemplares pequenos, articulados y comparativamente bien conservados. Aunque todos
ellos son considerados en este trabajo como parte de una misma especie, Enchodus sp.
nov.; es deseable que en el futuro se incluya un mayor numero de ejemplares de esta
localidad para generar una descripcion mas robusta de ésta.

La Tabla 1 muestra los datos meristicos y las proporciones del cuerpo que fundamentan
la descripcion de las proporciones generales de Enchodus sp. nov. en este trabajo. Este pez

tiene un cuerpo esbelto, en donde la longitud de la cabeza es ligeramente menor a un tercio
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de su longitud estandar (LC= 29.5 % de LS) y la longitud total es cerca de un tercio mayor
que la longitud estandar (LT= 127 % LS). Considerando estas medidas el mayor ejemplar
(ER 2) encontrado pudo alcanzar una longitud total de 903.7 mm.

En Enchodus sp. nov., la altura del tronco es uniforme casi en todo su largo, desde la
parte posterior del craneo hasta el origen de la aleta dorsal. Aunque en la Tabla 1 los
promedios obtenidos en la proporcion de la altura de la cabeza y la altura maxima son
diferentes (13.85 y 12.6 % de la LS respectivamente); estas proporciones son iguales en los
ejemplares mas completos hasta ahora conocidos, ER 1 y ER 3. La parte posterior del
tronco se estrecha formando un pedunculo caudal con una altura cercana al 8 % de LS.

En Enchodus sp. nov. todas las aletas estan colocadas sobre el borde del cuerpo. Las
aletas pectoral y pélvica son totalmente ventrales, la pectoral estd colocada por debajo del
borde posterior del cleitrum mientras que la aleta pélvica se ubica por detras de la mitad
del cuerpo, a 58. 5 % de la LS, justo a la mitad de la distancia que existe entre la base de la
aleta pectoral y el origen de la aleta anal. Los radios que componen estas aletas suman
cerca de 8-9 y 11 respectivamente y en ambos casos son notablemente largos; en la aleta
pélvica los radios mas largos cubren toda la region abdominal y la base de los radios
pélvicos (esto es la longitud de las 10 vertebras abdominales de dicha region del cuerpo) y
en la aleta pélvica los radios mas largos son la distancia de un poco més de la mitad de los
radios pectorales mayores.

La aleta dorsal y anal de Enchodus sp. nov. son relativamente cortas y estan colocadas
en la mitad posterior del cuerpo; la longitud de aleta la dorsal esta colocada entre el 59.6 y
el 73.95 % de la LS. En cambio, la base de la aleta anal, que estd colocada mas atrés, se
extiende a lo largo del 86.3 y el 94.7 % de la LS. La aleta caudal conservada en el ejemplar
ER 1 es profundamente furcada y sus dos lobulos son triangulares, redondeados

posteriormente, y de tamafo similar.
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Tabla 1. Datos meristicos y proporciones corporales de los ejemplares de Enchodus sp. nov. de la Cantera San José de Gracia

descritos en este trabajo. Todas las medidas estan expresadas en milimetros; entre paréntesis se expresan las proporciones del cuerpo

como % de la longitud estandar; en ER 2 y ER 3 la LS y LT estan determinadas a partir de la longitud de la cabeza considerando la

proporcion que ésta tiene en ER 1; en la columna —Promedio” no se consideraron los datos desconocidos o dudosos (= o ?); -Min” es

minimo; —M&” es maximo; pu, vértebras preurales; u, vértebras urales.

ER 1 ER 2 ER 3 ER 4 Min. Max. Promedio

Longitud Total (LT) 57 (127) 903.9 107.5 ? 57 903.9 -
Longitud estandar (LS) 44(100) 711.8 84.7 ? 44 711 -
Longitud de la cabeza (LC) 13(29.5) 210(29.5) 25(29.5) ? 12 210 (29.5)
Altura de la cabeza (AC) 57(11.3?) 98(13.7) 12(14) ? 5? 98 (13.85)
Altura maxima del cuerpo (AMC) 5(11.3) ? 12(14) ? 5 12 (12.6)
Altura del pedunculo caudal (APC) ~3(=6.8) ? 7(8) ? = 7 (8)
Longitud pre-pélvica (LPP) 26(59) ? 49(58) ? 26 49 (58.5)
Longitud pre-dorsal (LPD) 26.5(60.2) ? 50(59) ? 26.5 50 (59.6)
Longitud de la aleta dorsal (LD) 6.5(14.7) ? 12(14) ? 6.5 12 (14.35)
Longitud pre-anal (LPA) 38(86.3) ? 642(75.57) ? 38 64? (86.3)
Longitud de la aleta anal (LA) 3.5(7.9) ? 67(77) ? 3.5 6? (7.9)
Numero de radios pectorales ~9 ? 8?7 ? 8?7 ~9 entre 8 y 9
Numero de radios pélvicos ~11 ? ? ? ~11 ~11 ~11
Numero de radios dorsales 11 ? 11 ? 11 11 11
Numero de pterigidéforos dorsales 10 ? 10 ? 10 10 10
Numero de radios anales 11 ? ? ? 11 11 11
Numero de pterigidforos anales 10 ? 7+? ? 7+? 10 10
Numero total de vértebras 34 ? ? ? 33 33 33
Numero de vertebras abdominales 17 ? 16? ? 16? 16 16
Numero de vertebras caudales 17 ? 10+? ? 10+? 16 16

(15pu+2u) ? ? ? ? (14put2u) | (14put2u)
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Craneo— Aunque los ejemplares ER1 y ER 3 muestran sus craneos completos, éstos estan
fuertemente aplanados y son tan pequefios que muchos de sus rasgos no son visibles; sin
embargo, en ER 2 muchos de los huesos del craneo aunque fragmentados son visibles
parcialmente. El craneo tiene forma triangular, cerca de tres veces mas largo que alto
(Figura 16). En vista dorsal el craneo también es triangular, este es un poco mas de dos
veces mas largo que ancho (Figura 16). El rostrodermetmoideo es una estructura semejante
a una estrella, con el borde anterior redondeado, una seccion central es angosta de la cual
surgen dos procesos laterales amplios y largos y dos procesos posteriores delgados y largos.
El par de huesos frontales forman casi todo el techo del craneo, estos se extienden desde la
region etmoidea hasta atrds de la orbita ocular; al menos en su extremo posterior, estos
huesos estan ornamentados con crestas radiantes. La seccion ocular del paraesfenoideo es
recta, y edentada. Las suturas entre otros huesos del craneo no son claras en ER 2 ni en ER

6.

Figura 16. Vista dorsal y lateral del Craneo de Enchodus sp. nov. el circulo muestra el

rostrodermetmoideo.
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Huesos circumorbitales— Los huesos circumorbitales no se encuentran bien conservados
en ninguno de los ejemplares referidos. En ER 2 hay fragmentos de estos huesos dispersos
en torno a la 6rbita ocular; estos estdn intensamente ornamentados con tubérculos (Figura

17).

Figura 17. Fragmentos de huesos circumorbitales presentes en ER 2. Abreviaturas: orb;

orbita. Las flechas rojas sefialan estos fragmentos

Mandibula superior— La mandibula superior estd compuesta por dos elementos, el
premaxilar y el maxilar. Aunque no es posible definir las dimensiones de estos huesos, en
ER 2 y ER 5 se observan algunas caracteristicas de estos. El extremo anterior del
premaxilar es elevado, con bordes redondeados y estd fuertemente ornamentado con
numerosas crestas y tubérculos. Hay una hilera de pequenos dientes conicos rectos en el
borde alveolar del premaxilar. El maxilar es una barra larga, lisa, edentada y aparentemente
recta que forma el borde superior posterior del hocico. No hay indicios de que existan

huesos supramaxilares.
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Mandibula inferior— La mandibula inferior es una estructura triangular tan larga que, su
articulacion con el cuadrado se ubica justo al nivel del borde posterior de la orbita ocular

(Figura 18).

Figura 18. Mandibula inferior del ejemplar ER 2 donde se observa la superficie lateral
externa ornamentada con crestas. Abreviaturas: orb; orbital, de; dentario, qu; cuadrado. El

circulo indica la articulacion de la mandibula inferior con el cuadrado.

El dentario es triangular y forma cerca de cuatro quintas partes de la longitud de la
mandibula inferior. Su borde ventral es ligeramente convexo y presenta al menos dos
proyecciones anteriores (Figura 19, -progs” de acuerdo con Fielitz (2004)) mientras que su
borde alveolar es casi recto, sélo ligeramente concavo en la parte media. Este hueso estd
armado con una hilera de dientes grandes uniformemente espaciados, coOnicos, con
numerosas estrias dispuestas en toda su altura y con el 4pice ligeramente curvo hacia atras;
uno de los dientes ubicado cerca del extremo anterior de este hueso esta hipertrofiado, es
mas del doble de largo que los otros. Toda la superficie lateral externa del dentario esta
ornamentada por numerosas crestas dispuestas longitudinalmente. En este hueso el proceso

coronoideo no esta desarrollado y la sinfisis es muy poco baja y forma un borde anterior
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sinuoso. Este hueso presenta al menos tres hileras de dientes. Sobre el borde alveolar hay
dientes conicos, cortos y uniformemente espaciados, cuya talla es regular (semejante a
aquella de los dientes ectopterigoideos) excepto en su extremo mas anterior del dentario,
donde estos dientes son ligeramente mas largos y curvados hacia atras. Sobre la cara lateral
interna del dentario, muy cerca del borde alveolar, hay dos hileras de dientes, éstos son mas
delgados, altos y numerosos que los ya descritos; en la parte media del dentario dichos
dientes son tan numerosos que practicamente no hay espacio libre entre las bases, son los
mas largos, y estan ligeramente inclinados hacia adelante; atras y adelante de esta region
los dientes tienden a ser mas pequefios y mas espaciados entre si, y sélo aquellos de la

region anterior tienden a curvarse hacia atras.

Figura 19. Progs. El circulo indica los —pogs” observados en el ejemplar ER2

Abreviaturas: de; dentario, dpal; diente palatino y C; crestas en el dentario.
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El extremo posterior del dentario presenta una profunda mella que se extiende a lo largo de
la longitud de este hueso, en la cual se fija el extremo anterior del angular. Este ultimo
hueso tiene un aspecto triangular; su extremo anterior es agudo y se articula firmemente al
dentario; en cambio su borde posterior presenta un proceso articular corto y lateralmente
expuesto. Por arriba del proceso articular del angular, este hueso presenta un engrosamiento
que forma una banda que se extiende hasta la region del proceso coronoideo. La superficie
lateral externa del angular esta fuertemente ornamentada con crestas que, aunque son
semejantes a las del dentario, estds estdn alineadas de manera inclinada. No fue posible

reconocer la presencia del retroarticular ni del articular en los fosiles estudiados aqui.

Serie opercular y rayos branquistegos— En ER 2 y ER 5 es posible observar restos de
los huesos de la serie opercular, la cual se compone del opérculo, subopérculo y
preopérculo (Figuras 20).

El opérculo tiene forma arrifionada, con el extremo anterior recto y el borde posterior
redondeado; su superficie lateral externa estd fuertemente ornamentada con crestas y
tubérculos alineados sobre estas que, en conjunto radian hacia los bordes desde la parte
media del lado anterior de este hueso. La cresta media del opérculo es la mas gruesa de
todas.

El preopérculo tiene forma de tridngulo invertido, su porcion vertical es mas estrecha,
gruesa, y tan alta como el opérculo mientras que, su porcion horizontal es mas amplia, de
aspecto laminar, y su seccidon anterior es mas pequefia que la posterior. La superficie
posterior ventral del preopérculo esta intensamente ornamentada con crestas radiantes

semejantes a las observadas en el opérculo.

[43]



Sélo un fragmento pequeno del subopérculo estd conservado por debajo del opérculo y
detras del preopérculo del ejemplar ER 2; este esta intensamente ornamentada con crestas
radiantes semejantes a las observadas en el opérculo. No hay indicios de la presencia del
infraopérculo. En ER 2 estdn preservados cinco branquistegos ubicados por detras del
preopérculo y debajo del opérculo y restos del subopérculo. Estos tienen aspecto de espinas

largas y curvas. No es posible determinar el nimero real de branquistegos (Figura 20).

Figura 20. Serie opercular y rayos branquiostegos observados en el ejemplar ER 2.
Perteneciente a Enchodus sp. nov. Abreviaturas: op: opérculo; sop: subopérculo; pop:

preopérculo y brr: rayos branquiostegos
Suspension hiomandibular— El ejemplar que mejor expone los huesos de la suspension

hiomandibular es ER 2 (Figura 21). No se observan restos del hiomandibular. El cuadrado

es triangular; la cabeza ventral masiva con la faceta articular desnuda.
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Figura 21. Ejemplar ER 2 descrito como Enchodus sp. nov. que expone el hueso cuadrad

(qu) el cual es de forma triangular.

El ejemplar ER 4 es un hueso palatino aislado que presenta un largo diente en posicion
anterior formando un 4ngulo recto con el eje longitudinal del palatino. El palatino es un
hueso masivo, con el borde ventral recto y el dorsal es ligeramente curvo, y cerca de
cuatro veces mas largo que alto. Aunque el diente palatino no estd completo, este parece
ser recto, su seccion transversal tiene forma de gota, detras es redondeado y anteriormente
presenta un borde cortante o carina (Figura 22). La impresion de la base de los dientes
palatinos, mejor conservados en ER 2 que en ER 4, muestra finas y numerosas
estriaciones.

Aunque se observa la seccion laminar del endopterigoideo en ER 2, no se observan los
bordes de este hueso. En cambio, gran parte del ectopterigoideo estd expuesto en este
ejemplar; este hueso es una barra larga, masiva y dentada. Los dientes ectopterigoideos
forman una sola hilera, son conicos, gruesos, uniformemente espaciados y aparentemente
de talla similar. Estos dientes son casi dos veces mas largos que los dientes dentarios

posteriores pero mas cortos que el diente hipertrofiado anterior del dentario.
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Figura 22. Ejemplar ER 4; dermopalatino de Enchodus sp. nov. de la Cantera San
José de Gracia, Puebla. El recuadro muestra un acercamiento del corte transversal

del diente palatino.

Columna vertebral— La columna vertebral esta conservada en su totalidad en el ejemplar
ER 1 y s6lo parcialmente expuesta en ER 3. Esta se compone de 34 centros vertebrales
totales divididos en 17 abdominales y 17 caudales, y a su vez estos ultimos incluyen 15
preurales y 2 urales (Figura 23).

Los centros vertebrales tienen forma de carrete mas largo que profundo; sus bordes
anterior y posterior son casi iguales en su altura, y la region central forma una fuerte
constriccion. Al parecer tanto los arcos como las espinas hemales y neurales estan
fusionados al centro vertebral correspondiente. Aunque la forma de las costillas y de las
espinas hemales es muy parecido, ambas estructuras son finas y redondeadas, las costillas
se reconocen facilmente por presentarse en pares y por articularse directamente sobre las
primeras vertebras abdominales y sobre pequefias basiapofisis de las ultimas vértebras
abdominales. En las dos primeras vertebras abdominales, que estan cubiertas lateralmente

por el opérculo y la cintura pectoral, no hay costillas.
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Figura 23. Ejemplar ER1 que muestra el numero de vertebras abdominales y caudales

(15 preurales y 2 urales).

Aunque en ER 1 hay so6lo tres supraneurales libres justo adelante de la aleta dorsal,
ocupando los espacios entre las espinas neurales de las vértebras abdominales 9-10, 10-11,
y 11-12, por detrds de la cabeza otros seis supraneurales parecen estar fusionados a los
arcos neurales de vértebras abdominales mas anteriores. Los supraneurales libres son tan
gruesos como las espinas neurales de las vértebras abdominales cercanas.

Huesos epineurales muy delgados, tan largos como una vértebra y media, y proyectados
casi en paralelo con la columna vertebral, estdn presentes en todas las vértebras
abdominales. Estas vértebras también estan asociadas a huesos epipleurales; sin embargo,
dado que estos estan dispuestos sobre los centros vertebrales, no es posible determinar sus

caracteristicas.

Aleta y cintura pectoral— La parte dorsal de la cintura pectoral estd compuesta de un
hueso postemporal con dos procesos proyectados anteriormente, de los cuales el dorsal esta
proyectado horizontalmente y es casi tres veces mas largo que el ventral. La superficie del
postemporal es aparentemente lisa en los ejemplares pequenos (ER 1 y ER 3); sin embargo,

en ER 2 este hueso esta intensamente ornamentado con crestas, sobre las cuales estan
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alineados numerosos tubérculos (Figuras 24). El supracleitro estd colocado por debajo y
atrds del posteporal y se articula con el extremo dorsal del cleitro; la superficie de este
hueso no es clara en ninguno de los ejemplares.

El cleitro tiene forma de media luna, con la regioén ventral estrechada. En ER 1 y ER 3
no es posible observar ningiin ornamento en el cleitro y en ER 2 este hueso no estd
conservado. Los detalles de los posibles postcleitros y de los huesos que componen la
cintura pectoral no son claros en ningin ejemplar.

Aunque no es posible determinar el nimero de radios de la aleta pectoral; esta aleta se
compone de al menos siete radios que son tan largos como todo el espacio existente entre

las cinturas pectoral y pélvica. Nueve radios segmentados de la aleta fueron contados.

Figura 24. Detalle que muestra la cintura pectoral de ER 1, ejemplar referido a
Enchodus sp. nv. Colectado en la Cantera San José de Gracia, Puebla. Abreviaturas:
c: costilla; cl: cleitro; en: espina neural: epl: epipleural: ptt: postteporal: rpc: radio

pectoral; y va: vértebra abdominal.
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Cintura y aleta pélvica— La cintura pélvica estd colocada cerca del limite posterior de la
cavidad abdominal, en total oposicion a la mitad anterior de la aleta dorsal. Los huesos
pélvicos presentan un proceso anterior triangular agudo tan largo como dos y medio centros
vertebrales de la region abdominal. Estos huesos también presentan un proceso medio tan
largo como un tercio del proceso anterior, entre ambos procesos se forma un angulo casi
recto.

La aleta pélvica se compone de diez radios segmentados y ramificados. Aunque la
longitud de estos radios es desconocida porque sus segmentos terminales estdn
desarticulados en los ejemplares referidos; estos son casi tan largos como el espacio

existente entre la cintura pélvica y la base de la aleta anal (Figura 25).

Figura 25. Cintura y aleta pélvica del ejemplar ER1, ejemplar referido a enchodus sp.
nov. Abreviaturas: ehpu, espina hemal de una vértebra preural; enpu, espina neural de una
vértebra preural; epn, espina neural; ra, radio anal; pu, vertebra pleural; va, vertebra

abdominal.
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Aleta dorsal— La aleta dorsal esta conservada en los ejemplares ER 1 y ER 3; ésta se
compone de 11 radios que estan colocados por arriba de cinco vértebras, la abdominal 15-
17 y las dos caudales anteriores (= preurales 15 y 14 ) (Figura 25). El primer radio es fino y
casi la mitad de largo del segundo. Los radios 2-4 parecen ser los mas largos y los
posteriores tienden a ser mas cortos. Los dos radios dorsales anteriores solo estan
segmentados distalmente pero el resto ademas esta ramificado distalmente.

La aleta dorsal estd soportada por 10 pterigidéforos proximales que son relativamente
cortos (respecto a los primeros pterigiéforos anales). No es posible determinar si estan
presentes los pterigoforos dorsales mediales y distales, o si estos estan fusionados a los
proximales. Los dos primeros pterigidforos dorsales proximales estan colocados dentro del
espacio existente entre las espinas neurales de las vértebras abdominales 13 y 14, y el
ultimo estd por arriba de la espina neural de la segunda vértebra caudal (= preural 14).
Aunque todos los pterigidforos dorsales proximales tienen forma de barra o espina, el
primeros de ellos presenta una proyeccion laminar anterior que le da forma triangular, y los
siguientes cuatro presentan dos pequefias laminas Oseas o alas, colocadas por adelante y por
detras de la barra central. Estos elementos de soporte tienden a ser mas cortos en orden
anteroposterior; el primero de estos pterigidforos dorsales es cerca de tres veces mas largo

que el ultimo de ellos.

Aleta anal— En ER 1, unico ejemplar donde la aleta anal estd conservada completa, ésta
se compone de 10 radios que estan segmentados distalmente y que se ubican por debajo de
las vértebras preurales 10 — 7 (Figura 26). La aleta parece tener forma triangular; en ella el
primer radio es tan largo como las vértebras mencionadas y la longitud de los radios
posteriores tiende a decrecer suavemente. La longitud del ultimo radio anal es contenida
cerca de tres veces en la del primer radio anal.

No es claro si los elementos de soporte de la aleta anal (i.e. pterigdforos anales mediales,
distales y proximales) estan fusionados, o si en su defecto los elementos mediales y distales
estan ausentes. Los radios anales estdn soportados por nueve pterigioforos proximales que
tienen forma de espina, de los cuales al menos los primeros cuatro estan articulados uno

tras otro. Los dos primeros pterigioforos anales proximales estan colocados dentro del
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espacio existente entre las espinas hemales de los preurales 13 y 12, y el tltimo estd por
debajo del espacio entre las espinas hemales de los preurales 9 y 8. Estos elementos de
soporte también tienden a ser mas cortos en orden anteroposterior; aunque no es posible
determinar la longitud del primero de ellos, el segundo pterigiéforo proximal anal es al

menos dos veces mas largo que el noveno.

Figura 26. Aleta anal de ejemplar ER 1 descrito en este trabajo como Enchodus sp. nov.
de la Cantera San José de Gracia, Molcaxac, Puebla, México. Abreviaturas: ehpu,
espina hemal de una vértebra preural; enpu, espina neural de una vértebra preural; ptpa,

pterigidéforo anal; pu, vértebra preural; ra, radio anal.

Aleta caudal— Aunque los l6bulos de la aleta caudal no estan conservados en ninguno de
los ejemplares y su forma y composicion no puede ser determinada; sin embargo, parte del
soporte de esta aleta o esqueleto caudal esta conservado en ER 1 (Figura 27).

Las espinas hemales de los preurales 2 y 3, asi como el parahipural (espina hemal del
preural 1) son notablemente mas gruesas que aquellas que las anteceden, y en la parte basal

del parahipural y la espina hemal del preural 2 se presenta una proyeccion laminar anterior.
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Estas vértebras presentan espinas neurales largas. No es posible definir si los arcos hemales
y neurales estan fusionados a sus respectivas vértebras y tampoco si hay fusion entre el
preural 1 y el ural 1.

Los hipurales 1 y 2 estan asociados al ural 1, el primero es rectangular y casi tan largo
como el parahipural mientras que el segundo es de aspecto triangular y ampliamente
expandido posteriormente. Al menos otros cuatro hipurales estan asociados al ural 2, todos
ellos son de aspecto rectangular, semejante al del hipural 1. Aparentemente, los hipurales 2
y 3 estan colocados uno al lado del otro (no existe hiatus entre estos elementos). Aunque
existe un par de huesos laminares alargados sobre las vértebras urales que corresponden a
los uroneurales 1 y 2; no es posible observar si estos son autégenos o estan fusionados a los

Urales.

Figura 27. Aleta Caudal ER 1 descrito en este trabajo como Enchodus sp. nov. de la
Cantera San Jos¢ de Gracia, Molcaxac, Puebla, México. Abreviaturas: ehpu, espina hemal
de una vértebra preural; ph, porhipural; h, hipural; ur, ural. Los ?? indican que no se sabe

que estructura es.
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Escamas— En todos los ejemplares el cuerpo es totalmente desnudo, no hay evidencia de
la presencia de escamas o escudos, excepto en el ejemplar ER 3, donde se observan al
menos un par de escudos predorsales colocados por detras de la cabeza (Figura 28). Estos
escudos parecen ser lisos y presentan un engrosamiento medio longitudinal. Debido a que
los extremos donde estos escudos se encontraban entre si fueron fracturados en la colecta

del ejemplar, y no es posible saber si en estos escudos se sobreponian entre si.

Figura 28. Ejemplar ER 3 descrito como Enchodus sp. nov. que muestra los escudos

predorsales. Abreviaturas: esp; escudos predorsales.

ANALISIS COMPARATIVO Y DISCUSION

La denominacion formal de los peces fosiles de la Cantera San José de Gracia
identificados aqui como pertenecientes al género Enchodus, requerira de un analisis
filogenético, cuyo desarrollo estd mas alld de los objetivos planteados en esta tesis.
También serd necesario revisar todos los ejemplares que forman parte de las colecciones
depositadas en la BUAP y el IGL, con el objeto de incluir todos los ejemplares de este
género hasta ahora colectados. A pesar de esto, el presente analisis comparativo permite

reconocer la singularidad de la especie descrita como Enchodus sp. nov.
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Dentro del presente analisis se hace referencia al unico analisis filogenético desarrollado
para reconocer las relaciones interespecificas de las especies que conforman el género
Enchodus, mismo que fue realizado por Fielitz (2004) y que mas tarde complementado por
Fielitz y Gonzalez-Rodriguez (2010) (Figura 30). Con el objeto de incluir el mayor nimero
posible de las especies nominales descritas, también se tomd en cuenta los analisis
comparativos ya publicados (Chalifa, 1996; Santos y Salgado, 1969; Goody, 1969, Raab y
Chalifa, 1987; Forey et al. 2003; Woodward, 1901; Green, 1913.), donde se analiza la
diversidad taxonomica del género a partir de variables morfologicas y caracteristicas
discretas (forma del palatino, dentario, forma del diente palatino, entre otras) y continuas
(mimero de vértebras y radios que componen las distintas aletas, entre otras).

El estudio Fielitz (2004) senala que la familia Enchodontidae estd formada por los
géneros Rharbichthys, Palaeolycus, Eurypholis, Saurorhamphus, y Enchodus, y ademas
concluye que Paraenchodus es sindbnimo de Enchodus. De acuerdo con su filogenia, éstos
peces se derivaron de manera escalonada siguiendo el mismo orden, asi que reconocio la
existencia de cuatro subfamilias, Rharbichthyinae (incluye a Rharbichthys) es el grupo
basal, Palaeolycinae es otra subfamilia monogenérico que ocupa una posicidon intermedia
(incluye Palaeolycus), Eurypholinae es una subfamilia bigenérica (incluye a Eurypholis y
Saurorhamphus) que en conjunto con la subfamilia Enchodontinae forman el grupo mas
derivado dentro de la familia Enchodontidae. De esta manera, la subfamilia Enchodontinae
incluye solo al género Enchodus. Aunque posteriormente la misma matriz de datos de
Fielitz (2004) fue utilizada por Fielitz y Gonzélez-Rodriguez (2010) para determinar la
posicion filogenética de Enchodus zimapanensis, los resultados de este ultimo andlisis
muestran que Rharbichthys podria no pertenecer a la familia Enchodontidae ya que existe
una politomia formada por Cimolichthyidae, Rharbichthynae, y el resto de los
Enchodontidae de Fielitz (2004); desafortuadamente estos autores no hicieron ningun
comentario respecto a las diferencias entre ambas hipodtesis filogenéticas.

El rastreo de algunas de las caracteristicas empleadas en la reconstruccion filogenética
de Fielitz (2004), algunas de las cuales se revela como sinapomorfias de la familia
Enchodontidae, subfamilia Enchodontinae, especies y grupos de especies de Enchodus,
permite determinar las afinidades de Enchodus sp. nov. de la Cantera San José de Gracia

descrito aqui. Entre dichas caracteristicas se incluyen las siguientes:
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Familia Enchodontidae

1) Unico diente dermopalatino
2) Interopérculo ausente

Las sinapomorfias para el grupo Eurypholinae + Enchodontinae son:

3) Dentario con proyecciones anteroventrales

4) Superficie externa del opérculo y subopérculo ornamentado con tubérculos.
La subfamilia Enchodontinae.

5) Las porciones ventral anterior y ventral posterior del preopérculo son amplias

Dentro de la subfamilia Enchodontinae se tiene dos grupos los cuales estan sustentados por
varias sinapomorfias.
Enchodus menos E. marchesettii

6) Patron dermal del opérculo y subopérculo presente con crestas y tubérculos

7) El patron dermal de los huesos frontales esta presente con crestas de forma radiante

Grupo gladiolus- gracilis (se incluye las especies E. gracilis, E. petrosus, E. dirus, E.
gladiolus y E. zimapanensis) se incluye un caracter no sinapomorfico

8) Una hilera de dientes en el dentario

Grupo gladiolus-petrosus (se incluye las especies E. petrosus, E. dirus, E. gladiolus y E.
Zimapanensis)

9) El patron dermal del cleitro esta presente con ornamentaciones en forma de crestas

Enchodus petrosus

10) Dos carinaes en el diente dermopalatino
11) La forma del rostrodermetmoideo es ancha

Enchodus dirus

12) Superficie externa de la mandibula sin ornamentaciones
13) Superficie externa del preopérculo sin ornamentaciones

Enchodus zimapanensis
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14) Sin proyecciones anteroventrales en el dentario

Enchodus gladiolus

15) Dos hileras de dientes en el Dentario

Figura 29. Hipotesis filogenéticas sobre Enchodus y géneros afines. Las sinapomorfias
son sefialadas con los circulos negros, mientras que los circulos blancos indican las

homoplasias, todas ellas discutidas en esta seccion
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La inclusion de los ejemplares, descritos en esta tesis como Enchodus sp. nov., dentro
de la familia Enchodontidae sensu Fielitz (2004) es contundente debido a que estos fosiles
del estado de Puebla presentan las dos sinapomorfias de la familia arriba sefialadas (2004);
la condicion unidentada del palatino es mostrada por el ejemplar ER 4 (Figura 22) y la
ausencia interopérculo en ER 2 (Figura 20).

Es posible descartar la posibilidad de que los Enchodus sp. nov. de la Cantera San José
de Gracia pertenezcan a alguna de las subfamilias de enchodontidos que ocupan la base del
grupo en la filogénia de Fielitz (2004). Por un lado, en la subfamilia Rharbichthinae los
huesos de la serie opercular son lisos (no estin ornamentados), el maxilar es dentado, y el
unico diente palatino es muy largo y estd fuertemente inclinado hacia atrés; caracteristicas
contrastantes con las encontradas en los Enchodus sp. nov. de la Cantera San José de
Gracia (Figuras 17 y 11). Por otro lado, en la subfamilia Palaeolycinae el cuerpo es
comparativamente muy largo y el dentario presenta una sinfisis dentaria elevada mientras
que en Enchodus sp. nov. el cuerpo es mas corto (semejante al de otras especies del género)
y la sinfisis dentaria es poco alta (Figuras 23 y 19).

También es posible reconocer a Enchodus sp. nov. como miembro del grupo formado
por las subfamilias Enchodontinae y Eurypholinae en la filogenia de Fielitz (2004). De
acuerdo con este ultimo autor, en estos peces el dentario presenta proyecciones dseas
anteroventrales o —progs” y el opérculo y subopérculo estdn ornamentados (con tubérculos
o crestas y tubérculos). Enchodus sp. nov. presenta —progs” en el dentario y sus huesos
operculares estan fuertemente ornamentados con crestas y algunos tubérculos. Debe
sefalarse que en el Ultimo trabajo monografico de los enchodontidos y formas afines
publicado por Goody (1969), el primero de esto rasgos no fue descrito ni ilustrado en los
miembros de la subfamilia Eurypholinae (Eurypholis y Saurorhamphus) y por ello se
sugiere que en el futuro esta confusion debera ser aclarada (Figura 30). También, es
necesario sefialar que los progs en el dentario no estan presentes en E. zimapanensis,
descrito por Fielitz y Rodriguez-Gonzalez (2010), lo que convierte a este rasgo en una
homoplasia y que establece una diferencia facil de reconocer entre Enchodus sp. nov. y E.

zimapanensis.
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De acuerdo con Fielitz (2004) la subfamilia Enchodotinae es monogenérica, y por lo
tanto su diagnosis es extensiva al nivel de género, se caracteriza porque sus secciones
anterior y posterior del extremo ventral del preopérculo son amplias; en contraste en los
Eurypholinae la seccion posterior tiene forma de espina. Aunque la forma del preopérculo
no es conocida en Enchodus sp. nov., éste presenta un seccion posterior ventral ancha que
contrasta con la forma de espina de los eurypholinos y justifica su inclusion dentro de la
subfamilia Enchodontinae y el género Enchodus. Por otro lado, en los Eurypholinae el
cleitro estd hipertrofiado y forma una amplia placa; en contraste, en Enchodus este hueso
no presenta ninguna modificacion, tal y como ocurre en Enchodus sp. nov.

El grupo de especies aqui nombrado como —Enchodus menos E. marchesettii”, no
nombrado por Fielitz (2004) ni por Fielitz y Gonzéalez-Rodriguez (2010), se caracteriza por
una sinapomorfia peculiar, los huesos de la serie opercular (opérculo y subopérculo) estan
intensamente ornamentados con crestas y tubérculos. La presencia de este tipo de
ornamentacion en Enchodus sp. nov. (Figura 20) permite reconocerlo como parte de este

grupo de especies.

Figura 30. Reconstruccién de Eurypholis (arriba) y Saurorhamphus (abajo) tomados de
Goody (1969); los circulos indican la ausencia de las proyecciones anteroventrales del

Dentario. Barra = 2cm.
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Ademés, Enchodus sp. nov. puede ser sefialado como miembro del grupo de especies
aqui reconocido como —gladiolus-petrosus”. En este grupo el hueso dentario presenta
solamente una hilera de dientes (caracter 8 en Figura 18), aunque este rasgo es contrastante
con la presencia mas de una hilera de dientes en el dentario de los enchodontidos basales,
Fielitz (2004) encontr6 que en Enchodus gladiolus la ocurrencia de mas de una hilera de
dientes dentarios debe ser interpretada como una condicion regresiva que ademas permite
separarla facilmente de Enchodus sp. nov. en donde solo existe una sola hilera de estos
dientes.

También es posible reconocer diferencias significativas entre Enchodus sp. nov. y las
otras especies del grupo —gladiolus-petrosus”, E. zimapanensis no presenta progs en el
borde anterior ventral del dentario mientras que Enchodus sp. nov. y el resto de las especies
del género si los presenta. Enchodus gracilis no presenta dientes endopterigoideos a
diferencia de otras especies y de Enchodus sp. nov., en donde estos dientes estan presentes
(Figura 21). Adicionalmente, la seccion transversal del diente palatino de Enchodus sp.
nov. presenta un borde anterior cortante o carinae mientras que en E. petrosus hay dos
carinae, es decir los bordes anterior y posterior de su diente palatino son cortantes.
Finalmente, en Enchodus dirus el preopérculo no estd ornamentado con crestas, mientras
que en Enchodus sp. nov. este hueso estd intensamente ornamentado con crestas (Figura
20).

Dentro del contexto anterior, en donde Enchodus sp. nov. de la Cantera San José de
Gracia, en donde se ha demostrado que Enchodus sp. nov. no puede ser identificado como
parte de las especies incluidas en los analisis filogenéticos de Fielitz (2004) y Fielitz y
Gonzalez-Rodriguez (2010), es posible sefalar que no forma parte de ninguna de esas
especies.

La comparacion directa con otras especies de Enchodus también permiten sefialar la
singularidad de Enchodus sp. nov. de la Cantera San José de Gracia. De acuerdo con
Chalifa (1996), su especie Enchodus zinensis estd caracterizada por presentar un palatino
corto, dos veces mas largo que alto, y un diente palatino bicarinado, en contraste Enchodus
sp. presenta un palatino alargado, cuatro veces mas largo que alto (Figura 13), su diente
palatino solo presenta un borde cortante anterior. Segun Silva-Santos y Salgado (1969), la

columna vertebral de Enchodus longipectoralis cuenta con mas 35 vertebras (se desconoce
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la parte posterior de la columna vertebral desde la aleta anal, en donde al menos existen tres
o cuatro vértebras preurales y las dos urales, lo que sumaria un total cercano a las 40
vertebras) mientras que en Enchodus sp. nov. las vértebras totales son s6lo 34. .

En el -analisis comparativo” realizado en este trabajo, Enchodus sp. nov. presenta una
combinacion Unica de caracteres que lo diferencia del resto de especies. En este analisis se
tom6 en cuenta el nimero de bordes cortantes (carinae) en el diente palatino y la
variabilidad dentro del género es alto, teniendo un grupo de especies que presentan carinae
anterior y posterior (E. lemonnieri Dollo 1893, E. zinensis Chalifa 1996, E. lewesiensis
Goody 1969, E. marchesettii Goody 1969, E. petrosus Willimon 1973), asi como aquellas
especies donde no hay presencia de carinae (E. annectens Wodward, 1901, E. faujasi
Agassisz 1843) o aquellas con carinae anterior (E. shumardi Goody 1976, E. longidens
Kramberger 1895, E. major Davis 1887 y E. sp. nov del presente trabajo); Enchodus sp.
nov difiere de este grupo de peces porque presenta una combinacioén Unica con un diente
que se sugiere que es recto y que presenta carinae anterior. En cuanto al comparativo en
ornamentaciones de la superficie lateral externa del opérculo y las ornamentaciones en la
mandibula inferior, el género presenta distintos grupos, aquellos con ornamentaciones en el
opérculo en forma de crestas (E. lewesiensis Goody 1969, E. marchesettii Goody 1969, E.
longipectoralis Chalifa 1996, E. faujasi Agassisz 1843, E. annectens Wodward, 1901 y E.
sp. nov de este trabajo) otro grupo con solo tubérculos (E. gladiolus, E. longidens, E. major
v E. shumardi), asi como un grupo que presenta crestas y tubérculos (E. macropterus
Marck 1863, E. petrosus Willimon 1973, E. zimapanensis Fielitz y Gonzalez-Rodriguez
2010, E. pulchellus Wodward 1901, E. venator Arambourg 1954 y E. gracilis Goody
1969), por ultimo un grupo del que se desconoce este caracter (E. oliverai Arratia 1996, E.
ferox Green 1913, E. brevis Chalifa, 1989, E. lemonnieri Dollo 1893, E. zinensis Chalifa
1996, E. dirus Leidy 1857, E. libycus Chalifa 1996, E. bursauxi Chalifa 1989), Enchodus
sp. nov difiere de estas especies al presentar una combinacion Unica de crestas y tubérculos
en el opérculo y solo crestas en la mandibula inferior.

El intentar resolver las relaciones filogenéticas para este género ha sido una labor
complicada ya que las 25 especies nominales ahora descritas (Silva, 2007, Kaddumi, 2009;
Fielitz y Gonzalez-Rodriguez, 2010); lo hacen un grupo muy diverso, del cual gran parte de

las especies fueron descritas con apenas algunos elementos aislado y/o fragmentados.
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Debido a la carencia de informacion distintos autores han tratado de explicar la filogenia
por diferentes vias, Silva (2007) y Silva y Gallo (2011) generaron un analisis sélo a nivel
de género. Chalifa (1996) sefiala que dentro de las especies de Enchodus, como en otros
enchodontidos, el cuerpo presenta dos tendencias contrarias, algunas especies como E.
macropterus, E. zimapanensis y E. longidens desarrollaron cuerpos relativamente largos al
poseer un numero relativamente elevado de vértebras (entre 40 y 48,), mientras otras como
E. brevis, E. (Parenchodus) longipterygius y Enchodus sp. nov presentaban cuerpos mas
cortos con un menor nimero de vértebras (33, 30 y 34 respectivamente). Por otro lado,
Fielitz (2004) y Fielitz y Gonzélez-Rodriguez (2010) so6lo incluyeron a las 10 especies
mejor conocidas y como se discutid anteriormente Enchodus sp. no puede ser incluido en

este analisis.

CONCLUSION

Los ejemplares fosiles de Enchodus provenientes de la Cantera San José de Gracia,
Puebla, descritos en este trabajo presentan las caracteristicas que permiten incluirlos como
miembros de la familia Enchodontidae y sub familia Enchodontinae, como fueron descritas
por Fielitz (2004). Ademas presentan una combinacion particular de caracteristicas que
hacen imposible su inclusion en ninguno en las especies nominales del género Enchodus
previamente descritas, y por lo tanto se concluye que son representantes de una nueva
especie, informalmente llamada aqui como Enchodus sp. nov.

Aunque las hipdtesis filogenéticas previamente publicadas representan esfuerzos
importantes y valiosos, encaminados a reconocer los procesos evolutivos experimentados
por los enchodontidos, Enchodus sp. nov. muestra que estas hipotesis (Fielitz 2004; Fielitz
y Gonzalez-Rodriguez, 2010), podrian enfrentarse al problema de la existencia de un sesgo
significativo en el registro fosil de este grupo de peces fosiles, por lo que la descripcion
formal de Enchodus sp. nov. debera ser acompafiada por un andlisis filogenético que

permita reconocer la robustez y predictibilidad de las hipotesis previas.

[61]



Enchodus sp. nov. contribuye al conocimiento del registro fosil del género Enchodus y
de la familia Echodontidae en el extremo sur de América del Norte, y en particular al de
localidades Mexicanas. El descubrimiento progresivo de localidades fosiliferas con peces
en distintas regiones del territorio mexicano (Alvarado-Ortega et al., 2006a, 2006b, 2009,
entre otros) ha permitido obtener un registro casi continuo que comprende desde el Albiano
medio superior hasta el Maastrichthiano. Aunque se propone a México como el mejor lugar
para conocer la historia evolutiva de estos peces, los estudios taxondmicos para este género
son muy pocos, esto debido en ocasiones a la calidad del material fosil que es colectado, tal
es el caso de la Cantera San Jos¢ de Gracia que por el tipo de preservacion de sus fosiles se
ha desdefiado su valor cientifico.

Al considerar la hipotesis filogenética de Fielitz (2004), no es posible observar una
compatibilidad con la propuesta de que en el género Enchodus y la familia Enchodontidae
existan la tendencia de alargamiento o acortamiento de especies sefialada por Chalifa
(1996); es decir, hay especies cortas y largas mezcladas e intercaladas en los diferentes
grupos de especies. Por ello, es posible concluir que estos grupos artificiales solo deben ser
considerados como un ejercicio comparativo que intenta reconocer diferencias especificas
dentro de los enchodontidos. Por otro lado, si se considera la hipdtesis filogenética de
Fielitz y Gonzalez-Rodriguez (2010), en donde E. zimapanensis y E. marchesettii, dos de
las especies més antiguas del género aparecen como en la base y la corona del arbol
propuesto, sefiala la posibilidad de que la evolucion del grupo fue tan rapida que sélo puede
ser sefialada como un evento de disparidad, cuya naturaleza explosiva impide generar
reconstrucciones filogenéticas parsimoniosas.

Finalmente el hallazgo de Enchodus sp. nov. en la Cantera San José de Gracia, es una
prueba irrefutable que el sur de América (extremo oeste del Mar de Tetis) ya estaba
habitado por este género de peces y mostraba un amplia variabilidad morfologica, muy al
contrario a lo observado en el extremo este del Mar de Tetis (Medio Oriente), Enchodus se
encontraba representado por especies de cuerpo corto.

Los Enchodus de México son afines con formas presentes en otras dos regiones
geograficas, donde los peces fosiles han sido bien estudiados. La primera es con América
del Norte, en donde han sido descritas las especies mas derivadas y afines a Enchodus

zimapanensis (Fielitz y Gonzalez-Rodriguez, 2010; Alvarado-Ortega, 2012 com. pers.), la
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segunda area relacionada con México es el Medio Oriente, éstas se vinculan directamente
por la presencia de Enchodus mas primitivos.

Asi en base a las discusion y conclusiones planteadas en el presente escrito la hipotesis de
trabajo es aceptada, teniendo una nueva especie para México perteneciente al género

Enchodus, la cual sera nombrada formalmente en un futuro trabajo de mayor Formalidad.
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