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Abstract

This work deals with the systematic study of the nautiloid cephalopods from Brazil recorded in Manacapuru, Ponta Grossa, Ma-
ria Farinha and Pirabas formations (Silurian-Devonian, Devonian, Paleocene and Lower Miocene, respectively) at Para, Parana and
Pernambuco states. Herein are presented the Paleozoic species Michelinoceras cf. M. telamon (Hall, 1879), M. sp.A, M. sp.B and the
first record of Trematoceras exile (Hall, 1861) and Spyroceras crotalum (Hall, 1861). For Cenozoic taxa was confirmed Nautilus per-
nambucensis (Maury, 1930), Hercoglossa lamegoi Oliveira, 1953 and Aturia ackermanii Oliveira, 1958 were considered synonymous
of Hercoglossa harrisi Miller and Thompson, 1936 and Aturia cubanesis (Lea, 1841) respectively.

Keywords: Brazil, Cenozoic, Nautiloidea, systematic.

Resumen

Este trabajo trata sobre el estudio sistemdtico de los cefalopodos nautiloideos colectados en estratos del Silurico-Devonico,
Devonico, Paleoceno y Mioceno Inferior, correspondientes a las formaciones Manacapuru, Ponta Grossa, Maria Farinha y Pirabas
en las provincias de Para, Parand y Pernambuco. En este trabajo se presentan las especies paleozoicas Michelinoceras cf. M. telamon
(Hall, 1879), M. sp.A, M. sp. B, el primer registro de Trematoceras exile (Hall, 1861) y Spyroceras crotalum (Hall, 1861). Para el
cenozoico se confirma la presencia de Nautilus pernambucensis (Maury, 1930), Hercoglossa lamegoi Oliveira, 1953 y Aturia ackermanii

Oliveira, 1958 y las sinonimias con Hercoglossa harrisi Miller y Thompson, 1936 y Aturia cubanesis (Lea, 1841).

Palabras clave: Brazil, Cenozoico, Nautiloidea, sistematica.

1. Introduction

The nautiloid cephalopods were highly diversified into
many different orders during the Early Paleozoic and most
became extinct by the end of Devonian, from these, only five
species of Nautilus are alive today. During mid-Devonian,
the ammonoids began to evolve as an offshoot of one of
these extinct groups of straight-shelled nautiloids, the
Bactritida, an obscure group, and regarded as a transitional
stock between nautiloids and ammonoids (Miller and
Thompson, 1936; Jain, 2017).

One of the biggest gaps of brazilian paleontological
research is the systematic review of Nautiloidea cephalopods,
specially to define its relation with the synchronous faunas
and biogeographic patterns identified in the Americas. This

paper deals with the systematic studies of 54 specimens
of Manacapuru, Ponta Grossa, Maria Farinha and Pirabas
formations, deposited in the paleoinvertebrates collection at
Museu de Ciéncias da Terra- CPRM/RJ- Divisao de Geologia
e Mineralogia (DGM), Museu Nacional/Universidade
Federal Rio de Janeiro (MN/UFRJ), Museu Paraense
Emilio Goeldi (MPEG), Departamento de Geologia, Centro
de Tecnologia e Geociéncias da Universidade Federal de
Pernambuco (DGEO-CTG-UFPE), Instituto de Geociéncias
da Universidade Federal Rio de Janeiro (Cf- Cephalopoda
collection, IB- Ignacio Brito collection) and Museu de
Geociéncias- Universidade Federal do Para (MG/UFPa).
The records of nautiloids of the Ponta Grossa Formation
were formalized by Clarke (1913) and Ferreira and
Cassab (1996). In other works (i.e. Lange and Petri,
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1967; Bosetti et al., 2012; Carbonaro and Ghilardi, 2016;
Cichowolski and Rustan, 2017), occurrences are restricted
to citations. For the Maria Farinha Formation White (1887)
introduced the systematic characterization recognizing
Nautilus sowerbyanus, later considered as Eutrephoceras
pernambucensis by Maury (1930). Oliveira (1953)
repositioned this species at Cimomia genus and proposed
the new species Hercoglossa lamegoi. At Manacapuru
Formation the nautiloids were recorded by Ferreira and
Cassab (1996) and only cited by Tomassi et al. (2015),
while at the Pirabas Formation Oliveira (1958) described
Aturia ackermanii.

The Paleozoic specimens studied in this work were
collected in the Jaguariaiva site, near Jaguariaiva city,
Parana State, (24°14°S, 49°42°W) and Ribeirdo do Norte
locality, near Rio Bonito city, Goias State (16° 55'48" S, 51°
46'48" W) as well as Tapajos river outcrop, near Itaituba city
(4°17°227S, 56°1°55”W), Vira Mundo waterfall, Trombetas
river (1°3°14”S, 57°3’11”W), locality 1 (3°7°36”S,
51°47°23”W) and locality 2 (3°7°38”S, 51°47°19”W)
situated at Travessdo 27 site, near Altamira city, located at
Para state (figures 1, 2, 3 and 4). The Cenozoic specimens

are coming from the Poty quarry, Paulista city (7° 56’ 24”
S, 34° 527 20” W), Pernambuco state (Figure 5), Pedro
Teixeira district (1°10°38”’S, 47°13’W), near Capanerma
city and Atalaia beach, Salinopolis city (0° 36° 5” S, 47°
18’48 W), Para state (Figure 6). The Paleozoic nautiloids
identified were typical of cool to temperate regions and the
Cenozoic species lived in subtropical to tropical shallow
marine environments with normal salinity (Cichowolski and
Rustan, 2017; Nielsen et al., 2009). The current contribution
synthesize and update the current knowledge of Brazilian
Nautiloidea and this will be allow define its relation with the
synchronous faunas and biogeographic patterns identified
in the Americas.

2. Location and stratigraphy

The Amazon Basin, with an area of approximately
500000 km? and elongated in the ENE and WSW direction,
covers portions of the states of Amazonas and Para. An
initial stage of pulsating deposition of alternating glacial
and marine sedimentary rocks in the basin was followed by

16°15'S
16°15'S

16°30'S
16°30'S

5'S
5'S

Figure 1. Map showing the localities study area in Goias and Parana states where the fossil nautiloids were collected.
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Figure 2. Map showing the locality study area in Para state and Itaituba city where the fossil nautiloids were collected.
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Figure 3. Map showing the localities study area in Para state and Vira Mundo waterfall where the fossil nautiloids were collected
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a transgressive-regressive cycle (Devonian and Tournasian
Sequence) of deposition of marine and glacial sedimentary
rocks of the Urupadi and Curua groups, which extended to
the northwestern African basins, without connection to the
Solim&es Basin to the west (Scheffler ef al., 2014).

The Manacapuru Formation is composed by fine
to medium sandstones, shales and laminated siltstones
interbedded, deposited in shallow marine environment
with coastal influence and normal to low salinity, in times
of marine ingression/regression which occurred during
the sineclise stage of the Amazonas Basin evolution. The
paleontological content of this formation presents linguloid
and rhynchonelid brachiopods, tentaculitoids, conularids,
rare orthoconic cephalopods, acritarcha, chitinozoans and
ichnofossils (Cunha et al., 1994, 2007; Tomassi et al., 2015).

The Parana Basin is a huge intracratonic basin on
the South-American platform, with NE-SW elongated
shape located in southernmost Brazil and northwestern
Uruguay, parts of Paraguay and Argentina, occupies a
surface area of about 1700000 km?, where the sedimentary
fill was conditioned by tectonic-eustatic cycles linked to
the evolution of West Gondwana during Palaeozoic and
Mesozoic times (Holz ef al., 2010).

The Ponta Grossa Formation is dominated by mudstones,
siltstones, black shales, and fine sandstones in its lower
portion (Jaguariaiva Member), deposited in shallow marine
shelf environment while the middle portion is composed by
sandstone-dominated (Tibagi Member). Finally, siltstones,
fine- to medium-grained sandstones and subordinate black

48° 42° 36°

_00

Brazil

= 200

Pernambuco

shales characterize its upper portion (S8o0 Domingos
Member). This formation exhibits three major (3"-order)
depositional sequences containing a record of three to seven
higher-order relative sea-level cycles regressive profile of
high- to low- energy oscillations (Sedorko ef al., 2018).
The paleontological content of this litostratigraphic unit
presents brachiopods, trilobites, bryozoans, conularids,
bivalves, gastropods, cephalopods, tentaculitoids, annelids,
echinoderms, fishes and plants of middle Emsian (Devonian)
age (Milani et al., 2007; Holz et al., 2010).

The Paraiba Basin in northeastern Brazil occupies a
continental area of about 7600 km? and oceanic area about
31400 km?, extending along continental shelf deeper
than 3000 m, where a complete carbonate sequence of
Cretaceous-Paleogene rocks is present. The depositional
history of these rocks started with the Beberibe Formation,
followed by the Itamaraca, Gramame and Maria Farinha
formations, deposited on a carbonate distal steepened ramp
(Nascimento-Silva et al., 2011).

The Maria Farinha Formation is composed of limestones,
marly limestones and thick levels of marls in its lower
portion, while dolomitic limestones, containing fossil
reefs and lagoonal reefs, characterize its upper portion.
This formation exhibits regressive profile of high- to low-
energy oscillations. At the contact between the Gramame
and Maria Farinha formations, there is an erosional
unconformity characterized by a carbonate sequence with
intraclasts, displaying conglomeratic aspect associated to the
Cretaceous-Paleogene transition (Nascimento-Silva ef al.,

Poty quarry

°
», Paulista

Recife

N N
0 20 km

Figure 5. Map showing the locality study area in Pernambuco state and Poty quarry where the fossil nautiloids were collected (Tavora and Miranda, 2004)
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Figure 6. Map showing the localities study area in Para state and Atalaia Beach and Pedro Teixeira District where the fossil nautiloids were collected.

2011). The paleontological content of this litostratigraphic
unit presents calcareous algae, foraminifera, corals,
bryozoans, bivalvs, gastropods, cephalopods, decapods
crustaceans, echinoderms, fishes, reptiles and plants of
Paleocene-Eocene age (Tavora and Miranda, 2004).

The sedimentary evolution in western Amazonia region,
during the Miocene was mostly influenced by NW-SE
normal faults dipping northeasterly and also sets of NE-
SW strike-slip and transfer faults. This geometry is related
a manifestation of the final extensional deformation phase
of to the Gondwana breakup responsible for the split of
South American and African continents (Costa et al., 1993;
Rossetti and Goées, 2004).

The Pirabas Formation (Maury, 1925), with broadly
outcrops along northeastern region of the Para, Maranhao,
and Piaui states, provides some of the best marine Cenozoic
paleontological occurrences in Brazil. The Pirabas
Formation-type location is the Pirabas River estuary,
near the Salinépolis city, northeastern of Pard state in
the Bragantina platform east of Salinas County in Para
state (Rossetti and Goées, 2004). The Pirabas Formation
consists of richly fossiliferous limestones that indicate a
warm, shallow marine depositional environment where
lived foraminifera, ostracods, porifera, corals, bryozoans,
bivalves, gastropods, cephalopods, decapoda and cirripedia

crustaceans, echinoderms, fishes, reptiles and mammals
all of Lower Miocene age (Fernandes, 1981; Tavora ef al.,
2010; Zagorsek et al., 2014; Ramalho et al., 2015).

3. Systematic descriptions

The descriptions, systematic classification, essential
terminology and nomenclature used in this paper is mainly
based on Flower (1945), Miller (1947), Teichert et al.
(1964) and Dzik (1984). In addition, other complementary
works such as Clarke (1913), Miller and Thompson (1936),
Oliveira (1953, 1958), Nielsen et al. (2009), Wilson (2014)
and Laurito and Mora (2018) were considered.

The following abbreviations are used to indicate the
dimensions of the Orthoceratida, h: height; 1: length; ml:
maximum length; mw: maximum width; bs: basal septa;
cd: camerae distance; si: septa interspace and st: suture
thickness. For Nautilida, fd: full diameter; mh: maximum
height; mw: maximum width; sd: siphuncle diameter and
ud: umbilical diameter.

Subclass Nautiloidea Agassiz, 1847
Order Orthoceratida Kiithn, 1940
Family Orthoceratidae Kiihn, 1940
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Genus Michelinoceras Foerste, 1932

Michelinoceras cf. M. telamon (Hall, 1879)
Figure 7A

1879 Orthoceras telamon Hall. pt. 2, pl. 85, figs. 3—4.

1899 Michelinoceras telamon (Hall). Hall, p. 289, fig.
223.

1903 Orthoceras telamon Hall. Clarke and Ruedmann,
p. 642.

1939 ?Michelinoceras telamon (Hall). Kindle and
Miller, p. 87.

1996 “Orthoceras” sp. Ferreira and Cassab, p. 316.

2014 Michelinoceras telamon (Hall). Wilson, p.
190-191.

Description: Straight, narrow, subcylindrical, regularly
and gradually enlarging orthoconic shell, with smooth
chambers, concave and regularly spaced septa. Apical angle
four degrees, concavity of septa about 100 degrees.

Occurrence: United States of America: Hamilton
Group, Middle Devonian (Hall, 1879; Grabau, 1899; Kindle
and Miller, 1939; Wilson, 2014); Brazil: Manacapuru
Formation, Silurian-Devonian (Ferreira and Cassab, 1996).

Material: one shell fragment (MN 2448-I) from the
Tapajos river outcrop, near Itaituba city, Para State, Brazil.

Dimensions: 1: 35 mm; mw: 9 mm; cd: 4 mm.

Discussion: The preservational features of this specimen
suggests that is belong to the Michelinoceras genus, but the
diagnostic morphological elements for species classification
are obliterated, not allowing systematic characterization as
M. telamon.

Michelinoceras sp. A
Figure 7B

1913 Orthoceras cf. O. gamkaense Reed. Clarke, p.
159, pl. 8, fig. 10.

1996 Michelinoceras gamkaense (Reed). Ferreira and
Cassab, p. 313-314.

1996 “Orthoceras” sp. A. Ferreira and Cassab, p.
314-315.

Description: Straight, elongate, narrow, long,
subcylindrical, gradually tapering orthoconic shell. Inflated
embryonic area, long and simple living chamber, circular
cross section and septal necks straight. External surface
crossed by delicate, contiguous and regularly convex
transverse lines. A rounded and central cavity at posterior
end suggest the position of siphuncle. Inflated and broadly
rounded apical end resembling a septum and septal neck.

Occurrence: Brazil: Ponta Grossa Formation, Devonian
(Clarke, 1913; Ferreira and Cassab, 1996).

Material: two shell fragments, from the Jaguariaiva
site, near Jaguariaiva city, Parana State, Brazil (DGM 87-I)
and Ribeirao do Norte locality, near Rio Bonito city, Goias
State, Brazil (DGM 2001-I).

Dimensions: (DGM 87-1): I: 80 mm; mw: 25 mm; bs:

15 mm; si: 17 mm; (DGM 2001-I): 1: 40 mm; mw: 10 mm;
bs: 8 mm.

Discussion: The preservational setting of this specimen
suggests that belongs to the Michelinoceras genus. Others
diagnostic morphological elements for species classification
are obliterated due the preservation, causing doubted
systematic characterization at specific status.

Michelinoceras sp.B
Figure 7C

1996 “Orthoceras” sp. B. Ferreira and Cassab, p. 315.

1996 “Orthoceras” sp. C. Ferreira and Cassab, p. 315.

Description: Straight conical orthocone shell with
narrow and probably smooth chambers; straight traverse
sutures with a concave, delicate and slightly ondulated
striae at each suture.

Occurrence: Brazil: Manacapuru Formation, Silurian-
Devonain (Ferreira and Cassab, 1996).

Material: three shell fragments (MN 3306-1) and
ten shell fragments (MN 2700-I), from the Vira Mundo
waterfall, Trombetas river, Para State, Brazil.

Dimensions: (MN 3306-I) 1: 20 mm; mw: 9 mm; (MN
2700-I) ml: 21 mm; mw: 17 mm, on average.

Discussion: The specific diagnostic morphological
elements are obliterated by fossilization state, preventing
systematic characterization at specific status.

Family Pseudorthoceratidae Flower and Caster, 1935
Genus Trematoceras Eichwald, 1851

Trematoceras exile (Hall, 1861)
Figures 7D, 7E

1861 Orthoceras exile Hall, p. 78, pl. 8, fig. 5.

1903 Orthoceras exile Hall. Clarke and Ruedmann, p.
625.

1939 Michelinoceras? exile (Hall). Kindle and Miller,
p. 101.

1996 “Orthoceras” cf. O. gamkaense (Reed). Ferreira
and Cassab, p. 315-316.

2014 Dolorthoceras exile (Hall). Wilson, p. 191.

Description: Elongate, straight, slender, depressed,
cylindrical, very gradually tapering, swelling in the first
third, with circular cross-section and probably thick
orthocone shell. Septa distant and convex. Straight traverse
sutures, parabolically ending apical. Transverse striae in the
external surface no visible.

Occurrence: United States of America: Hamilton
Group, Middle Devonian (Hall, 1861; Kindle and Miller,
1939; Wilson, 2014); Brazil: Manacapuru Formation,
Silurian- Devonian (Tomassi et al., 2015) and Ponta Grossa
Formation, Devonian (Ferreira and Cassab, 1996).

Material: one shell fragment (DGM 1573-1) from the
Jaguariaiva site, near Jaguariaiva city, Parana State, four
shell fragments (MPEG 3089-1, MPEG 3090-1, MPEG



Systematic review of brazilian Nautiloidea cephalopods 9

Figure 7. Longitudinal view: A: Michelinoceras cf. M. telamon (Hall, 1879) (MN-2448-1); B: M. sp. A (DGM-87-1); C: M. sp. B (MN-3306-I); D:
Trematoceras exile (Hall, 1861) (MPEG-3089-1); E: Trematoceras exile (Hall, 1861) (MPEG-3090-I).
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3091-1, MPEG 3092-1) from localities 1 and 2, Travessdo
27 site, near Altamira city, Para State, Brazil.

Dimensions: (DGM 1573-1) I: 145 mm; mw: 12 mm;
(MPEG 3089-I): 1: 65 mm; mw: 7 mm; (MPEG 3090-I): 1:
63 mm; mw: 7 mm; (MPEG 3091-I): I: 27 mm; mw: 5 mm,;
(MPEG 3092-]) 1: 34 mm; mw: 4 mm.

Discussion: Although the preservation of these
specimens is not all that could be desired, the above
description presents the main diagnostic characters that
allows recognize 7. exile.

Family Kionoceratidae Hyatt, 1900
Genus Spyroceras Hyatt, 1884

Spyroceras crotalum (Hall, 1861)
Figures 8A, 8B, 8C

1861 Orthoceras crotalum Hall, p. 78-79, pl. 8, figs.
1-2.

1903 Orthoceras (Spyroceras) crotalum Hall. Clarke
and Ruedmann, 622.

1913 Spyroceras zoilus Clarke, p. 159-160, pl. 8, fig. 11.

1939 Spyroceras crotalum (Hall). Kindle and Miller,
p. 101.

1996 Spyroceras meloi Ferreira and Cassab, p. 311-312,
figs. 1, 3-4.

Description: Narrow, straight, cylindrical and very
gradually tapering orthocone shell. Straight transverse
sutures. Septa numerous, moderately convex, more visible
toward the apical end, at intervals equal to those of the
rings. External surface marked by strong, high and rounded
transverse annulations, little undulating or bent backwards
on one side not corresponding with the line of septa, become
more conspicuous toward the aperture and the outline of
latter annulations may become oblique (Figure 8B). Other
important and well marked morphological character are
delicate, longitudinal and contiguous striae sometimes
slightly undulated, in passing over the annulations, more
elevated near the outer chamber.

Occurrence: United States of America: Hamilton
Group, Middle Devonian (Hall, 1861; Kindle and Miller,
1939; Wilson, 2014); Brazil: Manacapuru (Silurian-
Devonian) and Ponta Grossa (Devonian) formations
(Clarke, 1913; Ferreira and Cassab, 1996).

Material: one shell fragment (DGM 86-1) from the
Ponta Grossa city, Parana State, Brazil and one shell
fragment (MN 6082-I), from the Tapajos river outcrop, near
Itaituba city, Para State, Brazil.

Dimensions: (DGM 86-I): 1: 145 mm; mw: 20 mm; bs:
6 mm; si: 7 mm; st: 4 mm; (MN 6082-I): I: 140 mm; mw:
25 mm; bs: 8 mm; si: 7.5 mm; st: 3 mm.

Discussion: The species Orthoceras crotalum was
included in Spyroceras genus since Kindle and Miller
(1939). The morphological features of S. meloi, including
shape and size of orthoconic shell, septa numbers, annulated
surface and longitudinal striae patterns are diagnostic of S.

Figure 8. Longitudinal view: A: Spyroceras crotalum (Hall, 1861) (MN-
6082-1); B: Spyroceras crotalum (Hall, 1861) (DGM-86-I); C: Details of
external surface showing transverse annulations, and the longitudinal striae
of Spyroceras crotalum (Hall, 1861) (MN-6082-I).

crotalum. Also, the morphological review of Kionoceras
zoilus is sufficient to consider it synonymous with S.
crotalum considering that the differences, including the
oblique pattern of the annulations represents taphonomic
signatures or intraspecific variation.

Order Nautilida Agassiz, 1847
Suborder Nautilina Agassiz, 1847
Family Nautilidae Blainville, 1825
Genus Hercoglossa Conrad, 1866
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Hercoglossa harrisi Miller and Thompson, 1936
Figure 9A-E; Figure 10A

1936 Hercoglossa harrisi Miller and Thompson, p.
62-64, pl. 7, figs. 1-2.

1947 Hercoglossa harrisi Miller and Thompson, p.
51-53, pl. 35, figs. 1-4, pl. 53, figs. 1-2.

1953 Hercoglossa lamegoi Oliveira, p. 27-30, est. 3,
figs. 1-3, est. 4, figs. 1-2.

1993 Hercoglossa harrisi Miller and Thompson.
Schmidt and Jung, p. 349, fig. 4-3.

Description: Nautiliconic, involute, sublenticular to
subglobose shell, rapidly expanded oral and large, consisting
of at least four or five whorls. Early whorls wider than high
and broadly rounded laterally and rather deep dorsally.
Living chamber compressed laterally and gently rounded
ventrally, length longer than half of the one complete whorl.
Septa concave transversely, curved ventrally and dorsally,
defining a sigmoidal outline; septal necks cylindrical, a third
as long as the camerae. In mature specimens there are at
least 10 camerae in phragmocone. Each suture is formed by
a large broadly ventral saddle and narrower dorsally with
shallow and rounded lateral lobe, followed by a rounded
dorsolateral saddle and lobe. Ending with a broader lower
rounded asymmetrical saddle and a broad rounded dorsal
lobe. Umbilicus small, inconspicuous, closed and low ends.
Rounded and gently distinct umbilical flanges. Siphuncle
small, circular in cross section, located nearer the venter
than the dorsum (Figure 10A).

Occurrence: United States of America: Midway Group,
Paleocene (Miller and Thompson, 1936; Miller, 1947);
Trinidad: Soldado Rock, Paleocene (Miller and Thompson,
1936; Miller, 1947); Venezuela: Misoa-Trujillo Formation,
Paleocene (Miller and Thompson, 1936; Miller, 1947);
Brazil: Maria Farinha Formation, Paleocene (Oliveira,
1953).

Material: 13 shells (DGEO-CTG-UFPE-2435,
DGEO-CTG-UFPE-2436, DGEO-CTG-UFPE-2439,
DGEO-CTG-UFPE-2446, DGEO-CTG-UFPE-2448,
DGEO-CTG-UFPE-2450, DGEO-CTG-UFPE-2452,
DGEO-CTG-UFPE-2453, DGEO-CTG-UFPE-2455, DGM
4097-1, DGM 4306-1, 033-Cf, 144-1B) from Poty quarry,
Paulista city, Pernambuco State, Brazil.

Dimensions: The specimens have on average fd: 150
mm; mh: 87 mm; mw: 105 mm; sd: 3 mm; ud: 12 mm.

Discussion: Miller (1947) reported that H. harrisi is a
rather primitive member of the genus, and it most distinctive
character is the shape of suture, including the low ventral
saddle, narrow lateral lobes and narrow dorsolateral saddles.
Accordingly Oliveira (1953) the differences between H.
harrisi and H. lamegoi are the shape and outline of lateral
saddles and dorsal lobe. In this research is considered that
the differences pointed out by Oliveira (1953) are a result
of ontogenetic or intraspecific variations, and that the same

shape of suture is sufficient for to consider H. lamegoi as
synonymous of H. harrisi.

Genus Nautilus Linnaeus, 1758

Nautilus pernambucensis (Maury, 1930)
Figure 9F-J; Figure 10B

1887 Nautilus sowerbyanus White, p. 230-231, est. 25,
figs. 1-4.

1930 Eutrephoceras pernambucense Maury, p. 249-250.

1947 Cimomia pernambucense (Maury). Miller, p.
4546, pl. 30, figs. 1-4.

1953 Cimomia pernambucensis (Maury). Oliveira, p.
27-30, est. 3, figs. 1-3, est. 4, figs. 1-2.

Description: Planispiral, involute, subglobose and
smooth shell; rounded transversely, convex ventrally and
gently curved at contact with lateral lobes, transverse section
reniform. Whorls increasing rapidly, ovate whorl section.
The whorls enveloping form a well marked concave zone.
Undulate to nearly direct line septal suture defined by
shallow lobes and absence of ventral lobe (Figure 10B).
This suture crossing the periphery and great part of each
side, sometimes forward curve near umbilicus. Umbilicus
very small and narrow with rounded ends.

Occurrence: Brazil: Maria Farinha Formation,
Paleocene (Oliveira, 1953).

Material: 14 shells (DGEO-CTG-UFPE-1220,
DGEO-CTG-UFPE-2438, DGEO-CTG-UFPE-2439,
DGEO-CTG-UFPE-2443, DGEO-CTG-UFPE-2444,
DGEO-CTG-UFPE-2445, DGEO-CTG-UFPE-2449,
DGEO-CTG-UFPE-2451, DGEO-CTG-UFPE-2454,
DGEO-CTG-UFPE-2456, DGEO-CTG-UFPE-4755, DGM
4106-1, MN 3057-1, 287-IB) from Poty quarry, Paulista city,
Pernambuco State, Brazil.

Dimensions: The specimens have on average fd: 175
mm; mh: 31 mm; mw: 98 mm; sd: 5 mm; ud: 32 mm.

Discussion: The specimens described by White (1887)
at Maria Farinha Formation as Nautilus sowerbyanus,
typical species of the Cretaceous of Europe were once again
studied by Maury (1930), that pointed out resemblance of
these specimens with tertiary species of Texas and Peru.
Accordingly she proposed the new name Eutrephoceras
pernambucense for this brazilian species. Miller (1947)
repositioned the taxon and Oliveira (1953) it confirms at
Cimomia genus. Finally Dzik (1984) considered Cimomia
as a variety and synonymous with Nautilus.

Family Aturidae Chapman, 1857
Genus Aturia Bronn, 1838

Aturia cubaensis (Lea, 1841)
Figures 9K-M; Figure 10C
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A B C D E

1cm 1cm 1 cm 1cm

Figure 9. Hercoglossa harrisi Miller and Thompson, 1936. A, B: Lateral views (DGM-4306-1); C: Dorsal view of Hercoglossa harrisi Miller and
Thompson, 1936 (DGM-4306-1); D: Lateral view of Hercoglossa harrisi Miller and Thompson, 1936 (DGM-4116-1); E: Dorsal view of Hercoglossa
harrisi Miller and Thompson, 1936 (DGM-4116-1); F- G: Lateral views of Nautilus pernambucensis (Maury, 1930) (DGM-4108-1); H: Dorsal view of
Nautilus pernambucensis (Maury, 1930) (DGM-4108-1); I: Lateral view of Nautilus pernambucensis (Maury, 1930) (DGEO-CTG-UFPE-P12); J: Dorsal
view of Nautilus pernambucensis (Maury, 1930) (DGEO-CTG-UFPE-P12); K: Lateral view of Aturia cubaensis (Lea, 1841) (MG-807-1); L: Lateral view
of Aturia cubaensis (Lea, 1841) (MPEG-1058-I); M: Ventral view of Aturia cubaensis (Lea, 1841) (MPEG-1058-I).
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Figure 10. Suture line of (A) Hercoglossa harrisi Miller and Thompson,
1936; (B) Nautilus pernambucensis (Maury, 1930); and (C) Aturia
cubaensis (Lea, 1841).

1841 Nautilus cubaensis Lea, p. 259, pl. 10, fig. 15.
1936 Aturia curvilineata Miller and Thompson, p.
69-70, pl. 9, figs. 14, pl. 10, figs. 1-2.
1947 Aturia curvilineata Miller and Thompson. Miller,
p- 93-94, pl. 73, figs.3-4, pl. 84 figs. 1-2, 5-8,
pl. 85, figs. 4-6.

1956 Aturia cubaensis (Lea). Miller and Furnish, p.
1154, pl. 121, figs. 1-4.

1958 Aturia ackermanii Oliveira, p. 3-5, est. 1,
fig. 1, est. 2, figs. 1-2.

1966 Aturia cubaensis (Lea). Jung, p. 489—491, pl. 1,
figs. 2-7, pl. 2, figs. 2-6.

1982 Aturia curvilineata Miller and Thompson.
Woodring, p. 725-726, pl. 120, figs.5-6.

1982 Aturia cubaensis (Lea). Woodring, p. 726.

1990 Aturia cubensis (Lea). Beu and Maxwell, p. 239,
pl. 26, fig. Q.

2009 Aturia cubaensis (Lea). Nielsen et al., p. 7681,
figs. 34.

2018 Aturia cubaensis (Lea). Laurito and Mora, p.
172-173, figs. 2-3.

Description: Nautiliconic, planispiral, involute and
subdiscoidal shell ornamented by delicate growth lines or
smooth. Whorls laterally compressed, flattened laterally,
rounded ventrally and impressed dorsally; last whorl
enveloping the previous and a center with a small and
pocket-like umbilicus on each side. Lateral lobes pointed to

gently convex, acute and deep dorsally, compressed laterally
and with narrow ends. Septa closely spaced increasing the
space as it moves away from the adaptical zone. Septal
face with a narrow and deep hollow in mid-dorsal position,
and 15 short camerae at last whorl. Undulated and broadly
rounded suture at dorsal and umbilical areas with pointed
lateral lobe without ventral lobe. The median saddle is
wide, moderately convex and the lateral saddle is curve
with ends no attached to the umbilical seam. It forms a
deep arch forward from umbilicus and a deep, narrow and
pointed lateral lobe on septal face backwards from umbilicus
(Figure 10C). Siphuncle subdorsal, moderate, circular in
cross-section, located close to the dorsum in an adaptical
flexure of the septa. Umbilicus small and narrow; umbilical
shoulders rounded.

Occurrence: United States of America: Chipola
Formation, Miocene (Laurito and Mora, 2018); Venezuela:
Cantaure and Falcon formations, Miocene (Miller and
Thompson, 1936; Miller, 1947; Laurito and Mora, 2018);
Colombia: La Guajira peninsula, Miocene (Laurito and
Mora, 2018); Trinidad: Brasso Formation, Middle Miocene
(Miller and Thompson, 1936; Miller, 1947); Panama:
Gatun Formation, Miocene (Woodring, 1982); Costa Rica:
Rio Banano and Punta Carballo formations, Miocene
(Laurito and Mora, 2018); Cuba: Nipe Series, Oligocene
to Miocene (Miller and Furnish, 1956; Laurito and Mora,
2018); Argentina: San Julian Formation, Upper Miocene
(Laurito and Mora, 2018); Chile: Navidad, Ranquil and
Lacui formations, Upper Eocene to Upper Miocene (Nielsen
et al., 2009); Brazil: Pirabas Formation, Lower Miocene
(Oliveira, 1958).

Material: one fragment shell (MG-807-1) from the
Atalaia beach, Salinopolis city, and three shell fragments
(MPEG 264-1, MPEG 1058-I, DGM 4546-I) from Pedro
Teixeira district, near Capanema city, Para State, Brazil.

Dimensions: The specimens have on average fd: 74 mm;
mh: 45 mm; mw: 31 mm; sd: 2 mm; ud: 3 mm.

Discussion: Oliveira (1958) pointed out that the Aturia
ackermanii are not closely similar to 4. curvilineata due the
differences in the size of the camerae in last whorl specially
at adaptical area, which can be attributed to intraspecifical
variation. Jung (1966) did regards the type lot of 4.
curvilineata represents juvenile stages of A. cubaensis, and
so proposed both as synonyms. Since then all subsequent
research, including this one has followed this proposal.

4. Considerations of the brazilian nautiloid faunas

Some studies on Upper Silurian-Early Devonian
deposits of the northern margin on Gondwana suggest
the presence of cosmopolitan faunas (Gnoli, 2003). The
records of bactritids, orthoceratoids, bivalves, corals and
ostracods in seas of the southwestern Gondwana indicate
that cool waters from the extreme southern paleolatitudes
were not an effective biogeographic barrier that affected
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the dispersal ability of marine invertebrates (Bosetti ef al.,
2012; Cichowolski and Rustan, 2017).

The fauna of Parana Basin is related with the
Malvinokaffric Realm and the fauna of Amazonas Basin
appear to be transitional between Malvinokaffric and
Eastern Americas Realm. The nature of barriers separating
these two faunal realms was probably a combination of
temperature gradients and narrow intermittent marine
connections limiting faunal dispersal (Barrett and Isaacson,
1988).

The Devonian nautiloids identified in this research
at Manacapuru and Ponta Grossa formations confirms
the complex paleobiogeographic affinities between the
American faunas. Michelinoceras spp., Trematoceras exile
(Hall) and Spyroceras crotalum (Hall) attest the influence
from Eastern American Realm in South America, existence
of marine connections and consequent faunal dispersal that
explain the achievement of same nautiloid taxa at Eastern
American and Malvinokaffric realms.

During the Cenozoic, a large-scale northeastward
movement following by an eastward one of the east-pacific-
Caribbean plate allowed considerable displacements of
the fossil biota of the Caribbean region until the Miocene
(Galacz, 1988). In this time, the nautiloids were fairly
abundant with eight genera in Paleocene and Eocene at
Atlantic Gulf Coast Plain and Tropical America where in
South America Hercoglossa genus seems to be limited to
the Early Tertiary.

The nautiloids undergo a decline throughout the rest of
Tertiary, only Aturia was well represented until Miocene
(Miller and Thompson, 1936). This genera Aturia is
considered as typical of tropical and subtropical regions,
and 4. cubaensis (Lea) reached wide paleobiogeographical
occurrence, until USA, Central and South America to New
Zealand, Australia, India, Japan and Europe due the unique
morphology and position of the siphuncular tube as well as
your multi-layered nature (Jung, 1966; Nielsen et al., 2009;
Laurito and Mora, 2018). The large septal necks suggest
great adaptation to an energy efficient buoyancy regulation,
great vertical migration and resistance to transport of
dead shells through ocean currents explain their notorious
distribution (Chirat, 2000; Nielsen et al., 2009). The
populations achieved on south of South America presents
taphonomic features that suggest they are autochthonous,
as well as several gastropods genera associated such as
Xenophora, Strombus, Ficus and Terebra that attest a
relative warm environment in the region, reinforcing the
paleobiogeographic and paleoceanographic connection in
this area during the Cenozoic times (Nielsen ef al., 2009).
This context justifies the occurrence of 4. cubaensis at
Pirabas Formation.
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Abstract

Here we report new hadrosaur remains recovered from the Cerro del Pueblo Formation (Upper Cretaceous: Campanian) at La Parrita
locality, northeastern Mexico. Although the material is fragmentary, the identification of dental microwear in three out of the four teeth
collected is notable. This sample allows for a preliminary assessment of hadrosaur dental microwear from this geographic region and
time frame. The variables studied were the orientation and average count of scratches, average count of pits, and average microwear
feature width in an area of 400 X 400 um at 35X magnification. The results show a predominance of dorsodistally-ventromesially
inclined scratches in all three teeth indicating that the mandible primarily moved in an orthopalinal direction during the power stroke.
The pattern of scratch orientation we recorded is comparable to that reported for different hadrosaur species from Alberta, Canada,
and Wyoming, U.S.A.; suggesting similar jaw mechanics in the hadrosaurs from Coahuila. In contrast, there are significant differences
in the average number of pits and microwear feature width between the Alberta and the Coahuila hadrosaurs samples, with the latter
presenting more pits and finer microwear features. Given the similar jaw mechanics between the Alberta and Coahuila hadrosaurs,
suggested by our analysis, the difference in average number of pits and microwear feature width is probably due to differences in diet
and/or the type and amount of grit ingested during feeding. The greater number of pits in the hadrosaurs from Coahuila might indicate
that these individuals ingested a greater proportion of hard food items than the Alberta hadrosaurs.

Keywords: Palaeogeography, Palacoecosystem, Hadrosauridae, microwear, Coahuila, Mexico.

Resumen

Aqui reportamos nuevos restos de hadrosaurio recuperados de la Formacion Cerro del Pueblo (Cretacico Superior: Campaniano)
provenientes de la localidad de La Parrita, noreste de México. A pesar de que el material es fragmentario, la identificacion de
microdesgaste dental en tres de los cuatro dientes recolectados es notable. Esta muestra permite una evaluacion preliminar del
microdesgaste dental en hadrosaurios de esta region geogrdfica y durante este marco de tiempo. Las variables estudiadas fueron la
orientacion y el numero promedio de rayones, el numero promedio de fosas y el ancho promedio de los rasgos de microdesgaste en un
area de 400 X 400 um con un aumento de 35X. Los resultados muestran que la mayoria de los rayones estan inclinados dorsodistal-
ventromesialmente en los tres dientes, lo que indica que la mandibula se movio principalmente en direccion ortopalinal durante el
golpe masticatorio. El patron de orientacion de los rayones que registramos es comparable al reportado para diferentes especies
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de hadrosaurios de Alberta, Canada y Wyoming, EE. UU.; Lo que sugiere una mecdnica del movimiento mandibular similar en los

hadrosaurios de Coahuila. En contraste, existen diferencias significativas en el nimero promedio de fosas y en el ancho de los rasgos

de microdesgaste entre las muestras de hadrosaurios de Alberta y Coahuila, y esta ultima presenta mas fosas y rasgos de microdesgaste

mas finos. Dada la similutud en el movimiento mandibular entre los hadrosaurios de Albertay Coahuila, sugerida por nuestro andlisis, la

diferencia en el numero promedio de fosas y el ancho promedio de los rasgos de microdesgaste probablemente se deba a las diferencias

en la dieta y/o el tipo y la cantidad de sedumento ingerido durante la alimentacion. El mayor numero de fosas en los hadrosaurios de

Coahuila podria indicar que estos individuos ingirieron una mayor proporcion de alimentos duros que los hadrosaurios de Alberta.

Palabras clave: Paleogeografia, Paleoecosistema, Hadrosauridae, microdesgaste, Coahuila, México.

1. Introduction

Fossils of hadrosaurs have been found in many
localities around the world and the largest concentration
of sites is located in North America. Hadrosaur remains
are particularly abundant in localities from western North
America, ranging from southern Canada to northeastern
Mexico (Ryan and Russell, 2001; Ramirez-Velasco et al.,
2015). Despite their abundance in the fossil record, there
are still important gaps in the understanding of hadrosaur
biogeography and paleobiology. Here we report new
hadrosaur remains recovered from the Cerro del Pueblo
Formation at La Parrita locality, which is located in the
municipality of General Cepeda, southeast Coahuila,
Mexico. The fossil locality is situated 53 km northwest of
Saltillo (Figure 1). Although the material is fragmentary,
the identification of dental microwear in three out of the
four teeth collected is notable. This prompted us to examine
additional hadrosaur teeth from the Cerro del Pueblo
Formation housed at the Museo del Desierto. However, no
additional specimens with well-preserved dental microwear
were identified. Thus, this report presents the results of the
dental microwear analysis of these teeth. Even though
the sample size is far from ideal, it does serve to provide
a preliminary assessment of the feeding ecology and jaw
mechanics of the hadrosaurs from the Cerro del Pueblo
Formation. The results are discussed in the context of what
is known about the paleoenvironments of Laramidia during
the late Campanian.

Several authors have observed that throughout western
North America, the biotic associations of terrestrial
and marine vertebrates as well as invertebrates vary in
composition (Russell, 1967; Russell and Chamney, 1967,
Armstrong, 1978; Horner, 1988; Fiorillo, 1989; Nicholls and
Russell, 1990; Hunt and Lucas, 1992; Rowe et al., 1992;
Hotlz, 1993; Lehman, 1985, 1989, 1993, 1997; Eberth,
1997). Lehman (1997) pointed out that the dinosaur faunas
and other terrestrial vertebrates corresponding to the Late
Campanian were not homogenous but differed latitudinally
from Canada to Mexico, which is reflected particularly
in the sorts of hadrosaurs (including hadrosaurines and
lambeosaurines) identified at the moment. Due to this

situation, Lehman (1997) identified provinciality and
defined the existence of two different faunal assemblages:

Northern Fauna: from Alberta and Saskatchewan in
Canada, as well as Montana, Wyoming, Utah, and northern
and central Colorado in the United States, and Southern
Fauna: from southern Colorado, New Mexico and western
Texas in the United States to northeastern Mexico.

During the Late Cretaceous (Late Campanian), each of
these faunas was comprised of a series of very characteristic
hadrosaurs corresponding to one or the other subfamily.
For example, in the case of the Northern Fauna it has been
denominated by Lehman (1997) as the “Corythosaurus
Fauna” due to the presence of a greater predominance of
lambeosaurines than hadrosaurines, whereas in the southern
fauna, which has been called the “Kritosaurus Fauna”,
the situation is inverted. In addition to this pattern, there
was a significant difference in the diversity of hadrosaur
taxa represented in the two faunas. Lehman (1997)
speculated about the possible factors that could influence
the provinciality between faunas and argued that geographic
barriers did not exist that had prevented the dispersal of
organisms across Laramidia. In his work, he considered
temperature, precipitation, the circulation of the ocean
currents, and the distribution of the flora as the factors that
determined provinciality in Laramidia.

The palynological records indicate that during the Late
Cretaceous, North America was divided by an epicontinental
sea in two floral provinces (Batten, 1984; Herngreen
and Chlonova, 1981; Srivastava, 1994). The province of
Aquilapollenites was found from western North America to
eastern Asia and was characterized by a closed canopy forest
with relatively cool temperatures and high humidity. The
province of Normapolles was located from eastern North
America to Western Europe and its vegetation corresponded
to an open canopy forest with warm temperatures and
moderate droughts (Graham, 1987). It is important to
note that different localities in the southwestern region of
North America show mixed deposits of pollen, for example
in New Mexico and Texas (Anderson, 1960; Newman,
1965; Tschudy, 1980; Manfrino, 1984). Some deposits
contain palynomorphs corresponding to the province of
Normapolles, particularly within the Aguja Formation
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Figure 1. Geogrpahic location of La Parrita locality (star), Coahuila, Mexico.

(Baghai, 1994) and in the northeastern region of Mexico
(Medus and Almeida-Lenero, 1982). By comparing the
palynological records and the hadrosaur assemblages from
North America, Lehman (1997) observed that the limits
between the hadrosaur faunas were similar to the limits of
floral transition (forest of closed canopy — forest of open
canopy) and climatic transition (mesothermal temperature —
megathermal temperature). The combination of the oceanic
circulation and the latitudinal zonation of temperature and
precipitation, produced a series of warm and semi-dry
conditions south of paleolatitude 45°N and cool and humid
conditions north of this paleolatitude, which could have
induced faunistic as well as floral provinciality.

It is important to emphasize that in spite of the diverse
fossil remains of hadrosaurs that have been collected from
northeastern Mexico, this region was not considered as an
important region and, therefore, was not included as part
of the southern fauna (“Kritosaurus Fauna”) of the great
plains of North America (Lehman, 1997). Nevertheless, the
most recent studies in Coahuila indicate the presence of rich
hadrosaur faunas with a greater proportion of hadrosaurines
than lambeosaurines, which is consistent with the data

obtained for the Fruitlan Formation (New Mexico, USA), as
well as the Aguja and San Carlos Formations (Texas, USA).

2. Geology

In Saltillo, the Cerro del Pueblo (CdP) Formation has
a thickness of 162 m, but to the west the formation grows
thicker up to 449 m in Rincon Colorado (35 km west of
Saltillo) and 540 m in Porvenir de Jalpa (70 km west of
Saltillo). In several localities in the area, a stratigraphic
interval of intercalated grey-green and red layers has
been detected which, because of its composition, has
been assigned to the Cerro Huerta (CH) Formation. The
CdP Formation is at the base of the Difunta Group (Late
Cretaceous — Paleocene), and is dated between 71 and 72.5
million years in age (Obradovich, 1993; Eberth et al., 2004;
Vogt et al., 2015). Its layers on the south part of the Parras
Basin near Saltillo and to the west are made of intercalated
marine, brackish water and fresh water sediments, which
were deposited to the east and north of the Sierra Madre
Oriental. The CdP Formation records deposits of coastal
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plain environments, influenced by changes in the sea level
and storms. Multicolored rocks from the Difunta Group
are composed by volcanic rocks and fluvial deposits,
deltaic environments and of platform. The red, green
and purple rocks are from normal deltaic, and the darker
colors are present in all facies (Eberth et al., 2004). The
fossils recorded for the CdP Formation include several
invertebrates: Ethmocardium, Inoceramus vanuxemi,
Turritella vertibroides, Eutreohoceras, Sphenodiscus,
among others. On the other hand, among the vertebrates,
the following families have been reported: Alligatoridae,
Kinosternidae, Trionychidae, Tyrannosauridae,
Ornithomimidae, Ankylosauridae, Ceratopsidae, and
Hadrosauridae, (Eberth et al., 2004; Rivera-Sylva and
Espinosa-Chavez, 2006; Carbot-Chanona, 2014; Rivera-
Sylva and Carpenter, 2014a, b).

The locality of La Parrita is part of the Cerro del Pueblo
Formation, and recorded shore line environments and low
marine conditions which were influenced by sea-level
fluctuations and storm events (Eberth et al., 2004; Vogt
et al., 2015) and its facies illustrate low channels, wetlands
with high concentration of vegetation, lakes, swamps,
lagoons and deltaic systems (McBride, 1974; Hill, 1988;
Vogt et al., 2015). La Parrita is composed by alternation
layers of sandstone, siltstone and shale (Figure 2) and for a
detailed description of the geology see Rivera-Sylva et al.
(2019). This sequence of alternating sediments suggests
that La Parrita suffered a series of events related to marine
regressions and transgressions during its deposition, which
is consistent with other localities associated to the Cerro
del Pueblo Formation that reflect those events (Eberth
et al., 2004).

3. Materials and methods

We examined the hadrosaur teeth (Figure 3) from La
Parrita locality, Coahuila, Mexico, for dental microwear
using high-resolution clear epoxy casts and a Nikon
SMZ1500 stereomicroscope. Sixty-seven additional teeth
from the Cerro del Pueblo Formation housed at the Museo
del Desierto were also examined for dental microwear
using the same methodology. We were unable to use
the partial dentaries and maxillaries at the Paleontology
Collection of the Museo del Desierto, because the tooth
batteries were damaged. We acknowledge that the use of
isolated teeth introduces an additional assumption in the
study of hadrosaur dental microwear, namely that isolated
teeth can provide microwear data which is characteristic of
the complete tooth row. Some studies lend support to this
assumption (e.g., Williams et al., 2009; Fiorillo, 2011), but
others suggest that this may not always be the case (Mallon
and Anderson, 2014). Additional research on well preserved
specimens is needed to further evaluate the trends presented
in these studies, but this is beyond the scope of this study.
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Formation

SYSYSY

Sandstone

.Shale
-Siltstone

Fossil content

Q& a / Wood

a Microfossils
(bones and teeth)

"\ Dinosaur bones
(® Ammonites
& Oysters

Cerro Del Pueblo Formation

@ Marine gasteropods

Figure 2. Stratigraphic column of La Parrita, Cerro del Pueblo Formation,
Coahuila, Mexico.

Isolated hadrosaur teeth cannot be identified to
species and as a result we treated each tooth separately,
given the possibility that they could represent different
species. At least two hadrosaur species inhabited the
region, the hadrosaurine Latirhinus huitstlani and the
lambeosaurine Velafrons coahuilensis (Gates et al., 2007,
Prieto-Marquez and Serrano-Brafias, 2011). Teeth that have
been taphonomically altered (e.g. postmortem abrasion and
weathering) were identified following the criteria outlined
by Teaford (1988) and were discarded from the study; these
consisted of 68 specimens. After a thorough assessment of
the sample, only three teeth that were collected from La
Parrita locality showed sufficiently well preserved dental
microwear (CPC 1857, CPC 1858 [Figure 4A], and CPC
1859). Most of the specimens we studied were surface
collected and although they present distinct wear facets,
when examined under the microscope they show signs of
postmortem abrasion and weathering which obscure or
obliterate dental microwear features (Figure 4B). Other
researchers have noted the difficulty in finding dinosaur
teeth that show well preserved microwear features despite
the presence of wear facets (e.g., Mallon and Anderson,
2014). As a result, many of the studies that have examined
dental microwear in hadrosaurs have been conducted on
relatively small sample sizes (e.g. Williams et al., 2009;
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Figure 3. Hadrosaur teeth from La Parrita. lingual views of A) CPC 2612;
B) CPC 1859; C) CPC 1857, and D) CPC 1858; dorsal view of teeth E)
CPC 1859; F) CPC 1857; and G) CPC 1858.

Fiorillo, 2011; Mallon and Anderson, 2014). A possible
explanation for this observation is that dentine, which
is known to be softer than tooth enamel (Green, 2009),
might be more susceptible to taphonomic alterations.
Unlike in mammals where dental microwear analysis
is typically performed on the occlusal enamel (Teaford,
2007), dental microwear analysis in hadrosaurs and other
megaherbivorous dinosaurs is more commonly performed
on the dentine, because the enamel is very thin (~100 pm)
(Mallon and Anderson, 2014). Despite these differences,
dentine has been shown to preserve a comparable dietary
signal to tooth enamel (Green, 2009).

We used high dynamic range imaging following the
methodology of Fraser et al. (2009), to obtain high contrast
photographs of the occlusal surface of the teeth for microwear
analysis. This was accomplished using a Nikon D200 digital
camera coupled to a Nikon SMZ1500 stereomicroscope at
35X magnification. For each photographed specimen, the
orientation and number of scratches as well as the number
of pits were counted in an area of dentine 400 X 400 um
on the occlusal surface of the tooth as described by Mallon
and Anderson (2014). When possible two sets of counts
were obtained at different locations of the occlusal surface
and average counts of scratches and pits were calculated.
In addition, we measured the width of each microwear
feature. We conducted Rao’s test in order to test the null
hypothesis of random orientation of scratches for each of
the specimens studied. We compared scratch orientation in
the Coahuila hadrosaurs to the values reported in previous
studies, including the study by Williams et al. (2009) for
Edmontosaurus Lambe, 1917 from the Lance Formation
(Upper Cretaceous, Late Maastrichtian) of Wyoming,
U.S.A., as well as the study by Mallon and Anderson (2014)
for Lambeosaurus Parks, 1923, Corythosaurus Brown,
1914, and Prosaurolophus Brown, 1914 from the Dinosaur
Park Formation (Late Campanian) of Alberta, Canada. In

addition, we conducted a PCA analysis on the correlation
matrix using the average number of scratches, pits, and
feature width for the specimens we studied and the data
reported by Mallon and Anderson (2014). The data reported
by Fiorillo (2011) could not be included in the analysis,
because this author used a different methodology from
that employed in our study and the study by Mallon and
Anderson (2014). All statistical analyses were conducted
using the software PAST 3.1 (Hammer et al., 2001). The
significance level for all tests was set to a p-value of 0.05.

4. Systematic palaeontology

Hadrosauridae Cope, 1869
Gen. et sp. indet.

Material: Four teeth (CPC 1857-1859, CPC 2612)
(Figure 3). These elements are housed and registered in
the Museo del Desierto, Saltillo, Coahuila, Mexico. CPC
= Coleccion Paleontoldgica de Coahuila.

Horizon and Locality: Cerro del Pueblo Formation, La
Parrita locality, 53 km northwest of Saltillo; municipality
of General Cepeda, Coahuila, Mexico.

Age: Late Cretaceous (Upper Campanian).

Description: 7eeth (CPC 1857; CPC 1858; CPC 1859;
CPC 2612) — The four teeth have worn crowns. All of them
bear prominent middle ridges on the enamel. CPC-2612
has a lingual rhomboidal shape. The largest tooth (CPC
2612) is 18 mm high, the smallest (CPC 1857) S mm. The
specimens were identified as hadrosaur teeth based on their
morphology and characteristics: enamel on a single side,
and in the middle of this enamelled face, there is a strong
median carina (Horner et al., 2004).

5. Results of dental microwear analysis

The hadrosaur teeth from the Cerro del Pueblo
Formation, Coahuila, Mexico, possess a greater average
number of scratches than average number of pits, with an
average feature width that ranges between 6.36 um and 7.37
pum (Table 1). The microwear scratches are not oriented at
random (Table 2). All of the specimens in this study show
a predominance of dorsodistally-ventromesially inclined
scratches (Figure 5), and possess a high average number
of pits and small microwear feature widths relative to the
hadrosaurs from the Dinosaur Park Formation of Alberta
studied by Mallon and Anderson (2014) (Figure 6). APCA
of the microwear variables for the specimens from Coahuila
and the hadrosaurs from Alberta reveals that the Coahuila
specimens occupy a separate region of the microwear
multivariate space (Figure 7). According to the factor
loadings (Table 3), these specimens differ from the Dinosaur
Park Formation hadrosaurs because they possess a greater
number of pits and finer microwear features.
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Figure 4. Occlusal surface of two hadrosaur teeth from the Cerro del Pueblo Formation, Coahuila, Mexico. A) Portion of the occlusal surface of CPC-
1858 showing one of the 400 X 400 pm counting areas indicated by the white square. B) Portion of the occlusal surface of CPC-2070 showing the total
lack of dental microwear features as a result of postmortem abrasion and weathering. In both images the carina is oriented vertically and the scale bar

corresponds to 400 pm.

Table 1. Summary statistics of microwear variables of the hadrosaur teeth
from the Cerro del Pueblo Formation, Coahuila, Mexico. s = average
number of scratches; p = average number of pits; w = average microwear
feature width (um).

CPC 1857 7.37
CPC 1858 42 9.83 6.36
CPC 1859 40.7 9 6.47

Table 2. Results of Rao’s U'test for scratch orientation of the hadrosaur teeth
from the Cerro del Pueblo Formation, Coahuila, Mexico. n = sample size.

—

CPC 1857 187.6 <0.001
CPC 1858 84 211.5 <0.001
CPC 1859 41 237.2 <0.001

Table 3. Eigenvalues, percentage variance, and factor loadings for the
principal components resulting from PCA of the microwear variables
in Table 1 and those reported by Mallon and Anderson (2014) for the
hadrosaur dinosaurs from Dinosaur Park Formation, Alberta, Canada. S
= average number of scratches; P = average number of pits; W = average
microwear feature width.

I T T

Eigenvalue 1.975 0.7816 0.2435
% variance 65.83 26.05 8.12
Factor
loadings
S 0.4526 0.8642 0.2198
P 0.6048 -0.4786 0.6366
w -0.6553 0.1552 0.7392

6. Discussion

Hadrosaur occurrences throughout North America are
common in deposits from coastal plains, deltas and rarely,
in marine shales. Serrano-Brafias (2006) suggested a
preference by hadrosaurs for coastal habitats bordering the
sea. In western North America, the assemblages of terrestrial
and marine vertebrates, and also of invertebrates, differ in
composition latitudinally, resulting in peculiar endemism
during the Late Cretaceous (Russell and Chamney, 1967,
Horner, 1988; Fiorillo, 1989; Holtz, 1993; Lehman, 1997,
2001; Zanno et al., 2005). Our preliminary evaluation of
hadrosaur dental microwear from the Cerro del Pueblo
Formation is consistent with this pattern of latitudinal
provinciality in western North America.

The predominance of dorsodistally-ventromesially
inclined scratches observed in the hadrosaur teeth from
the Cerro del Pueblo Formation of Coahuila, Mexico,
indicates that the mandible in these individuals primarily
moved in an orthopalinal direction during the power stroke.
This pattern of scratch orientation is comparable to that
reported by Mallon and Anderson (2014) for Lambeosaurus,
Corythosaurus, and Prosaurolophus from the Dinosaur
Park Formation of Alberta, Canada; suggesting similar jaw
mechanics in the hadrosaurs from Coahuila. Similar results
were obtained by Williams ez al. (2009) for Edmontosaurus
from the Lance Formation of Wyoming, indicating an
orthopalinal motion of the jaw during the power stroke
for this hadrosaur. The fact that both hadrosaurine
(Edmontosaurus and Prosaurolophus) and lambeosaurine
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CPC 1857

CPC 1858

CPC 1859

Figure 5. Rose diagrams showing the orientation of microwear scratches in the hadrosaur teeth from the Cerro del Pueblo Formation, Coahuila, Mexico.
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Figure 6. Mean scratches, pits, and microwear feature width of the hadrosaur specimens from the Cerro del Pueblo Formation, Coahuila, Mexico (this
study), and the Dinosaur Park Formation, Alberta, Canada (Mallon and Anderson, 2014). CdP = Cerro del Pueblo hadrosaurs; Pro = Prosaurolophus;

Cor = Corythosaurus; Lam = Lambeosaurus.

(Lambeosaurus and Corythosaurus) hadrosaurs show
similar jaw mechanics suggests that this trait may have
originated prior to the origin of these subfamilies.

The interpretation of dental microwear in relation to
dietary habits of herbivorous dinosaurs remains difficult.
This is largely because there is little direct evidence of the
type of plants consumed by herbivorous dinosaurs (e.g.
Currie et al., 1995; Chin, 2007; Tewwt et al., 2008), a
limitation that hampers an assessment of the association
between specific dietary habits and specific dental
microwear patterns. Nonetheless, the study of dental
microwear in extant vertebrates, particularly mammals, can
assist in the interpretation of dinosaur dental microwear
and its relationship to dietary habits at a broad level. The
analysis of dental microwear in extant mammals reveals that
comparable microwear patterns can be produced in animals
with very disparate dietary habits. For example, a higher
proportion of pits is generally found in fruit-dominated
browsing ungulates (Solounias and Semprebon, 2002),
frugivorous and hard-object feeding primates (Semprebon
etal.,2004; Merceron et al., 2005), insectivorous and some

frugivorous murid rodents (Gomes Rodriguez et al., 2009),
and bone-crushing carnovores (Van Valkenburgh et al.,
1990; Bastl ef al., 2012). These observations highlight that
dental microwear primarily records the physical properties
of the food items eaten (Ungar, 2010). A relatively high
number of pits is generally associated with the consumption
of hard food items, whereas a relatively high number of
scratches and low number of pit is generally associtated with
the consumption of tough food items (e.g. Van Valkenburgh
et al., 1990; Solounias and Semprebon, 2002; Semprebon
etal.,2004; Merceron et al., 2004, 2005; Gomes Rodrigues
et al., 2009; Bastl et al., 2012). Moreover, grit and soil
adhering to food items has been proposed to also contribute
to the formation of dental microwear, particularly in animals
feeding close to the ground or in open and arid habitats
(e.g. Ungar et al., 1995; Sanson ef al., 2007; Lucas et al.,
2013). Exogenous grit ingested during feeding has been
proposed to contribute to the formation of scratches in extant
ungulate mammals that feed relatively close to the ground
and in open, arid habitats (Sanson et al., 2007). Thus, three
factors can potentially interact to produce dental microwear
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Figure 7. Plot of the first two principal components resulting from PCA of
the microwear data (scratches, pits, and microwear feature width) of the
hadrosaurs from the Dinosaur Park Formation, Alberta, Canada (Mallon
and Anderson, 2014) and the Cerro del Pueblo Formation (CdP), Coahuila,
Mexico (this study).

in herbivorous animals: 1) the type of vegetation eaten (i.e.
tough or hard), 2) feeding height, and 3) whether the animal
inhabited an open or closed habitat. It seems reasonable to
assume that similar factors could interact to produce dental
microwear in hadrosaur dinosaurs.

In the context of the foregoing discussion, different
hypotheses can be devised regarding the feeding behaviour
of hadrosaur dinosaurs from Alberta and Coahuila.
Examination of the average number of scratches shows a
trend in which Lambeosaurus possesses the lowest number
of scratches, followed by the Coahuila hadrosaur specimens,
Corythosaurus, and Prosaurolophus (Figure 6). These
results suggest that Lambeosaurus had the less tough and
less abrasive diet, Prosaurolophus the tougher and most
abrasive diet, with Corythosaurus and the specimens from
Coahuila occupying an intermediate position. Assuming
that the degree of food toughness is the primary factor
responsible for the formation of microwear scratches, then
the results would indicate that Lambeosaurus primarily fed
on soft leaves and twigs, whereas Prosaurolophus had a
diet of tougher and coarser plants, and Corythosaurus and
the Coahuila specimens fed on plants with intermediate
toughness. Alternatively, if exogenous grit is identified as
the main agent responsible for the formation of scratches,
it follows that Lambeosaurus may have fed high above the
ground or in closed habitats, whereas Prosaurolophus fed
close to the ground or in open habitats, and Corythosaurus
and the Coahuila hadrosaur specimens had an intermediate
feeding height or preferred transitory habitats. Mallon
and Anderson (2014) also suggested feeding height and
habitat type (closed versus open) as possible explanations
to account for the differences in dental microwear between
Prosaurolophus and Lambeosaurus. The interpretation

that these dinosaurs inhabited different habitats would be
consistent with the study presented by Carrano et al. (1999),
which suggested that lambeosaurines typically inhabited
closed habitats, while hadrosaurines preferred open habitats.

Analysis of additional microwear variables, particularly
the mean feature width, provides further insights into the
feeding ecology of these dinosaurs and modifies some
of the hypotheses presented above. In extant herbivore
mammals, such as ungulates (Solounias and Semprebon,
2002) and murid rodents (Gomes Rodrigues et al., 2009),
animals feeding on hard food items tend to have wide
microwear features (i.e. wide scratches and large pits). In
the case of the hadrosaurs, the specimens from Coahuila
show the smallest mean feature width, followed by
Prosaurolophus, Corythosaurus, and Lambeosaurus (Figure
6). A combination of a high number of scratches but fine
microwear features may indicate that Prosaurolophus was a
herbivore feeding on generally soft food items that inhabited
open habitats, where grit could adhere to the vegetation
eaten. The relatively large mean feature width, but a low
number of scratches in Lambeosaurus is suggestive of a
herbivore feeding on soft food items as well as a smaller
proportion of hard food items in a more closed habitat.
Corythosaurus is regarded as a generalist, which probably
fed on plants with varying degrees of toughness and hard
food items. The greater number of pits and relatively low
number of scratches in the hadrosaurs from Coahuila suggest
that these dinosaurs ingested a greater quantity of hard
food items, than the Alberta hadrosaurs. The small mean
feature width observed in the specimens studied further
indicates that these hard food items were small in size. These
dietary hypotheses can be tested with further analyses of
dental microwear in addition to better paleonvironmental
reconstructions of the areas where these dinosaurs lived.

The flora reported from the Upper Campanian Cerro del
Pueblo Formation mostly comprises abundant Zingiberales
(ginger weed, e.g. Tricostatocarpon silvapinidae and
Striatornata sanantoniensis), Alismantales (alismatids),
Malvales (mallows, e.g. Wheeleroxylon), Laurales (laurels,
e.g. Olmosoxylon), possible Sapindales (balsam trees),
Caryopyllales (cloves, e.g. Coahuilacarpon) and Arecales
(palms) (Estrada-Ruiz and Cevallos-Ferriz, 2007; Calvillo-
Canadell and Cevallos-Ferriz, 2007; Cevallos-Ferriz et
al., 2008). In the northern province of Laramidia there is a
record of Sapindales (e.g. Porosia), Cornales (Coniferales,
e.g. Geinitzia) with many affinities to the floras known from
coeval Asia (Koppelhus, 2005; Estrada-Ruiz et al., 2010;
Halamski, 2013). This floral provinciality must evidently
have had an impact on herbivores, as they encountered
diverging food sources in the north and south of Laramidia.
The clustering of the hadrosaur specimens from Coahuila in
a separate region of the microwear multivariate space from
that occupied by the hadrosaurs from Alberta is consistent
with this interpretation; however, additional studies with
a larger sample size are needed to evaluate these results.
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7. Conclusions

The analysis of dental microwear provided a preliminary
assessment of the jaw mechanics and feeding ecology of
the hadrosaurs from the Cerro del Pueblo Formation of
northeastern Mexico. The predominance of dorsodistally-
ventromesially inclined scratches indicates that the
mandible primarily moved in an orthopalinal direction
during the power stroke. This is comparable to what has been
reported for Edmontosaurus from the Late Maastrichtian
of Wyoming, U.S.A. (Williams et al., 2009) as well as
Prosaurolophus, Corythosaurus, and Lambeosaurus from
the Late Campanian of Alberta, Canada (Mallon and
Anderson, 2014).

In contrast, there are differences in the average number
of pits and microwear feature width between the Alberta
and the Coahuila hadrosaurs, with the latter presenting more
pits and finer microwear features. Given the similar jaw
mechanics between the Alberta and Coahuila hadrosaurs
suggested by our study, the difference in average number
of pits and microwear feature width are probably due to
differences in the physical properties of the vegetation
consumed and/or the type and amount of grit ingested.
The greater number of pits and relatively low number of
scratches in the hadrosaurs from Coahuila suggest that these
dinosaurs ingested a greater quantity of hard food items,
than the Alberta hadrosaurs. The small mean feature width
observed in the specimens further indicates that these hard
food items were small in size.

The floral diversity during the Late Cretaceous of the
Cerro del Pueblo Formation suggests a hitherto unknown
Upper Cretaceous ecological barrier that separated
northeastern Mexico, located along the southern shoreline of
Laramidia, from North Laramidia. The differences in dental
microwear between the Coahuila hadrosaurs and the Alberta
hadrosaurs are consistent with this interpretation. This
barrier prevented terrestrial faunal interchange. In addition,
a second ecological barrier must have existed within
Coahuila separating the northern area (Aguja Formation)
from the Parras Basin (Cerro del Pueblo Formation) to the
south. This barrier was likely formed by specific plants that
may have radiated within a small area. This interpretation
is suggested by Rivera-Sylva ef al. (2017) because of
the separation of roughly coeval taxa of chasmosaurine
ceratopsians (Agujaceratops mavericus in the north of
Coahuila, Coahuilaceratops magnacuerna in the south).
The existence of this ecological barrier is also suggested by
the distribution of Deinosuchus (Rivera-Sylva et al., 2011).
This giant crocodilian is widely distributed in the southern
U.S.A. and extends south into northern Coahuila, where it
occurs in the Aguja Formation at La Salada. However, the
taxon is characteristically absent in the Parras Basin (Cerro
del Pueblo Formation) of southern Coahuila (Rivera-Sylva
etal.,2011).
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Table S1. Direction (0 — 360 degrees) of microwear scratches relative to the mesiodistal plane of the tooth in hadrosaur teeth from the Cerro del Pueblo
Formation (late Campanian), Coahuila, Mexico. In CPC 1857 and CPC 1859 scratches were counted in a 400 X 400 pm area on the occlusal surface of
the tooth. In CPC 1858 scratches were counted in two 400 X 400 um areas on different locations of the occlusal surface of the tooth.

CPC 1857 CPC 1858 CPC 1859 CPC 1857 CPC 1858 CPC 1859 CPC 1857 CPC 1858 CPC 1859 CPC 1857 CPC 1858 CPC 1859

82.266 77.347 51.34 115.641 120.579 65.376 83.047 144.246
82.476 71.735 52253 141.17 124.216 71.565 81.085 145.84
84.428 86.634 53.843 125.166 104.931 85.135 81.404 124.216
84.753 86.028 54.926 142.907 110.556 86.055 71.565 120.141
82.011 79.796 55.67 63.435 117.474 87.274 72.734 113.356
83.758 75.466 56.004 30.735 111.038 87.397 70.224 140.826
88.238 74.578 56.31 30.579 122.735 90 78.996 116.565
79.261 81.573 56.976 29.859 116.095 92.01 81.634 120.256
83.66 83.157 57.031 15.945 120.141 94.865 76.43 141.953
83.928 79.461 57.995 71.274 109.25 95.826 84.382 112.479
83.911 80.407 583 66.615 119.745 97.524 64.799 115.821
83.884 85.815 59.589 69.146 115.866 104.876 42.138 110.556
77.196 80.727 59.676 79.461 77.242 106.074 56.023 29.745
137.834 76.504 59.744 33.275 24.624 108.122 66.801 45.674
156.705 70.71 59.744 20.807 118.179 108.178 74.476 50.194
149.216 45 59.826 147.875 109.44 126.193 51.34

125.34 55.257 60.141 141.71 113.07 114.944 41.424
137.231 49.236 61.991 140.44 117.121 112.306 41.424
100.84 34.695 63.435 141.633 123.977 115.201 70.201

142.496 39.806 64.359 82.057 124.756 119.932 72.408

112.443 125.311 64.398 80.074 146.535 70.821
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Resumen

Con el objetivo de complementar y mejorar el entendimiento de la vertebradofauna pleistocénica mexicana, el presente estudio
incluye nuevos reportes sobre la composicion taxonémica de la siguiente localidad Rancholabreana: fauna local Santa Cruz Nuevo,
Puebla. Los siguientes taxones son reportados por primera vez para el area de estudio: cf. Stockoceros sp., Tetrameryx sp., Glyptotherium
aff. G. cylindricum y Cuvieronius aff. C. hyodon. Ademas, se describe nuevo material fosil perteneciente a Cervidae, Equus cf. E.
conversidens y Sylvilagus sp. Con base en esta informacion, la fauna local Santa Cruz Nuevo esta conformada por 14 6rdenes, 30
familias, 36 géneros y 19 especies, referibles a las Clases Amphibia, Reptilia, Aves y Mammalia.

Palabras clave: Mamiferos, Pleistoceno, Puebla, Rancholabreano.

Abstract

For the purpose of supplementing and improving the Mexican Pleistocene vertebrate fauna knowledge, the present study includes
new records of the taxonomic composition of the following Rancholabrean locality: Santa Cruz Nuevo local fauna, Puebla. The
following taxa are reported for the first time in the study area: cf- Stockoceros sp., Tetrameryx sp., Glyptotherium aff. G. cylindricum
and Cuvieronius aff. C. hyodon. Furthermore, new fossil material belonging to Cervidae, Equus cf. E. conversidens and Sylvilagus
sp. its also described. Based on this information, the Santa Cruz Nuevo local fauna includes 14 orders, 30 families, 36 genera and 19

species, referable to the Amphibia, Reptilia, Aves and Mammalia classes.

Keywords: Mammals, Pleistocene, Puebla, Rancholabrean.

1. Introduction en enriquecer el conocimiento a la constitucion taxondmica
de la vertebradofauna pleistocénica del pais, con el fin de

Los registros del Pleistoceno continental de México realizar inferencias paleobioldgicas tan objetivas como

son muy amplios; no obstante, la mayor parte de ellos
requieren ser descritos y diferenciados de manera geologica
y estratigrafica. Mas auan, las faunas locales, aunque
abundantemente descritas, no son conocidas de manera
equitativa; en el peor de los casos, se desconoce su
ubicacion exacta (Ferrusquia-Villafranca ef al., 2010). La
importancia de continuar describiendo faunas locales radica

sea posible, abordando aspectos tales como distribucion,
comportamiento ecoldgico y relaciones biogeograficas
(Ferrusquia-Villafranca et al., 2017). El presente estudio es
una contribucion en esta direccion, al ampliar y actualizar
la composicion taxonomica de la fauna local de Santa Cruz
Nuevo, Puebla.
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2. Area de estudio

El area de Santa Cruz Nuevo ha sido objeto de diversos
estudios (Gillette et al., 2000; Ferrusquia-Villafranca y
Cruz-Gutiérrez, 2003; Tovar-Liceaga, 2005; Tovar et al.,
2013; Tovar et al., 2014). Se localiza al sur del estado de
Puebla, dentro del municipio de Totoltepec de Guerrero,
entre los poblados de Santa Cruz Nuevo y Santo Domingo

Tianguistengo (Figura 1). El depdsito fosilifero corresponde
a un lecho fluvial, dentro de la cadena de cerros nombrados
como Xiotillo, perteneciente a la provincia morfotectonica
Sierra Madre del Sur, entre las coordenadas 18° 16°44.47” —
18°17°6.79” Norte y 97°47°55.24”” —97° 48’ 52.77” Oeste,
y en altitudes entre 1459-1549 msnm. Los sedimentos
cuaternarios se presentan al fondo del valle del rio Acatlan
en forma de terrazas aluviales, constituidos principalmente
por llanuras de inundacion (Cruz-Cruz, 2012). Dichos
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Figura 1. Mapa geologico del 4rea de Santa Cruz Nuevo, elaborado por el Dr. Ismael Ferrusquia-Villafranca y el M. en C. José E. Ruiz-Gonzalez,
modificado de la Carta Topografica San Juan Ixcaquixtla E14B74 del INEGI (2001). Escala 1:250000.
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depdsitos consisten de materiales clasticos sin consolidar,
incluyendo bloques, gravas y arenas de caliza, pedernal,
rocas igneas y algunos de arenisca (Silva-Romo et al., 2015).
Los paleosuelos reportados incluyen fluvisoles y gleysoles
(Tovar et al., 2014). La fauna local tiene una edad asignada
al Rancholabreano con base en los alcances estratigraficos
de Glyptotherium sp., Neotoma mexicana y Peromyscus
difficilis (Gillette et al., 2000; Tovar-Liceaga, 2005).

3. Material y métodos

3.1. Trabajo de campo y preparacion.

El trabajo paleontologico se realiz6 en dos temporadas:
La primera en el 2000, al costado de un puente entre
los poblados de Santa Cruz Nuevo y Santo Domingo
Tianguistengo, con coordenadas de 18°17°8.51” Norte y
97°48°2.77” Oeste. La segunda entre el 6 al 10 de diciembre
del 2014, en la pared de un lecho fluvial del rio Acatlan,
con coordenadas de 18°16°54.2”” Norte y 97°48°10.2”
Oeste. El material colectado fue preparado usando la
metodologia tradicional y depositado en la Colecciéon
Nacional de Paleontologia, alojada en el Instituto de
Geologia, Universidad Nacional Autonoma de México,
Ciudad de México.

3.2. Abreviaciones institucionales.

El acrénimo “IGM” utilizado en el nimero de catalogo
de todos los ejemplares referidos en este manuscrito,
corresponde a la Coleccion Nacional de Paleontologia,
albergada en el Museo “Maria del Carmen Perrilliat
Montoya” del Instituto de Geologia, ubicado dentro del
campus principal de la Universidad Nacional Auténoma
de México, en la Ciudad de México.

El acrénimo “DP” utilizado en los siguientes ejemplares
de comparacion: Antilocapra americana (DP-1555),
Odocoileus virginianus (DP-1965, DP-1183, DP-5486 y
DP-16897), Liama glama (DP-7798), Camelus dromedarius
(DP-819), Sylvilagus audobonii (DP-1293, DP-5618,
DP-7073 y DP-7828), S. floridanus (DP-467, DP-923,
DP-1257, DP-1322, DP-5406, DP-5740, DP-7362 y DP-
8609) v S. cunicularius (DP-624, DP-625, DP-8028, DP-
8029, DP-8030, DP-8031 y DP-8032); corresponde a la
Coleccion Osteoldgica de Comparacion del Laboratorio
de Arqueozoologia “M. en C. Ticul Alvarez Solérzano”,
Subdireccion de Laboratorios y Apoyo Académico, ubicado
en el Instituto Nacional de Antropologia e Historia, en la
Ciudad de México.

3.3. Nomeclatura anatémica.

La nomenclatura asignada a las diferentes estructuras
descritas fueron tomadas de Bensley (1910), Skinner (1942),
Gillette y Ray (1981), MacFadden (1984), Eisenmann et
al. (1988), Alberdi et al. (2002), Bleefeld y Bock (2002),
Evander (2004), Sisson y Grossman (2005) y Béarmann y
Rossner (2011).

4. Palaeontologia sistematica

Clase Mammalia Linnaeus von, 1758
Orden Artiodactyla Owen, 1848
Familia Antilocapridae Gray, 1866
Subfamilia Antilocaprinae Gray, 1866

Género Stockoceros Skinner, 1942
cf. Stockoceros sp.

Material: Un molar tres superior derecho, IGM-11195
(Figura 2A—B).

Descripcion: El diente es hipsodonto y selenodonto, con
ambos 16bulos completos. El metastilido estd pobremente
desarrollado. Los meso- y parastilidos son prominentes.
El paracono y el metacono estan separados y bien
diferenciados. Las fosas son simples, con forma de “U”
abierta, y no alcanzan los bordes externos. El protocono
tiene forma de “V”’, mientras que el metacénulo tiene forma
de “U”. La longitud y el ancho de la superficie oclusal son
de 16.7 mm y 12.5 mm respectivamente.

Observaciones: La morfologia del molar es equivalente
a la denticion tipica de un rumiante (Birmann y Rdssner,
2011). El material se asigna a antilocaprido por la alta
hipsodoncia y por la presencia de fosas que no alcanzan
los bordes externos del molar. Ademads, comparte con
Stockoceros un M? con para- y mesostilidos poco prominentes
y un metastilido mas reducido que en Antilocapra; difiere
de Capromeryx y Tetrameryx por presentar una hipsodoncia
mayor y menor, respectivamente (Frick, 1937; Skinner,
1942). Debido a que la homogeneidad en la denticion del
grupo hace imposible la identificacion a nivel especifico sin
la presencia de la cornamenta, el espécimen IGM-11195
solo es referido hasta nivel genérico.

Reportes previos para México: Se tienen reportes
del género para el Irvingtoniano y Rancholabreano de
Sonora; y S. conklingi para Nuevo Ledn, San Luis Potosi,
Aguascalientes, Estado de México, Puebla, Veracruz e
Hidalgo (Ferrusquia-Villafranca et al., 2010; Bravo-Cuevas
etal., 2013).

Género Tetrameryxs Lull, 1921
Tetrameryx sp.

Material: Un fragmento de cornamenta izquierda, IGM-
11196 (Figura 2C-D).

Descripcion: La base 6sea conserva los extremos
proximales de dos cuernos divergentes, separados por una
distancia de 26.1 mm y un angulo de divergencia de 30°.
El cuerno anterior se proyecta hacia arriba, con una forma
ovalada en seccion transversal. El cuerno posterior se curva
hacia la linea media del craneo, con una forma triangular
en seccion transversal. Conserva el foramen postorbital y
parte del contorno de la cavidad orbitaria. El sulcus es poco
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profundo y se extiende desde la base del cuerno posterior
hasta la mitad de la longitud del cuerno anterior.

Observaciones: Por la presencia de una base 6sea
con cuernos, se determina que el material corresponde a
un antilocaprido (Frick, 1937). El material comparte con
Tetrameryx la presencia de cuernos pares asimétricos y
divergentes, donde el cuerno anterior es de ligeramente a
practicamente aplanado; difiere de Antilocapra americana
por la ausencia de un cuerno anterior, mientras que el cuerno
posterior tiene forma de daga; difiere de Capromeryx por
presentar cuernos pares paralelos y practicamente verticales;
difiere de Stockoceros por presentar cuernos pares casi
simétricos (Skinner, 1942; Kurtén y Anderson, 1980;
Heffelfinger et al., 2004).

El género esta conformado por cinco especies: T.
irvingtonensis, T. knoxensis, T. mooseri, T. shuleri 'y T.
tacubayensis (Hibbard y Dalquest, 1960; Dalquest, 1974;
Mooser y Dalquest, 1975). El espécimen IGM-11196 difiere
de T irvingtonensis por la curvatura en direccion anterior
del cuerno posterior; difiere de 7. knoxensis por la ausencia
de un sulcus anterior y por presentar un cuerno posterior en
forma aplanada; difiere de 7. mooseri por presentar ambos
cuernos rectos y un sulcus anterior profundo, extendido
practicamente en toda la longitud del cuerno anterior; difiere
de T shuleri por presentar ambos cuernos rectos; y difiere de
T tacubayensis por presentar un cuerno posterior recto y un
sulcus anterior externo. Como se considerd poco prudente
la descripcion de una nueva especie con base en el estado
del material disponible, el espécimen IGM-11196 solo es
referido hasta nivel genérico.

Reportes previos para México: Se tienen reportes del
género para el Irvingtoniano y Rancholabreano de Sonora; 7.
mooseriy T. tacubayensis para Aguascalientes; y 1. shuleri
para Jalisco, Puebla y Veracruz (Lucas, 2008b; Ferrusquia-
Villafranca et al., 2010; Bravo-Cuevas et al., 2013).

Familia Cervidae Goldfuss, 1820
Gen. et sp. indet.

Material: Un fragmento de vértebra toracica, IGM-
11197; y un fragmento de tibia izquierda, IGM-11198
(Figura 2E-H).

Descripcion: El cuerpo de la vértebra es alargado, con
forma pentagonal y un diametro de 35.4 mm. La superficie
craneal es convexa, mientras que la superficie caudal es
concava. Conserva una faceta costal craneal y una caudal.
La cresta ventral es prominente, presentdndose a lo largo de
toda la vértebra. No se observan el resto de las estructuras.

La tibia tiene forma prismatica triangular en seccion
transversal. El borde craneal es sobresaliente, bien definido
y presenta un giro ligeramente pronunciado hacia la derecha.
El interior del hueso se encuentra hueco, sin presentar
material esponjoso. Carece de los extremos distales y
proximales.

Observaciones: Por la presencia de facetas costales, se
determina que la vértebra pertenece a la region toracica; no

obstante, la ausencia de la apofisis espinos hace imposible
determinar el nimero de vértebra al que pertenece. Por
su parte, la tibia corresponde al lado izquierdo por la
orientacion del giro del borde craneal (Sisson y Grossman,
2005). El material fue comparado con los siguientes
artiodactilos, alojados en la Coleccion Osteologica de
Comparacion del Laboratorio de Arqueozoologia “M. en C.
Ticul Alvarez Solorzano” del INAH: Antilocapra americana
(DP-1555), Odocoileus virginianus (DP-1965, DP-1183,
DP-5486 y DP-16897), Llama glama (DP-7798) y Camelus
dromedarius (DP-819).

El espécimen IGM-11197 comparte con O. virginianus
la presencia de una cresta ventral sobresaliente; difiere de
A. americana, L. glama 'y C. dromedarius por presentar una
cresta ventral reducida o practicamente ausente. Por su parte,
el espécimen IGM-11198 comparte con O. virginianus la
presencia de un borde craneal sobresaliente, con un giro bien
definido y ligeramente pronunciado; difiere de 4. americana
por presentar una superficie caudal reducida, con un borde
craneal poco sobresaliente y con un giro pronunciado;
difiere de L. glama por un borde craneal casi recto, con un
giro pobremente definido; difiere de C. dromedarius por
presentar un borde craneal en forma de costilla. Debido a
que los caracteres diagnosticos a nivel genérico y especifico
de los cérvidos se localizan exclusivamente en el craneo y la
ornamenta (Croitor, 2006; Chavez, 2008); el material s6lo
es referido hasta familia.

Reportes previos para México: El registro pleistocénico
de cérvidos incluye a Cervus sp., Navahoceros fricki,
Odocoileus sp., O. hemionus y O. virginianus. Se tienen
reportes de Cervus sp. para el Rancholabreano de la Ciudad
de México, Estado de México, Jalisco y Puebla; N. fricki
para el Rancholabreano del Estado de México; Odocoileus
sp. para el Irvingtoniano de Sonora y el Rancholabreano
de Chihuahua, Yucatan, Jalisco, San Luis Potosi, Oaxaca
y el Valle de México; O. hemionus para San Luis Potosi,
Sonora y el Valle de México; y O. virginianus para el Estado
de México, San Luis Potosi, Yucatan, Oaxaca y Chiapas
(Ferrusquia-Villafranca et al., 2010; Montellano-Ballesteros
y Carbot-Chanona, 2010; Jiménez-Hidalgo et al., 2011,
Gomez-Pérez y Carbot-Chanona, 2012).

Orden Cingulata Illiger, 1811
Familia Chlamyphoridae Bonaparte, 1850
Subfamilia Glyptodontinae Burmeister, 1879

Género Glyptotherium Osborn, 1903
Glyptotherium aff. G. cylindricum Brown, 1912

Material: Un fragmento dorsal de carapacho, IGM-
11199; y un fragmento lateral de carapacho, IGM-11200
(Figura 21-J).

Descripcion: El espécimen IGM-11199 esta conformado
por 37 osteodermos completos y 14 fragmentados, mientras
que el espécimen IGM-11200 por 200 completos y 31
fragmentados. Los osteodermos de las regiones dorsal y
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lateral se caracterizan por presentar una forma hexagonal,
con una figura central ligeramente sobreelevada y una
superficie de plana a ligeramente concava, de 7-10 figuras
periféricas, de 1-6 foliculos pilosos alrededor de la figura
central, y una superficie ventral perforada por 1-3 foramenes
neurovasculares. La superficie ventral de los osteodermos
dorsales es de concava a ligeramente concava, mientras que
las laterales son planas (Bravo-Cuevas et al., 2009).

Observaciones: Los osteodermos fueron asignados
al Género Glyptotherium por presentar una figura central
ovalada a sub-ovalada, rodeada por figuras periféricas
de menor tamafio con simetria trapezoidal, perforadas
por foliculos pilosos en su superficie dorsal, y foramenes
neurovasculares en su superficie ventral (Hill, 2006). El
material s6lo fue comparado con las especies G. texanum 'y
G. cylindricum, con base en que autores recientes consideran
que son las unicas especies validas para el género (Ramirez-
Cruz y Montellano-Ballesteros, 2014; Gillette et al., 2016;
Gillette y Zurita, 2017). Ambos especimenes comparten con
G. cylindricum figuras centrales con un diametro no mayor
al 50% del diametro total del osteodermo, con superficies de
plana a ligeramente concavas, y la presencia de un maximo
de diez figuras periféricas; difiere de G. texanum por figuras
centrales mas grandes o de igual tamafio que las figuras
periféricas y superficies de planas a convexas (Gillette y
Ray, 1981; Ramirez-Cruz y Montellano-Ballesteros, 2014;
Gillette et al., 2016). Por lo tanto, ambos especimenes son
referidos a G. cylindricum.

Reportes previos para México: El registro pleistocénico
de Glyptotherium incluye cuatro especies: G. texanum, G.
ceylindricum, G. floridanum y G. mexicanum. El género
tiene reportes para Chihuahua, Ciudad de México, Estado
de México, Guanajuato, Oaxaca, Puebla, San Luis Potosi,
Guerrero, Jalisco y Morelos; G. texanum para el Blancano
de Guanajuato; G. cylindricum para Jalisco, Sonora,
Tamaulipas, Tlaxcala y Puebla; G. floridanum para
Aguascalientes, Chiapas, Hidalgo, Tlaxcala y Veracruz;y G.
mexicanum para Aguascalientes, Estado de México, Nuevo
Leon, Oaxaca, Morelos y San Luis Potosi (Ferrusquia-
Villafranca et al., 2010; Ramirez-Cruz, 2014; Ramirez-Cruz
y Montellano-Ballesteros, 2014; Sanchez-Salinas et al.,
2016; Vifas-Vallverdu et al., 2017).

Orden Perissodactyla Owen, 1848
Familia Equidae Gray, 1821

Género Equus Linnaeus, 1758
Equus cf. E. conversidens Owen, 1869

Material: Un premolar cuatro inferior derecho, IGM-
11201; un premolar cuatro inferior izquierdo, IGM-11202;
un molar uno inferior derecho, IGM-11203; dos molares
inferiores dos derechos, IGM-11204 y IGM-11205; un molar
tres inferior izquierdo, IGM-11206; y cuatro fragmentos de
molariformes, IGM-11207 (Figura 2K-P).

Descripcion: La forma de los estilos de los premolares son
cuadrangulares, mientras que los molares son redondeados.
Los metaconidos tienen forma redondeada, mientras
que los metastilidos son aguzados. Los linguafléxidos
son moderadamente profundos y amplios en forma de
“V” abierta. Los entoconidos son de forma ovoidal y se
diferencian claramente del hipoconulido. Los protocénidos
¢ hipoconidos son amplios, subcuadrangulares y con bordes
labiales rectos. Los ectofléxidos son moderadamente
profundos y los plicaballinidos son simples y moderadamente
desarrollados en los especimenes IGM-11201, IGM-11202
y IGM-11206; el ectofléxido es profundo y el plicaballinido
es reducido en el espécimen IGM-11205. Debido al pobre
estado de conservacion de los especimenes IGM-11207,
no es posible sefalar ninguna de las estructuras que los
conforman.

Observaciones: El material fue asignado a Equus por la
presencia de un alargado complejo metaconido-metastilido
con doble nudo, donde el metacénido es redondeado y el
metastilido es mas o menos angular, linguafléxidos alargados
y mas profundos en molares que premolares, ectofléxido
angosto y sin penetrar el istmo en premolares, pero profundo
en molares; y la presencia de un pequefio plicaballinido
mas marcado en premolares que en molares (Alberdi
et al., 2014). El material comparte con E. conversidens
y E. excelsus un ectofléxido moderadamente profundo
en los premolares y profundo en molares; se diferencia
de E. mexicanus porque sus dimensiones oclusales son
mayores que la del material; se diferencia de E. francisci'y
E. cedralensis por presentar ectofléxidos moderadamente
profundos en molares (Priego-Vargas et al., 2017). Debido
a que la taxonomia de Equus continta siendo revisada y
sigue estando sujeta a cambio, incluyendo el dudoso estado
taxonomico de E. excelsus en el Pleistoceno mexicano y la
reconsideracion de material de E. conversidens a una nueva
especie, Haringtonhippus francisci (Heintzman et al., 2017,
Priego-Vargas et al., 2017), el material descrito es referido
tentativamente a E. conversidens.

Reportes previos para México: Se tienen reportes
de E. conversidens para Sonora, Nuevo Leon, San Luis
Potosi, Zacatecas, Aguascalientes, Jalisco, Michoacéan,
Guanajuato, Hidalgo, Tlaxcala, Estado de México, Puebla,
Oaxaca, Veracruz, Chiapas, Yucatan y el Valle de México
(Ferrusquia-Villafranca et al., 2010; Bravo-Cuevas et al.,
2011; Jiménez-Hidalgo et al., 2011; Goémez-Pérez y Carbot-
Chanona, 2012; Priego-Vargas et al., 2017).

Orden Lagomorpha Brandt, 1855
Familia Leporidae Fischer, 1817

Género Sylvilagus Gray, 1867
Sylvilagus sp.

Material: Un fragmento de hueso coxal derecho y un
calcaneo derecho, IGM-11208 (Figura 2Q-S).
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Descripcion: El hueso coxal solo conserva los extremos
distales de los cuerpos del isquion y de la pubis. El cuerpo
del ilion esta incompleto, se conserva sélo el extremo
proximal y las espinas inferiores anterior y posterior. El
acetabulo tiene un didmetro de 7.1 mm, y conserva la fosa
acetabular en su totalidad. El contorno del agujero obturador
se observa parcialmente.

El calcaneo es alargado y comprimido bilateralmente en
forma de cilindro. La prominencia ectal carece de la faceta
ectal. La faceta fibular tiene forma redondeada, con una
orientacion hacia el extremo proximal del hueso. La faceta
sustentacular no se observa. La faceta cuboides, aunque
incompleta, tiene forma de media luna. Sélo se puede
observar la entrada del canal del calcaneo, la cual atraviesa
el hueso de manera diagonal, y se ubica en la cara lateral
izquierda de la prominencia ectal.

Observaciones: Por la presencia del canal del calcaneo,
el material se asigné a un lagomorfo (Bleefeld y Bock,
2002).

El material fue comparado con las siguientes especies
de Sylvilagus, alojadas en la Coleccion Osteoldgica de
Comparacion del Laboratorio de Arqueozoologia “M.
en C. Ticul Alvarez Solorzano” del INAH: S. audobonii
(DP-1293, DP-5618, DP-7073 y DP-7828), S. floridanus
(DP-467, DP-923, DP-1257, DP-1322, DP-5406, DP-5740,
DP-7362 y DP-8609) y S. cunicularius (DP-624, DP-625,
DP-8028, DP-8029, DP-8030, DP-8031 y DP-8032). Por lo
general, el diametro acetabular es parecido a S. cunicularius,
pero mayor a Sylvilagus audobonii y S. floridanus; las
dimensiones del calcaneo son parecidas a S. audobonii y
S. floridanus, pero menores que S. cunicularius. Debido
a que los caracteres diagnésticos del grupo se encuentran
exclusivamente en el craneo (Dice, 1929; Ruedas, 1998;
Ruez Jr., 2002; Janis et al., 2008), el material s6lo se refiere
hasta nivel genérico.

Reportes previos para México: El registro pleistocénico
de Sylvilagus incluye siete especies: S. audubonii, S.
bachmani, S. brasiliensis, S. cunicularius, S. floridanus, S.
hibbardi y S. leonensis. Se tienen reportes del género para
Aguascalientes, Nuevo Ledn, Puebla, San Luis Potosi y
Tamaulipas; S. audubonii para Aguascalientes, San Luis
Potosi y Zacatecas; S. bachmani para Baja California Sur;
S. brasiliensis para Yucatan; S. cunicularius para el Estado
de México, San Luis Potosi y Zacatecas; S. floridanus para
el Estado de México, Hidalgo, Nuevo Leon, Puebla, San
Luis Potosi, Veracruz, Yucatan y Zacatecas; S. hibbardi para
Sonora; y S. leonensis para Nuevo Leon (Arroyo-Cabrales
y Polaco, 2004; Tovar-Liceaga, 2005; Arroyo-Cabrales y
Johnson, 2008; Ferrusquia-Villafranca ef al., 2010).

Orden Proboscidea Illiger, 1811
Familia Gomphotheriidae Cabrera, 1929

Género Cuvieronius Osborn, 1923
Cuvieronius hyodon Fischer, 1814

Material: Un molar uno superior derecho, IGM-11209;
un molar inferior izquierdo, IGM-11210; un fragmento de
hueso coxal izquierdo, IGM-11211; una defensa superior
derecha, IGM-11212 (Figura 2T-W).

Descripcion: El espécimen IGM-11209 es bunodonto y
trilofodonte, con forma rectangular en vista oclusal, cuyos
lofos presentan una tendencia bilobulada. El desgaste es
progresivo en direccién anteroposterior, aunque incipiente
en el primer lofo y practicamente inexistente en el tercero. El
conulo central posterior del tercer lofo del prétrito esta bien
desarrollado y en forma de caspide. Los cingulos anterior
y posterior envuelven parcialmente al primer y tercer lofo,
respectivamente. La linea media s6lo se observa en los lofos
dos y tres. El cingulo lingual esta mejor desarrollado que el
cingulo labial. Se conservan las tres raices, aunque dos de
ellas estan fracturadas.

El espécimen IGM-11210 tiene un pobre estado de
conservacion. Solo se observan dos lofos en el prétrito
de la corona. El desgaste es muy avanzado en direccion
anteroposterior. En el primer interlofo o interl6fido, se
observa un tuberculo accesorio incipiente. El cingulo
labial esta bien desarrollado. Se observan parcialmente en
el postrito el segundo interlofo y un fragmento del cingulo
lingual. Conserva tnicamente dos raices incompletas.

El espécimen IGM-11211 esta conformado por tres
fragmentos. El primero es parte del hueso coxal derecho.
Conserva los extremos proximales del cuerpo del ilion y
del pubis, el surco pubico, la eminencia iliopubica y la
depresion para la insercion del tendon medio del recto
femoral. El acetabulo conserva la faceta acetabular y parte
de la superficie articular del acetdbulo, con un didmetro de
127.2 mm. Se observa parcialmente el contorno del foramen
obturador. El segundo corresponde al extremo distal del
cuerpo del isquion, donde la tuberosidad isquidtica esta
incompleta. El tercero parece pertenecer al ala del ilion,
pero no es posible orientarlo ni sefialar las estructuras que
lo conforman debido a su pobre estado de conservacion.

Finalmente, el espécimen IGM-11212 corresponde
a un fragmento de defensa cercano al extremo distal. El
material es delgado, casi de grosor uniforme, ligeramente
arqueado, con forma oval en seccion transversal y presenta
una torsion en forma de espiral. Tiene una longitud de 31.0
cm y un ancho maximo de 5.51 cm. Debido al pobre estado
de conservacion de la superficie, no es posible apreciar la
banda de esmalte.

Observaciones: El material dental comparte con
la Familia Gomphotheriidae molares bunodontos y
trilofodontes, con una tendencia a formar figuras treboladas
por el desgaste de los conulos accesorios, y de ctspides
alargadas en los conulos centrales accesorios; difiere de
Mammuthus por presentar una denticion hipsodonta, formada
por una serie de laminas y valles rellenos de cemento; difiere
de Mammut por presentar valles abiertos entre las crestas,
sin obstrucciones, cuspides ni pilares (Lucas y Alvarado,
2010; Sanders et al., 2010; Pasenko, 2012). Con base en
la forma del isquion e ilion del espécimen IGM-11211, se
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10 cm. 10 cm.

Figura 2. A-B. cf. Stockoceros sp. IGM-11195, M3 derecho. A, vista labial; B, vista oclusal. C-D. Tetrameryx sp. IGM-11196, fragmento de cornamenta
izquierda. C, vista lateral derecha; D, vista lateral izquierda. E-H. Cervidae. IGM-11197, fragmento de vértebra toracica. E, vista craneal; F, vista lateral.
IGM-11198, fragmento de tibia izquierda. G, vista craneal; H, vista lateral. I-J. Glyptotherium aff. G. cylindricum. IGM-11199, fragmento dorsal de
carapacho. I, vista dorsal. IGM-11200, fragmento lateral de carapacho. J, vista dorsal. K-P. Equus cf. E. conversidens. IGM-11201, premolar cuatro
inferior derecho. K, vista oclusal. IGM-11202, premolar cuatro inferior izquierdo. L, vista oclusal. IGM-11203, molar uno inferior derecho. M, vista
oclusal. IGM-11204, molar dos inferior derecho. N, vista oclusal. IGM-11205, molar dos inferior derecho. O, vista oclusal. IGM-11206, molar tres inferior
izquierdo. P, vista oclusal. Q-S. Sylvilagus sp. IGM-11208, fragmento de hueso coxal derecho. Q, vista lateral. IGM-11208, calcaneo derecho. R, vista
lateral; S, vista dorsal. T-W. Cuvieronius hyodon. IGM-11209, molar uno superior derecho. T, vista oclusal. IGM-11210, fragmento de molar inferior
izquierdo. U, vista oclusal. IGM-11211, fragmentos izquierdos de hueso coxal. V, pelvis en vista lateral; W, isquion en vista lateral; X, ilion? en vista
lateral. IGM-11212, fragmento de defensa superior derecha. Y, vista lateral.
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infiere que el foramen obturador era amplio, caracteristica
compartida con los gonfoterios; difiere de Mammut y
Mammuthus por presentar un foramen obturador pequefio
(Alberdi et al., 2009; Tapia-Ramirez et al., 2013). Por el
reducido didmetro acetabular del material, se infiere que le
podria corresponder a un individuo juvenil y/o a una hembra
(Lister, 1996, Gohlich, 2000; Ferretti, 2010). Finalmente,
el espécimen IGM-11212 comparte con Cuvieronius la
presencia de una torsion en las defensas superiores; difiere
de otros gonfoterios por la ausencia de dicha caracteristica;
difiere de Mammut y Mammuthus por presentar defensas
fuertemente curvadas, con un giro pronunciado hacia arriba
y, exclusivamente para Mammut, una forma circular en
seccion transversal (Alberdi ef al., 2009; Lister y Stuart,
2010; Lucas y Alvarado, 2010; Mothé¢ et al., 2012).

Con base en que el unico registro Rancholabreano de
gonfoterios en México corresponde a Cuvieronius,y que el
género se considera como monoespecifico (Arroyo-Cabrales
et al., 2007; Lucas, 2008a; Tapia-Ramirez et al., 2013;
Mothé et al., 2016); todos los especimenes son referidos a
C. hyodon. Cabe destacar que solo el espécimen IGM-11212
puede ser referido a esta especie con seguridad, debido a
que los caracteres diagnosticos del grupo se encuentran
exclusivamente en el craneo, en la mandibula inferior y en
las defensas (Lucas y Alvarado, 2010).

Reportes previos para México: Se tienen reportes del
género para Sonora, San Luis Potosi, Veracruz, Guanajuato,
Jalisco, Hidalgo, Colima, Michoacéan, Estado de México,
Tlaxcala, Puebla, Morelos, Guerrero, Oaxaca, Chiapas,
Tabasco, Yucatan y Quintana Roo (Alberdi y Corona-M.,
2005; Corona-M. y Alberdi, 2006; Arroyo-Cabrales ef al.,
2007; Pefia-Serrano y Carbot-Chanona, 2010; Robles-
Camacho et al., 2010; Jiménez-Hidalgo et al., 2011; Gémez-
Pérez y Carbot-Chanona, 2012; Tapia-Ramirez et al., 2013;
Jiménez-Hidalgo y Pérez-Cruz, 2014; Sanchez et al., 2014
y Sanchez-Salinas et al., 2016).

5. Sumario y Conclusiones

El presente estudio complement6 los trabajos
paleontoldgicos previos de Gillette et al. (2000), Ferrusquia-
Villafranca y Cruz-Gutiérrez (2003), Tovar-Liceaga
(2005) y Tovar et al. (2007). Se describen por primera
vez los taxones cf. Stockoceros sp., Tetrameryx sp.,
Glyptotherium aff. G. cylindricum y Cuvieronius aff. C.
hyodon; y se reafirma la presencia de Cervidae, Equus
cf. E. conversidens y Sylvilagus sp. en el area de estudio.
Con base en esta informacion, la fauna local Santa Cruz
Nuevo estd conformada actualmente por 14 6rdenes, 30
familias, 36 géneros y 19 especies, referibles a las Clases
Amphibia, Reptilia, Aves y Mammalia (Tabla 1). Estos
nuevos hallazgos corresponden al segundo registro de
Stockoceros y Tetrameryx, el tercero de G. cylindricum y
el sexto de Cuvieronius para el estado de Puebla (Arroyo-

Tabla 1. Composicion taxondmica de la fauna local Santa Cruz Nuevo,
basado en Tovar-Liceaga (2005), Tovar et al. (2007) y el presente estudio
[la coleccion del material fosil descrito aqui esta representado en negritas].

CLASE AMPHIBIA
ORDEN ANURA
Familia Bufonidae
Incilius occidentalis
Incilius cf. I valliceps
Incilius sp.

Familia Ranidae

Rana sp.

Familia Scaphiopodidae gen et sp. indet.

ORDEN URODELA
Familia Ambystomatidae
Ambystoma sp.

Familia Plethodontidae gen et sp. indet.

CLASE REPTILIA

ORDEN SQUAMATA
Familia Phrynosomatidae
Sceloporus cf. S. grammicus
Sceloporus cf. S. horridus

Familia Scincidae gen et sp. indet.

SUBORDEN SERPENTES
Familia Colubridae

cf. Conopsis sp.

cf. Lampropeltis sp.

cf. Leptodeira sp.

cf. Senticolis sp.
Thamnophis sp.
Trimorphodon sp.

Familia Viperidae

Crotalus sp.

ORDEN TESTUDINES
Familia Geoemydidae
Rhinoclemmys sp.

Familia Kinosternidae
Kinosternon sp.

Familia Testudinidae
Gopherus cf. G. berlandieri

CLASE AVES

ORDEN COLUMBIFORMES
Familia Columbidae
Patagioenas fasciata

ORDEN GALLIFORMES
Familia Odontophoridae
Callipepla cf. C. squamata
Cyrtonyx sp.

+ taxa extinto

Cabrales et al., 2007; Bravo-Cuevas et al., 2013; Ramirez-
Cruz, 2014; Ramirez-Cruz y Montellano-Ballesteros, 2014).

Agradecimientos

CLASE AVES (Continuacion)
ORDEN PASSERIFORMES
Familia Emberizidae

Pipilo sp.

Familia Icteridae

Icterus sp.

Familia Mimidae

Dumetella cf. D. carolinensis
Familia Troglodytidae
Campylorhynchus cf. C. rufinucha
Salpinctes cf. S. obsoletus
Familia Turdidae

Catharus cf. C. occidentalis

CLASE MAMMALIA
ORDEN ARTIODACTYLA
Familia Antilocapridae

‘tef. Stockoceros sp.

i Tetrameryx sp.

Familia Cervidae

Odocoileus sp.

ORDEN CARNIVORA
Familia Procyonidae
Bassariscus cf. B. sumichrasti
Familia Ursidae gen et sp. indet.
ORDEN CINGULATA
Familia Chlamyphoridae
TGlyptotherium aff. G. cylindricum
TGlyptotherium sp.

‘fFamilia Pampatheriidae
fPampatherium mexicanum
ORDEN LAGOMORPHA
Familia Leporidae

Sylvilagus cf. S. floridanus
Sylvilagus sp.

ORDEN PERISSODACTYLA
Familia Equidae

tEquus aff. E. conversidens
ORDEN PROBOSCIDEA
Familia Elephantidae
TMammuthus sp.

‘fFamilia Gomphotheriidae
‘tCuvieronius aff. C. hyodon
ORDEN RODENTIA

Familia Cricetidae

Neotoma mexicana
Peromyscus difficilis
Reithrodontomys sp.
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Abstract

Three species of Paleogene ostreoids are reported for first time from the Chehel Kaman Formation Formation of North Iran. Although

there are numerous specimens of ostreoids, only a few are preserved sufficiently well to enable a specific identification. The species

include Pycnodonte brongniarti (Bronn, 1831), Pycnodonte pharaonum (Oppenheim, 1903) and Turkostrea multicostata (Deshayes,

1832), all of them previously reported from Paleogene deposits of Europe.

Keywords: Ostreoids, Paleogene, Khangiran Formation, North Iran.

Resumen

Tres especies de ostréidos del Paleogeno son reportadas por vez primera para la Formacion Chehel Kaman en el norte de Iran. A

pesar de existir numerosos ejemplares, solo algunos tienen una preservacion adecuada para ser determinados a nivel especifico. Las

especies reportadas son: Pycnodonte brongniarti (Bronn, 1831), Pvcnodonte pharaonum (Oppenheim, 1903) y Turkostrea multicostata

(Deshayes, 1832), todas reportadas previamente para depositos del Paleégeno de Europa.

Palabras clave: Ostreoideos, Paleogeno, Formacion Khangiran, norte de Iran.

1. Introduction

The Kopet Dagh (or Koppeh Dagh) mountain range
represents a NE-trending, about 650 m long and about
200 km wide, active fold belt at the border between Iran
(this part is geographically located between 54°00' to
61°14'E and 36°00’ to 38°16'N) and Turkmenistan, east
of the Caspian Sea, stretching northwest—southeast from
near the Caspian Sea in the northwest to the Harirud River
in the southeast (Fig. 1). The active fold belt of NE Iran,
Kopet-Dagh, was formed on a Hercynian metamorphosed
basement, at the SW margin of the Turan Platform. The belt

consists of about 10 km of Mesozoic (Kashafrud, Chaman
Bid, Mozduran, Shourijeh, Tirgan, Sarcheshmeh, Sanganeh,
Aitamir, Abderaz, Abtalkh, Neyzar and Kalat formations)
and Paleogene sediments (Pestehligh, Chehel Kaman and
Khanigiran formations), mostly of a carbonate composition.
Like the Zagros mountains, it was rucked into long, linear
NW-SE trending folds during the last Plio-Pleistocene phase
of Alpine orogenesis. No magmatic rocks crop out in the
Kopet-Dagh except those in the basement of the Aghdarband
Window and some Triassic basic dikes (e.g., Berberian
and King, 1981; Afshar-Harb, 1994; Golonka, 2004;
Taherpour-Khalil-Abad et al., 2010, 2013; Raisossadat and
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Figure 1. Location map of studied area in North Iran.

Shokri, 2011). The present report represents the first formal
description for Paleogene ostreoids, previously described
from the Tethyan Realm.

2. Paleogene in Iran

Regional folding in Late Cretaceous-Paleocene
times produced a regional unconformity at the base of
the Paleogene deposits throughout the greater part of
northern, central and eastern Iran (Davoudzadeh and
Schmidt, 1981, 1982, 1983, 1984, 1985; Davoudzadeh
and Weber-Diefenbach, 1986, 1987; Davoudzadeh et al.,
1997; Rivandi et al., 2013, among others). An exception
to this is to be found in the Kopet-Dagh Range, where
a short marine regression (Pestehligh Red Beds) but no
important unconformity marks the boundary between
Cretaceous and Paleocene, and in the border ranges between
Iran and Pakistan and in some Coloured Melange zones
(Turkish border area) where flysch-type and partly volcanic
formations show more transitional relationships between
Upper Cretaceous, Paleocene and Eocene (Stocklin and
Setudehnia, 1991).

Paleogene and Neogene deposits are entirely missing
in eastern Central Iran (Tabas, Saghand, northern Kerman
area), and in the adjoining western parts of the Lut Desert
region of East Iran; here, the Paleogene is represented by
conglomerates (e.g. Kerman Conglomerate), continental
red beds and volcanic formations; these rocks are more or
less arbitrarily divided into "Paleogene" and “Neogene”
ones. In the remainder of Central Iran and in Northwest
Iran, in the Alborz Mountains and in the eastern Lut Desert
region, Paleogene marine deposits commonly start with
thin limestones (Ziarat Formation in the Alborz) associated

with conglomerates (“Eocene basal conglomerate", Fajan
Formation) containing Alveolinids and Nummulitids of
early-middle Eocene age (Fig. 2). These are followed by
widespread volcanic and tuffaceous formations of largely
submarine origin and of great thickness; in the Alborz, where
they reach into 4 km in thickness, they represent mainly the
Middle-Upper Lutetian (Karaj Formation), whereas in parts
of Central Iran, particularly in the “ Urmia-Dokhtar zone" a
volcanic belt crossing Iran diagonally from the Urmia Lake
area in Azerbaijan to the Bazman volcanoes in Baluchestan,
extend into the Upper Eocene and Oligocene “Paleogene
volcanics” and into younger Tertiary levels. Southwest of
the “Urmia-Dokhtar zone" the volcanic material decreases
rapidly and the Eocene consists mainly of sandstone as
well as sandy limestone. Entirely non-volcanic marine to
brackish limestone, shales and sandstones characterize
the Eocene and Oligocene strata of the Kopet-Dagh: thick
flysch-type sandstones and shales (Eocene-Oligocene
Flysch) prevail in the Paleogene of Baluchestan and, in
partial association with volcanic rocks, in the ranges of
easternmost Iran and in parts of Azerbaijan. Paleogene rocks
are entirely missing on the northern side of the central and
eastern Alborz (Stocklin and Setudehnia, 1991).

3. Paleogene formations in the Kopet-Dagh
sedimentary Basin

Like other regions of Iran, tectonic movements in early
Paleogene, equal to Laramian, led to sea retrogradation from
south to north in such a way that continental succession
(Pestehligh Formation) is deposited in the south of Kopet-
Dagh sedimentary Basin. During middle Paleocene, except
in Sheikh area, fossiliferous limestone (Chehel Kaman
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Formation) is deposited because of subsidence of the basin;
but during early Eocene Sheikh area is also covered so that
marine Eocene strata deposited also (Khangiran Formation).
In late Eocene simultaneously with Ypresian event, Neogene
continental environments deposited locally because of
complete sea retrogradation from west to east (Afshar-Harb,
1994; Aghanabati, 2004). Paleogene successions in the
Kopet-Dagh sedimentary Basin include of the Pestehligh
Formation, which is mainly composed of brown to reddish
shales, claystone, conglomerate and limy sandstone, the
Chehel Kaman Formation, which is mainly composed
of limestone, dolomite, marl and shales, the Khangiran
Formation, which is mainly composed of olive shale, silts
and sandstone (Fig. 3).

The Chehel-Kaman Formation (Paleogene) in the Kopet-
Dagh Basin is mainly composed of limestone, dolomite
and interbeds of marl, shale and evaporite sediments. It
conformably overlies siliclastic sediments of Pestehligh

and underlies the olive-green shales of the Khangiran
formations. The Chehel Kaman Formation is named after
the Chehel Kaman locality in the Sarakhs area, southeastern
Kopet Dagh. This name is used by geologists of the National
Iranian Oil Company (NIOC) (Afshar-Harb, 1969, 1970).
Afshar-Harb used the name to designate a unit of dense or
chalky, massively bedded, ridge-forming organodetrital
limestone developed in the eastern Kopet-Dagh sedimentary
Basin. In some other localities (such as Gonbadli oil well
no. 3) there are some layers of sandstone as well as gypsum
beds. In the type area (Chehel Kaman) the unit reaches a
thickness of 350 m. It overlies conformably the Pestehligh
Red Beds and is overlain with sharp limit but conformable
contact by olive shales of the Khangiran Formation; the
upper contact is marked by a coquina bed that is taken as
base of the Khangiran Formation. In the upper part, the
limestone contains echinoids, gastropods and large oysters.
According to the fossil fauna and flora, introduced by Afshar
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Harb (1969, 1970), it is assigned to the Paleocene-Early
Eocene (Stocklin and Setudehnia, 1991; Aghanabati, 2004).

4. Location of oyster banks

The studied samples were collected from the Paleogene
Chehel Kaman Formation, referring to the Chehel Kaman
Valley in the eastern Kopet Dagh (NE Iran) (Fig. 1). The
name, introduced by Afshar-Harb (1969), applies to a
lithostratigraphic unit of bedded, limestone, dolomite
and inter-bedded of marl, shale and evaporite sediments
occurring throughout the Kopet Dagh mountain range.

The study area is located in the Northern Khorasan-e-
Razavi province, NE Iran (Fig. 1), an area where several
outcrops of the Cretaceous Aitamir, Abderaz, Abtalkh,
Neyzar and Kalat formations as well as Paleogene
Pestehligh, Chehel Kaman and Khangiran formations are
present. The locality from which ostreoids were collected
is named ‘‘Karnaveh stratigraphic section” (Figs. 2—4),
located about 45 km west of Kalat township (37°13°57"'N
and 59°27°07"'E). At the Karnaveh stratigraphic section
(Fig. 4), the Chehel Kaman Formation is about 280 m
thick and is exposed with both the under- and overlying
formations. the Chehel Kaman Formation is underlaid by
the Pestehligh Formation disconformably and is overlain
by the Kahngiran Formation continuously.

5. Materials and methods

The material comprises 25 specimens, but only 11 are
well preserved for a systematic identification. All of the
studied samples collected by the authors are housed in the
repository system of the Geological Survey of Iran and
Geosciences Research Center, NE Territory, Geoscience
Museum of Mashhad (Naeimeh Omidbakhsh collection)
with prefix GMM (Geoscience Museum of Mashhad).

6. Systematic Paleontology

Suborder Ostreina Férussac, 1822
Superfamily Ostreacea Rafinesque, 1815
Family Gryphaeidae Vyalov, 1936
Subfamily Pycnodonteinae Stenzel, 1959
Genus Pycnodonte Fischer de Waldheim, 1835
Type species: Pycnodonte radiata Fischer de Waldheim,
1835

Pycnodonte brongniarti (Bronn, 1831)
Fig. 5.1a—5.7¢c

Description: Irregular gryphaeiform shell of medium
size, inequivalve, inequilateral, longer than wider; left
valve strongly convex; umbo prosogyrate, prominent

and recurved; radial posterior sulcus originating below
umbonal area, leading to the development of a backwards-
projected convex lobe; surficial ornament smooth; smooth
interior of left valve; small subtriangular ligamental pit,
rectilinear growth-lines; shallow resilifer; chomata small,
perpendicular to edge of shell; commissure line well marked,
small adductor scar, sub-circular, situated just posterior to
the centre of valve. Smaller, opercular concave to flat right
valve much smaller; ventral area semicircular; dorsal area
narrower, umbo rectilinear; smooth ornamentation; ligament
morphology similar to that of the left valve; chomata not
very extensive; adductor scar semicircular, located just
posterior to the centre of valve.

Material: Seven specimens with repository number
GMMO97FP339.

Measurements (in mm): Left valve of Fig. 5.1, length
= 37.0, width = 31.0; left valve of Fig. 5.2, length = 34,
width = 28.5; left valve of Fig. 5.3, length = 42.5, width =
38.5; left valve of Fig. 5.4, length = 39.0, width =27 4; left
valve of Fig. 5.5, length = 53.5, width = 37.0; left valve of
Fig. 5.6, length = 62.4, width = 46.0; left valve of Fig. 5.7,
length = 40.5, width = 27.0.

Comments: This species has a wide biostratigraphic and
paleobiogeographic distribution, which includes Paleogene
and Miocene deposits of north Africa to the south of Eurasia
(Abad, 2001; Astibia et al., 2018). For complete synonymy
and references, see Abad (2001, p. 548).

Pycnodonte pharaonum (Oppenheim, 1903)
Fig. 5.8a—5.8¢

Description: Irregular shell of medium size, robust and
thick, inequilateral and inequivalve. Convex left valve larger
than right valve, with a median, keel projection where the
valve is thicker, deep groove parallel to keel, ending in a
wing-shaped extension at posterior margin of shell; umbo
variable in shape; surface ornamented by fine growth lines
parallel to exterior edge of shell; small tubular, small spines
found at mid length of shell, inner surface smooth, ligament
area reducen and triangular, with numerous growth striae;
from ligament area a series of grooves reach paleal zone;
numerous short, strong vermicular chomata, perpendicular
to lateral edges; adductor scar subcircular, weak. Right valve
smaller, opercular, ornamented by fine growth lines, parallel
to exterior margin of shell; inner surface smooth: ligament
area reduced, subtriangular; well-developed resilifer with
reduced margins; vescicular chomata, identical to those of
left valve, are found on lateral margins of ligament area;
muscle scar, as the one at left valve, weakly impressed.

Material: One specimen with repository number
GMMO97FP340.

Measurements: Left valve of Fig. 5.8, length = 43.0,
width = 23.3.

Comments: The species is reported from the Middle
Eocene of Egypt (Mekawy, 2012) and the Paleogene of
Spain (Abad, 2001).



Figure 4. Stratigraphic column and the occurrence levels of Oyster samples in the studied stratigraphic section.
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Figure 5. 1a—7c¢, Pycnodonte brongniarti (Bronn, 1831), GMM97FP339; 1a, 8a—8c, Pycnodonte pharaonum (Oppenheim, 1903), GMM97FP340; 9a—10c,
Turkostrea multicostata (Deshayes, 1832), GMM97FP341. Scale bar equal to 1 centimeter.
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Family Ostreidae Rafinesque, 1815
Subfamily Crassostreinae Scarlato and Starobogatov,
1979
Genus Turkostrea Vyalov, 1936
Type species: Ostrea turkestanensis Romanovsky, 1878,
p. 112 (= O. strictiplicata Raulin and Delbos, 1855, p. 1158);
by original designation.

Turkostrea multicostata (Deshayes, 1832)
Fig. 5.9a—-5.10c

Description: Shell inequivalve; left valve ovoid to sub-
triangular, expanded towards ventral margin, convex and
larger than right valve, surface carrying numerous lamellose
commarginal growth lines, some specimens smooth but
others with four or five rounded costae, beginning at
one third the valve height and diverging towards ventral
margin; crest of costae rounded, although most specimens
are very worn; attachment area small, near the beak; beak
opisthogyrous. Right valve ovoid to sub-triangular, slightly
convex on dorsal half, flat towards ventral margin; outer
surface with growth lines; ligament area wide, with flat
central area; chomata on margins of both valves, with very
conspicuous relict chomata along anterior and posterior
dorsal margins of right valve; adductor muscle scar
reniform, large, with convex lower margin; upper margin
concave; quenstedt muscle scar on right valve strongly
impressed.

Figure 6. Paleogene paleogeographic map with distribution of ostreoid species studied. Image courtesy of Ron Blakey.

Material: Two specimens with repository number
GMMOI7FP341.

Measurements: Left valve of Fig. 5.9, length = 48.6,
width = 34.5; right valve of Fig. 5.10, length = 31.5, width
=30.5.

Comments: This species has been reported from
Paleogene deposits of north Africa (Tunisia and Algeria)
(Strougo, 1976) and Spain (Abad, 2001).

7. Conclusions

Paleogene ostreoids of the Chehel Kaman Formation are
reported for the first time from the Kopet-Dagh sedimentary
Basin in NE Iran. According to the paleontological
investigations on the Karnaveh stratigraphic section, a Late
Paleocene age is assigned to the Chehel Kaman Formation
in the studied stratigraphic section. Macropaleontological
investigations of the Cenozoic successions in the previously-
mentioned sedimentary basin, yield the numerous specimens
of Paleogene ostreoids of the Chehel Kaman Formation,
here reported for the first time from this region of Iran.
The importance of the report of the ostreoid species is
mainly represented by the extension in paleogeographic
and biostratigraphic ranges for some of the reported species,
including distribution from western Tethys (Spain) to the
eastern Tethyan realm (Fig. 6).
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Resumen

Se realizo el estudio morfologico de especies fosiles y recientes de las familias Echinolampadidae Gray, 1851 y Cassidulidae L.
Agassiz 'y Desor, 1847, provenientes de diversas localidades de México. En las especies fosiles Echinolampas aldrichi Twitchell, 1915
en Clark y Twitchell (1915), Echinolampas mexicanus Lambert, 1928 y Echinolampas veracruzensis sp. nov. se examino la forma
y tamafio de la testa, las caracteristicas de las placas del sistema apical, la posicion del periprocto y del peristoma. En las especies
recientes Cassidulus caribaearum Lamarck, 1801, Rhyncholampas pacificus (A. Agassiz, 1863), Conolampas sigsbei (A. Agassiz,
1878) y Echinolampas depressa Gray, 1851, se examinaron las caracteristicas de la testa, las espinas y el tipo de pedicelarios con
microscopia electronica. Con los datos obtenidos de este analisis se encontraron caracteristicas taxondmicas diferentes entre Cassidulus
caribaearum 'y Rhyncholampas pacificus que muestran un claro contraste entre los géneros. También se describe una nueva especie
fosil de equinoideo, Echinolampas veracruzensis sp. nov., recolectado en afloramientos de la Formaciéon Meson (Oligoceno), region
entre Moralillo y Mesoén, estado de Veracruz. En la actualidad los equinoideos y otros invertebrados del Atlantico y el Pacifico de la
region, muestran la huella de un intercambio moderado sobrepuesto al antiguo patrén provincial del Paledgeno—Nedgeno.

Palabras clave: Equinoideos, Sistematica, Echinolampadidae, Cassidulidae, México.

Abstract

The morphological study of fossil and recent species of the families Echinolampadidae Gray, 1851 and Cassidulidae L. Agassiz
and Desor, 1847, from different localities of Mexico was carried out. In the fossil species, Echinolampas aldrichi Twitchell, 1915 in

Clark and Twitchell (1915), Echinolampas mexicanus Lambert, 1928 and Echinolampas veracruzensis sp. nov., the shape and size

of the testa, the characteristics of the plates of the apical system, the position of the periproct and the peristome were examined. In
the recent species, Cassidulus caribaearum Lamarck, 1801, Rhyncholampas pacificus (A. Agassiz, 1863), Conolampas sigsbei A.

(Agassiz, 1878) and Echinolampas depressa Gray, 1851, the characteristics of the testa, the spines and the type of pedicellariae are

examined with electron microscopy. With the data obtained from this analysis, different taxonomic characteristics were found between
Cassidulus caribaearum and Rhyncholampas pacificus that show a clear contrast between both genera. A new fossil equinoid species,

Echinolampas veracruzensis sp. nov., collected in outcrops of the Meson Formation (Oligocene), region between Moralillo and Meson,
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state of Veracruz is described. At the present, the echinoids and other invertebrates of the Atlantic and the Pacific region show the trace

of a moderate exchange superimposed on the old provincial Paleogene—Neogene pattern.

Keywords: Echinoids, Systematics, Echinolampadidae, Cassidulidae, Mexico.

1. Introduccion

La familia Echinolampadidae Gray, 1851, actualmente
esta conformada por dos géneros, Conolampas A. Agassiz,
1883 y Echinolampas Gray, 1825, que incluyen especies
con representantes fosiles y recientes (Kroh y Smith,
2010). Particularmente, para las costas del golfo de México
y del mar Caribe se han reportado las especies recientes,
Conolampas sigsbei (A. Agassiz, 1878) y Echinolampas
depressus Gray, 1851 (Solis-Marin et al., 2017). La familia
Cassidulidae L. Agassiz y Desor, 1847 comprende a los
géneros Glossaster Lambert, 1918 y Paralampas Duncan
y Sladen, 1882 con especies exclusivamente fosiles,
mientras que los géneros Rhyncholampas A. Agassiz, 1869;
Cassidulus Lamarck, 1801; Eurhodia Haime en d'Archiac
y Haime 1853 y Oligopodia Duncan, 1889 incluyen
especies fosiles y recientes (Byrne y O’Hara, 2017). Para
la familia Cassidulidae se han reportado en México dos
especies recientes, la primera de ellas es Rhyncholampas
pacificus (A. Agassiz, 1863) que se distribuye en las
costas del Pacifico mexicano y la segunda es Cassidulus
caribaearum Lamarck, 1801 que fue inicialmente citada
para las Bahamas, E.U.A. y actualmente esta considerada
como una especie comun para el litoral del golfo de México
y el Caribe mexicano (Solis-Marin et al., 2017). Estas
especies presentan problemas taxonémicos y sistematicos
pues A. Agassiz (1869) propuso que C. caribaearum
y Rhyncholampas pacificus se incluyeran en el género
Rhyncholampas. En trabajos posteriores se ha tratado de
confirmar la validez del género Rhyncholampas mediante
la implementacion de analisis morfométrico y molecular;
sin embargo, hasta el momento no ha sido concluyente. El
presente estudio se realizo con la finalidad de contribuir con
informacion actualizada sobre la taxonomia de los géneros
Conolampas A. Agassiz, 1883 y Echinolampas Gray, 1825
incluidos en la familia Echinolampadidae Gray, 1851 y de
los géneros Rhyncholampas A. Agassiz, 1869 y Cassidulus
Lamarck, 1801 pertenecientes a la familia Cassidulidae
L. Agassiz y Desor, 1847. Como antecedentes se tomo en
cuenta el trabajo de Kier (1962) quien realiz6 una revision
detallada sobre los equinoideos cassiduloides; Souto et al.
(2011) presento informacion sobre especies fosiles y
recientes incluidas en estas familias; Martinez-Melo et al.
(2017) hicieron un estudio morfométrico de ejemplares
de cassiduloides de México y ultimamente, Souto y
Martins (2018) utilizaron técnicas de microtomografia
computarizada para esclarecer la sistematica del grupo.

La distribucién de los equinoideos fosiles y recientes
indica la existencia en el Paledgeno—Neogeno de una amplia
provincia faunistica marina, la cual abarc¢ el este de Estados
Unidos de Norteamérica, México, Centroamérica, el Caribe
y el noreste de Sudamérica, que difiere a nivel especifico
de la provincia faunistica marina de la costa occidental de
Norteamérica e incluye el noroeste de Estados Unidos y
la peninsula de Baja California, que implica, la existencia
de una barrera terrestre o de alglin otro tipo que impidi6 el
intercambio faunistico entre estas dos provincias durante
la mayor parte del Cenozoico (Buitréon, 1978); (Figura 1).

2. Método

Para la realizacion de esta investigacion se tomo6 como
referencia el estudio mas reciente sobre equinodermos
de México (Solis-Marin et al., 2017) y la propuesta
sistematica de Kroh y Smith (2010). Asimismo, se consulto
la informacion sobre la morfologia de estos equinoideos
publicada por Mortensen (1948); Kier (1966); Phillips
et al. (2008), Souto et al. (2011) y Martinez-Melo et al.
(2017). Se estudiaron los ejemplares recientes depositados
en la Coleccion Nacional de Equinodermos “Dra. Maria
Elena Caso Muiioz” del Instituto de Ciencias del Mar y
Limnologia, Universidad Nacional Auténoma de México
y de los fosiles depositados en la Coleccion Nacional de
Paleontologia del Instituto de Geologia, UNAM. Para cada
una de las especies, se presenta la informacion taxondmica,
sinonimia, descripcion, distribucién geografica y en el
caso de especies fosiles, la informacion estratigrafica.
Se corrobord la identidad taxonomica de los ejemplares
incluidos en el presente trabajo, para esto, se examinaron y
compararon la forma, tamafio de la testa y de las placas del
sistema apical. Para las especies recientes se examinaron
las caracteristicas microscopicas de las espinas primarias,
secundarias y de los pedicelarios con base en fotografias
realizadas en el Microscopio Electronico de Barrido (MEB).
La preparacion de las muestras se hizo siguiendo la técnica
propuesta por Solis-Marin et al. (2009).

3. Sistematica

Phylum Echinodermata
Clase Echinoidea Leske, 1778
Orden Echinolampadoida Kroh y Smith, 2010
Familia Echinolampadidae Gray, 1851
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Figura 1. Mapa de distribucion de Echinolampas aldrichi Twitchell, 1915 en Clark y Twitchell, 1915 (4); Echinolampas mexicanus Lambert, 1928 (3);

e .

Echinolampas veracruzensis sp. nov. (4#); Echinolampas depressa Gray, 1851 (A); Conolampas sigsbei (A. Agassiz, 1878) (#); Cassidulus caribaearum

Lamarck, 1801 (®) y Rhyncholampas pacificus (A. Agassiz, 1863) (H).

Género Echinolampas Gray, 1825
Especie tipo: Echinanthus ovatus Leske, 1778 =
Echinolampas ovata (Leske, 1778) por designacion
posterior de Pomel, 1883, p. 62 (Smith y Kroh, 2011).

Echinolampas aldrichi Twitchel en Clark y Twitchell,
1915.
(Figura2 A, B, C)

1915 Echinolampas aldrichi Twitchel en Clark y
Twitchell, p. 173, lam. 81, figs.1a—d, 2;
Buitron, 1974, p. 40, lam. 3, fig. 4, 1am. 4, figs.
1-3.

Descripcion: La testa es grande subcircular, casi de
igual longitud y anchura, superficie apical ligeramente
convexa, superficie adoral plana pero ligeramente hundida
en el peristoma, el margen posterior es redondeado, el
margen anterior es anguloso. Las areas ambulacrales en su
fase petaloide, presentan los pétalos abiertos, el par anterior
es menos largo que el posterior. Todos los pétalos tienen
la zona porifera estrecha, la serie interna esta formada por
poros redondos y la externa por ranuras; la fase no petaloide
de los ambulacros tiene series de pequefios poros que
llegan al peristoma y constituyen el floscele, los filoides
son rectos poco aparentes y los burreletes sobresalientes y
anchos. El sistema apical se localiza en la zona de mayor
convexidad de la testa, es pequefio, monobasal, excéntrico
formado por cuatro placas genitales, con gonoporo grande,
la placa madreporica ocupa la mayor parte del sistema
apical. El periprocto es grande, inframarginal y alargado

transversalente, el peristoma es grande, eliptico y excéntrico
hacia el margen anterior. Las placas de la testa presentan
tubérculos pequeiios areolados e imperforados.

Dimensiones (en mm): Ejemplar nim. IGM 4123,
longitud 70.0, anchura 67.0, altura 33.0, aparato apical 4.0,
peristoma 8.0.

Localidad y posicion estratigrafica: Entre la Hacienda
de San Marcos y Mesoén, estado de Veracruz. Formacion
Coatzintla (Oligoceno).

Discusion: Echinolampas mexicanus Lambert (1928, p.
272, figs. 1-3) es afin a E. aldrichi, pero se distingue por
presentar el contorno mas circular, el apice es anterior y los
pétalos son mas cortos, sobre todo los posteriores. También
se asemeja a E. affinis L. Agassiz (1835, p. 168—199) pero la
diferencia radica en que en esta especie, el apice es mucho
mas excéntrico y la posicion del sistema apical y peristoma
es diferente.

E. lycopersicus y E. anguillae Jackson (1922, p. 64,
lam. 11, figs. 3-6; p. 66, lam. 11, figs. 7-9) son especies
estrechamente relacionadas con E. aldrichi, 1a diferencia
consiste en que estas dos especies presentan el contorno mas
ovalado, la superficie aboral mas convexa y el apice central.

Echinolampas mexicanus Lambert, 1928
(Figura3 A, B, C)

1928 Echinolampas mexicanus Lambert, p. 173,
figs. la—d, 2.
Descripcion: La testa tiene el contorno redondo, la
superficie apical es hemisférica, con el apice excéntrico
hacia el margen anterior, los ambulacros petaloides estan
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Figura 2. Fotografias de Echinolampas aldrichi Twitchell en Clark y
Twitchell, 1915. Ejemplar IGM 4123: (A) superficie aboral; (B) superficie
adoral; (C) superficie lateral izquierda.

formados por areas poriferas muy desiguales. El pétalo
impar es un poco mas estrecho y corto que los demas, los
pétalos pares anteriores, casi con la misma longitud que los
posteriores. La superficie adoral es concava, el peristoma
es de forma pentagonal y alargado transversalmente,
ligeramente excéntrico hacia la zona anterior, los filodios
estan poco desarrollados. Los tubérculos de la testa son poco
aparentes y en la seccion de los petaloides, los tubérculos
no estan crenulados y no presentan perforacion.

Dimensiones (en mm): 63 de largo por 57 de ancho y
30 de alto.

Localidad y posicion estratigrafica: El ejemplar
procede de los valles entre Moralillo (Hacienda San
Marcos) y Meson, estado de Veracruz. Formacion Meson
(Oligoceno).

Discusion: Se recolectd un solo ejemplar con mala
conservacion. La especie Echinolampas lycopersicus es
afin a E. mexicanus pero se distingue por la forma maés
hemisférica, el dpice se encuentra mas cercano al margen
anterior y los ambulacros en su fase petaloide son estrechos.

Echinolampas veracruzensis sp. nov.
(Figura4 A, B, C)

Holotipo: El ejemplar IGM 4124, Figura 4, A, B, C.

Descripcion: La testa es de tamafio grande con el ambito
casi circular, la superficie apical es convexa, la superficie
adoral estd hundida en la periferia del peristoma, la region
posterior es redondeada y region anterior angulosa. Las
areas ambulacrales en fase petaloide tienen pétalos pares
abiertos y el pétalo impar cerrado, los pétalos posteriores son
aproximadamente de igual tamafio que los dos anteriores,

todos los pétalos presentan la zona porifera estrecha, la
serie interna constituida por poros redondos y la externa
por ranuras, la zona interporifera es aproximadamente tres
veces mas ancha que la porifera. La fase no petaloide de los
ambulacros esta formada por series de pequefios poros que
en la proximidad del peristoma forman el floscele. El sistema
apical es excéntrico en posicion anterior, se localiza en la
zona de mayor convexidad de la testa, es grande, monobasal,
formado por cuatro placas genitales con gonoporo grande,
la placa madreporica es grande, el periprocto es amplio
ligeramente inframarginal y alargado transversalemente,
el peristoma es grande, ovoide y excéntrico hacia la parte
anterior (Figura 4B). Todas las placas de la testa presentan
tubérculos pequeiios.

Dimensiones (en mm): Ejemplar num. IGM 4124,
longitud 78.0, anchura 69.0, altura 22.0, aparato apical 6.0,
peristoma 10.0.

Localidad y posicién estratigrafica: Entre la Hacienda
de San Marcos y Meson, estado de Veracruz. Formacion
Coazintla (Oligoceno).

Discusion: Echinolampas aldrichi Twitchel 1915 en
Clark y Twitchell (1915, p. 173, lam. 81, figs.la—d, 2)
reportada del Oligoceno de Alabama, E.U.A., es afin a
E. veracruzensis sp. nov. pero E. aldrichi se distingue
esencialmente por la forma de la testa con el ambito
ovoidal, ademas, tiene la superficie apical con menor
altura, la superficie adoral es casi plana, los pétalos pares
mas cerrados y el pétalo impar es de igual tamafio que los
pétalos anteriores, la zona interporifera tiene menor anchura;
el peristoma es subcentral y el periprocto ligeramente
supramarginal.

Echinolampas depressa Gray, 1851
(Figura 5 A, B, C)

1851 Echinolampas depressa Gray, p. 38; Hawkins,
1911, p. 158.

1869 Echinolampas superficietomoides A. Agassiz,
p. 269.

1872-74 Echinolampas depressa A. Agassiz, pags. 114,
218, 335-339, 551; A. Agassiz, 1904, p. 118;
H.L. Clark, 1917, p. 115, 1am.144, figs. 18-19;
H.L. Clark, 1925, p. 183; Pawson et al., 2009,
p. 1199.

1889 Echinolampas blanchardi Cotteau, p. 341.

1918 Echinolampas (Miolampas) depressa Lambert,
p. 44.

1921 Echinolampas (Progonolampas) blanchardi
Lambert y Thiéry, p. 387.

Descripcion: La testa presenta casi la misma altura
que el diametro, el contorno es semicircular y ligeramente
anguloso en el margen posterior. Las areas ambulacrales
tienen los pétalos abiertos, los anteriores y el impar son
del mismo tamafio y llegan préximos al margen, los
pétalos posteriores son mas largos, la zona porifera es mas
estrecha que la interporifera. Las placas interambulacrales
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Figura 3. Esquemas utilizados por Lambert (1928) para ilustrar a Echinolampas mexicanus Lambert, 1928: (A) superficie aboral; (B) superficie adoral;

(C) extremo del petaloide posterior derecho.

Figura 4. Fotografias de Echinolampas veracruzensis sp. nov. Holotipo
ejemplar IGM 4124: (A) superficie aboral; (B) superficie adoral; (C)
superficie lateral izquierda.

son alargadas horizontalmente con uno a tres tubérculos
primarios perforados y numerosos granulos miliares
arreglados en circulos alrededor de los primarios o
irregularmente dispersos. Cada placa de la zona ambulacral
es estrecha con un tubérculo principal rodeado por granulos
miliares. El sistema apical presenta la placa madrepdrica
grande, el periprocto se localiza en el extremo posterior
sobre el margen de la testa. La abertura del peristoma esta
en una posicion central, con forma ligeramente romboidal.
La region posterior de la testa es ligeramente mas plana en
su borde con respecto a la regién anterior, la cual siempre
es mas redondeada.

Figura 5. Fotografias de Echinolampas depressa Gray, 1851 [ICML-
UNAM 4.106.0]: (A) superficie aboral; (B) superficie adoral; (C) superficie
lateral izquierda.

Material tipo: Ver en Gray (1855).

Localidad tipo: Ver en Gray (1855).

Distribucién geografica: Se encuentra desde Cabo
Canaveral, Florida, E.U.A. a Cozumel, México y de
Venezuela a Surinam (Serafy, 1979). En el golfo de México
se distribuye desde San Petesburgo, Florida, E.U.A. hasta
Cubay del banco de Campeche a Cozumel en Quintana Roo
(Serafy, 1979). Fue reportada para Venezuela (Tommasi,
1972) y para el Caribe (Hopkins et al., 1991; Turner y
Graham, 2003) y para Cabo Catoche e Isla Contoy, Quintana
Roo y de Florida a Venezuela (Pawson et al., 2009).
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Distribuciéon batimétrica: 63-288 m (A. Agassiz,
1872); 37-310 m (Serafy, 1979; Turner y Graham, 2003;
Pawson et al., 2009).

Discusion: La especie fue referida por primera vez para
Meéxico por Serafy (1979). Duran-Gonzalez et al. (2005) la
citan para Yucatan, México y Laguarda et al. (2005a y b)
para el banco Campeche, México.

Género Conolampas (A. Agassiz, 1883)
Especie tipo: Conolypus sigsbei A. Agassiz, 1878 =
Conolampas sigsbei (A. Agassiz, 1878) por monotipia
(Smith y Kroh, 2011).

Conolampas sigsbei (A. Agassiz, 1878)
(Figura 6 A, B, C)

1878 Conoclypus sigsbei A. Agassiz, p. 190; A. Agassiz,
1883, p. 48; Pawson et al., 2009, p. 1199.

1883 Hypsoclypus sigsbei Pomel, p. 63.

1904 Conolampas sigsbei A. Agassiz, p. 118.

Descripcion: La testa es de tamafio grande con el
margen circular, la superficie aboral es alta y la superficie
adoral es plana. Los ambulacros son petaloides largos, rectos
y se extienden hasta el &mbito con la zona porifera estrecha
formada por poros iguales, redondos, no conjugados
o ligeramente conjugados, la zona interporifera es tres
veces mas ancha que la zona porifera. El sistema apical es
monobasal y se localiza en posicion central. El peristoma
es pentagonal, subcentral, ligeramente posterior, los
bourreletes son conspicuos, ligeramente aplanados; el

Figura 6. Fotografias de Conolampas sigsbei (A. Agassiz, 1878) [[CML-
UNAM 4.72.0]: (A) superficie aboral; (B) superficie adoral; (C) superficie
lateral izquierda.

periprocto estd en posicion inframarginal y es alargado,
los filodios tienen poros anchos, arreglados generalmente
en tres series en la parte media del ambulacro.

Material tipo: Cotipo MCZ 2696 (Conoclypus sigsbei).

Localidad tipo: Banco de Yucatan, México.

Distribucion geografica: Golfo de México, Florida,
Cuba, Honduras y Puerto Rico y en el Caribe (Pawson
et al., 2009).

Distribucion batimétrica: 100-550m; 130-880m
(Turner y Graham, 2003; Pawson et al., 2009).

Discusion: La especie fue reportada por Pawson et al.
(2009) para el sureste del golfo de México y por Duran-
Gonzalez et al. (2005) para Yucatan y el mar Caribe
Mexicano.

Orden Cassiduloida Claus, 1880
Familia Cassidulidae L. Agassiz y Desor, 1847

Género Cassidulus Lamarck, 1801
Especie tipo: Cassidulus caribaearum Lamarck, 1801
por monotipia (Smith y Kroh, 2011).

Cassidulus caribaearum Lamarck, 1801
(Figuras 7 A, B, C; Fig. 8 A-J; Fig. 9 A-L)

1801 Cassidulus caribaearum Lamarck, p. 349;
Gray, 1855, p. 34; Liitken, 1864, p. 126, tabla II: 6;
Lovén, 1874, 1am. 7, p. 61-65; Mortensen, 1948,
pags. 205-210; Bravo-Tzompatzi et al., 1999,
p. 60.

Figura 7. Fotografias de Cassidulus caribaearum Lamarck, 1801 [[CML-
UNAM 4.96.12]: (A) superficie aboral; (B) superficie adoral; (C) superficie
lateral izquierda.
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Figura 8. Fotografias de MEB de Cassidulus caribaearum Lamarck, 1801 [[CML-UNAM 4.96.12]: (A) espina primaria de la superficie aboral; (B) espinas
secundarias de la superficie aboral (C) ornamentacion de la region apical (D) margen, (E) base de la espina secundaria; (F) espina primaria del margen
de la testa; (G) ornamentacion de la region apical; (H, I) base de la espina secundaria; (J) espinas secundarias del margen de la testa.

1816 Cassidulus australis Lamarck, p. 35; Blainville,
1830, p. 192; L. Agassiz y Desor, 1847, p. 157,
Dujardin y Hupé¢, 1862, p. 582.

1837 Nucleolites richardi Des Moulins, p. 200.

1864 Cassidulus (Rhynchopygus) Caribaearum Liitken,
p- 1-2; A. Agassiz, 1872, p. 153, 218, 343, 553.

1869 Rhyncholampas caribbaearum A. Agassiz, p. 270;
H.L. Clark, 1917, p. 106, 1am. 144, figs. 6-7;
H.L. Clark, 1925, p. 180.

1904 Rhynchopygus caribaearum A. Agassiz, p. 119,
figs. 153—154; Lambert y Thiéry, 1921, p. 364.

Descripcion: La testa es pequeiia, ligeramente alargada

en sentido anterior-posterior. La superficie adoral es plana,
la superficie aboral tiene la mayor altura en el sistema apical
y presenta tubérculos grandes, con escrobiculos poligonales.
Los ambulacros en su fase petaloide tienen igual longitud,
son anchos y cerrados ligeramente en la parte distal; en las
placas finales del ambulacro petaloide se encuentra un poro
pequeio. La zona interporifera es mas de dos veces el ancho

que la zona porifera, estrechandose ligera y distalmente;
la zona porifera es angosta, con los poros externos
mas grandes que los internos, redondos y escasamente
conjugados. Sistema apical anterior monobasal, con cuatro
poros genitales. Periprocto supramarginal transverso.
Peristoma grande, pentagonal, y transverso. Bourreletes bien
desarrollados, inflados. Poros bucales presentes. Filodios
con poros sencillos, engrosados y en series sencillas excepto
en algunas ocasiones en que el poro es externo a la serie,
casi ocluido. Aproximadamente cuatro a seis poros en cada
serie grande, menos anchos que los filodios. Zona desnuda
en el interambulacro 5 y ambulacro I11.

Material: Holotipo 1887.6.27.7. Natural History
Museum, Londres.

Localidad tipo: Bahamas, EUA.

Distribucion geografica: Indias Occidentales (A.
Agassiz, 1872). De Bahamas a Barbados, mar Caribe,
océano Atlantico (Souto ef al., 2011).
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Figura 9. Fotografias de MEB de Cassidulus caribaearum Lamarck, 1801

Distribucién batimétrica: 0-30 m.

Discusion: La especie ha sido reportada por diversos
autores para México, entre ellos Bravo-Tzompatzi et al.
(1999) y Laguarda et al. (2005a y b) para las localidades de
Puerto Morelos, Quintana Roo y el mar Caribe.

Género Rhyncholampas A. Agassiz, 1869
Especie tipo: Pygorhynchus pacificus A. Agassiz,
1863 = Rhyncholampas pacificus (A. Agassiz, 1863) por
designacion original.

Rhyncholampas pacificus (A. Agassiz, 1863)
(Figuras 10 A, B, C; Figura 11 A-J; Figura 12 A-O)

1863 Pygorhynchus pacificus A. Agassiz, p. 27.
1869 Rhyncholampas pacificus A. Agassiz, p. 270; Caso,
1983, p. 5-10.
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[ICML-UNAM 4.96.12]: (A) espinas primarias de la superficie adoral; (B)

ornamentacion de la region apical de la espina (C, D) base de la espina secundaria; (E-F) espinas secundarias de la superficie adoral; (G) superficie interna
(H) vista lateral; (I) vista externa de la valva de un pedicelario trifoliado; (J) vista apical y lateral; (K—L) vista de pedicelarios trifoliados fusionados.

1872—74 Rhynchopygus pacificus A. Agassiz, p. 153,
218, 554; Lovén, 1883, lam. 1, p. 118-119; 12,
p. 133.

1874 Cassidulus eugenie Lovén, lam. 7, p. 66; 15,
p. 130.

1874 Cassidulus pacificus Lovén, lam. 7, p. 67, p.179;
Grant y Hertlein, 1938, p. 108, lam. 13, fig. 6, 29,
figs. 4-5 y 30, fig. 6.

1917 Rhyncholampas pacifica H.L. Clark, p. 107,
lam. 144, figs. 1-5.

Descripcion: La testa es de tamafio mediano con
el ambito eliptico y de gran altura que coincide con la
posicion del sistema apical, ligeramente anterior. La
superficie adoral es casi plana formando un dngulo con
los margenes de la testa. Los ambulacros son petaloides
lanceolados, extendiéndose hasta la proximidad del ambito;
los ambulacros anteriores son mucho mas largos que los
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Figura 10. Fotografias de Rhyncholampas pacificus (A. Agassiz, 1863)
[ICML-UNAM 4.48.9]: (A) superficie aboral; (B) superficie adoral; (C)
superficie lateral izquierda.

posteriores, la zona porifera es ancha. El sistema apical es
pequetio, con los poros genitales posteriores mas separados
que el par anterior. El periprocto se localiza debajo de un
labio posterior deprimido, el peristoma es pentagonal, en
posicion anterior que el sistema apical. Los bourreletes
anteriores son prominentes mientras que los bourreletes
posteriores son mas pequeios. Los filodios son largos con
siete a nueve poros en cada linea ambulacral, sin tubérculos
en el interambulacro 5.

Material tipo: Sintipos ECH-2719, ECH-2714 y
ECH-2751; ECH-2690. Museum of Comparative Zoology,
Boston, E.U.A. (Pygorhynchus pacificus).

Localidad tipo: Acapulco, Guerrero, México
(H.L. Clark, 1948).

Distribuciéon geografica: Golfo de California,
Galapagos, Panama (A. Agassiz, 1872). Golfo de California,
México a Panama (H.L. Clark, 1948).

Distribucion batimétrica: 2.4-44.5 m (H.L. Clark,
1948).

Discusion: La especie fue descrita inicialmente con
ejemplares recolectados en Acapulco, Guerrero y del golfo
de California por A. Agassiz (1872); diversos autores
continuaron citando dichas localidades como areas de
distribucion (H.L. Clark, 1948; Caso, 1961; Maluf, 1988).
En el trabajo de Solis-Marin et al. (2005) se reportd para
las costas del estado de Sinaloa y en el trabajo de Honey-
Escandon et al., (2008) para las costas de Baja California
Sur y Guerrero. Posteriormente, Galvan-Villa ef al. (2018)
la citaron para la bahia de Chamela, Jalisco y para la bahia
Santiago, Colima.

4. Discusion

Las especies examinadas pertenecientes al orden
Echinolampadoida propuesto por Kroh y Smith (2010) se
clasifican en la familia Echinolampadidae Gray, 1851, la
cual incluye a los géneros Conolampas y Echinolampas;
sin embargo, en las base de datos digitales para corroborar
la validez de los nombres cientificos WoRMS (World
Register of Marine Species) los autores Kroh y Mooi
(2019) consideran al género monoespecifico Hypsoclypus
Pomel, 1869 como un tercer género valido para la familia
Echinolampadidae; condicién que es contradictoria, pues
en la misma base de datos la especie tipo Hypsoclypus
sigsbei (A. Agassiz, 1878) es considerada un sinénimo
de Conolampas sigsbei (A. Agassiz, 1878), hecho que
transfiere completamente a todas las especies del género
Hypsoclypus al género Conolampas.

Particularmente, las especies del género Echinolampas
Gray, 1825 estudiadas en el presente trabajo, corresponden
a tres especies fosiles, Echinolampas aldrichi Twitchell
en Clark y Twitchell, 1915, descrita para la Formacion
Coatzintla (Oligoceno) ubicada en el estado de Veracruz;
la otra especie es Echinolampas mexicanus Lambert, 1928
cuya informacion fue tomada del trabajo de Lambert (1928,
p- 173, figs.1a—d, 2) y actualmente no se conoce su resguardo
en alguna coleccion cientifica; finalmente, Echinolampas
veracruzensis Sp. n0v., S€ propone como una especie nueva
procedente de afloramientos de la Formacion Coazintla
(Oligoceno) localizados entre la region de San Marcos y
Meson, estado de Veracruz.

En el material examinado, las dos especies de la
familia Cassidulidae son Rhyncholampas pacificus (A.
Agassiz, 1863) y Cassidulus caribaearum Lamarck, 1801,
que aparentemente son afines; sin embargo, se pueden
diferenciar por los siguientes caracteres morfoldgicos: la
region posterior de la testa en el caso de C. caribaearum es
semicircular y presenta la superficie adoral plana (Figura 7).
Por otro lado, las muestras de R. pacificus tienen el contorno
de la testa, ligeramente rectangular, la region posterior es
semi-triangular y la parte media de la superficie aboral
es mas alta (Figura 10). En ambas especies las espinas
primarias y secundarias son diferentes (Figuras 8, 9, 11-12);
pues en C. caribaearum tienen bordes mas elaborados con
puntos verticilados bien desarrollados y con ornamentacion
conspicua, mientras los ejemplares de R. pacificus, presentan
las espinas con ornamentacion poco aparente y las espinas
son mas alargadas y aplanadas. Estas diferencias podrian
ser una forma de evidenciar la existencia de una respuesta al
habitat especifico de cada especie, particularmente hablando
del tipo de sedimento y tamafio de grano en el que habitan,
siendo éste componente abidtico uno de los mas importantes
que se ha identificado como una factor determinante de la
distribucion en equinoideos irregulares (Caballero-Ochoa
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Figura 11. Fotografia de MEB de Rhyncholampas pacificus (A. Agassiz, 1863) (ICML-UNAM 4.48.9): (A) espina primaria de la superficie aboral; (B)
espinas secundarias de la superficie aboral; (C) ornamentacion del margen apical; (D, E) base de la espina secundaria; (F) espina primaria del ambito de
la testa (G) ornamentacion de la region apical; (H, I) base de la espina secundaria; (J) espinas secundarias del ambito de la testa.

et al., 2017). Con respecto a los pedicelarios trifoliados
presentes en ambas especies, el grado de complejidad de
la ornamentacion en las valvas es invertida; en las valvas
de R. pacificus se puede identificar una gran ornamentacion
de la zona apical de la valva aserrada, mientras que en
ejemplares de C. caribaearum las valvas suelen estar
poco ornamentadas y en algunos casos muy parecidas en
forma y tamafio a las valvas que presentan los pedicelarios
trifoliados. El tallo de los pedicelarios en ambas especies
conserva la misma forma y grado de ornamentacion.

5. Conclusiones

Se contribuye con informacioén actualizada sobre
la taxonomia de los géneros Conolampas A. Agassiz,

1883 y Echinolampas Gray, 1825 incluidos en la
familia Echinolampadidae Gray, 1851; y de los géneros
Rhyncholampas A. Agassiz, 1869 y Cassidulus Lamarck,
1801 pertenecientes a la familia Cassidulidae L. Agassiz y
Desor, 1847.

Se describe la especie nueva Echinolampas veracruzensis
sp. nov. para la Formacion Meson (Oligoceno) de la region
entre Moralillo y Meson, estado de Veracruz.

En la actualidad los equinoideos y otros invertebrados
del Atlantico y el Pacifico de la region estudiada, muestran
la huella de un intercambio moderado sobrepuesto al antiguo
patrén provincial del Paledgeno—Nedgeno.

La informacion basada en la toma de imagenes de
ejemplares de especies recientes en microscopio electronico
de barrido, permitira contribuir a la solucion de problemas
taxonomicos de las especies fosiles.
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Figuras 12. Fotografias de MEB de Rhyncholampas pacificus (A. Agassiz, 1863) [ICML-UNAM 4.48.9]: (A) espina primaria de la superficie adoral; (B)
ornamentacion de la region apical; (C, D) base de la espina secundaria; (E-F) espinas secundarias de la superficie adoral; (G-J-K-M) superficie interna
(H) vista lateral y (I) vista externa de la valva de un pedicelario trifoliado; (N) vista apical del tallo y (O) vista lateral del tallo de pedicelario trifoliado.
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Resumen

La familia Metriorhynchidae (Crocodylomorpha) agrupa a cocodrilos marinos altamente especializados, habitantes permanentes de
mar abierto y depredadores exitosos en los mares tropicales del Jurasico. Los metriorrinquidos cuentan con un amplio registro fosil en
Europa y América del Sur mientras que en América del Norte sus restos son muy escasos con un par de especies descritas en el Norte
y centro de México. Otros ejemplares de metriorrinquidos de afinidad incierta se han encontrado en Cuba. En este trabajo se presenta
un nuevo ejemplar de metriorrinquido del Jurasico de la Formacion Sabinal (Kimmeridgiano), identificado como un Metriorhynchinae
indeterminado con base en algunos rasgos dentales. Este ejemplar se suma a la diversidad y alta riqueza de ejemplares que ofrece la
localidad del Jurasico Superior conocida como Llano Yosobé al sur de México.

Palabras clave: Metriorhynchidae, Yosobé, Oaxaca, Jurasico, Kimmeridgiano.

Abstract

The Metriorhynchidae (Crocodylomorpha) gathers highly specialized marine crocodiles, permanent habitants of the open sea, and
very efficient predators in the tropical seas of the Jurassic. These have a large fossil record in Europe and South America while in North
America the metriorhynchid remains are very scarce and are limited to a couple of species found in north and central Mexico. Other
specimens of this group of uncertain affinity have been found in Cuba. This work includes the description of a new metriorhynchid
specimen from the Sabinal Formation (Kimmeridgian), which is identified as a Metriorhynchinae indeterminate for its dental characters.
This specimen adds to the diversity and high richness of specimens offered by of the Upper Jurassic locality known as Llano Yosobé
in southern Mexico.

Keywords: Metriorhynchidae, Yosobé, Oaxaca, Jurassic, Kimmeridgian.

1. Introduccciéon

Thalattosuchia es un grupo extinto de cocodrilos
marinos que forma parte de los Crocodylomorpha
(Archosauria). Este infraorden representa uno de los taxa
de vertebrados amniotas que durante el Mesozoico lograron
abandonar tierra firme y lograron adaptarse a vivir en el
mar. Thalattosuchia incluye dos clados, Teleosauridae y
Metriorhynchidae. Los teleosauridos son organismos con

formas graciles, extremidades cortas y placas dérmicas
dorsales, que sefialan que sélo alcanzaron un menor grado
de adaptacion a la vida marina, de manera similar a aquella
que presentan los cocodrilos modernos. En cambio, los
metriorrinquidos representan a organismos que lograron
vivir permanentemente en el mar; asi, entre otros rasgos
especializados a este modo de vida, sus extremidades estan
modificadas en forma de aletas, poseen una cola heterocerca,
sus glandulas de la sal estan hipertrofiadas, llegaron a perder
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la totalidad de sus osteodermos y sus arterias cardtidas
aumentaron su didmetro de manera notable (e.g., Fraas,
1902; Arthaber, 1906; Andrews, 1913; Hua y Buffrenil,
1996; Fernandez y Gasparini, 2000; Fernandez y Gasparini,
2008; Fernandez y Herrera, 2009; Pol y Gasparini, 2009;
Young et al., 2010; Fernandez et al., 2011; Young et al.,
2012; Herrera et al., 2013a).

Numerosos fosiles de la familia Metriorhynchidae han
sido recuperados en depositos sedimentarios Mesozoicos de
origen marino, de edades comprendidas entre el Jurasico
Medio (Bajociano) y el Cretacico Inferior (Aptiano), en
multiples localidades dentro de Europa (e.g., Alemania,
Inglaterra, Francia, Espafia) y América (Argentina, Chile,
Cuba y México) (e.g. Gasparini ef al., 2000; Gasparini y
Iturralde-Vinent, 2001; Buchy et al., 2006; Young, 2006;
Young et al., 2011; Herrera et al., 2013b; Young et al.,
2013b; Chiarenza et al., 2015; Barrientos-Lara et al.,
2018). Historicamente, los cocodrilomorfos de México
han sido poco significativos en estudios evolutivos y
biogeograficos, en parte, debido a que su registro fosil era
escaso, fragmentario y estaba geograficamente limitado a
algunas localidades del norte, centro y sur del pais. En los
estados de Coahuila y Nuevo Leodn se reportan especimenes
indeterminados del género Dakosaurus y dos ejemplares de
la especie Cricosaurus saltillensis Buchy et al., 2006, todos
estos fosiles provienen de afloramientos de las formaciones
La Casita y La Cajita de edad Kimmeridgiano—Titoniano
(Buchy et al., 2007, 2013; Buchy, 2008). Por otro lado, un
ejemplar de la especie Cricosaurus vignaudi (Frey et al.,
2002) fue reportado en la region de la Sierra Norte del
Estado de Puebla, México. En la region de Oaxaca en el
municipio de Huajuapan de Ledn, Ferrusquia-Villafranca y
Comas (1988) reportaron el hallazgo de un Thalattosuchia
indeterminado.

En 2008, el escenario descrito arriba dio un vuelco
positivo tras el descubrimiento del Llano Yosobé, un
pequetio afloramiento de lutitas bituminosas pertenecientes
al Kimmeridgiano de la Formacion Sabinal, ubicado a
las afueras del pueblo de Tlaxiaco, Estado de Oaxaca
(Alvarado-Ortega et al., 2014). Este ha resultado ser el sitio
con la mayor concentracion y diversidad de vertebrados
marinos jurasicos de México, entre cuyos fosiles se
cuenta con peces, ictiosaurios, tortugas, plesiosaurios y
particularmente abundantes restos de cocodrilos marinos
talatosuquios (Barrientos-Lara, 2013; Barrientos-Lara
et al., 2015, 2018; Barrientos-Lara y Alvarado-Ortega,
2018; Alvarado-Ortega y Brito, 2016; Brito et al., 2017,
Lépez-Conde et al., 2017; entre otros). La revision general
de los metriorrinquidos del Llano Yosobé fue abordada
por Barrientos-Lara (2013); hasta el momento, de los taxa
entonces descubiertos s6lo se cuenta con la descripcion
formal de Maledictosuchus nuyivijanan Barrientos-Lara
et al.,2018. Otro cocodrilomorfo de la Formacion Sabinal,
el primero recuperado en México, esta representado por solo
un ejemplar que fue colectado a escasos 3 km al suroeste
del Llano Yosobé y descrito a principios del siglo XIX

como Plesiosaurus (Polypticodon) mexicanus (Wieland,
1910). Recientemente, el ejemplar de Wieland, que conserva
un fragmento mandibular con dientes bien conservados,
fue estudiado por Barrientos-Lara et al. (2016), quienes
concluyeron que este fragmento esquelético en realidad es
de un metriorrinquido del género Torvoneustes Andrade
etal.,2010; en consecuencia, este ejemplar fue renombrado
como Torvoneustes mexicanus Barrientos-Lara et al., 2016.

El primer fosil colectado en el Llano Yosobé por
los autores de este trabajo corresponde a un fragmento
mandibular con dientes, aqui formalmente catalogado
con el numero IGM 9516. En los estudios preliminares
de los vertebrados fosiles de este sitio, este ejemplar
fue errébneamente identificado como un fragmento de
plesiosaurio por Gutiérrez-Zamora (2011) y Barrientos-Lara
(2013). Por eso, ¢l objetivo de este trabajo es enmendar
tal situacion, proporcionar una descripcion detallada de
este ejemplar y argumentar a favor de su identificacion
taxondémica como una especie indeterminada de la
subfamilia Metriorhynchinae.

2. Método

El ejemplar IGM 9516 descrito aqui como un
metriorhynchinae indeterminado presentado en este
trabajo fue extraido de un nodulo calcareo usando técnicas
de preparacion mecanicas y quimicas, los elementos dseos
expuestos fueron cubiertos con una capa de solucion de
Plexigum en acetato de etilo. El ejemplar IGM 9516 esta
conservado en tres dimensiones y representa una mandibula
inalterada y practicamente completa, excepto por las
terminaciones posteriores de ambas ramas mandibulares
y una porcion media cercana a la sinfisis que no estan
conservados.

Abreviaciones institucionales: IGM, Coleccion
Nacional de Paleontologia Instituto de Geologia UNAM,
México; MUDE CPC, Museo del Desierto, Saltillo,
Coahuila, México; MJCM, Museo de Ciencias Naturales
y Antropologicas “Juan Cornelio Moyano” Mendoza,
Argentina; MLP, Universidad Nacional de La Plata, Buenos
Aires, Argentina; MOZ, Museo Provincial de Ciencias
Naturales “Profesor P. Olsocher”, Zapala, Neuquén,
Argentina; UANL FCT, Universidad Autonoma de Nuevo
Leé6n, México, Facultad de Ciencias de la Tierra.

Nomenclaturas anatémicas: En este trabajo se utilizo
la nomenclatura, asi como las abreviaciones anatomicas
castellanizadas de los siguientes autores: Andrews (1913),
Smith y Dodson (2003) y Young (2013b).

Ejemplares comparados: Los materiales siguientes
fueron examinados de primera mano para el analisis
comparativo. Cricosaurus araucanensis (Gasparini y
Dellapé, 1976): MLP 72-1V-7-1 (holotipo), craneo completo,
esqueleto poscraneal; Cricosaurus lithographicus, Herrera
et al., 2013b: MOZ-PV-5787 (holotipo), craneo completo,
elementos apendiculares; Cricosaurus saltillensis (Buchy
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etal.,2006): MUDE CPC 218 (holotipo), fragmento posterior
del craneo, fragmento posterior de la mandibula, primeras
vértebras cervicales; Cricosaurus vignaudi (Frey et al.,
2002): UANL FCT-R1 (holotipo, réplica), craneo mandibula
y primeras vértebras cervicales; Dakosaurus andinensis
Vignaud y Gasparini, 1996: MOZ- 6146 (holotipo), craneo
y mandibula; Maledictosuchus nuyivijanan Barrientos-Lara
etal.,2018: IGM 4863 fragmento del rostro; Purranisaurus
potens (Rusconi, 1948) Herrera et al., 2015: MJICM PV
2060 (holotipo), parte posterior del craneo y fragmento de
mandibula.

3. Sistematica Paleontologica

Crocodylomorpha Walker, 1970
Thalattosuchia Fraas, 1901
Metriorhynchidae, Fitzinger, 1843
Metriorhynchinae Fitzinger, 1843

Metriorhynchinae indet.

Material referido: IGM 9516, mandibula casi completa
conservada en dos partes, con una porcion media cercana
a la sinfisis y con los bordes terminales de ambas ramas
mandibulares no conservados (Figuras 1-3).

Ocurrencia: Estrato de lutita bituminosa entre los niveles
L4 y L5 que forman parte de la secuencia sedimentaria
expuesta en el Llano Yosobé, al suroeste de la ciudad de
Tlaxiaco, Estado de Oaxaca, México, perteneciente a la
seccion de edad Kimmeridgiana de la Formacion Sabinal
(Alvarado-Ortega et al., 2014).

Descripcion:

Generalidades: En general, esta mandibula tiene forma
de “Y”, en donde anteriormente la sinfisis es tan larga que
comprende toda la region alveolar, y mientras que atras,
ambas ramas forman un angulo agudo de 30°. Cada una
de estas ramas mandibulares, es una estructura compacta
y ligeramente curvada, tanto en vista dorsal como ventral
y lateral. Por otro lado, en vista lateral, la mandibula es
sigmoidea, su parte sinfisial anterior esta dirigida hacia
abajo, su region media muestra un margen concavo, y el
extremo post sinfisial estd proyectado hacia arriba (Figuras
1 y 2). Cada una de las ramas mandibulares conservadas
es una estructura compuesta por tres huesos estrechamente
suturados entre si, estos huesos son el esplenial, angular y
dentario.

Dentario: El dentario es el hueso mas grande en cada
una de las ramas de la mandibula (Figuras 1 y 2). Este
hueso forma practicamente toda la superficie lateral ventral
y dorsal de la region anterior de la mandibula. En vista
dorsal, el dentario cubre una pequefia franja del borde lateral
de la region post-sinfisial. Los alvéolos se abren sobre las
superficies dorsales de ambos dentarios formando una
hilera cercana a su borde lateral externo limitada a la region
sinfisial. En vista dorsal y ventral, los bordes mediales de

los dentarios suturan con el esplenial (Figura 1C y 1E). El
surco surangulodentario se extiende longitudinalmente en
la parte central de la superficie lateral de ambas dentarios,
es poco profundo y recto se proyecta desde el nivel del
séptimo alvéolo hasta el limite posterior de la region
sinfisial, después de este punto, la parte posterior de este
surco no esta conservada (Figura 2C y D).

Angular: Los fragmentos anteriores de ambos angulares
estan conservados en IGM 9516. Estos huesos estan
expuestos en vista ventral y parcialmente en vista lateral,
son triangulares y alargados, ubicado entre el esplenial y
el dentario. Los angulares superan el limite posterior de la
sinfisis (Figura 1E).

Esplenial: Fragmentos anteriores de ambos espleniales
estan conservados en IGM 9516, el esplenial participa en la
mandibula, formando gran parte de las superficies sinfisial
y ventral. En vista ventral y dorsal estos huesos tienen una
forma triangular, muy larga. Los espleniales forman también
parte de la superficie medial de cada una de las ramas de
la mandibula (Figura 1C y 1E). Ambos espleniales se unen
entre si a lo largo de una gran parte de la sinfisis hasta
cerca del nivel del sexto alvéolo, en donde los dentarios
finalmente forman la parte anterior de la sinfisis mandibular,
y ocupando toda la superficie ventral de la mandibula
(Figura 1E). En vista dorsal, los bordes laterales de los
espleniales suturan con los dentarios (Figura 1C), mientras
que, en vista ventral, suturan en la region anterior, con los
dentarios y en la region posterior con los angulares (Figura
1E). En corte trasversal, los espleniales son tridngulos altos
en la parte anterior y hacia la region posterior de las ramas
mandibulares son de forma irregulares, en este punto forman
la pared lateral y el piso del canal Meckeliano.

Denticion: En IGM 9516 la rama mandibular izquierda
tiene 14 dientes y la derecha 13; sin embargo, este nimero
puede ser mayor porque hay un fragmento faltante en la
porcién media de la mandibula. Los alvéolos son amplios y
profundos, los anteriores son mas grandes y circulares que
los de la seccion media y posterior. El diametro de estas
cavidades varia entre 20 a 10 mm. La distancia interalveolar
es en promedio de 5 mm, lo que representa la tercera parte de
la longitud promedio alveolar. En la rama izquierda de IGM
9516, los dientes estan ligeramente inclinados hacia afuera
y adelante (Figura 1), en la rama derecha de IGM 9516, los
dientes tienen una proyeccion totalmente horizontal en el
fragmento posterior de la mandibula, mientras que, en el
fragmento anterior, los dientes estan dispuestos de manera
horizontal (Figura 2A y 2C); sin embargo, se considera que
esta rama se deform¢ durante el enterramiento y compresion
del ejemplar.

Morfologia dental: En IGM 9516, la mayoria de los
dientes estan mal conservados; sin embargo, hay algunos
que conservaron el esmalte y muestran detalles finos de su
morfologia y ornamentacion. La corona de estos dientes es
curva, sus bases se orientan hacia afuera y sus apices estan
curvados hacia la parte interna de la mandibula. En corte
transversal, la base de los dientes es redonda y la corona
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dental muestra una forma semi-ovalada lo que representa
una liguera compresion labiolingula. Los bordes mesial
y distal de la corona son carenados. La superficie lingual
es convexa desde su base hasta el apice, en tanto que la
superficie labial es en comparacion con la superficie lingual
menos convexa en la base y con una reduccion notable de
esta condicion hacia el apice (Figura 3).
Ornamentacion dental: Las carenas corren
apicobasalmente por toda la corona (Figura 3B), una de

A

— anterior

(T
5cm

estas carenas se encuentra en el borde mesial y otra en el
borde distal. Las carenas son completamente lisas; es decir,
que no presentan denticulos (Figura 3D y 3E) (condicion
no-ziphodonte, Andrade ef al., 2010). La superficie lingual
de la corona dental estd ornamentada con crestas poco
prominentes, numerosas y discontinuas, proyectadas desde
la base de la corona, s6lo algunas de ellas alcanzan el apice;
en cambio, la superficie labial es totalmente lisa (Figura
3Ay 3C).

Figura 1. IGM 9516, mandibula casi completa de Metriorhynchinae indeterminado. A, vista dorsal; B, dibujo vista lateral de craneo mostrando los
elementos conservados; C, dibujo de la vista dorsal; D, vista ventral. E, dibujo de la vista ventral. Abreviaciones: an, angular; ep, esplenial; d, dentario.
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Notas taxonomicas

De manera general y a pesar de la naturaleza fragmentaria
e incompleta del ejemplar IGM 9516, es posible afirmar
que éste es un representante del grupo de los cocodrilos
marinos, formalmente conocidos como parte del infraorden
Thalattosuchia, con base en un rasgo distintivo. Este
ejemplar muestra el surco surangulodentario, caracteristico
de los talatosuquios (Young y Andrade, 2009). Si bien,
este ejemplar no conserva el surangular, este surco es
evidente en ambos dentarios, tal y como ocurre en otros
metriorrinquidos observados en este trabajo, incluyendo a
Cricosaurua lithograficus (MOZ-PV-5787), C. saltillensis
(MUDE CPC 218), C. vignaudo (UANL FCT-R1), y
Dakosaurus andinensis (MOZ- 6146).

De manera mas particular, IGM 9516 también puede ser
seflalado como un miembro de la familia Metriorhynchidae,
no por la presencia de algun rasgo distintivo, sino por
exclusion. Thalattosuchia se compone de las familias
Teleosauridae y Metriorhynchidae. Un rasgo especial,

diagnéstico y considerado sinapomorfico de Teleosauridae
es el ensanchamiento anterior de la region sinfisial de la
mandibula. En IGM 9516, tal ensanchamiento sinfisial no
estd desarrollado; por el contrario, su region sinfisial es mas
bien estrecha, donde los bordes laterales rectos se extienden
anteriormente formando un angulo agudo entre si; aunque
esta condicién no es una sinapomorfia, ésta es comin
entre los talatosuquios no teleosauridos y, por lo tanto, por
exclusion permite identificar a los metriorrinquidos.
Finalmente, la familia Metriorhynchidae consta de dos
subfamilias, Metriorhynchinae y Geosaurinae (Young y
Andrade, 2009); IGM 9516 también puede ser identificado
como restos de un miembro de primera de estas subfamilias.
Esta conclusion se basa en la presencia de dientes no-
zifodontes en este ejemplar. De acuerdo con Young y
Andrade (2009) y Young et al. (2013a), tal condicion se
define por la presencia de coronas dentales con carenas
sin denticulos verdaderos. En los miembros la subfamilia
Metriorhynchinae esa condicion es compartida, tal y como

— anterior

I
5cm

Figura 2. IGM 9516, mandibula casi completa de Metriorhynchinae indeterminado. A, vista lateral derecha; B, dibujo vista lateral de craneo mostrando
los elementos conservados; C, dibujo de la vista lateral derecha; D, vista lateral izquierda vista lateral derecha; E, dibujo de la vista lateral izquierda.
Abreviaciones: an, angular; d, dentario; ssd, surco surangulodentario. Imagenes D y E estan invertidas.
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se observd en los metriorrinchines estudiados en este
trabajo, como son Cricosaurios araucanensis (MLP 72-1V-
7-1), C. lithographicus (MOZ-PV-5787) y Maledictosuchus
nuyivijanan (IGM 4863). En cambio, en los miembros de
la subfamilia Geosaurinae las carenas pueden presentar
incipientes denticulos distribuidos de manera discontinua
a lo largo de la carena como en Suchodus, Tyranoneustes,
“Metriorhynchus” brachirhynchus (Young et al., 2012;
2013b); o denticulos bien definidos y continuos en una serie
a lo largo de la carena como en Geosaurus (Andrade et al.,
2010) o Dakosaurus andinensis (MOZ- 6146). Por otro lado,
el espécimen IGM 9516 presenta un surco surangulodentario
poco profundo, lo cual difiere de miembros del clado

5mm

500 pm

Geosaurini como Dakosaurus andinensis (MOZ- 6146)
donde este surco es profundo. Desafortunadamente, los
rasgos dentales y mandibulares del espécimen IGM 9516
no son suficientes para identificarlo con mayor precision
taxonomica por lo que es asignado como una especie
indeterminada de la subfamilia Metriorhynchinae.

4. Discusion y conclusiones
Inicialmente, en los primeros esfuerzos por abordar el

estudio taxondémico de la fauna marina del Llano Yosobé,
el ejemplar IGM 9516 fue erroneamente identificado

Figura 3. Detalles dentales de IGM 9516, Metriorhynchinae indeterminado. A, vista lingual del diente derecho 2 dentario; B, vista distal del diente
derecho 2 dentario; C acercamiento a la seccion de la base del diente derecho 2 dentario; D, carena distal del diente derecho 2 dentario; E, carena distal
del diente izquierdo 4 dentario.
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como restos de un plesiosaurio. En primer lugar, fue
sefialado como la mandibula de un polycotylido (Gutiérrez-
Zamora, 2011) y subsecuentemente como parte del género
Pliosaurus Owen, 1841 (Barrientos-Lara, 2013). Con base
en el analisis anatdomico mas preciso desarrollado en este
trabajo, es posible precisar la su identidad taxonomica de
IGM 9516 como una especie indeterminada de la subfamilia
Metriorhynchinae.

En México la familia Metriorhynchidae esta bien
representada en distintos depositos marinos jurasicos de
edades comprendidas entre el Titoniano y el Kimmeridgiano
(Frey et al., 2002; Buchy et al., 2006, 2007, 2013;
Barrientos-Lara, 2013; Barrientos-Lara et al., 2018).
Entre estas, el Llano Yosobé, en las cercanias de Tlaxiaco,
es una importante localidad por poseer una inusual
abundancia de restos de reptiles marinos, incluyendo restos
fragmentarios, aislados y elementos articulados de distritos
taxa, que hacen de éste el sitio paleontoldgico del Jurasico
mas importante al sur de México y toda Norteamérica
(Barrientos-Lara, 2013). Cabe sefialar que el ejemplar
IGM 9516, descubierto en 2008, fue el primer reptil marino
colectado en esta localidad. Actualmente, la coleccidén
de fosiles del Llano Yosobé albergada en la Coleccion
Nacional de Paleontologia del Instituto de Geologia, en
el Campus principal de la UNAM, cuenta con al menos
10 especimenes identificados como restos de distintos
taxa de cocodrilomorfos metriorrinquidos. De entre estos
ejemplares, ya se han descrito la especie Maledictosuchus
nuyivijanan (Barrientos-Lara ef al., 2018). Si bien, otros
ejemplares de los materiales se encuentran en procesos de
publicacidn, los resultados preliminares proporcionados
por Barrientos-Lara (2013), sefialan que el Llano Yosobé
posee una diversidad taxonoémica inusual de talatosuquios.
En este sitio, los ejemplares hasta ahora recuperados
incluyen formas de distintos estadios ontogenéticos
(adultos y juveniles) que en el futuro permitiran un mejor
entendimiento de la variabilidad interespecifica de estos
reptiles marinos. Entre los talatosuquios encontrados
en el Llano Yosobé, también se cuenta con grupos con
adaptaciones a distintos habitos alimenticios (desde
piscivoros, teutofagos y hasta macro-depredadores), lo que
demuestra que, durante el Jurasico el territorio mexicano fue
un sitio que permitio el establecimiento y diversificacion de
los cocodrilos marinos (Barrientos-Lara, 2013). Sin duda,
con el avance en el estudio de restos fosiles de cocodrilos
marinos que, de manera creciente, se han venido colectando
en México, esta region del continente americano sera cada
vez mas importante para logar un entendimiento integral de
la evolucion de Talattosuchia.
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