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Kuzfassung

Kurzfassung

Diese Arbeit fasst die Ergebnisse einer siebenjahrigen Forschungstatigkeit an
oberkreidezeitlichen Knochenfischen aus nordostmexikanischen Fundstellen der Staaten Coahuila
und Nuevo Ledn zusammen. Im systematischen Teil werden jeweils eine Art der Coelacanthiformes,
Pycnodontiformes, Aspidorhynchidae, Elopiformes, Crossognathidae, Clupeiformes und Beryciformes
beschrieben. Weiterhin werden jeweils zwei Formen der Tselfatiformes und Aulopiformes, sowie drei
pachyrhizodontide und vier ichthyodectiforme Actinopetrygii beschrieben. Neun Arten werden zum
ersten Mal im Untersuchungsgebiet nachgewiesen. Sieben davon sind Erstnachweise fir die
westliche Hemisphére. Vier Arten werden neu beschrieben. Sechs aus der Region publizierte, aber
unzureichend systematisierte Taxa werden revidiert. Die insgesamt 18 Taxa stammen aus sechs
unterschiedlichen  Fundstellen, die biostratigraphisch innerhalb der Oberkreide dem
Mittelcenomanium, Spatcenomanium-Frihturonium, Spatturonium-Friihconiacium und dem Mittel-
santonium zugeordnet werden.

Erganzt um Literaturangaben wird die Evolution der kreidezeitlichen Knochenfischfaunen im
Golf von Mexiko analysiert und mit Veranderungen der Umwelt verglichen. Dabei zeigt sich, dass die
Evolution der Faunen im betrachteten Zeitabschnitt zwei Phasen durchléauft. Die Faunen des Albium
und Cenomanium sind durch hohe Turnoverraten des Artenspektrums gekennzeichnet, die mit
starken Schwankungen von Meeresspiegelhbhen und Wassertemperaturen korrelieren. Ab dem
Unterturonium zeigen die Fischfaunen eine geringere Turnoverrate der Arten. Die langeren
stratigraphischen Reichweiten der Arten aus Fundstellen der mittleren Oberkreidezeit korrelieren mit
den im Vergleich zur vorangegangenen Phase stabileren Umweltbedingungen dieser Zeit.

Im palédobiogeographischen Teil der Arbeit werden die beschriebene Fundstellensequenz und
ihr Fossilbericht mit synchronen Fundstellen verglichen und die paldobiogeographischen Muster der
mexikanischen Arten analysiert. Der Golf von Mexiko ist besonders wéahrend des Cenomanium und
Turonium ein Einwanderungsgebiet fiir Arten aus der Tethys. Nach der Offnung des Siidatlantiks und
der damit verbundenen Verédnderung der Stémungsverhdltnisse im Zentralatlantik bricht der ost-
westliche Faunenaustausch zusammen und es bilden sich auf beiden Seiten des Atlantiks regionale
Faunenprovinzen aus. Ab dem Turonium wird der Western Interior Seaway vermehrt flr
Knochenfische aus dem Golf von Mexiko passierbar. Hier bildet sich im Laufe der mittleren
Oberkreide die ,Sudliche Western Interior- nérdliche Golf-Faunensubprovinz* heraus.

Die Arbeit zeigt, dass die Evolution und Zusammensetzung der kreidezeitlichen
Knochenfischfaunen im Golf von Mexiko durch ein kompliziertes Zusammenspiel von wiederholten
Einwanderungsereignissen und nachfolgenden Vikarianz- und Aussterbeereignissen gepragt wurde.

Darliberhinaus wird die Paldodkologie der Fundstelle Vallecillo rekonstruiert. Der durch
wissenschaftliche Grabungen gewonnene Datensatz gibt Einblicke in die ontogenetischen
Altersstrukturen der haufigsten Fischarten. Die Klassifizierung der Lokomotionapparate und die
Rekonstruktion von Rauber-Beutebeziehungen durch die Analyse von Mageninhalten weisen die
Vallecillo-Fauna als hochpelagische Fauna aus.



Abstract

Abstract

The result of seven years of research on Late Cretaceous Osteichthyan fishes from the
northeastern Mexican states Coahuila and Nuevo Ledn is presented here. The fossil record of the
area yielded single species of Coelacanthiforms, Pycnodontiforms, Aspidorhynchids, Elopiforms,
Crossognathids, Clupeiforms and Beryciforms. Additionally two tselfatiform species and two
aulopiform species were recognized. Furthermore three Pachyrhizodontids and four Ichthyodectiforms
were described. Nine species were recognized for the first time in the area. Seven of them were
hitherto unknown in the Western hemisphere. Four species were erected. The combined assemblage
consisting of 18 taxa came from six localities and is distributed into four different stratigraphic stages
ranging from the middle Cenomanian to the middle Santonian.

A compilation of the “mid”-Cretaceous actinopterygian record of Mexico integrates 65 genera
from ten localities, distributed within six time slices from the Albian to the Middle Santonian. A
significant faunal turnover is evidenced by taxonomical changes during the Albian and Cenomanian,
followed by an interval of taxonomic stability during the Latest Cenomanian up to the Santonian. This
evolutionary pattern parallels a similar pattern of environmental factors such as sea surface
temperature and sea level.

During the Albian the Mexican fish assemblages are palaeobiogeographically related with
western Gondwana localities, but these similarities decline during the Cenomanian. A Central and
Eastern Tethyan influence on Mexican fish assemblages increases during this stage and culminates
during the early Turonian in similar species on both sides of the early Proto-Atlantic and Tethys. The
Coniacian and Santonian localities of Mexico share the majority of genera with the Western Interior
Seaway forming a distinct actinopterygian “Southern Interior-Northern Gulfian” paleobiogeographical
sub-province, which developed in the Turonian.

These faunal changes coincide with an unchanging tectonic framework, which identifies oceanic
dispersal as a driving mechanism for the changes of Mexican actinopterygian assemblages.
Vicariance events in the Cenomanian were followed by regional extinction and subsequent strong
westbound oceanic dispersal during the Early Turonian. Postulated dispersal routes coincide with
ocean current models for this period of time.

The composition of Mexican “Mid” Cretaceous actinopterygian assemblages was therefore
affected by a mixture of dispersal, subsequent vicariance and extinction events, followed by faunal
replacement probably due to subsequent dispersal. The velocity of faunal turnover is correlated to the

frequency of environmental changes.



Inhalt

Inhalt
Danksagung

Kurzfassung
Abstract

Inhalt

1. Einfihrung
2. Material und Methoden

2.1. Abkirzungen

2.1.1. Institutionen und Sammlungen

2.1.2. Anatomische Abkirzungen
2.2. Das Material

2.3. Gelandearbeit

2.4. Karbonatbestimmung

2.5. Fossilpraparation

2.5.1. Fundstellen in der Gegend von Muzquiz, Coahuila
2.5.2. Fundstelle Vallecillo, Nuevo Leén

2.6. Osteologische Beschreibung
2.7. Zeichnerische Dokumentation

2.8. Bemerkungen zur theoretischen Position:

2.8.1. Anmerkungen zum Artbegriff:

2.8.2. Bemerkungen zur Systematik

2.8.3. Bemerkungen zur Rekonstruktion phylogenetischer Zusammenhange und zur

kladistischen Methode

2.9. Die paldobiogeographische Analyse

2.10. Berechnung der Beta-Diversitat (Turnover-Rate)

3. Der geologische Rahmen
3.1. Lage und Geographie des Arbeitsgebietes

3.2. Die Entwicklung des Golfes von Mexiko

3.3. Die stratigraphische und fazielle Entwicklung Nordostmexikos in der Oberkreide

3.4. Lithologie, Alter und Fossilfuhrung der Fundstellen

3.4.1. Fundregion Muzquiz

3.4.2. Fundstelle La Mula

3.4.2.1. Die Grabung in La Mula
3.4.2.2. Befund und Interpretation

3.4.2.3. Taphonomie der Wirbeltierreste in La Mula

3.4.2.4. Das Alter der Fundstelle
3.4.3. Fundstelle El Rosario

3.4.4. Fundstelle Carranza

3.4.5. Fundstelle Los Temporales

3.4.6. Fundstelle Vallecillo

2.4.7. Tanque Nuevo
3.5. Anmerkung zur Paldogeographie und Paldoozeanographie

4. Systematische Paléontologie

4.1. Latimeriide gen. nov, sp. nov.
4.2. Nursallia gutturosum (Arambourg, 1954)

4.3. Belonostomus longirostris Lambe, 1902

4.4. cf. Ctenodentelops Forey et al., 2003

Vi

© 00 00 00 N O 01 01 01 01 A W W W WER

11
14
15
15
17
19
21
21
21
22
23
25
27
28
28
29
29
30
30
31
31
57
65
82



Inhalt

4.5. Laminospondylus transversus Springer, 1957 84

4.6. Pachyrhizodus caninus Cope, 1872 96

4.7. cf. Rhacolepis Agassiz, 1841 vel Goulmimichthys Cavin, 1995 99
4.8. Tingitanchichthys heterodon (Arambourg, 1954) 108
4.9. Heckelichthys sp. nov. 121
4.10. Gillicus arcuatus Cope, 1875 132
4.11. Vallecillichthys multivertebratum Blanco & Cavin, 2003 144
4.11.3. Funktionsmorphologische Aspekte der Ichthyodectiformes 163
4.12. Saurodon cf. leanus 169
4.13. Dixonanogmius sp. nov. 172
4.14. Tselfatia formosa Arambourg, 1943 183
4.15. Rhynchodercetis yovanovitchi Arambourg, 1943 189
4.16. Enchodus cf. venator Arambourg, 1954 197
4.17. Scombroclupea occidentalis Giersch et al., 2011 203
4.18. Holocentridae gen. nov. sp. nov. 204

5. Stratigraphische Entwicklung der mexikanischen Actinopterygier-Vergesellschaftungen in der

Kreidezeit 215
5.1. Datengrundlage: Stratigraphische Niveaus, Fundstellen und Faunenlisten --------------- 215
5.1.1. Mittleres Albium: Tlayua 215
5.1.2. Albium-Cenomanium: Madhi 217
5.1.3. Mittelcenomanium: La Mula 217
5.1.4. Mittel- Obercenomanium: Tanque nuevo sidl. Cuatro Cienegas ------------------ 218
5.1.5. Cenoman-Turongrenze-Unterturonium: Vallecillo 218
5.1.6. Fundstelle ,Sierra Arteaga®“ 219
5.1.7. Fundstelle ,Ciudad Victoria“ 219
5.1.8. Turon-Coniac-Grenze: El Rosario 221
5.1.9. Turon-Coniac-Grenze: Carranza 221
5.1.10. Mittel-Obersantonium: Los Temporales 221
5.2. Ergebnisse 222
5.2.1. Stand der taxonomischen Bearbeitung 222
5.2.2. Stratigraphische Reichweiten einzelner Arten 222
5.3. Diskussion und Schlussfolgerungen 224
5.3.1. Signifikanz der Ergebnisse 224
5.3.2. Vergleich der Palaodkologie 225
5.3.3. Vergleiche von Erhaltungsbedingungen und Lagerstattentyp 226
5.3.4. Vergleiche der Probengrofie 226
5.4. Interpretation 227
5.4.1. Umweltveranderungen in der Oberkreide 227
5.4.2. Korrelation zwischen Klimadynamik und B—Diversitét 228
5.5. Die Evolution der mexikanischen Fischfaunen im Vergleich zum globalen Trend ------- 230
6. Paldobiogeographie der mexikanischen Fischfaunen 233
6.1. Vergleichsregionen und -fundstellen 233
6.1.1. Western Interior Seaway (WIS) 233
6.1.2. Sudatlantik 233
6.1.3. Tethys 234
6.1.4. Westliche Tethys 234
6.1.5. Zentrale Tethys 234
6.1.6. Europaisches Boreal 235

Vi



Inhalt

6.2. Paldogeographische Entwicklung der Vergleichsregionen wahrend der Oberkreide ---- 237

6.3. Ergebnisse 238
6.3.1. Albium - Untercenomanium: Tlayua und Mubhi 238
6.3.2. Mittel- Obercenomanium: La Mula und Tanque nuevo 238
6.3.3. Oberes Obercenomanium — Unterturonium: Vallecillo 241
6.3.4. Oberturonium — Santonium: El Rosario, Carranza, Temporales-------------------- 241
6.4. Interpretation 243
6.5. Diskussion 244
6.5.1. Ursachen der biogeographischen Muster: Vikarianz oder Migration Uber weite
Entfernung? 244
6.5.2. Marine Ausbreitung in der Oberkreide 245
6.6. Die Entwicklung der paldobiogeographischen Siidlichen Western Interior- nérdlichen Golf-
Subprovinz 248
7. Bemerkungen zur Palaodkologie der Fundstelle Vallecillo 250
7.1. Die Zusammensetzung der Arten — Taphocoenose oder Fauna? 250
7.2. Kdrperform und Schwimmleistung — Funktionsmorphologische Analyse der
Lokomotionsapparate der Vallecillo-Fischfauna 253
7.3. Das Nahrungsnetz im Vallecillomeer 254
8. Schlussfolgerungen 256
8.1. Geologischer Rahmen 256
8.2. Revision der oberkreidezeitlichen Knochenfischvorkommen in Nordostmexiko ---------- 256
8.3. Stratigraphische Entwicklung der mexikanischen Knochenfischvergesellschaftungen
in der Kreidezeit 256
8.4. Palaobiogeographie der mexikanischen Fischfaunen 257
8.5. Paldodkologie der Fundstelle Vallecillo 257
9. Literatur 258
Anhang 276

VIl



Einfiihrung

“Fishes, considered collectively ... offer to the philosopher

an endless source of meditation and surprise.”
J.-A. Brillat-Savarin: The Philosopher in the Kitchen, 1825.

1. EinfGhrung

Mexiko war, als Ganzes gesehen, bis vor kurzem noch ein fast weifl3er Fleck auf der Landkarte
der wirbeltierpaldontologischen Forschung. Erst seit den 1980er Jahren beginnen sich im drittgréten
Land des nordamerikanischen Kontinents Punkte des Wissens abzuzeichnen, die sich nun seit etwa
10 Jahren zu ersten Konturen einer regionalen Paldontologie verdichten. Mit der Entdeckung der
unterkreidezeitlichen Plattenkalkfundstelle , Tlayua“ in Zentralmexiko im Jahre 1981 zeigte sich, dass
auch sidlich des Rio Grande fir die Wirbeltierpalaontologie, insbesondere fir die Palaoichthyologie
Fundstellen mit internationaler Strahlkraft zu entdecken sind.

Als direkte Folge einer prosperierenden Wirtschaft, dem damit verbundenen Bauboom und
dessen Rohstoffhunger vergréRern sich nun seit etwa 20 Jahren die Kenntnisse Uber fossilreiche
Gesteine in Mexiko. Besonders die Landbevdlkerung entdeckt, dass sich durch den Natursteinhandel
ein Zubrot verdienen lasst. So werden allerorten kleine Steinbriiche i. d. R. in Handarbeit erdffnet, in
denen dadurch beste Vorrausetzungen herrschen, um Fossilien zu entdecken. Insbesondere in
Steinbrichen, in denen Plattenkalke abgebaut werden, werden dabei in zunehmenden Malde
Wirbeltierfossilien von so hoher Qualitdt gefunden, dass sich heute langsam erahnen lasst, welch
herausragendes wissenschaftliches, aber auch museologisches Potential in den Sedimentgesteinen
des Landes ruht.

Als Folge dieser Entwicklung mehren sich seit den letzten 15 Jahren die wissenschaftlichen
Arbeiten zu wirbeltierpaldontologischen Themen, wobei sich der Uberwiegende Anteil, der Haufigkeit
der Funde entsprechend, mit fossilen Fischen befasst (vergl. Alvarado-Ortega et al. 2006b).

In Nordostmexiko begann die paldoichthyologische Forschung mit der Entdeckung der
frhturonen Fundstelle ,Vallecillo® in Nuevo Ledn durch Stinnesbeck und Fernandez Garza im Jahre
1995 (Blanco-Pifion et al. 2001, 2002). Blanco-Pifion legt mit seiner Dissertation eine erste
monographische Bearbeitung der Vallecillo-Fauna vor (Blanco-Pifion 2003). Darin werden zwei
Chondrichthyes und neun Osteichthyes beschrieben. Diese und die nachfolgenden Arbeiten zur
Vallecillo-Fischfauna (Blanco-Pifion & Alvarado-Ortega 2005a, 2006, 2007, Blanco-Pifién et al. 2007,
Blanco et al. 2008) leiden unter dem grundsatzlichen Problem, dass sich die anatomisch-
osteologischen Beschreibungen ausschlie3lich auf unprapariertes oder unzureichend prapariertes
Material beziehen, was in der Folge immer wieder zu falschen taxonomischen und/oder
stratigraphischen Schllssen fihrte. Erste Schritte zu einer stratigraphischen sowie taxonomischen
Revision und Erganzung der Vallecillo-Fischfauna nehmen Stinnesbeck et al. (2008) und Giersch et
al. (2010a) vor.

Durch die zunehmende Erdffnung von Steinbriichen vor allem in Coahuila erweiterte sich seit
dem Jahr 2001 das Spektrum kreidezeitlicher, fischfossilfilhrender Fundstellen in Nordostmexiko.
Nachfolgend wurden aus Steinbriichen nahe der Stadt Mizquiz die Reste von funf Osteichthyes-
Formen beschrieben, ohne diese genauer systematisch einzuordnen (Blanco-Pifion & Alvarado-

Ortega 2005b). Dariiber hinaus publizieren Alvarado-Ortega et al. (2006) und Alvarado-Ortega &
1



Einfiihrung

Porras Mazquiz (2009b) die Erstnachweise der ichthyodectiformen Fische Saurodon sp. und Gillicus
sp. fur Mexiko anhand von Material aus der Region Mulzquiz. Unter dem Verzicht auf eigene
Gelandearbeiten machen die Autoren der genannten paldoichthyologischen Arbeiten (ber die
Fundstellenregion Mulzquiz keine Angaben zu den genauen Fundpunkten, und geben fir das
offensichtlich aus verschiedenen Fundstellen stammende Material pauschal und unzureichend
begriindet, ein turones Alter an. Dagegen zeigen die Arbeiten von Schmidt (2004), Rindfleisch (2004),
Stinnesbeck et al. (2005) und Ifrim et al. (2007) sowie Giersch et al. (2011) die stratigraphische
Diversitéat der Fundregion um Mduzquiz auf, die sich vom Mittelcenomanium bis ins Santonium
erstreckt. In der letztgenannten Arbeit ist die neue Art Scombroclupea occidentalis publiziert, deren
Typuslokalitat der mittelcenomane Fundstellenkomplex ,La Mula® nérdlich von Muzquiz ist.

Die hier vorliegende Dissertation fasst sieben Jahre Forschung an oberkreidezeitlichen
Knochenfischen Nordostmexikos zusammen. Abgesehen von den o. g. Vorarbeiten, war bis dato
kaum etwas uber die dort vorkommenden Taxa, deren Vergesellschaftungen und stratigraphische
Verbreitung, bzw. deren genaues Alter bekannt. Aufgrund der Tatsache, dass hier im Wortsinne
grof3tenteils Neuland betreten wurde, waren die ersten Jahre dieser Arbeit ganz der Praparation des
Fossilmaterials gewidmet. Die Qualitdt palédoichthyologischer Arbeiten héngt aufgrund ihres
komplexen und oft fragilen Forschungsgegenstandes in besonderem Mafe von der Glte der
Praparate ab. Fir die unterschiedliche Erhaltung der Fossilien aus der Region mussten verschiedene
Praparationstechniken  ausprobiert und angewendet werden. Die Ergebnisse dieser
Vorbereitungsarbeiten ermdoglichten schlie3lich osteologische Analysen, die in gut begriindete
taxonomisch-systematische Schlussfolgerungen mindeten.

Neben der Darstellung einer Vielzahl neuer, bzw. fir die Region unbekannter Formen, sowie der
Revision zuvor unzureichend interpretierter Taxa, gibt die Arbeit zum ersten Mal einen Uberblick tiber
die stratigraphische Abfolge der unterschiedlichen Knochenfischvergesellschaftungen im
oberkretazischen Golf von Mexiko. Das Studium der Abfolge von sechs Fundstellen in vier
unterschiedlichen stratigraphischen Niveaus ermdglicht es, in einer ersten Naherung die Evolution der
Fischfaunen Nordostmexikos in der Oberkreidezeit nach zu vollziehen. Die hier identifizierten Faunen
bilden teilweise synchrone Aquivalente zu oberkreidezeitlichen Faunen vor allem stlich des Atlantiks
aus der zentralen Tethys, bzw. des européischen Boreals. Dadurch ergibt sich die Mdoglichkeit, die
Faunen auf beiden Seiten des kretazischen Atlantiks gemeinsam zu studieren und die paldobio-
geographischen Beziehungen der Faunen untereinander sowie die zugrunde liegenden Prozesse zu
analysieren. Darliber hinaus geht die Arbeit speziell auf die Paldotkologie der Fundstelle Vallecillo
ein, deren herausragender Fossilreichtum ein fir Wirbeltierfundstellen ungewoéhnlich reiches
Spektrum an paldobiologisch interpretierbaren Phanomenen zeigt.

Im Einzelnen geht diese Arbeit folgenden grundsatzlichen Fragen nach:

Welche Knochenfischarten sind in den oberkretazischen Plattenkalkfundstellen Nordostmexikos

enthalten?

Wie entwickelten sich die Artenzusammensetzungen im Laufe der Oberkreide im Golf von

Mexiko?

Welche paldobiogeographischen Muster zeigen die einzelnen Faunen?

Welche Prozesse sind am Zustandekommen der biogeographischen Muster beteiligt?
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2. Material und Methoden

2.1. Abklurzungen

2.1.1. Institutionen und Sammlungen:

BMNH: British Museum of Natural History, CMF: Coleccion de Mauricio Fernandez Garza in

Monterrey, Nuevo Le6n. CPC: Coleccién Paleontoldgica de Coahuila am MUDE. HMB:

Humboldtmuseum Berlin. MHNG: Muséum d’histoire naturell in Genf. MUDE: Museo del Desierto in
Saltillo, Coahuila. SMNK: Staatliches Museum fiir Naturkunde in Karlsruhe. SMNS: Staatliches

Museum fir Naturkunde in Stuttgart. UANL-FCT: Universidad Autonéma de Nuevo Ledn, Facultad de

Ciencias de la Tierra, Linares (Nuevo-Leodn, Mexiko).

2.1.2. Anatomische Abklirzungen

ang, Angulare

ant.pro, anteriorer Processus
ao, Antorbitale

asph, Autosphenoticum

bas, Basisphenoid

b.sk, basaler Skleroticalknochen
boc, Basioccipitale

br, Branchiostegal Rippen
b.pro, Bulla prootica

bpt.pr, Processus basipterygoideus
b.pto, Bulla pterotica

cbr, Ceratobranchialia

cha, anteriores Ceratohyale
chp, posteriores Ceratohyale
cl, Cleithrum

co, Coronoid

d, Dentale

d.cs, dorsale Caudalschuppe
d.pl, Dentalplatten

deth, Dermethomid

d.fs, dorsale Flankenschuppe
ds, Dorsalschuppe

dsph, Dermosphenoticum
dspl, Dentalospleniale

ecpt, Ectopterygoid

en, epineurale Zwischenmuskelknochen
enpt, Entopterygoid

ep, Epurale

epi, Epioccipitale

eth, Ethmoid

ethpal, Ethmopalatinum

exsc, Extrascapulare

ff, fringing fulcra

foss.l.h, Fossa des Musculus levator
hyomandibulae

foss.m, Fossa mandibularis
foss.p.epo, Fossa praeepiotica
foss.pt, fossa posttemporale
fr, Frontale

fr.g, Frontalgrube

frpadpt, Frontoparietodermopteroticum
h, Hyomandibulare

h.f, Foramen hyomandibulare
hybr, Hypobranchiale

hy, Hypurale

hyap, Hypuroapophysis

hyp.d, dorsales Hypohyale
hyp.v, ventrales Hypohyale
il.re, lliumregion

iop, Interoperculum

ior, Infraorbitale

is.re, Ischiumregion

k, Kiemenelemente

Ib.eth, laterobasales Ethmoid
|.foss.t, laterale Fossa temporale
l.e, laterales Ethmoid

lep, lepidotrichia

Ih, Lamina horizontale

I.pl, Lateralplatte

mpt, Metapterygoid

m.s, Mittelsegment

mx, Maxillare
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na, Nasale

n.s.pu, Neuralfortsatz des Praurale

op, Operculum

0.p, Processus operculare
pa, Parietale

pa.g, Parietalgrube

pal, Palatinum

par, Parasphenoid

pcl.d, dorsales Postcleithrum
pcl.v, ventrales Postcleithrum
pd, Préadentale

p.art, Processus articulare
p.d, Pubisdorn

p.lep, Prinzipaler Flossenstrahl
p.pal, Processus palatinale
p.re, Pubisregion

pd.en, pradorsale Epineuralia
pec.f, Pectoralflosse

phy, Parhypurale

pmx, Pramaxillare

po, Postorbitale

pop, Praoperculum

ppa, Postparietale

prart, Praarticulare

pr.co, prinzipales Coronoid
pro, Prooticum

rad, Flossentrager, Pterygophore
rart, Retroarticulare

r.I, Recessus lateralis
ro, Rostrale

rode, Rostrodermethmoid
s, Symplecticum

scl, Supracleithrum
scl.r, Sclerotical-Ring
sc.v, ventrale Schuppen
sls, Seitenlinienschuppe
stu, Stegurale

smx, Supramaxillare
soc, Supraoccipitale
sop, Suboperculum
sph, Sphenoticum

sq, Squamosum

s.s, Symphysensulcus
st, Supratemporale
suo, Supraorbitale

t.f, Foramen temporale
u, urales Centrum

un, Uroneurale

uh, Urohyale

uk, Unterkiefer

v, Wirbel

vc, Wirbelsaule

pr.zyg(d), dorsale Prazygapophyse v.cs, ventrale Caudalschuppe

pr.zyg(v), ventrale Prazygapophyse vo, Vomer

pt, Pterygoid zyg, Zygalplatte

pto, Pteroticum Die Zusatze (L) und (R) bezeichnen die
ptt, Posttemporale Zugehorigkeit des jeweiligen Elementes zur
pu, praurales Centrum linken, bzw. rechten Kdrperseite.

g, Quadratum

2.2. Material

Das dieser Arbeit zu Grunde liegende Material wurde gréf3tenteils wahrend wissenschaftlichen
Grabungskampagnen im Rahmen der DFG-Projekte STI 128/9, FR1314/9 und FR 1314/10 sowie dem
Projekt der Volkswagenstiftung 1/78866 durch die Universitaten Karlsruhe und Heidelberg, sowie des
Staatlichen Museums fur Naturkunde in Karlsruhe in Kooperation mit dem Museo del Desierto in
Saltillo/Coahuila gewonnen. An der letztgenannten Institution ist die Staatliche Palédontologische
Sammlung des Staates Coahuila beheimatet, der das Material angehdrt. Zusatztlich wurde das
Material der FCT an der UANL in Linares untersucht.

Wissenschaftliches Vergleichsmaterial wurde in den Sammlungen, des SMNK, des Muséum
d’histoire naturelle in Genf, des Humboldtmuseums in Berlin und des Staatlichen Museums fir

Naturkunde in Stuttgart in Augenschein genommen.

4
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2.3. Gelandearbeit

Neben der Profilaufnahme wurden zwei wissenschaftliche Grabungen in den Fundstellen
Vallecillo und La Mula durchgefuihrt. Dabei wurde das anstehende Gestein Schicht fiir Schicht auf
einer definierten Flache abgetragen und jeder Fund auf einem Fundbogen mit Raumkoordinaten
erfasst und fotographisch dokumentiert. Details dieser Grabungsmethode sind bei Ifrim (2006)

erlautert.

2.4. Karbonatbestimmung

Um die Karbonatgesteine des Referenzprofils zur Grabung LM Il in der Fundstelle La Mula
klassifizieren zu kénnen, wurde der Karbonatgehalt der einzelnen Schichten, bzw. Bénke bestimmt.
Dabei wurden parallel zur Grabung 27 Gesteinsproben aus dem 110 cm langen Profil enthommen und
gemahlen. Vom Gesteinsmehl wurde die Messfraktion mit Korndurchmessern von 63-100 pm
abgesiebt und auf 0,74 g je Probe eingewogen.

Die Messung des Karbonatanteils der Proben erfolgte nach dem Prinzip der gasometrischen
CO, - Bestimmung in einem verschlossenen Druckbehélter. Als Messgerat diente die Karbonatbombe
nach Muller & Gastner (1971), in der die definierte Probe durch die Zugabe einer definierten Menge
von HCL (25%) aufgeschlossen und CO, freigesetzt wird. Da der bei der Zersetzung des Karbonats
im Behdlter entstehende CO,-Druck proportional zum Karbonatgehalt der Probe ist, kann der
manometrisch gemessene Gasdruck zur quantitativen Analyse verwendet werden.

Um den Einfluss des auRReren Luftdrucks auf die Messungen herausrechnen zu kdénnen, wurde
das Manometer vor jeder Messreihe mit Hilfe einer Referenzprobe (97% CaCos) kalibriert. Die
Nachweisgrenze dieses Verfahrens liegt bei 0,3 % CaCOa..

Da der zeitliche Verlauf der Druckentwicklung in der Karbonatbombe Hinweise auf den
Karbonat-Chemismus gibt, wurde das Manometer in definierten Zeitabstanden abgelesen. Die
Klassifizierung der Karbonate richtet sich nach Correns (1949).

Die Ergebnisse sind in Anhang Il und in Abb. 3.4. dargestellt.

2.5. Fossilienpréaparation
Die fundstellenabhéngigen Unterschiede in der Erhaltung der Fossilien forderten die

Anwendung unterschiedlicher Praparationsmethoden, die im Folgenden beschrieben werden:

2.5.1. Fundstellen in der Gegend von Muzquiz

Die fossilfuhrenden Plattenkalke aus Fundstellen rund um Muzquiz spalten im Allgemeinen in
eine Haupt- und eine Gegenplatte, wobei die Hauptplatte den Gberwiegenden Teil des Fossils tragt.
Eine statistische Sortierung von Haupt- und Gegenplatte nach hangender bzw. liegender Position im
Bezug auf das Fossil, wie sie aus anderen Plattenkalkfundstellen bekannt ist, (z. B. Solnhofen;
Frickhinger 1999), wurde nicht festgestellt. Durch die Steinbrucharbeiter werden bei Funden
auRerhalb der wissenschaftlichen Grabungen i. d. R. nur die Hauptplatten mit gut erhaltenen Fossilien

geborgen. Starker zerstérte Fossilien wurden in wasserklares Epoxidharz (Akepox) umgebettet und

5
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von der im Sediment liegenden Seite prapariert. Die Knochensubstanz aus den Fundstellen ,La Mula*
und ,Carranza“ ist schwach elastisch und besitzt eine glatte Oberflache, die eine gute Trennflache
zum umgebenden Gestein bildet. Daher konnte dieses Material teilweise mit feinen Druckluftsticheln
der Marke HW80 freigelegt werden. Die Detailarbeiten erfolgten mit Stahinadel und Skalpell unter dem
Stereomikroskop (Wild M3, Leica MS5). Die Knochen wurden abschlieBend mit dinnflissigem

Cyanacrylat (Starbond) und Polyvinylacetat (Movilith) gehartet.

2.5.2. Fundstelle Vallecillo

In den Plattenkalken von Vallecillo ist die Knochensubstanz der Fischfossilien umkristallisiert.
Der Grad der Umkristallisierung ist abhangig von der Lithologie der Fundschicht. Die
Knochensubstanz variiert dabei zwischen einer dichten Struktur, die eine schwach rauhe Oberflache
bildet und einer grobkoérnige, ,zuckerige® kristalline Struktur, bei der die einzelnen Kristalle in die
Sedimentstruktur des umgebenden Gesteins eingewachsen sind und die damit die urspriingliche
Grenze zwischen Knochen und Sediment zerstort haben. Die Knochen sind sprode, kaum hérter als
das umgebende Gestein und besitzen nur eine unscharfe Trennflache zum Sediment. Erhohte
Tonanteile im Sediment erleichtern die Praparation. Fossilien der tonreicheren Schichten sind
feinkdrniger und/oder weniger stark umdkristallisiert und daher leichter zu praparieren. Selbst gut
erhaltene, kompakte Knochen kénnen aber nur durch vibrationsfreies Bearbeiten freigelegt werden,
weshalb Druckluft-Stichel an Material aus Vallecillo nur zu Vorarbeiten angewendet wurden. Die
einzelnen Knochen wurden anschlieBend ausschlie3lich mit Handwerkzeugen wie Skalpellen und
Nadeln behutsam frei geschabt, wobei der Farbunterschied zwischen Sediment und Knochen
aufgrund der fehlenden Harteunterschiede das Hauptmerkmal fur das Erreichen der
Knochenoberflache war. In einzelnen Fallen sind die porésen Knochen deutlich instabiler als das
umgebende Sediment. An solchen Stiicken lohnt sich eine Préaparation meist nicht.

Das Fehlen einer Trennflache zwischen Knochen und Sediment fihrt dazu, dass die i. d. R.
weichere, umkristallisierte Knochenspongiosa Schwachezonen im Gesteinsverband bildet. Die
Wirbeltierfossilien aus Vallecillo rei3en daher beim Spalten der Platten bevorzugt in der Sagittalebene
auf und geben dabei lediglich den Blick auf die morphologisch wenig informativen Bruchflachen der
Knocheninnenseiten frei. Dass diese Skelette zwar hochgradig lateral bzw. dorsoventral kompaktiert,
die Einzelknochen aber dreidimensional erhalten sind, wird an aufgespalteten Fossilien nicht sichtbar.
Das flhrte in der Vergangenheit zu der Auffassung, dass ,all these vertebrate fossils are preserved in
two dimensions, due to compressional forces® (Alvarado-Ortega et al. 2006: 179) seien. Diese
Fehleinschatzung der Erhaltung des Vallecillo-Materials fuhrte in der Folge seitens der Erstbearbeiter
dieser Fundstelle zu einer Reihe von taxonomischen Fehlbestimmungen, obwohl habituell komplette
Fossilien zu Verfugung standen (vergl. Blanco-Pifion & Alvarado-Ortega 2005, Blanco & Alvarado-
Ortega 2006, Blanco et al. 2008). Um die tatséchliche, osteologisch aussagekraftige Oberflache der
Knochen sichtbar zu machen, wurde eine an die Sedimenteigenschaften des Materials angepasste
Transfer-Methode angewendet. Aufgrund der Porositéat der Knochen, wie auch des Sedimentes (Ifrim
2006) kann die GieBharztransfermethode (Toombs & Rixon 1950, Kihne 1962) an Vallecillo-Material

nicht benutzt werden, da das Harz Sediment und Knochen gleichermaf3en durchdringt. Auch kommen
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chemische Praparationsverfahren nicht in Frage, da die umkristallisierten Knochen keine signifikanten
chemischen Unterschiede zum umgebenden Gestein besitzen.

Gute Praparationsergebnisse wurden erzielt, in dem aufgebrochene Skelettelemente aus dem
Plattenverbund gelést und zurtick auf die Gegenplatte transferiert wurden. Die Bruchflachen wurden
vor dem Zusammenfiigen mit dickflissigem, und anschlieBend mit dunnflissigem Cyanacrylat
gehartet. Die Klebung erfolgte entweder direkt mit Cyanacrylat oder mit transparentem
Zweikomponentenkleber auf Epoxidharzbasis. Verlorengegangene Knochenbruchstiicke konnten
anschlieBend aufgrund der gesperrten Bruch-Oberflachen durch Epoxid- und/oder Polyesterharze
erganzt werden (Giersch et al. 2010). Die so vorbereiteten Stiicke standen anschlielend der
mechanischen Praparation mit Skalpellen (Bayha) und diversen Stahlnadeln unter dem
Stereomikroskop zu Verfligung. Die Stlicke CPC-300, CPC-302, CPC-432 und CPC-438 wurden fir

Ausstellungszwecke geringfiigig mit Gips erganzt und nachkoloriert.

2.6. Osteologische Beschreibung

Die in der osteologischen Analyse verwendete anatomische Nomenklatur folgt durchgangig den
Vorschlagen von Rojo (1991) um eine einheitliche Beschreibung zu gewéhrleisten. Aus Griinden der
Vergleichbarkeit der Beschreibungen mit alterer Literatur wurden in Einzelféllen auch Benennungen
beibehalten, die nach aktuellen Ergebnissen der vergleichenden Anatomie auf fehlerhaften
Homologisierungen basieren. So bleibt hier der Begriff des ,Frontale” fir das ,Parietale sensu Arratia
(z. B. Arratia & Herzog 2007) bestehen, wobei das ,Postparietale“ sensu Arratia hier weiterhin als
.Parietale” bezeichnet wird. Probleme bei der Homologisierung einzelner Skelettelemente ergeben
sich vor allem bei ausgestorbenen Gruppen unsicherer systematischer Stellung, wie z. B. den
Aspidorhynchidae. In diesen Fallen wird die Nomenklatur um die in der jeweils gultigen Revision

verwendeten Termini erganzt.
- Gesamtlage TL >

Standardlange SL

-

Prédorsalislange PD

-

Kopflange KL

A

%‘ Gesamthéhe G

‘h\' \\, \\1\1\\\\\\\ VA

L WYY A W

< Praventralislange PV
-

Praanalislange PA

Abb. 2.1. Lage der Messstrecken.

Die Lage, sowie Anfangs- und Endpunkte der Messstrecken zur Ermittlung biometrischer
Parameter sind aus Abb. 2.1 ersichtlich. Die Messungen wurden mit einer Nonius-Schieblehre auf

1 mm genau ausgefihrt. Auf Winkelangaben zwischen den Achsen (post mortem) beweglich
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zueinander gelagerter Skelettelemente, wie z. B. Flossenstrahlen oder -trager wurde bewusst

verzichtet, da diese erhaltungsbedingt variieren.

2.7. Zeichnerische Dokumentation

Die Uberwiegende Anzahl der Zeichnungen wurde auf Grundlage von grof3formatigen Fotos
unter Zuhilfenahme des Originalmaterials erstellt. Die zeichnerischen Darstellungen sind
Interpretationen des Gesehenen. Insbesondere die abundanten Zerstérungen der Oberflachen vieler
Knochen des Materials aus der Fundstelle Vallecillo sind in den Interpretationszeichnungen nicht
bertcksichtigt, um die graphische Aussagekraft zu erhalten. Die Detailzeichnungen wurden i. d. R.

direkt tber ein Binokular (Leica) mit Zeichenspiegel vom Objekt Ubertragen.

2.8. Bemerkungen zur theoretischen Position
2.8.1. Anmerkungen zum Artbegriff:

In  den biologischen Wissenschaften inklusive der Paldontologie existieren heute
unterschiedliche Auffassungen zum Artbegriff, deren Definitionen meist aber nicht weiter benannt
werden. Die Diskussion Uber das Wesen der ,Art® und verschiedene Art-Definitionen und deren
Anwendung insbesondere im Rahmen evolutionsbiologischer und palédobiologischer Fragestellungen
wurde noch in den 1990er Jahren, z. B. bei Frey & Herkner (1993) intensiv gefiihrt, ist aber heute
weitestgehend verstummt und Ubt damit keinen Einfluss mehr auf die Bewertung von Methoden und
Ergebnissen aus. In einer Arbeit wie dieser, in der fossile Organismenreste als ,Arten* beschrieben
werden, erscheint es daher heute notwendig, eine Stellungnahme zum verwendeten Artbegriff
voranzustellen.

Es qilt heute als weitgehend akzeptiert, dass Arten reale Einheiten der Natur seien, und dass
daher die raumzeitliche Verteilung der Individuen der Biota und deren Merkmale induktiv Aussagen
Uber die Existenz und Abgrenzung von Arten sowie deren genealogische Verwandtschaftsverhéltnisse
zulassen und Indizien fur Evolutionsabléaufe liefern (vergl. z. B. Schlee 1971, Patterson & Rosen 1977,
Wiley 1980, Ax 1984, Willmann 1985, Sudhaus & Rehfeld 1992, Arratia 2000, Wiley & Johnson 2010,
Nelson et al. 2010).

Dem steht die Auffassung gegeniber, dass Individuen der Biota Produkte eines evolutiven
Kontinuums zu einem bestimmten Zeitpunkt seien, sich Evolution selber als kontinuierlicher Prozess
allerdings der konkreten ,Beschreibbarkeit®, also dem direkten Zugriff durch Sprache entzieht. Erst die
Forderung der Wissenschaft nach logisch kommunizierbaren, konkreten Begriffen fihrt zu einer
sprachlichen Zergliederung des Evolutionsprozesses in diskrete Einheiten, denen der Begriff der ,Art*
auf Grundlage der an Individuen von Biota wahrnehmbaren Phanomene wie morphologische und/oder
genetische Ahnlichkeit, Zeugung fruchtbarer Nachkommen, &dhnliches Verhalten, usw., zugeordnet
wird (vergl. z. B. Grasshoff 1993, Weingarten & Gutmann 1993, Riess 1993). Dieser Idee schliel3t sich
die vorliegende Arbeit an, die damit die Auffassung vertritt, dass eine Definition des Artbegriffes unter
der Pramisse der Praktikabilitat innerhalb der jeweiligen Fragestellung und in Abhéangigkeit der
Beschaffenheit der zu untersuchenden Objekte begrindet sein darf und sein sollte und nicht den

Versuch unternehmen sollte, die Art als ,real-objektive Einheiten der Natur” (z. B. Willmann 1993, 23)
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zu begriinden (vergl. dazu auch die Diskussion bei Remane 1985). Da in der vorliegenden Arbeit
fossile Organismen sowohl alpha-taxonomisch begriindet als auch in einen biostratigraphischen
Zusammenhang gebracht und als Angehérige endemischer Arten betrachtet werden, wird hier das
allgemeine, von Schindewolf vorgeschlagene Artkonzept als Grundlage herangezogen:

,Die Art ist eine Serie von Individuen, die in der Gesamtheit ihrer typischen Eigenschaften
Ubereinstimmen und in ihren raumlich oder zeitlich aneinander anschlieBenden Populationen eine
meist nur geringflgige flieRende Variabilitat zeigen.“ (Schindewolf 1962, 67).

Dieses Konzept griindet sich auf die dem Menschen eigene und nicht weiter theoretisierbare
Fahigkeit (Gutmann & Peters 1973), Unterschiede erkennen, Merkmale beschreiben und
Ahnlichkeitsklassen bilden zu kénnen. Es ist damit die Grundlage fiir die klassische, auf der Alpha-
Taxonomie beruhenden, in Paldaontologie wie in Neontologie in gleicher Weise giiltigen Systematik,
die eine Definition von Arten und héheren Taxa aufgrund diskriminierender Gestaltmerkmale, also der
morphologischen Eigenschaften der Individuen vornimmt (Kutschera 2010, MacLeod et al. 2010). Die
als ,typisch® erachteten Merkmale sind im Rahmen dieser Arbeit aus den vorangegangenen
Revisionen der einzelnen Formen abgeleitet. Zusatzlich kénnen auf Grundlage des o. g. Artkonzeptes
in der Paladontologie Arten als Chronospezies aufgefasst werden. Diese Chronospezies zeichnen sich
durch eine relative morphologische Konstanz von Individuen innerhalb eines Profilabschnittes, und
damit innerhalb eines (Ablagerungs-)Zeitraumes aus und bilden dadurch die Grundlage der
Biostratigraphie. Weiterhin bietet ein morphologisch begriindetes Artkonzept die Mdglichkeit des
direkten Vergleiches von fossilen mit rezenten Formen und liefert damit auf Grundlage des von Hutten
und Lyell (1830) =zuerst formulierten Aktualismusprinzips Argumente fir paldotkologische
Hypothesen. Hofbauer (2001) weist darauf hin, dass dieses Paradigma der Geowissenschaften
allerdings heute in Bezug auf seine methodologische Argumentation unterschiedlich interpretiert wird.
Die hier vorliegende Arbeit bezieht sich auf die Definition ergénzt nach Kétter (2001):

~Geologische/[palaontologische] Erklarungen missen sich im Einklang mit den bekannten
Naturgesetzen befinden und dirfen vergangene Ereignisse und Prozesse nur dann als ursachlich fur
Uberlieferte Erscheinungsbilder postulieren, wenn diese Ereignisse und Prozesse

(a) als ahnlich zu solchen angenommen werden kénnen, die in ihrer Wirkungsweise empirisch
aufgeklart sind (wobei ein mdglichst konkretes Darstellungsniveau anzustreben ist) und

(b) sie einer allgemeinen Konsistenzforderung gentigen.

Geologische/[paldontologische] Erklarungen gehdren in den jeweils aktuellen Wissenshorizont

und nicht unbedingt in den jeweils aktuellen Ereignishorizont.“ (Kotter 2001, 137).

2.8.2. Bemerkungen zur Systematik

Die systematische Einordnung der hier vorgestellten Actinopterygii folgt fir Taxa oberhalb der
Unterordnung den Vorschlégen von Patterson & Rosen (1977) und Arratia (2001, 2004). Fur Material,
welches sich rezenten Ordnungen zuordnen lasst, wird zudem Bezug auf das auf Synapomorphien
basierende System der Teleostei von Wiley & Johnson (2010) Bezug genommen. Um die fossilen
Taxa konsequent in ein Linné sches Hierarchie-System stellen zu kénnen, werden alle, auch potentiell
ancestrale Arten als terminale Taxa betrachtet. Fossile Taxa héheren Ranges, deren Inhalt durch

entsprechende Kaskaden an Apomorphien systematisiert ist, deren Rang selber aber nicht durch
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Synapomorphien definiert werden kann, werden als ,Plesion® sensu Patterson & Rosen (1977) in das
System integriert. Taxa unterhalb der Ordnung, deren systematische Beziige unklar sind, werden auf
der entsprechenden Rangstufe als ,incertae sedis sensu Nelson (1972) bezeichnet. Unterhalb der
Ordnung folgt die Systematik der hier beschriebenen Actinopterygii den jeweiligen, im Einzelnen
aufgefiihrten Revisionen. Das Sarcopterygier-Material dieser Arbeit wird auf Grundlage der
Vorschlage von Forey (1998) und Schultze (2004) klassifiziert. Um eine konsistente Alpha-Taxonomie
zu erreichen, wurden zum Teil die in phylogenetischen Hypothesen aufgelisteten synapomorphen
Merkmale in die beschreibende Definitionen tUberfihrt.

Die Benennung der einzelnen Art folgt der binomialen Konvention nach Linné, die im
Internationalen Codex of zoological Nomenclature festgelegt ist. Nach dem hier verwendeten
Artkonzept steht der vollstandige Artname stellvertretend fiir die Gattungs- und Art-Diagnose, in denen
die typischen Merkmale zusammengefasst sind. Eine glltige Diagnose setzt innerhalb einer Art
morphologisch konstante Merkmale voraus. In der Natur unterliegen die Morphologien der an
Individuen beobachteten Merkmale allerdings spezifischen Variationsbreiten. Innerhalb synchroner
Paldopopulationen kann das Mal3 der intraspezifischen Variation von Merkmalen durch
Rezentvergleiche abgeschéatzt werden (Bock 2004). Das innerhalb der synchronen Population
festgestellte Mal3 der Variationsbreite von Merkmalen wird in der paldontologischen Praxis auch auf
Individuen allochroner Populationen angewendet. Dies ist nur im Rahmen des hier angewendeten
Artkonzeptes zulassig, welches der Morphologie von Merkmalen auch eine zeitliche Konstanz und

damit der Art eine stratigraphische Reichweite zugesteht.

2.8.3. Bemerkungen zur Rekonstruktion phylogenetischer Zusammenhange und zur
kladistischen Methode

Es ist heutzutage innerhalb der Wirbeltier-Paldontologie allgemein gefordert und akzeptiert,
dass flr beschriebene Arten phylogenetische Hypothesen aufzustellen seien. Mit der Annahme der
biologischen Art als reale Einheit der Natur als Grundlage fir die konventionelle Phylogenetik ist auch,
wie im Falle des Artbegriffes, die Diskussion um die Methodik der phylogenetischen Rekonstruktion
weitgehend verstummt (vergl. z.B. Rieppel 1983). Kontroversen Uber Analyse- und Darstellungs-
methoden, die noch in den 1970er Jahren den Diskurs bestimmten (z. B. Thomson 1971), sind
innerhalb der Paléoichthyologie der zunehmenden allgemeinen Akzeptanz der computer-gestitzten
kladistischen Analyseverfahren gewichen (z. B. Arratia & Viohl 1996, Arratia & Schultze, 1997, Cavin
et al. 2012).

Die vorliegende Arbeit geht davon aus, dass Rekonstruktionen von phylogenetischen
Beziehungen zwischen Taxa mit Hilfe kladistischer Methoden rein theoretischen Charakter haben, da
Anagenese (Entwicklung der Merkmale) und Phylogenese (Entstehung von Arten durch Art-
Aufspaltung) nicht hinreichend mit einander korreliert sind. Merkmale und deren Auftreten an
Individuen stellen keinen Beweis fur verwandtschaftliche Beziehungen im genealogischen Sinn und
fur Evolution dar (z.B. Peters 1976, Patterson & Rosen 1977, Remane 1985). Sie kdnnen lediglich als
Ergebnisse solcher Vorgange interpretiert werden. Die kladistische Methode liefert in Form der
Kladogramme Klassifikationsvorschlage, die in erster Linie Ahnlichkeitsabstande ausgewahiter
morphologischer Merkmalskombinationen aufzeigen, die als synapomorph sensu Hennig (1950)
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betrachtet werden. Die Arbeit folgt hier den Vorschlagen von Bardack (1965) und Patterson & Rosen
(1977), nach denen fir fossile Fische zuerst alpha-taxonomisch und auf osteologischer Grundlage
vergleichend die Zugehérigkeit zu einer Gruppe abgesichert werden sollte. Innerhalb der osteologisch
definierten Gruppe kann dann die kladistische Methode verwendet werden, um morphologische
Ahnlichkeitsabstande mit Hilfe der Synapomorphien zu ermitteln. Diese werden dann unter der
axiomatischen Annahme, dass die Merkmalsverteilung Ergebnis genealogischer Prozesse sei,
phylogenetisch interpretiert um Schwestergruppen zu ermitteln. Dabei wird nach Hennig (1950)
angenommen und vorausgesetzt, dass die synapomorphen Merkmalsgruppen schrittweise entstehen,
wobei die einzelnen Stufen der Entstehungssequenz durch Fossilien unterschiedlichen geologischen
Alters reprasentiert werden. Die Kombination eines Kladogramms mit den stratigraphischen Daten der
Merkmalstrager erzeugt dann Aussagen und ermdglicht Vorraussagen Uber die zeitliche Abfolge der
Merkmalsentwicklung, die durch die Addition neuer Fossilfunde verifiziert oder falsifiziert werden
kdnnen, die also innerhalb des Systems testbar sind (Schlee 1971, Cavin 2008). Mit raumlichen Daten
erganzt bilden diese phylogenetisch-stratigraphischen Aussagen die Grundlage fir paldobio-
geographische Analysen (siehe 6.3.). Um letztere durchfihren zu kénnen, wurden in dieser Arbeit in

Einzelfallen phylogenetische Hypothesen aus der Literatur Ubernommen.

2.9. Die paldaobiogeographische Analyse

Neben der Beantwortung paldobiologischer und biostratigraphischer Fragen sind fossile Biota
grundsatzlich dazu geeignet, die ehemaligen raumlichen Beziehungen zwischen Kontinenten oder
Ozeanen in der erdgeschichtlichen Vergangenheit zu untersuchen. Durch den Vergleich von
Fossilberichten unterschiedlicher Regionen kénnen Paldoareale der fossilen Taxa bestimmt und
Hypothesen zur Verbreitungsgeschichte der Biota entwickelt werden. Im Rahmen dieser Arbeit wird
die Veranderung der raumlichen Verbreitung der wahrend der Oberkreide im Golf von Mexiko
vorkommenden Actinopterygii analysiert und die Ursachen und Prozesse rekonstruiert, welche die
beobachteten Verbreitungsmuster erzeugen. Die dazu verwendete Methodik beruht auf dem von
Hunn & Upchurch (2001) formulierten und von Cavin (2008) fiur die paldontologische Praxis
konkretisierte ,chronobiogeographischen Paradigma®“. Dieses Paradigma geht davon aus, dass:

- Art-Ausbreitung (,dispersal®) und Vikarianz die zwei grundlegenden Prozesse sind, die fur die
Verbreitungsmuster der Biota verantwortlich sind.

- Art-Ausbreitung und Vikarianz raum-zeitliche Muster erzeugen, die durch die Kombination von
raumlichen und stratigraphischen Daten mit phylogenetischen Hypothesen im Fossilbericht erkennbar
und unterscheidbar sind.

Die hier verwendete Methodik erweitert das in der historischen Biogeographie pradominante
»Vikarianz-Paradigma“ (z. B. Hennig 1950, Croizat 1958, Brundin 1972, Nelson & Platnick 1980,
Grande 1985b, Wiley 1988), da es neben ,Vikarianz®, d. h. neben der allopatrischen Artbildung
ausgelést durch die Fragmentierung von Arealen, auch ,Ausbreitung“ zur Erklarung von
Verteilungsmustern der Biota heranzieht. Das Ausbreitungsmodell geht urspriinglich auf Darwin und
Wallace zurtick, die die Besiedelungsgeschichte der Erdoberflache auf Artbildung und anschlieender
Abwanderung von Populationen aus dem Ursprungsgebiet der Art zurlckfihren. In der

Methodendiskussion der historischen Biogeographie wurde das Ausbreitungsmodell allerdings immer
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wieder als unwissenschaftlich kritisiert, da seine Ergebnisse, d. h. die Hypothesen Uber mdgliche
Ausbreitungs-Routen der Arten, im Gegensatz zum Vikarianz-Paradigma nicht unabh&ngig
Uberprifbar sind, bzw. beliebig jeder paldogeographischen Rekonstruktion angepasst werden kénnen.

Das Vikarianz-Paradigma geht dagegen von der Annahme aus, dass die Evolution der
Oberflache der Erde einen erkennbaren Einfluss auf die Evolution der Biota besitzt und daher die
Phylogenien der Arten und die geologische Entwicklung der Lebensrdume kongruente Muster
aufweisen (z. B. Nelson & Rosen 1980, Ronquist 1997, Cavin 2008). Artbildung wird nach dem
Vikarianz-Mechanismus als Folge geologischer, z. B. tektonischer Prozesse angesehen, welche
innerhalb von Arealen Barrieren erzeugen, die den genetischen Austausch zwischen Teilpopulationen
dauerhaft verhindern. Spatestens seit der Validierung der Plattentektonik als der grundlegenden
Theorie in der historischen Geologie kdnnen die nach dem Vikarianz-Modell entwickelten Hypothesen
zur Besiedelungsgeschichte eines Raumes unabhangig getestet werden, da die Rekonstruktion der
geologischen Entwicklung von Arealen und die phylogenetischen Hypothesen seiner Bewohner auf
unterschiedlichen Daten beruhen. Zur Verifizierung/Falsifizierung eines Vikarianz-Musters missen nur
die phylogenetischen Hypothesen der Arealbewohner mit der Rekonstruktion der Paldogeographie der
Areale verglichen werden (Nelson & Platnick 1980). Vikarianz liegt dann vor, wenn sich aufgrund der
geologischen Daten nachweisen lasst, dass die Areale von Schwester-Taxa Teile eines
Ursprungsareals waren.

Die zunehmende Kenntnis Uber die rdumliche Verbreitung und die stratigraphische Reichweite
fossiler Biota sowie die zunehmende Integration von Fossilien in phylogenetische Hypothesen erzeugt
heute ein raum-zeitliches Gerlst, in dem in Einzelfallen ein beobachtetes Verbreitungsmuster
einfacher durch das Ausbreitungsmodell zu erklaren ist als durch das Vikarianzmodell (z. B. de
Queiroz 2005, Cavin 2008, Smith et al. 2011, Burridge et al. 2012). Das chronobiogeographische
Paradigma betrachtet daher heute beide Modelle als gleichberechtigt und versucht, jedes beobachtete
Verbreitungsmuster durch eines der beiden Modelle zu erklaren. Die Methodik legt dabei das
Parsimonie-Prinzip zugrunde, in dem es davon ausgeht, dass das einfachere Erklarungsmuster das
Wahrscheinlichere ist (Cavin 2008). Gewonnene Vikarianz- und Ausbreitungsmuster sind durch die
Integration neuer Fossilfunde und/oder neuer phylogenetischer Hypothesen falsifizierbar. Vikarianz
und Ausbreitung sind fur die hier verwendete Methodik wie folgt definiert:

Vikarianz liegt vor, wenn Areale und deren Populationen fragmentiert werden und die
Teilpopulationen dann, durch eine Barriere getrennt, unterschiedliche anagenetische Entwicklungen
durchlaufen. Neben der tektonischen Evolution der Kontinente, welche zur Fragmentierung der
urspringlichen Areale fihrten, kénnen Areale mariner Organismen auch durch innerozeanische
Barrieren wie Stromungen, Gradienten von Temperatur und Salinitat, Zustrom von Sediment und
SuRwasser oder durch bathymetrische Faktoren begrenzt werden (Heads 2005, Cavin 2008). Im
Fossilbericht zeigt sich Vikarianz durch das stratigraphisch zeitgleiche Auftreten von Schwestertaxa in
unterschiedlichen Formationen. Die Wahrscheinlichkeit, dass Vikarianz einem Verteilungsmuster zu
Grunde liegt, steigt mit der Genauigkeit, mit der eine Barriere zwischen den Vorkommen der
Schwestertaxa rekonstruiert werden kann. Die paldogeographische Entfernung der Formationen zum
Zeitpunkt ihrer Entstehung, d. h. zum Zeitpunkt der Einbettung der betrachteten Organismen, ist dabei

ein wichtiges Hilfskriterium.
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Ausbreitung (dispersal) wird méglich, wenn sich Arealgrenzen verschieben und Populationen
bisher nicht besiedelte RAume einnehmen. Im Fossilbericht wird Ausbreitung als Ursache fir ein
Verteilungsmuster wahrscheinlich, wenn ein Taxon in einer geographisch unterschiedlichen und
stratigraphisch jlingeren Position auftritt als seine phylogenetischen Vorfahren und Nachkommen.
Ausbreitung ist auch dann wahrscheinlich, wenn in zwei tektonisch divergenten Regionen, zwischen
denen in stratigraphisch alteren Formationen Vikarianz nachgewiesen wird, in stratigraphisch jingerer
Formation Ubereinstimmende Arten nachgewiesen werden. Diese sog. biogeographische Konvergenz
(Cecca et al. 2011) dokumentiert dann den Wegfall der genetischen Isolation, bzw. der Barrieren
zwischen Populationen in beiden Regionen.

Fossile Fische sind fur paldobiogeographische Untersuchungsmethoden besonders gut
geeignet, da sie im Fossilbericht im Vergleich zu anderen Wirbeltieren haufig zu finden sind und fir
die meisten Formen phylogenetische Hypothesen vorliegen. Gegenliber Invertebraten-Fossilien, die i.
d. R. jeden Fossilbericht dominieren, haben Fisch-Fossilien den Vorteil, dass aufgrund der komplexen
Morphologien der Fische konvergente Merkmalsentwicklungen leichter erkannt werden kdnnen. Die
Vielzahl der komplexen osteologischen Merkmalskombinationen stellt eine breite Basis flr sichere
Taxon-Definitionen bereit, die eine Grundvorrausetzung fir jede biogeographische Analyse sind
(vergl. Grande 1985b).

Um die raum-zeitliche Entwicklung der Fischfaunen im kreidezeitlichen Golf von Mexiko zu
rekonstruieren, werden die Verbreitungsmuster des Fauneninhaltes in Abhangigkeit der
Fundstellenalter in sechs unterschiedlichen Zeitniveaus zwischen Albium und Santonium analysiert.
Dazu werden die Vorkommen der einzelnen Arten mit mdoglichst zeitgleichen Vorkommen ihrer
phylogenetischen Schwester-Arten verglichen. Die Genauigkeit der raumzeitlichen Rekonstruktion der
Art-Vorkommen hangt dabei direkt vom Grad der stratigraphischen Parallelitdt der Vergleichs-
fundstellen ab. Um die Mechanismen zu rekonstruieren, welche die Faunenzusammensetzung im
jeweiligen Zeitniveau erzeugen, werden die Verbreitungsmuster der Arten und Schwesterarten mit der

paldogeographischen Entwicklung in der Oberkreide verglichen.
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2.10. Berechnung der Beta-Diversitat (Turnover-Rate):

Die pB-Diversitat beschreibt die Veranderungen von taxonomischer Vielfalt entlang von
Gradienten (Whittaker 1972). Die B-Diversitat wird hier als Veranderung des Artenspektrums tber die
Zeit aufgefasst, beschreibt also die Quantitat von Aussterbe- und/oder Abwanderungsereignissen
sowie Einwanderungs- und/oder evolutive Ereignisse. Um die taxonomischen Veranderungen der
kreidezeitlichen Fischfaunen entlang des stratigraphischen (=zeitlichen) Gradienten wischen Albium

und Santonium zu quantifizieren, wird das Verfahren nach Wilson & Schmida (1984) angewendet:

Br=[g(H) +I(H)]/2 4

Diese Methode des ,B-Turnover® (B;) benutzt eine standardisierte a-Diversitat (4) als

Berechnungsgrundlage. Diese wird durch Mittelwertbildung

a=>alf

gebildet, wobei a die Anzahl der Arten in der jeweiligen Fundstelle und f die Anzahl der
betrachteten Fundstellen ist. Dadurch wird das Verfahren unabhéngig von der a-Diversitat der
einzelnen Fundstellen. Deutlich unterschiedliche Probengrof3en, wie sie in den hier bearbeiteten
Fundstellen vorliegen, werden somit ausgeglichen. Dieser Ausgleich ist angestrebt, da die Streuung
der ProbengrofRen ein Artefakt darstellt, das durch die sehr unterschiedlichen Sammlungsaktivitaten
und Bearbeitungszeitrdume der einzelnen Fundstellen erzeugt wird. Weiterhin geht in die Methode
von Wilson & Schmida (1984) die Anzahl aller im betrachteten Zeitraum H neu hinzugekommenen
Arten (g(H)) und verschwundener (ausgestorbener/abgewanderter) Arten (I(H)) mit ein. Dadurch ist
die Methode besonders gut geeignet, um die taxonomischen Veranderungen entlang zeitlicher
Gradienten zu erfassen. Um den Verlauf der Entwicklung der B-Diversitat darzustellen, werden jeweils
zeitlich aufeinanderfolgende Fundstellenpaare verglichen (Abb. 5.4.). Die Berechnung ist im Anhang

Il dargestellt.
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3. Der geologische Rahmen

3.1. Lage und Geographie des Arbeitsgebietes

Das Arbeitsgebiet liegt im Nordosten Mexikos und erstreckt sich in etwa zwischen 100° und
103° westlicher Lange, bzw. 26° und 29° ndrdlicher Breite Uber die norddstlichen Grenzstaaten
Coahuila und Nuevo Leo6n. Dieses Gebiet umfasst die Hochbecken und Kettengebirgsziige (Sierren)
des Altiplano von Coahuila und das nérdliche Kettengebirge der Sierra Madre Oriental sowie deren
Ostliches Vorland in Nuevo Ledn, welches zum Golfkiistentiefland zahlt (Sommerhoff & Weber 1999).
Naturrdumlich und klimatisch ist der westliche Teil des Untersuchungsgebietes samt Gebirgsketten
und Hochland der Chihuahua-Halbwiiste zuzuordnen (Laity 2002). Diese 6stlichste und gré3te der
nordamerikanischen Wiisten wird im mexikanischen Teil von Dorn- und Succulentensavannen gepragt
(Smith et al. 1997). Das subaride bis vollaride Klima ist durch mittlere Jahresniederschlage von 235
mm charakterisiert, die vor allem in wenigen Starkregenereignissen wahrend der Sommermonate
niedergehen. Die Temperaturspanne der Monatsmittel liegt hier zwischen 30° im Sommer und
winterlichen Nachtfrésten in Lagen tber 1300 m 0. NN (BSh-Klimatyp nach Kodppen-Trewartha
[Trewartha 1968]). Im Golfkistentiefland gedeiht dagegen unter Jahresniederschlagen um die
600 mm und 12 frostfreien Monaten eine subtropische Savanne (Bailey 2002) mit sommerlichen
Temperaturmaxima bei 34°C (Aw-Klimatyp nach Koéppen-Trewartha [Trewartha 1968]). Die
Uberwiegend von Succulenten und hartlaubigen Gehoélzen gepréagten schwach deckenden
Vegetationstypen wachsen auf flachgriindigen Aridisolen und Rohbdden (Bailey 2002), deren
oberflachennahe C-Horizonte im Arbeitsgebiet flachendeckend Einblick in die Ausgangsgesteine
ermoglichen. Diese bestehen zum groRen Teil aus marinen jurassischen und kretazischen
Karbonaten und Siliziklastika sowie einigen wenigen Vulkaniten. Weiterhin bestimmen spéttertiare und
quartare Lockersedimente als Fillungskorper der Hochbecken bzw. -tdler das Landschaftsbild des

Arbeitsgebietes.

Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurden im Arbeitsgebiet sechs spéatkreidezeitliche
Lokalitdten mit dinnbankigen bis laminierten Karbonaten (,Plattenkalke®) untersucht. Einen
Schwerpunkt bildet der Norden des Arbeitsgebietes, der als Fundregion ,Muzquiz“ bereits Eingang in
die Literatur gefunden hat (vergl. Blano-Pifion & Alvarado-Ortega 2005, Stinnesbeck et al. 2005,
Alvarado-Ortega et al. 2006, Alvarado-Ortega & Porras-Muazquiz 2009, Giersch et al. 2011). Im
Einzelnen handelt es sich bei der Fundregion ,Muzquiz* um ein Gebiet etwa 160 km nordnordwestlich
der Stadt Mizquiz im Norden Coahuilas, in dem auf einer Flache von etwa 600 km2 sieben nominal
unterschiedene Steinbruchareale liegen. Material aus vier dieser sieben Areale fand Eingang in die

vorliegende Arbeit.
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Abb. 3.1. Lage des Arbeitsgebietes in Nordostmexiko. Die Fundgebiete sind mit Sternen markiert.

Die Fundregion ,Muzquiz“ erstreckt sich auf einer nord-sidlichen Ausdehnung von 40 km
entlang der Ostlichen Flanke der Sierra del Carmen (Abb. 3.2.). Dieser Gebirgszug erstreckt sich im
Norden Coahuilas rund 150 km in nordwestlicher Richtung und wird in seinem nérdlichen Viertel vom
Rio Grande durchquert, der hier, in stdwestlich-norddstlicher Richtung flieRend, die Grenze nach
Texas (USA) darstellt. Als ,Parque Natural Sierra del Carmen“ bildet dieses Gebirge mit einer
maximalen Hohe von 2720 m 0. NN die sudliche Fortsetzung des ,Big Bend National Park® im
sudostlichen Texas.

Eine weitere in dieser Arbeit behandelte Fundstelle ist das fur seinen Reichtum an fossilen
Fischen bekannte Steinbruchareal von Vallecillo, welches 100 km nérdlich von Monterrey (Nuevo
Ledn) im Tiefland der Golfklste liegt (eine umfassende Literaturiibersicht geben Ifrim et al. 2010).

Die sudwestliche Ecke des untersuchten Gebietes bildet die Fundstelle ,Tanque Nuevo®, die
sich 50 km sudlich von Cuatro Cienegas im Hochland von Coahuila am Nordabhang der Sierra

Australia befindet.
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Abb. 3.2. Lage der bearbeiteten Fundstellen der Fundregion ,Muzquiz“. Veréndert nach Carta topografica de
Estados Unidos Mexicanos 1: 250:000 H13-9.
3.2. Die Entwicklung des Golfes von Mexiko

Die fur die Bildung der in den Fundstellen aufgeschlossenen Karbonate verantwortlichen
tektonostratigraphischen Prozesse und Strukturen sind Teil der geologischen Evolution des Golfes
von Mexiko.

Die Herausbildung des Golfes von Mexiko als Beckenstruktur beginnt mit dem
Auseinanderbrechen von Pangaea und der subsequenten Trennung der nordamerikanischen Platte
von den afrikanisch-siidamerikanischen Teilen Pangaeas. Das Rifting beginnt In der spaten Trias im
Bereich des heutigen Sidrandes der nordamerikanischen Platte. Hierbei biden sich Horst-und-
Graben-Systeme, die bis in den Unterjura den Ablagerungsraum fur terrigene Rotsedimente und
Vulkanite darstellen (Salvador 1991). Unter der fortschreitenden nord-sidlichen Dehnung der Riftzone

werden die entstandenen Horst-und-Graben-Systeme aufgeweitet und in Blocke zerlegt (Winkler &
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Buffler 1988). Im Untersuchungsgebiet sind der El Burro- und der Coahuilablock sowie ihre
benachbarten Becken bis heute als morphologische Strukturen erkennbar (Goldhammer & Johnson
2001). Die Dehnung der kontinentalen Kruste fiihrt wahrend dieser Riftphase zur Trennung des
Yucatan-Block von der nordamerikanischen Platte; dieser wird durch die divergente Plattenbewegung
nach Siden verlagert.

Marine Einflisse auf das Riftsystem beschranken sich bis in den Unterjura auf die Ausbildung
einer Bucht am Westrand von Pangaea, die sich vom Pazifik bis hach Mittelmexiko erstreckt. Erst im
spaten Mitteljura (Callovium) dringt Meerwasser von Westen bis in das allmahlich subsidierende
Riftsystem vor und bildet unter reduzierten Austauschbedingungen mit dem Ozean ein hypersalines
Flachmeer, welches machtige Evaporitserien hinterlasst (Salvador 1991). Der Yucatan-Block erreicht
seine heutige tektonische Lage im unteren Oberjura (Mittel-Oxfordium), unterliegt aber noch bis in die
Unterkreide (Valanginium) dem Einfluss von back-arc-spreading im Westteil des Beckens und rotiert
um 90° gegen den Uhrzeigersinn in seine heutige Position (Fillon 2007). Die zunehmende
Ausdinnung der kontinentalen Kruste wahrend des mittleren Jura resultiert in der Ausbildung einer
Beckenstruktur, in deren Zentrum sich im Zeitraum vom spéten Callovium bis mittleren Oxfordium
ozeanische Kruste bildet (Stern et al. 2011). Nach Beendigung des sea-floor-spreading ist die
Herausbildung der morphologisch-tektonischen Struktur des Golfes von Mexiko in seiner lateralen
Ausdehnung beendet und die tektonische Aktivitat verlagert sich im Ubergang von der Jura- zur
Kreidezeit in die karibische Region (Winsemann 1994). Die heutige Geographie und geologische
Struktur des Golfes mit einem tiefen Beckenzentrum, welches von flachen, stabilen Schelfrandern
eingefasst ist, besteht somit im Wesentlichen unverédndert seit dem oberen Jura (Salvador 1991).
Ingersoll & Busby (1995: 29) klassifizieren den Golf von Mexiko folgerichtig als ,ruhendes
Ozeanbecken® (,dormant oceanic basin“). Die tektonischen Stabilitdt der Region ist besonders im
Zusammenhang mit den in dieser Arbeit vorgenommenen paldodkologischen und
paldobiogeographischen Untersuchungen hervorzuheben (vergl. 6.2.). Das Golf-von-Mexiko-Becken
geht ab dem mittleren Oberjura in eine thermische Subsidenzphase Uber, deren Absenkraten
hauptsachlich aus der Kontraktion der sich abkilhlenden ozeanischen Kruste resultieren. Ab der
Oberkreide wird die Absenkung des Beckens zunehmend durch die akkumulierte Sedimentlast
vorangetrieben.

Waéhrend des Jura ist der Golf von Mexiko ausschlieBlich mit dem pazifischen Ozean
verbunden. Eine Meeresverbindung nach Osten in die karibische Region und den Atlantik entwickelt
sich erst ab dem spatesten Tithonium oder der frihesten Kreide zwischen Florida-Plattform und
Yucatan-Plattform. Diese Transgression fuhrt im Verlauf des Tithonium zu einem ersten Absinken der
beckenmarginalen Inseln und Plattformen unter den Meeresspiegel und zur Ausbildung ausgedehnter
stabiler Schelfgebiete und Sedimentrampen rund um das Beckenzentrum.

Wahrend der Unterkreide héalt die Subsidenz des Beckens an und fuhrt zu einem
Meersspiegelanstieg, der in der unteren Unterkreide zuerst ganz Zentralmexiko, ab dem spéten
Aptium aber auch die Coahuila- und die Yucatanplattformen mit Flachmeeren bedeckt. Wahrend des
spaten Jura ist der Sedimenteintrag in der noérdlichen Beckenhélfte durch terrigene, klastische
Sedimente gepragt, die vor allem aus nordwestlicher, noérdlicher und norddstlicher Richtung durch

ausgedehnte Flusssysteme in das Becken geschittet werden. Diese Sedimente sind im
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Untersuchungsgebiet durch die La Caja- und die La Casita-Formation vertreten (Goldhammer 1999).
Im Sliden setzt dagegen eine erste Karbonatsedimentation ein. Wahrend der Unterkreide tritt die
Sedimentation terrigener Klastika zugunsten einer ausgedehnten Karbonatsedimentation zurtick. Die
Schelfgebiete rund um den Golf werden wéahrend des Albiums von Karbonatplattformen und
assoziierten Riff-Strukturen bedeckt. Fortschreitende Subsidenz und der entsprechende
Meeresspiegelanstieg fihren wahrend des Cenomanium zuerst zu einer Rickverlagerung und in
einem zweiten Schritt zum Untergang der Karbonatplattformen. Infolge erhdhter Krustenproduktion an
den mittelatlantischen Rucken (Leckie et al. 2002) erreicht der globale Meeresspiegel wahrend des
Obercenomanium seinen hdchsten Hochststand im gesamten Mesozoikum (Forster et al. 2007) und
der Golf von Mexiko bildet mit Atlantik und der westlichen Tethys einen zusammenhangenden
Wasserkorper, der einem einheitlichen Stromungsregime unterliegt (Topper et al. 2010). Im Verlauf
des Cenomanium werden die Plattform-Sedimente durch monotone pelagische Karbonate tberlagert.
Sie bedecken die Schelfgebiete weitraumig und reichen wahrend des Obercenomanium und Unter-
turonium nach Norden bis in den Western Interior Seaway (Goldhammer & Johnson 2001). In diese
monotonen Serien sind dinnbankige bis laminierte Plattenkalke und -mergel eingeschaltet, die als
kartierbare Member ausgegliedert werden kdnnen (z. B. Stinnesbeck et al. 2005, Ifrim 2006) und z. T.
bedeutende Fossillagerstatten darstellen.

Der Westrand des Beckens wird ab der spaten Oberkreide gehoben. Die daraus folgende
Regression verringert die marine Karbonatproduktion und fihrt zu einer Zunahme von terrigenem
Detritus. Die jurassisch-kretazischen Sedimentabfolgen werden ab dem Campanium im Zuge der
laramidischen Orogenese von Westen nach Osten angehoben und verfaltet; sie bauen heute die
Faltengirtel der Sierra Madre Oriental auf. Unterstiitzt wird die Uberschiebung und Verfaltung der
mesozoischen Decken durch halotektonische Prozesse, die aus der Duktilitdt der oberjurassischen

(Oxfordium) Evaporite resultieren (Goétte 1990).

3.3. Die stratigraphische und fazielle Entwicklung Nordostmexikos wahrend der
Oberkreide

Im Cenomanium gerét der gesamte Norden Mexikos unter den Einfluss der regionaltektonisch-
eustatisch verursachten Transgression. Dabei fihrt der Meeresspiegelanstieg zu einer Verbindung
des Western Interior Seaway mit dem Golf von Mexiko. Die Karbonatplattformen am Rande der
angehobenen Coahuila- und Burro-Blocks werden sukzessive Uberflutet. Im Verlauf des Albium
versinken die dortigen Karbonatplattformen und es kommt zur Ablagerung pelagischer
Tiefwasserkalke und Mergel der Cuesta del Cura-Formation (Goldhammer & Johnson 2001). Diese
erreicht Machtigkeiten von bis zu 60 m und geht nach Westen in letzte Flachwasserkarbonate am
Rande des Coahuila-Uplifts Uber. Die Cuesta del Cura-Formation wird im proximalen Bereich von der
Indidura-Formation Uberlagert. An ihre Stelle treten im Obercenomanium und Turonium die distalere
Agua Nueva Formation und im Coniac und Santon die San Felipe-Formation (Abb. 3.3.). Goldhammer
& Johnson 2001, Ifrim 2006). Diese Schichtglieder sind im Arbeitsgebiet 300 — 400 m méchtig und
bestehen aus monoton gebankten mikritischen Kalken und Mergeln, in die regelméRig dinne,
laminierte Lagen aus mergeligen Tonsteinen eingeschaltet sind (,Rhythmites”, Goldhammer &

Johnson 2001). Stellenweise kommt es innerhalb der Indidura- und der Agua Nueva-Formation zu
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einer ausgepragten Lamination der Sedimente, so dass Plattenkalke oder ,lithographische Schiefer®

entstehen (Stinnesbeck et al. 2005, Ifrim 2006). Diese sind bei wechselndem Karbonat- und Tongehalt
in ,Faulen“ und ,Flinze* gegliedert (Barthel et al. 1990, Frickhinger 1999). Biostratigraphisch und
lithofaziell entsprechen die norostmexikanische Agua Nueva- und San Felipe-Formation dem

Eagleford-Shale und Austin-Chalk in Texas (Abb. 3.3.). Die entsprechenden Schichtglieder gehen im

Norden des Arbeitsgebietes in einander tber. Monotone Karbonate mit eingeschalteten Plattenkalken

werden im Arbeitsgebiet bis ins obere Santonium abgelagert (Goldhammer & Johnson 2001). Ab dem

Campanium wird das Gebiet im Zuge der beginnenden laramidischen Orogenese von Westen her

fortschreitend gehoben und gerdt als Vorlandbecken des Alisitios-Bogens unter den Einfluss

vulkanoklastischer Sedimentation.

TEXAS

NE MEXIKO

Schelfwérts €«<—> Beckenwarts

TAYLOR

Schelfwéarts €«<—> Beckenwarts

PARRAS SHALE

OBERKREIDE

—EAGLEFORD

[ T T T T T T T T T T T T T T T°T

ICenoman

KREIDE

UNTERKREIDE

Abb. 3.3. Abfolge der Formationen in Texas und Nordostmexiko und stratigraphisch-fazielle Lage der
Fundstellen: 1) Tanque Nuevo; 2) La Mula; 3) Vallecillo; 4) El Rosario und Carranza; 5) Los Temporales.
Verandert nach Goldhammer & Johnson 2001.
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3.4. Lithologie, Alter und Fossilfuhrung der Fundstellen
3.4.1. Fundregion Muzquiz

Die Lokalitditen in der Fundregion Muzquiz reprasentieren die untere Oberkreide von
Cenomanium bis Santonium. Es handelt sich sowohl um aufgelassene als auch aktive Steinbriiche,
die gallerieartig fur einige Meter bis Kilometer dem Ausstrich des abzubauenden Schichtenpaketes
folgen. Der Abbau dient der Gewinnung von Platten fiir den Natursteinhandel und erfolgt
ausschlie8lich von Hand. Die einzelnen Aufschlisse sind dementsprechend i. d. R. nur einige
Zehnermeter breit und legen selten mehr als drei Meter durchgehendes Profil offen.

In allen Steinbriichen treten Plattenkalke (sensu Barthel et al. 1990) zu Tage, d. h. ebenmalig
geschichtete, laminierte bis gebankte Kalke und Kalkmergel im Wechsel mit Mergellagen
unterschiedlicher Auspragungen. Die Lithologie und der Fauneninhalt der Fundstellen deuten an, dass
die Sedimente unter offen marinen Bedingungen abgelagert wurden. Diese Interpretation stimmt mit
paldogeographischen Rekonstruktionen der Region Uberein, nach denen die Kistenlinie wahrend der
Oberkreide 200-300 km westlich der Fundstellen verlief (z. B. Young 1963, Goldhammer & Johnson
2001, Stinnesbeck et al. 2005).

3.4.2. Fundstelle La Mula

Das Fundareal besteht aus einer etwa 100 m langen und einer etwa 300 m langen
Steinbruchkette. Die Sedimente sind im Abstand von 800 m am Osthang der ,Loma la Mula“ auf 1270
m 0. NN aufgeschlossen.

Im Wesentlichen handelt es sich um kalkige Mergel, in die einzelne mergelige Kalkbanke (sensu
Correns 1949) eingeschaltet sind (Abb. 3.4.). Diese Sedimente sind z. T. laminiert, d.h., sie zeigen
eine Feinschichtung mit Schichtdicken zwischen einem und 40 Millimetern. Untergeordnet treten
mikritische Kalke mit Karbonatgehalten von Uber 95% in konkretionarer Form als ,Laibsteine” auf.
Diese erreichen bei Machtigkeiten von bis zu 20 cm einen Durchmesser von bis zu einem Meter. Das
Gestein ist beige-grau bis rotlich gefarbt. Rot-gelbe Liesegang-Ringe, d.h. konzentrisch angeordnete
Farbanderungen, sind haufig und durchziehen das Gestein unabhéngig von der Schichtung, wodurch
ihre sekundare, postdiagenetische Bildung belegt ist (Stow 2008). Der von Schwefelwasserstoff-
verbindungen gepragte Geruch des frischen Gesteinsabschlages und vereinzelte dunkelbraun bis
schwarz gefarbte Banke deuten an, dass das Gestein urspringlich reich an Kerogenen war und seine
heutige helle Farbung wohl spéatdiagenetisch durch Bleichung erhielt. Davon zeugen auch die
Wirbeltierfossilien, die in phosphatischer Erhaltung vorliegen und ausnahmslos dunkelbraun bis
schwarz gefarbt sind. Oft zeigen die Knochen im frischen Anbruch eine schwach irisierende
Oberflache, die vermutlich auf die im Knochen erhaltene Impréagnierung durch langkettige

Kohlenwasserstoffe zuriickzufiihren ist.
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Abb. 3.4. Fundverteilung und Karbonatgehalte im Profil La Mula LMII. Hier wurde eine paldontologische Grabung
durchgefihrt.

3.4.2.1. Die Grabung in La Mula

Im noérdlichen Steinbruchareal wurde im Marz 2007 eine paldaontologische Grabung
durchgefuhrt, die erste quantitative Daten tber Fossilinhalt und Fundverteilung lieferte. Die Grabung
erschloss das Profil zwischen 0,70 m und 1,80 m auf einer Flache von 4,7 m?. Insgesamt wurden 101
potentiell bestimmbare Makrofossilien geborgen. Nicht geborgene Stick wurden bestimmt und

gezahlt.
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Pflanzenreste ~ Ammonoideen L Skelette
16 % 3.5 % Primarfragmente 0,7 % Zahne

2% 2,8%

Inoceramiden
30,3 %

Wirbeltierreste
355 %

Koprolithen
37 %

Koprolithen Austern Einzelknochen

228 % 6,3 % 57,5 %

Abb. 3.5. Relative Fundverteilung innerhalb der Grabung LMII. Links: Funde gesamt; rechts: Wirbeltierfunde ohne
Fischschuppen.

3.4.2.2. Befund und Interpretation

Die haufigsten Funde in La Mula sind disartikulierte Wirbeltierreste, vor allem Fischschuppen
und Einzelknochen von Fischen. Daneben sind Koprolithen sehr haufig. Fischreste und Koprolithen
machen 58% der Funde aus. Weitere 30% der entfallen auf inoceramide Bivalven. Die La Mula-
Schichten enthalten nur wenige Ammonoideen (3,5%) und Austern (6%). Zwei Funde belegen nicht
weiter identifizierbare Pflanzenreste. Lebensspuren und Anzeichen fir Bioturbation fehlen im

gesamten Profil.

Bivalven

Die Invertebratenfauna wird von Inoceramiden dominiert, die Schalenlangen von bis zu 250 mm
Lange erreichen und in einzelnen Schichten flachendeckend auftreten. Im Profil wurden zwei
sInoceramidenpflaster® festgestellt. Daneben sind 2zwei Schichten vorhanden, in denen
Schalenbruchstiicke von Inoceramiden angereichert sind. Diese Schichten repréasentieren
wahrscheinlich Sturmereignislagen. Die Anreicherung der Schalenbruchstiicke erfolgte entweder
durch Zertrimmerung und Aufarbeitung in situ unter dem Einfluss einer sporadisch bis auf den Grund
reichenden Wellenbasis, oder durch Aufarbeitung im Sublitoral und anschlielender lateraler
Umlagerung. Fur eine sporadische Umwalzung und Durchmischung der Wassersaule im La Mula-
Meer spricht die Anwesenheit vereinzelter kleinwiichsiger Austern. Austern siedeln normalerweise im
Litoral und dort bevorzugt auf Hartgrund. Allerdings kdnnen die als Plankton verdrifteten Larven beim
Ubergang zur benthischen Lebensweise auch auf Weichgriinden siedeln (Burrell 1986). Aufgrund
inrer geringen Sauerstoffaufnahmekapazitat (Galtsoff 1964) tolerieren Austernlarven reduzierte
Sauerstoffgehalte bis 0,1 ppm (Andrews 1982). Die Austern in La Mula deuten somit auf einen
sporadisch auftretenden leichten Anstieg des Sauerstoffgehaltes im Vergleich zu den anoxischen
.Normalverhaltnissen“ in Bodennahe hin. Dieser ermoglichte zeitweilig die Ansiedelung von
Austernlarven, erlaubte allerdings nicht eine Ansiedelung von Endobenthos. Die baldige Rickkehr der
anoxischen Umweltbedingungen fuhrte dann zum Absterben der jungen Austern, was durch die

ausschlieflich kleinwtchsigen Exemplare in La Mula dokumentiert ist (Abb. 3.6.).
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Ammonoideen

Ammonoideen sind selten und kleinwiichsig mit maximalen Uberlieferten Gehausehdhen von
60 mm. Zusatzlich existieren einige wenige Primarfragmente grof3erer Ammoniten. Die Gehause sind
in Abhangigkeit zur urspriinglichen Geometrie entweder als véllig plane Abdriicke, oder aber als
kompaktierte Steinkerne der Wohnkammer erhalten. Von vielen Ammonoideen sind nur die
organischen Reste der spiralférmigen Siphonalréhre als Verfarbung der Gesteinsoberflache erhalten.
In seltenen Fallen sind Reste der Aptychen als braune Verfarbungen uberliefert. Die Erhaltung der
Ammonoideen in La Mula weist auf eine frihdiagenetische L&ésung der Aragonitschale mit
anschlieBendem Verlust der Periostrakum-Folie hin. Diese Erhaltungsform ist dem ,Oppelia-Typ* der
Nusplinger Plattenkalke zuzuordnen (Seilacher et al. 1976).

Die geborgenen Ammoniten-Fragmente LMII/5 und LMII/18 (Abb. 3.6.) zeigen z. T. Skulptur-
elemente aus breiten, radialen, z. T. schwach retroradiaten Primarrippen, die ohne Knoten auf den
Venter zu laufen (LMII/5). Die Primarrippen besitzen z. T. kraftige Umbilikalschultern. In der
AuB3enwindung wird jede Primarrippe von einer auf der Flankenmitte beginnenden Schaltrippe
begleitet (LMII/18). Die Form der Berippung und die (rekonstruierte) Anzahl von etwa 20 Primarrippen
pro Windung bei einem (rekonstruierten) Verhaltnis von Windungshdéhe zu Durchmesser von 30%-
35% legen eine Zuordnung des Materials zu Paracolinoceras cf. leonense Adkins, 1928 nahe
(Kennedy & Cobban 1990). Der Ammonit LM II/16 besitzt dagegen flache Radialrippen, die im
ventralen Flankenviertel sowie ventrolateral jeweils eine Knotenreihe besitzen. Diese Skulptur mit
zwolf Primarrippen pro halber Windung und einem Verhaltnis von Windungshdhe zu Durchmesser von
etwa 40 % belegt eine mdgliche Zugehorigkeit zu Pseudaspidoceras cf. amphibolum (Morrow, 1935)
(Kennedy & Cobban 1990). Die anderen Ammonoideen-Fragmente aus der Grabung zeigen keine
Skulptur. Der Siphoverlauf deutet auf engnabelige Gehause hin, die dann mit einer primar glatten
Gehauseoberflaiche Ahnlichkeiten zu den Desmoceratidae besitzen, aber insgesamt zu wenig

Merkmale zeigen, um weitergehend bestimmt werden zu kénnen.

Wirbeltierreste

Wirbeltierfossilien beschranken sich auf Fische, deren Reste i. d. R. in Form von Einzelknochen
und Schuppen auf jeder Schichtflache zu finden sind. Artikulierte Skelettreste wie Schwanzflossen mit
Stiel oder komplette Skelette sind dagegen sehr selten. Nachweise fir Reptilien wurden nicht
erbracht. Die wenigen artikulierten Fischskelette sind, abgesehen von zahlreichen frihdiagenetischen
Kompaktionsbriichen vor allem in den Neurocranien und Deckknochen, sehr gut erhalten und zeigen
keinerlei Umkristallisation des Knochenmaterials. Dadurch sind Elemente wie Kiemenreusendornen
oder einzelne Lepidotrichium-Segmente erkennbar. Alle bestimmbaren Reste von Knochenfischen
aus der Grabung in La Mula gehdren der clupeiformen Gattung Scombroclupea occidentalis Giersch
et al, 2011 an. Diese Art wurde auch auBerhalb der Grabung am héaufigsten gefunden.
Wabhrscheinlich stammt auch der (berwiegende Anteil der isolierten Fischschuppen von
Scombroclupea. Dieser Fisch besitzt einfache, taxonomisch wenig signifikante Cycloidschuppen,
deren Morphologie aber mit 98 % der isolierten Schuppen auf den Schichtflachen der Fundstelle
Ubereinstimmt. Die Grabung forderte funf isolierte Haizdhne zu Tage, die Squalicorax falcatus,

Squalicorax curvatus und Cretoxyrhina mantelli zugeordnet wurden.
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Insgesamt ist die Fundstelle La Mula aufgrund ihrer Lithologie, ihrer Fossilerhaltung und

Fossilverteilung eine Konservatlagerstétte vom Stagnationstyp sensu Seilacher et al. (1985).

3.4.2.3. Taphonomie der Wirbeltierreste in La Mula

Unter den Wirbeltierresten ist die hohe Dichte an isolierten Fischschuppen besonders
auffallend. Sie schwankt zwischen 55 und 5 Exemplaren pro 0,25 m? und lasst sich tber die gesamte
Profilhdhe verfolgen. Dieser Befund wird durch gleichfalls haufige und kontinuierlich im Profil
anzutreffende Einzelknochen von Fischen und Koprolithen ergénzt, deren Haufigkeitsverteilung im
Profil diejenige der Fischschuppen nachzeichnet (Abb. 3.4.). Artikulierte Fischreste sind dagegen sehr
selten. Im Vergleich mit anderen Konservat-Lagerstatten, in denen Fische den Wirbeltier-Fossilbericht
dominieren, bildet die hier beobachtete Haufigkeit isolierter Einzelelemente und deren Kontinuitat im
Profil eine Ausnahme (vergl. Weigelt 1999, Viohl 1994). Das zeigt sich auch in der Tatsache, dass
Fischschuppen-Anreicherungshorizonte erfolgreich als Leithorizonte in der Stratigraphie genutzt
werden (z. B. das ,Fish scale marker bed" in Alberta, Kanada; Leckie et al. 1992). Die auffallige
Haufigkeit der Fischreste in La Mula ist wohl das Ergebnis einer relativen Anreicherung, die durch eine
reduzierte Karbonatsedimentation hervorgerufen wurde. Darauf deuten die Kurven der
Haufigkeitsverteilung hin, die reziprok zur Karbonatkurve verlaufen (Abb. 3.4.). Das kontinuierliche
Auftreten von Fischschuppen und —knochen im gesamten Profilabschnitt zeigt zudem, dass die
Akkumulation der Fischreste in den La Mula-Schichten kontinuierlich Gber einen langeren Zeitraum
angehalten haben muss. Damit sind Massensterbe-Ereignisse als Ursache fir die Haufung der
Fischreste auszuschlieRen. Diese Interpretation wird auch durch den taphonomischen Befund der
vollig zerfallenen Fischskelette unterstiitzt. Bei einer Anreicherung von Fischresten in Folge von
Massensterben ist in einer stagnaten Konservatlagerstatte wie in La Mula ein hoher Anteil zumindest
teilartikulierter Skelette pro Schichtflache zu erwarten (Bell et al. 1989), was aber in La Mula nicht der
Fall ist.

Eine komplette Disartikulation von Fischkdrpern und -skeletten kann durch unterschiedliche
Mechanismen hervorgerufen werden. Zum einen stoRen Fische schon zu Lebzeiten signifikante
Mengen an Schuppen ab (Shackleton 1988), zum anderen kénnen einzelne Schuppen und Knochen
von driftenden, sich langsam zersetzenden Kadavern abfallen (Viohl 1994). Daruber hinaus kdnnen
Schuppen und Knochen als FraRreste aus treibenden Kot- und Speiballen herausgelést werden
(Wilson 1987). Weiterhin werden treibende Fischkadaver durch Wellenbewegung zerstért oder nach
inrer Ablagerung auf dem Meeresgrund durch Bodenstrémungen zertrieben, von aasfressenden
Invertebraten und/oder Vertebraten zerlegt (Elder & Smith 1988). Die durch aasfressende
Invertebraten aus einem am Meeresboden liegenden Kadaver heraus geldsten Skelettelemente
werden bis zur endgiltigen Ablagerung i. d. R. nur einige mm transportiert. Durch diesen
Kurztransport entstehen im Bereich des zersetzten Kadavers Zonen, in denen Einzelknochen und
Schuppen angereichert sind. Bei zuséatzlicher Bodenstrémung zeigen die disartikulierten Elemente

normalerweise eine
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Abb. 3.6. Funde aus der Grabung La Mula LMII: A) Faziesstiick mit Fischschuppen, Einzelknochen von Fischen,
B) Schuppen-enthaltenden Koprolithen und C) Haizahn Squalicorax falcatus. D) Pflanzenrest; E) Primarfragment
von Scombroclupea occientalis, F), G) Schalenfragment von cf. Paracolinoceras leonense; H) Pseudaspidoceras
cf. amphibolum; I) Inoceramus pictus; J) Auster. Maf3stab: 10 mm.
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stromungsabhangige Einregelung (Elder & Smith 1988). Die Schuppen- und Knochenverteilung auf
den Schichtflachen in La Mula zeigt allerdings keine solchen Konzentrationen (,Nester®) oder
Strémungseinregelungen. Zudem deuten die ungestdrte Feinschichtung des Sediments und die
Abwesenheit jeglicher Ichnofossilien auf dys- bis anoxische und damit aasfresserfeindliche
Umgebungsbedingungen am Boden einer stagnierenden und dadurch stratifizierten Wassersaule hin.
Das in La Mula nachweisbare Epibenthos beschrénkt sich auf inoceramide Bivalven, die bei
gehauftem Auftreten in extrem verarmtem Benthos gleichfalls fir anoxische Umgebungsbedingungen
sprechen (Ifrim et al. 2011), sowie auf wenige juvenile Austern. Einen zusétzlichen Hinweis auf das
Fehlen jeglicher Bodenstromung im La Mula-Meer liefern die haufigen Koprolithen, die sich im
gesamten Profil finden. Kotballen zerfallen normalerweise schnell bei anhaltendem Transport. Daher
sind sekundare Umlagerung und lateraler Transport fur sie auszuschlief3en. Koprolithen sind demnach
ein guter Hinweis auf stehendes Wasser (Wilson 1987). Insgesamt ist damit ein durch bentonische
Aasfresser gesteuerter Knochenverteilungs-mechanismus unwahrscheinlich. Die statistische
Verteilung der Schuppen und Einzelknochen auf den Schichtflachen sprechen vielmehr dafir, dass
die vollstandige Disartikulation der Skelettelemente bereits in der Wassersaule vollendet wurde.
Daraus ist zu schlieRen, dass sich die Schuppen und Knochen von driftenden Kadavern abgeldst
haben und so auf dem Meeresboden verteilt wurden. Einige der Koprolithen in La Mula enthalten
ebenfalls Schuppen und Fischknochen und zeigen damit an, dass wahrscheinlich auch aktive Jager
Uber die Verteilung ihrer Fral3reste zum beobachteten Befund beigetragen haben (vergl. Wilson 1987).
Einige Einzelknochen zeigen Verdauungsspuren und sind demnach wahrscheinlich aus zerfallenden
Kot- oder Speiballen ausgewaschen worden. Die Anwesenheit von Raubfischen ist durch Haizdhne
belegt, die im Vergleich zu anderen Konservatlagerstatten in La Mula relativ haufig auftreten (vergl.
Kriwet & Klug 2008). Es ist anzunehmen, dass der in La Mula haufige pelagische Schwarmfisch

Scombroclupea occidentalis fur Haie eine wichtige Nahrungsquelle war (Giersch et al. 2011).

3.4.2.4. Das Alter der Fundstelle

Eine vorlaufige biostratigraphische Datierung der Lokalitat La Mula erfolgt im Rahmen dieser
Arbeit Uber die Makroinvertebratenfauna. Eine erste Begutachtung der Inoceramiden-Fauna zeigt,
dass die Stiicke aus La Mula Ahnlichkeiten mit Inoceramus pictus besitzen. An der Basis des etwa 2
m hohen Profils sind zudem Kalkstein-Konkretionen vorhanden, die den turrilitiden Ammoniten
Mariella (Wintonia) bosquensis (Adkins, 1920) enthalten (Kennedy et al. 2005, Giersch et al. 2011).
Die Grabung in La Mula férderte weiterhin Ammonitenreste von Paracolinoceras cf. leonense Adkins,
1928 und Pseudaspidoceras cf. amphibolum (Morrow, 1935) zu Tage. (Kennedy & Cobban 1990). Die
Gesamtheit dieser Befunde belegt ein mittelcenomanes Alter der Fundstelle La Mula. Darliber hinaus
zeigen die Lithologie sowie der Fauneninhalt und dessen Erhaltung groRe Ubereinstimmung mit dem
untersten Greenhorn Limestone des Western Interior Seaway, der ein mittelcenomanes Alter besitzt
und dem unteren Eagleford Shale zugerechnet wird (Shimada et al. 2006). Die in La Mula
anstehenden Schichten sind demnach das sudliche Aquvalent zum unteren Eagleford Shale.

Im Gegensatz zu dieser Arbeit ordnen Blanco-Pifion & Alvarado-Ortega (2005b) sowie

Alvarado-Ortega et al. (2006) der Fundstelle ,La Mula“ ein turones Alter zu. Diese Autoren begriinden
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ihre Altersbestimmung mit der angeblichen Anwesenheit der inoceramiden Bivalve Mytiloides labiatus
in La Mula. Dieser Befund widerspricht den Ergebnissen der eigenen Geléndearbeit. Die 0. g. Autoren
verzichten in ihren Publikationen auf entsprechende Abbildungen des Materials und der Profile und
machen weiterhin keinerlei Angaben zur den genauen Fundorten. Es bleibt zu vermuten, dass ihnen
entweder die genauen Probennahmepunkte unbekannt sind oder die Bivalven aus La Mula falsch

bestimmt wurden.

3.4.3. Fundstelle El Rosario

Diese Fundstelle besteht aus einem 150 m x 300 m groRem Areal, in welchem in einer Héhe
von 1350 m 0. NN eine etwa 50 m dicke Plattenkalkabfolge aufgeschlossen ist (Schmidt 2004). Die
Kalkbanke sind feinst- bis feinkdrnige Biomikrite, in denen neben geringen Anteilen an
Schalentrimmern planktische Foraminiferen als Bioklasten dominieren (Mudstones, Wackestones und
Packstones sensu Dunham 1962, Stinnesbeck et al. 2005). Die Abfolge wird an Hand der
Bankmachtigkeiten, des Laminationsgrades und der Verwitterungsfarbe der Sedimente in drei
Einheiten unterteilt, wobei besonders im mittleren Abschnitt (,yellow member“) die Plattenkalke als
lithographische Schiefer sensu Barthel et al. (1990) regelmafig in Faulen und Flinze gegliedert sind
(Rindfleisch 2004, Stinnesbeck et al. 2005). Vereinzelt treten rotlich-braune Horizonte auf, in denen
Eisenoxyde (Goethit) in konkretionarer Form angereichert sind (Rindfleisch 2004).

Fir die biostratigraphische Einstufung des Profils von El Rosario stehen Foraminiferen,
Ammonoideen und Inoceramiden zu Verfigung. Diese zeigen an, dass sich die gesamte
Plattenkalksequenz kontinuierlich vom spaten Turonium bis in das frihe Coniacium Uber die
Inoceramiden-Biozonen von Mytiloides scupini, Cremnoceramus deformis erectus und
Cremnoceramus crassus inconstans erstreckt (Stinnesbeck et al. 2005). Lithologie und Fauna
sprechen dafiir, dass die Sedimente von El Rosario ein Aquivalent zur texanischen Austin Group sind
(vergl. Sohl et al. 1991).

Die Wirbeltiervergesellschaftung von El Rosario wird durch Fische dominiert (Schmidt 2004).
Daneben sind Reste mariner Reptilien bekannt, die Crocodylidae, Varanoidea und Mosasauridae
zugeordnet wurden (Buchy et al. 2004, Buchy et al. 2005, Buchy 2007). Weiterhin ist El Rosario als
Fundstelle fur die altesten bekannten nyctosauriden Pterosauria bekannt (Stinnesbeck et al. 2005):
Das nahezu vollstandig artikulierte Exemplar von Muzquizopteryx coahuilensis stammt aus dem
basalen ,yellow member® (unterstes Coniacium; Frey et al. 2006). Ein weiterer Fund, cf.
Muzquizopteryx, aus ElI Rosario (oder der gleich alten Fundstelle ,Carranza®) ist, der

mikropaldontologischen Matrixanalyse folgend, in das oberste Turonium zu stellen (Frey et al. 2012).

3.4.4. Fundstelle Carranza

Die Fundstelle Carranza ist eine 1,3 km lange Galerie aus sechs Steinbriichen, die sich entlang
der Piste nach Minas de Agua Chile bis etwa 9 km nordlich des Weilers Colonia Morelos erstrecken.
In Carranza stehen Plattenkalke an, die in ihrer Lithologie und Fossilfihrung dem ,yellow member*
des 33 km sudlich gelegenen Steinbruchs El Rosario entsprechen. Die Ammonoideenfauna mit den
heteromorphen Formen Baculites cf. yokoyamai Tokunaga & Shimizu, 1926, Scaphites (S.) unintensis

Cobban, 1952 und Neocrioceras sp. entspricht den aus El Rosario bekannten Formen (Stinnesbeck et
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al. 2005, Stinnesbeck mundl. Mitteilung 2007). In der Mitte des etwa 2 m méachtigen Profils lagert eine
80 mm maéchtige Kalkbank an, die in ihrem unteren Drittel im Abstand von 10 mm zwei etwa 10 mm
machtige Goethitkonkretionslagen fihrt. Diese charakteristische Leitbank, der ,doppelte Eisen-
horizont® tritt auch im Turonium/Coniacium-Grenzbereich des ,yellow member® in El Rosario auf und
entspricht dort der Schicht R 39 (Schmidt 2004: 37 ff.; Abb. 3.6.). Uber diesen regionalen Leithorizont
ist die Fundstelle Carranza direkt mit dem EI Rosario-Profil korreliert und so als suidliches Aquivalent
der Austin Group dem obersten Turonium bis untersten Coniacium zuzuordnen.

Die Wirbeltier-Vergesellschaftung der Fundstelle Carranza beschrankt sich bis heute auf

Knochenfische.

3.4.5. Fundstelle Los Temporales

Diese Fundstelle liegt im dstlichen Abschnitt der Sierra el Carmen etwa 3 km dstlich des Weilers
Los Temporales. In dem etwa 500 m langen Steinbruchareal stehen helle, gelblich-weil3e gebankte
Kalke an. Lamination tritt untergeordnet auf.

Die Ammonoideen der Fundstelle beinhalten u. a. Baculites sp., Pachydiscus sp. und Reginaites
sp. Letzterer belegt ein obersantones Alter fir die Fundstelle (Kennedy & Cobban 1991a). Aus der
Vertebratenfauna liegen bis heute Nachweise von Mosasauridae, vermutlich Tylosaurus sp., und von
Knochenfischen vor.

3.4.6. Fundstelle Vallecillo

Die Fundstelle Vallecillo ist ein etwa 800 m langes Steinbruchgebiet und liegt etwa einen
Kilometer westlich der Ortschaft Vallecillo in Nuevo Leodn. In den sechs Steinbriichen des Areals
stehen rosa-beige bis gelb-braune diinn gebankte bis laminierte Kalkmergel und Kalke des Vallecillo-
Members (Blanco-Pifion 2003) an, in die lagenweise konkretionsreiche goethitische Mergelkalke
eingeschaltet sind (Ifrim 2006). Die laminierten Kalke des Vallecillo-Member befinden sich im unteren
Drittel der in Nordost-Mexiko weit verbreiteten Agua-Nueva Formation (Ifrim 2006) und enthalten eine
individuenreiche Vergesellschaftung aus Invertebraten und Vertebraten. Die Geologie der Fundstelle
und die Paldontologie der Invertebraten sind durch Ifrim (2006) umfassend bearbeitet worden.
Demnach reprasentiert das etwa 8 m machtige Profil den Zeitbereich vom obersten Cenomanium bis
zur  Ammonitenzone des Mammites nodosoides des mittleren Turonium, bzw. bis zur
Inoceramidenzone des Mytiloides kossmati (Kennedy & Cobban 1991b, Kennedy et al. 2000, Ifrim &
Stinnesbeck 2008). Die Cenoman-Turongrenze befindet sich im unteren Viertel des Profils (Ifrim
2006).

Die Vertebratenfauna der Fundstelle besteht aus Fischen und marinen Reptilien. Die Fische
wurden zuerst von Blanco-Pifion (2003) monographisch bearbeitet und im Rahmen dieser Arbeit einer
Revision unterzogen (Kapitel 4 und 7). Marine Reptilien sind bis heute durch protostegide
Meeresschildschéten, den mosasauroiden Vallecillosaurus donrobertoi (Smith & Buchy 2008, Buchy &
Smith 2011) und mindestens zwei Formen von Sauropterygierformen belegt (Buchy 2007, Frey mindl

Mitteilung.).
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3.4.7. Tanque Nuevo

Die Fundstelle Tanque Nuevo liegt stidlich von Quatrocienegas in Zentral-Coahuila und ist ein
etwa 2000 m? groRes Areal, auf dem aus verschiedenen kleinen Aufschliissen von Hand Plattenkalke
gefordert werden. Der Uberwiegende Anteil des etwa 2,7 m machtigen Profils besteht aus grauen,
sehr harten, mikritischen, gebankten Kalken mit Bankmachtigkeiten von 100 mm bis 600 mm.
Untergeordnet treten millimetrisch laminierte Mergel auf, die Machtigkeiten von 20 cm erreichen.
Vereinzelt sind Rippelmarken zu erkennen, die auf einen sporadischen Bodenkontakt der
Wellenbasis, vermutlich wahrend Sturmereignissen, hindeuten. Trotzdem war wohl der
Sauerstoffgehalt der bodennahen Wassersaule und des Sedimentes Uberwiegend so gering, dass
eine Ansiedelung von Benthos unterblieb. Darauf deuten die bioturbationsfreie Feinschichtung der
Sedimente und die véllige Abwesenheit benthonischer Fossilien hin.

Die planktonische Foraminifere Whiteinella archaeocretacea im obersten Abschnitt des Profiles
belegt ein mittel- bis obercenomanes Alter der Fundstelle (Fuchs et al. 2010). Regionalstratigraphisch
sind die Sedimentgesteine der Fundstelle Tanque Nuevo damit der unteren Indidura-Formation
zuzuordnen (Fuchs et al. 2010).

Die Wirbeltiervergesellschaftung aus Tanque Nuevo beschrankt sich bis heute auf
Knochenfische.

3.5. Anmerkung zur Paldogeographie und Paldoozeanographie

Die Lage und Ausdehnung des kreidezeitlichen Tethys-Ozeans und des Atlantischen Ozeans
werden in der Literatur uneinheitlich definiert, da sich Geologen, Paldoozeanographen und
Paléontologen auf unterschiedliche Kriterien zur Abgrenzung der betrachteten Region beziehen (vergl.
z. B. Kauffman 1973, Ziegler 1988, Grande & Bemis 1998, Ifrim 2006). Die Arbeit folgt der
Bezeichnung nach Ziegler (1988) und Grande & Bemis (1998), welche die kreidezeitliche westliche
Tethys geographisch in Westeuropa verorten. Der Ablagerungsraum der westlichen Tethys umfasst
demnach die Mittelmeerregion samt der Alpidischen Faltengurtel und der benachbarten Kratone sowie
Nordafrika. Der westlich davon gelegene, seit dem Jura durch eigene ozeanische Kruste
gekennzeichnete Ozean ist der Zentralatlantik. Zoogeographisch bilden westliche Tethys,
Zentralatlantik und der Golf von Mexiko wahrend der Kreidezeit eine Einheit, in der die “Tethys-
Faunenprovinz® beheimatet ist (vergl. Kauffman 1973). Dieser Definition folgend wird der Golf von
Mexiko von verschiedenen Autoren als ,westliche Tethys“ benannt und von der nérdlich
anschlielenden ,Faunenprovinz des Western Interior* abgegrenzt (vergl. z.B. Ifrim 2006).
Entsprechend bezeichnet diese Arbeit den Golf von Mexiko als westliches Verbreitungsgebiet der
Tethys-Faunenprovinz, dem das zentrale und 6stliche Verbreitungsgebiet der Tethys-Faunenprovinz

im Atlantik sowie der West- und Zentraltethys gegeniiberstehen.
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4. Systematische Paldontologie
4.1. Latimeriide gen. nov, sp. nov.

Klasse Sarcopterygii Romer, 1955
Infraklasse Actinistia Cope, 1871
Ordnung Coelacanthiformes sensu Forey, 1998
Unterordnung Latimerioidei Schultze, 1993
Familie Latimeriidae Berg, 1940
gen. nov.
Sp. nov.
Material
CPC-491, CPC-492, CPC-493AB, CPC-494, CPC-495, CPC-496, CPC-497, CPC-498, CPC-
499, CPC-500, CPC-501, CPC-502, UANL-FCT-VC-0001, UANL-FCT-VC-0054, UANL-FCT-VC-0057,
UANL-FCT-VC-0868, UANL-FCT-VCI/150AB
Fundstelle: Vallecillo
Alter: Unterturonium

Diagnose

Latimeriider Coelacanth mit maximaler Standardlange von 600 mm. Parietonasal- und
Postparietalschild mit nach dorsal gewdlbten Bereichen und grob-faltiger Skulptur; Pramaxillare
stabformig, ohne dorsale Lamina; Postorbitale mit ventralem Processus und rostrodorsalem Foramen;
Praoperculum mit Nervenkanal im Caudalteil und longitudinalem, lamellaren Rostralteil; Parasphenoid
mit nach caudal und rostral divergierenden Lateralréndern; caudaler Teil des Ventralrandes des
Pterygoid konvex; Unterkiefer mit umgekehrt ambossféormigem principalem Coronoid; vier freie
rostrale Coronoidea mit kleinen und groBe Zahnen; basibranchiale Bezahnung aus mehreren
Elementen bestehend; Kiemenbdgen mit zahntragenden Plattchen bewehrt; Schultergtrtel mit
stabférmigem Anocleithrum; Schwimmblase verkndchert; Wirbelsaule mit 55 abdominalen und 20
caudalen Neuralbdgen; verkndcherte Rippen in der caudalen Hélfte der abdominalen Wirbelséaule
vorhanden; erste Dorsalis mit acht, zweite Dorsalis mit 22-25 Strahlen; Pectoralis mit 33-35, Ventralis
mit 20-22 Strahlen; Analis mit 22 Strahlen; Caudalis mit 21 dorsalen und 20 ventralen Radien;

Mediane Caudalquaste caudal exponiert.

4.1.1. Beschreibung
Schédel

Schéadeldach

Die Stiucke CPC-492, CPC-495 und UANL-FCT-VC-0868 zeigen Teile des dorsoventral
eingebetteten Schadeldaches von dorsal. Das Schadeldach besteht aus dem rostralen
Parietonasalschild und dem caudalen Postparietalschild. Beide Schilde sind durch das
Intracranialgelenk getrennt. Vom Parietonasalschild sind bei CPC-492 das linke caudale Parietale und

die laterale Partie des linken rostralen Parietale erhalten. Das caudale Parietale ist unregelméaRig
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rechteckig und doppelt so lang wie breit. Sein Caudalrand ist gerade und begrenzt zusammen mit
dem caudal liegenden, geraden Rostralrand des linken Postparietale den Gelenkspalt des
Intracranialgelenkes.

A B

Abb. 4.1. CPC-492 Latimeriide sp. nov. A: Disartikulierter Schadel; die Lage des Schadeldachs ist markiert. B:
Freigestelltes Postparietal- und Parietonasalschild. MaRstab: 10 mm.

Der laterale Rand des caudalen Parietale ist gerade, zeigt aber in seiner caudalen Halfte
schwache, unregelmafige Einbuchtungen. Das caudale Sechstel des Lateralrandes biegt nach lateral
um. Der Medialrand des caudalen Parietale ist unregelméRig gelappt und bildete vermutlich, &hnlich
wie bei Latimeria, keine durchgehende Sutur mit dem rechten caudalen Parietale. Das laterale Drittel
des caudalen Parietale ist starker verkndchert als die beiden medialen Drittel, die eine fragile
Knochenlamelle bilden. Die starkere laterale Verkndcherung beherbergt den medialen Teil des am
artikulierten Parietonasalschild longitudinal in der Sutur zwischen Parietalia und den lateral liegenden
Supraorbitalia verlaufenden supraorbitalen Nervenkanals. Die Oberflaiche des caudalen Parietale ist
mit groben, unregelmaRigen Striae und Faltchen skulpturiert. Die Striae konvergieren in Richtung des
im caudalen Viertel des Knochens liegenden Ossifikationszentrums, welches sich als flacher Hocker
aus der Oberflache des Knochens heraushebt. Das caudale Parietale besitzt auf der Ventralseite
seines Caudalrandes einen nach ventrocaudal weisenden Processus parietalis (CPC-495). Dieser
Processus ist etwa halb so breit wie das caudale Parietale. Das ventrale Ende des Processus weitet
sich nach lateral in eine zungenférmige Struktur, deren Ventralseite im artikulierten Schadel die
rostrodorsale Oberflache des Processus antoticus des Basisphenoid bedeckt.

Das rostrale Parietale ist etwa ein Drittel kiirzer als das caudale Parietale. Vom rostralen
Parietale ist in CPC-492 die laterale, starker verkndcherte, den Supraorbitalkanal fiihrende Partie
erhalten. Der laterale Rand des rostralen Parietale ist gerade. Die lateralen Rander des
Parietonasalschildes werden im artikulierten Schadeldach von jeweils einer longitudinal angeordneten
Kette von Supraorbitalia und Tectalia gebildet. In CPC-491 ist der mittlere Abschnitt der linken
Supraorbitalkette erhalten, der aus vier in Reihe liegenden rechteckigen Plattchen besteht.
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A B

Abb. 4.2. CPC-491: Latimeriide sp. nov. Disartikulierter Schadel. A: Die Lage der fragmentaren Supraorbitalkette.
B: Die Supraorbitalkette freigestellt. Ma3stab: 10mm.

Die Lange der Supraorbitalia variiert zwischen der doppelten Breite und zwei Dritteln der Breite
der Supraorbitalia. Der mediale Rand der Supraorbitalkette ist verdickt und beherbergt den lateralen
Teil des in der Sutur zwischen Parietalia und Supraorbitalia verlaufenden supraorbitalen
Nervenkanals. Von diesem Kanal zweigen im rechten Winkel je Supraorbitalplattchen ein bis zwei
Aste ab. Diese verlaufen teils innerhalb der Supraorbitalia, teils in der Sutur zwischen zwei
Supraorbitalia. Die Gesamtlange der aus vier Supraorbitalia bestehenden Kette entspricht knapp der
halben Lange des Lacrimojugale. Die gesamte Supraorbital-/Tectalkette bestand also aus mindestens
zehn Elementen.

Bei CPC-495 ist das rechte laterale Rostrale erhalten, welches im artikulierten Schédel
lateroventral des rostralen Tectale liegt. Das laterale Rostrale besteht aus einem medialen lamellaren
und einem lateralen tubuléren Teil. Der Tubus verlauft caudolateral, ist etwa dreimal so lang wie hoch
und tragt lateral eine langliche Grube. Das caudale Ende des Tubus liegt direkt rostrolateral des
Lacrimojugale. Diese Anordnung deutet an, dass zwischen beiden Elementen durch den
Infraorbitalnerv und das caudale Rostralorgan eine Weichteilverbindung bestand, wie sie auch von der
rezenten Latimeria bekannt ist. Der mediale Teil des lateralen Rostrale ist unregelmaRig gelappt und
etwa doppelt so lang wie der tubuléare Teil. Der caudolaterale Rand der medialen Lamelle geht auf
Hohe der longitudinalen Hélfte des lateralen Rostrale in einer gleichmaiigen Krimmung in den
lateralen, tubularen Teil des Knochens lber. Die rostrale und mediale Partie des lateralen Rostrale ist
bei CPC-495 angebrochen und teilweise durch Reste der Tectalia Uiberdeckt.

Die rostral verbreiterte Partie des Lacrimojugale zeigt an, dass der Latimeriide aus Vallecillo
kein Praorbitale besaf? (s. u. und Forey 1998).

In CPC-491 sind das rechte und linke Pramaxillare erhalten. Das Pramaxillare ist schmal,
leistenférmig, und siebenmal so lang wie hoch. Sein Ventralrand ist mit acht spitzkonischen Zahnen
besetzt. Das Pramaxillare besitzt drei zusatzliche Zéhne, die in zweiter Reihe oral der Hauptzahnreihe
stehen. Das caudale Ende des Pramaxillare besitzt einen dorsocaudad weisenden, terminal

abgerundeten Processus, dessen Lange der Hohe des Pramaxillare entspricht.
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A B S—

Abb. 4.3. CPC-495: Latimeriide sp. nov. Disartikulierter Schadel. A: Lage des lateralen Rostrale in rostraler
Fortsetzung des Lacrimojugale. B: Das freigestellte laterale Rostrale. MaRstab: 10 mm.

Abb. 4.4. CPC-491: Latimeriide sp. nov. Disartikulierter Schadel. A: Lages der Pramaxillaria. B: Pramaxillaria
freigestellt. Ma3stab: 10 mm.

Der Postparietalschild besteht aus den paarigen Postparietalia, den paarigen Supratemporalia
und der Extrascapular-Serie (CPC-492 und UANL-FCT-VC-0868). Der Postparietalschild ist von
dorsal gesehen trapezférmig umrissen. Die lateralen Rander konvergieren gegen den Rostralrand im
Winkel von etwa 55°. Der Caudalrand des Postparietalschildes ist zu beiden Seiten der Sagittalachse
konkav. Die Postparietalia nehmen die rostralen zwei Drittel des Schildes ein. Die caudolateralen
Ecken des Schildes werden von den Supratemporalia eingenommen, die mit den Postparietalia eine
schrég nach rostrolateral verlaufende Sutur bilden. Die Oberflache des Postparietalschildes besitzt auf

jeder Seite zwei bis vier unregelméRige, langliche Gruben oder Offnungen, die parallel zu den

34



Latimeriide

lateralen Randern des Postparietalschildes angeordnet sind. Die lateralen Rander des Schildes
besitzen im Bereich der caudolateralen Ecken der Postparietalia eine konkave Einbuchtung, in der die
dorsale Partie des ventralen Processus supratemporalis sichtbar ist. Dieser Processus setzt auf der
Ventralseite der rostrolateralen Ecke des Supratemporale an und verlauft nach ventromediorostral.
Die externe Oberflache des Postparietalschildes ist, wie auch die Parietalia, rugos skulpturiert. Die
Bereiche der rostromedial liegenden Ossifikationszentren der Postparietalia sind nach dorsal gewélbt
und begrenzen eine flache mediane Grube.

Caudal des Postparietalschildes liegt die Kette der Extrascapularia. Diese ist bei UANL-FCT-
VC-0868, zum Teil nur als Abdruck, erhalten. Die Extrascapularia sind rechteckige bis quadratische
Knochenplattchen. Das mediane Extrascapulare ist etwa doppelt so breit wie lang. Lateral des
medianen Extrascapulare liegen jeweils vier laterale Extrascapularia, die etwas schmaler als lang,
bzw. quadratisch sind. Der Rostralrand der Extrascapularia Uberlappt den Caudalrand der
Postparietalia von dorsal. Der Verlauf der Nervenkanéle im Postparietalschild ist anhand der Foramina
und Rinnenstrukturen der Knochenoberflachen zu erkennen. Der oticale Nervenkanal verlauft
demnach parallel der lateralen Rénder des Schildes und besitzt ein rostrales Foramen jeweils in den
rostrolateralen Ecken der Postparietalia. Von diesem lateralen Hauptnervenkanal zweigt im Bereich
des aufgewdlbten Ossifikationszentrums ein medialer Ast ab, der in rostral und caudomedial des
Zentrums liegenden Foramina endet. Der Hauptast des otikalen Nervenkanals besitzt eine weiteres
dorsales Foramen im Bereich der Sutur zwischen Postparietale und Supratemporale. Im
Supratemporale gabelt sich der oticale Nervenkanal in einen caudalen und einen medialen Ast. Der
caudale Ast geht nach caudal in den Seitenlinienkanal tUber. Der mediale Ast verlauft tber ein
Foramen in der caudomedialen Ecke des Supratemporale in die Extrascapularserie und verbindet so
als Commissura supratemporalis den rechten mit dem linken oticalen Nervenkanal. Diese
Commissura supratemporalis besitzt nach rostral weisende sekundare Aste, die in etwa zehn

longitudinalen Gruben in der caudomedialen Partie des Postparietalschildes verlaufen.

boc

Abb. 4.5. UANL-FCT-VC-0686: Latimeriide sp. nov. A: Postparietalschild und Basioccipitalregion. B: Das
freigestellte Postparietalschild zeigt die Lage der Extrascapularia. Maf3stab: 10 mm.
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Die Lange dieser Gruben entspricht in etwa der halben L&nge der Postparietalia. In UANL-FCT-
VC-0868 ist caudal der Supratemporalia jeweils eine spezialisierte Schuppe erhalten. Diese Schuppe
ist eine unregelmaRig-dreieckige Verkndcherung, die das rostrale Ende des Seitenlinienorgans
beherbergt, welches hier auf den oticalen Nervenkanal trifft. Die Lange dieser Seitenlinienorgan-

Schuppe betragt zwei Drittel der Lange des Supratemporale.

Wangenknochen

In dem disartikulierten Material aus Vallecillo sind folgende Elemente der Wangenknochenserie
erhalten: Lacrimojugale (CPC-491, CPC-495, CPC-496), Postorbitale (CPC-491, CPC-493, CPC-501),
Squamosum  (CPC-493, UANL-FCT-VCI/150), Praoperculum  (UANL-FCT-VCI/150) und
Suboperculum (CPC-491). Alle Wangenknochen liegen isoliert vor und besitzen geschlossene
Rander, die nur durch wenige Austrittséffnungen der Nervenkanéle unterbrochen werden. Dies
bedeutet, dass in dem Latimeriiden aus Vallecillo die Wangenknochen im lebenden Tier frei im
Bindegewebe lagen. Eine entsprechende Anordnung und Gestalt der Wangenknochen findet sich
auch bei Latimeria (Millot & Anthony 1958) und anderen fossilen Latimeriiden wie Macropoma und
Swenzia (Forey 1998, Clement 2005).

Das Lacrimojugale ist eine gleichmafig gebogene Knochenleiste, die den Ventralrand der
Orbita bildet. Der Knochen ist etwa neunmal so lang wie hoch. Ventral- und Dorsalrand divergieren
am rostralen Ende des Knochens. Das verbreiterte rostrale Ende des Lacrimojugale ist bei CPC-491
rostrodorsal mit dem erhaltenen Teil der Subopercular-Tectalkette verbunden. Die Art der Verbindung
ist nicht zu erkennen. Die Position der Supraorbitalia unmittelbar dorsal des Lacrimojugale findet sich
auch in Latimeria und Macropoma wieder.

Der Rostralrand besitzt zwei dorsoventral angeordnete, nach rostral offene Gruben fir das
caudale Ende des Rostralorgans. Die dorsale Grube ist, wie in Macropoma, von lateral dreieckig
umrissen. Die ventrale Grube ist langlich-oval und durchzieht das rostrale Viertel des Knochens. Die

Oberflache des Lacrimojugale ist mit groben Falten und Rinnen skulpturiert.

Abb. 4.6. CPC-491: Latimeriide sp. nov. Disartikulierter Schadel. A: Lages des Lacrimojugale. B: Lacrimojugale
freigestellt. Ma3stab: 10 mm.
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Das caudale Drittel der lateroventralen Partie des Knochens besitzt drei bis sieben nach ventral
offene Foramina fuir den Durchtritt des Infraorbitalnervs.

Das linke Postorbitale ist P-férmig umrissen: Einem unregelmafig-rundlichen Dorsalteil,
entspringt in dessen rostroventraler Ecke ein nach ventral weisender, gerader, tubularer Processus.
Die Hohe des Processus nimmt in etwa die Halfte der Gesamththe des Postorbitale ein. Der
Dorsalrand des Postorbitale ist konkav und geht nach caudal in den gleichméafig gerundeten
Caudalrand des flachigen Dorsalteils des Knochens tber. Die laterale Oberflache des Postorbitale ist
rostrodorsal stark eingebuchtet. Hier 6ffnet sich eine flache Grube, in welcher der nach rostrodorsal
weisende flache Wulst des infraorbitalen Nervenkanals sichtbar ist. Der Rostralrand des Postorbitale
ist schwach sigmoidal. Der Verlauf des infraorbitalen Nervenkanals ist durch starker verknécherte
Grate und Wulste angedeutet. Der Kanal verlauft in der rostralen Partie des Postorbitale und hat eine
ventrale Offnung am Ventralrand des ventralen Processus. Eine dorsale Offnung befindet sich in der
rostrodorsalen Ecke des Knochens. Zusétzlich befindet sich eine rostrale Offnung auf halber Héhe
des Rostralrandes. Wenige, unregelmafig geformte Foramina 6ffnen den Nervenkanal nach lateral.
Die laterale Oberflache des Postorbitale ist in ihrem zentralen Bereich mit groben Falten skulpturiert,

die radial auf das Ossifikationszentrum des Knochens konvergieren. Die marginalen Bereiche des

Dorsalteils des Postorbitale zeigen konzentrische Anwachslinien.

5 3 TR
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Abb. 4.7. CPC-491: Latimeriide sp. nov. Disartikulierter Schadel. A: Lages des Postorbitale. B: Postorbitale
freigestellt. Ma3stab: 10 mm.

In UANL-FCT-VCI/150 sind Squamosum und Praoperculum in urspringlicher Lage zueinander
erhalten. Das Squamosum ist eine annahernd gleichseitig-dreieckige Knochenplatte, deren ventrales
Viertel starker verknéchert ist als die drei dorsalen und den jugalen Nervenkanal beherbergt. Dieser
Kanal 6ffnet sich in der caudoventralen Ecke des Squamosum nach ventral, verlauft parallel zum
Ventralrand des Squamosum und besitzt in der rostralen Ecke des Knochens eine Offnung nach
rostral. Der dorsale Teil des Squamosum ist eine diinne Knochenlamelle, deren caudale Hélfte mit
deutlichen konzentrischen Anwachslinien skulpturiert ist. Der rostrale Teil des Squamosum ist dinner.

Hier sind die Anwachslinien undeutlich.
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Ventral des Squamosum liegt das Préaoperculum, welches doppelt so lang wie das Squamosum
ist. Das Praoperculum ist ein horizontal liegender Knochen, der etwa dreimal so lang wie hoch ist. Es
besteht aus einem rechteckigen, starker verkndcherten caudalen Teil, der den vertikal verlaufenden
praopercularen Nervenkanal beherbergt, sowie einem lamellaren, lanzeolaten Rostralteil. Der
Rostralteil ist doppelt so lang wie der Caudalteil des Praoperculum und mit konzentrischen

Anwachslinien skulpturiert. Beide Teile des Praoperculum sind durch eine dorsoventrale Einschniirung

von einander abgesetzt.

Abb. 4.8. UANL-FCT-VC-150: Latimeriide sp. nov. Disartikuliertes Skelett. A: Lage von Squamosum und
Praoperculum. B: Squamosum und Praoperculum freigestellt. MaRstab: 10 mm.

Eine paarige, eiférmige Knochenplatte ist in CPC-491 erhalten. Der maximale Durchmesser der
Platte entspricht der maximalen Hohe des Angulare. Die Oberflache des Knochens tragt
konzentrische Anwachslinien. In Latimeria besitzt das Suboperculum eine vergleichbare Form und
GrolRe (Millot & Anthony 1958). Dieser ansonsten merkmalsarme Knochen wird hier aufgrund seiner
Topografie als Suboperculum interpretiert. Bei CPC-491 liegt der Knochen direkt caudal des
Unterkiefers und damit nur minimal von der urspringlichen Position des Suboperculum bei

Latimeriiden entfernt.

A B ——

Abb. 4.9. CPC-491: Latimeriide sp. nov. Disartikulierter Schadel. A: Lage des Suboperculum am &ufReren Rand
des Unterkiefers. B: Suboperculum freigestellt. Mal3stab: 10 mm.
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Operculum und Gulare

Das Operculum ist in CPC-493, CPC-496, CPC-501 und UANL-FCT-VC-054 erhalten. Es ist
eine asymmetrisch-rautenférmige Platte, deren Lange etwa drei Vierteln ihrer Hohe entspricht. Der
Dorsalrand ist gleichmaRig gerundet. Der Ventrorostral- und Ventrocaudalrand ist anndhernd gerade.
Das Operculum besitzt eine Skulptur aus feinen, konzentrischen Anwachslinien. Zusatzlich sind
radiale Striae vorhanden, die von den Ecken in Richtung Ossifikationszentrum am Operculargelenk in
der rostrodorsalen Ecke des Operculum konvergieren. In dieser Richtung verlaufen auch zwei
Nervenkanal-fihrende Partien, die vom Operculargelenk zur caudalen, sowie zur ventralen Spitze des
Operculum ziehen.

’ ’ B

Abb. 4.10. Latimeriide sp. nov. A: CPC-498, Isoliertes Operculum. B: CPC-493, Operculum freigestellt.
Mafstab: 10 mm.

Die paarige Gularplatte ist in UANL-FCT-VCI/150, CPC-491 und CPC-493 erhalten. Sie ist
asymmetrisch oval mit einer rostromedialen, stumpf gerundeten Spitze. Das Langen-Breiten-
Verhaltnis des Gulare variiert im vorliegenden Material zwischen 3 : 1 und 4 : 1. Auf der Ventralseite
besitzt das Gulare eine deutliche Grube, die sich radial von der rostromedialen Spitze bis ins Zentrum
der Platte zieht. Eine flachere Grube verlauft auf der Dorsalseite des Gulare vom Zentrum des

Knochens bis zu seinem Caudalrand. Die Oberflache der Gularplatte zeigt deutliche Anwachslinien.

Abb. 4.11. Latimeriide sp. nov. UANL-FCT-VC-150: Isolierte Gularplatte. MaRRstab: 10 mm.
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Der Unterkiefer

Der Unterkiefer des Latimeriiden aus Vallecillo ist bei CPC-491, CPC-493 und UANL-FCT-VC-
0057 in lateraler Ansicht erhalten. Eine mediale Ansicht zeigt CPC-495. Der einzelne Unterkieferast ist
lateral aus Spleniale, Dentale, Angulare, Articulare und Retroarticulare, medial aus Mentomeckelium
und Praarticulare zusammengesetzt und rostral schwach nach ventral gebogen. Der Unterkiefer ist
etwa viermal so lang wie hoch. Die maximale Hohe liegt knapp caudal der Mitte. Der Dorsalrand ist
konvex, der Ventralrand gerade und in seinem rostralen Drittel schwach konkav.

Von lateral gesehen ist das Angulare der grof3te Knochen des Unterkieferns, der etwa mehr als
zwei Drittel der AulRenseite einnimmt. Das Angulare ist asymmetrisch langlich-oval geformt mit
konvexem Dorsal- und konkavem Ventralrand. Rostral besitzt das Angulare eine gezackte Sutur mit
dem Spleniale. Im ventralen Viertel des Angulare befindet sich eine Reihe von Gruben und Offnungen
des mandibularen Nervenkanals, die in einer Linie, in etwa parallel zum Ventralrand des Knochens
angeordnet sind. Diese Gruben o6ffnen sich, vom Ossifikationszentrum des Knochens ausgehend,
radial nach ventral. Ventral dieser Grubenreihe befindet sich eine schmale, von der Ubrigen Flache

abgesetzte Kante, auf der im lebenden Tier die Gularplatte artikuliert.

A

Abb. 4.12. Latimeriide sp. nov. CPC-493. A: Isolierter Unterkiefer von lateral. B: Der freigestellte Unterkiefer.
Mafstab: 10 mm.

Das Spleniale bildet die lateroventrorostrale Partie des Unterkiefers und ist etwa dreimal so lang
wie hoch. Die dorsale Halfte des Knochens ist ein nach lateral gewdlbter, longitudinaler Grat. Die
ventrale Partie ist flachig und tragt an ihrem Ventralrand eine flache Rinne fir den Hauptnervenkanal.
Dorsal des Spleniale liegt das Dentale, ein longitudinaler Knochenstab, der in seinem caudalen Drittel
einen prominenten, nach caudodorsal gekrimmten, hakenférmigen Processus besitzt. Die Lange des
Dentale entspricht einem Drittel des Unterkiefers, die Hohe des Hakens einem Viertel der Lange des
Dentale. Von der Spitze des Processus zieht der Dorsalrand des Knochens gerade nach rostroventral
zum rostralen Ende des Dentale. In CPC-493 tragt der Dorsalrand auf seinen rostralen zwei Dritteln

funf kleine zahntragende Knochenplattchen.
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Eine vergleichbare Serie an Plattchen ist auch in Latimeria vorhanden (Forey 1998). In
Latimeria zahlt diese Serie bis zu 14 Plattchen, die dorsal winzige Zahnchen tragen. Die geringe
Anzahl an Plattchen und das Fehlen eindeutiger Zahnchen auf diesen Elementen im Latimeriiden aus
Vallecillo vermutlich ein Erhaltungsartefakt. Disartikulierte Einbettung oder komplettes Fehlen dieser
Elemente ist in fossilen Coelacanthiden der Regelfall (Forey 1998). Caudal dieser lateralen
Zahnplattchenserie ist medial und mediodorsal des hakenférmigen Processus des Dentale der nach
dorsal gleichmafig gerundete Dorsalrand des vierten Coronoid zu erkennen (s.u.).

Die caudale Partie des Unterkiefers wird durch das mediocaudal des Angulare liegende
Retroarticulare gebildet, das caudal gleichmafig gerundet ist. Der Dorsalrand des Retroarticulare
bildet die nach caudodorsal weisende Gelenkflaiche des caudalen Unterkiefergelenkes mit dem
Symplecticum und zieht schwach konkav bis an den Caudalrand des rostralen Unterkiefergelenkes.
Am caudalen Ende des Unterkiefers 6ffnen sich zwei Gruben in der lateralen Oberflache. Am
caudoventralen Ende des Angulare liegt die etwa stecknadelkopfgroRe Offnung fiir den Durchtritt des
subopercularen Zweiges des praopercularen Nervenkanals. Dorsal davon o6ffnet sich zwischen
Angulare und Retroarticulare das Foramen fir den externen Ramus mandibularis des Nervus facialis
schrag nach caudodorsal.

Der Rostralrand des Retroarticulare bildet die caudale Partie der sattelfdrmigen Gelenkflache
des rostralen Unterkiefergelenkes fir das Quadratum. Rostral des Retroarticulare wird diese
Gelenkflache durch den Dorsalrand des Angulare und die caudale Partie des Articulare gebildet. Das
Articulare liegt dorsal der maximalen Hohe des Angulare im caudalen Drittel des Unterkiefers. Der
Caudalrand des Articulare teilt die Quadratum-Gelenkflache in eine laterale und eine mediale
Gelenkpfanne fiir den entsprechend doppelkdpfigen Condylus des Processus articularis des
Quadratum (s. u.). Der Dorsalrand des Articulare ist schwach konvex und zieht bis zum Caudalrand
des prinzipalen Coronoids, welches knapp caudal der longitudinalen Mitte des Unterkiefers, dorsal des
Praarticulare liegt.

Das prinzipale Coronoid ist von lateral bzw. medial gesehen umgedreht-ambosférmig und etwa
so hoch wie lang. Die maximale (basale) Lange des principalen Coronoid entspricht der Hohe des
Angulare. Die apikale (dorsale) Lange des Knochens entspricht der Halfte der basalen Lange. Das
prinzipale Coronoid besitzt offensichtlich keine verkndcherte Bindung an Préarticulare und Angulare
und fallt daher post mortem leicht ab. Im vorliegenden Material aus Vallecillo befindet sich nur eines
von sieben prinzipalen Coronoidea in Originalposition, in der die caudalen zwei Drittel des schwach
konvexen Ventralrandes den Dorsalrand des Préaarticulare berihren. Rostral- und Caudalrand des
prinzipalen Coronoid sind konkav und konvergieren nach dorsal. Die dorsale Partie des Knochens ist
eine nach dorsal gleichméafRiig gerundete Lamelle, die schwach nach medial gewdlbt ist.

Medial wird der Unterkiefer von Praarticulare und Mentomeckelium gebildet. Das Praarticulare
nimmt dabei die caudalen vier Fiinftel des Unterkiefers ein. Dieser Knochen besitzt seine maximale
Hohe ventral des prinzipalen Coronoid. Der Dorsalrand des Praarticulare ist gleichméaRig gebogen,
besitzt aber zwischen prinzipalem Coronoid und den vierten Coronoid eine schwach konkave
Einbuchtung. Das rostrale Ende des Unterkiefers nimmt das Mentomeckelium ein. Dieser
réhrenférmige Knochen liegt medial des Spleniale und ist nach ventromedial gekrimmt. Sein rostrales

Ende ist leicht verbreitert und bildet den ventralen Teil der Symphyse.
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Das rostrale Drittel des Dorsalrandes des Unterkiefers tragt im artikulierten Zustand medial der
Dentalplattchen eine Serie von Coronoidea, die im fossilen Material i. d. R. disartikuliert und verdriftet
sind (Forey 1998). Bei dem Latimeriiden von Vallecillo bestand diese Serie offensichtlich aus vier
Coronoidea, wie CPC-491 zeigt, in dem diese Serie nur schwach disloziert ist. Die rostralen drei
Coronoidea sind unregelmafig-ovale Plattchen, die eine Reihe villiformer Zahnchen und wenige
groRere Zahne tragen. Die gréReren Zahne sind mindestens doppelt so groR wie die villiformen
Zahnchen. Das vierte Coronoid bedeckt den dorsocaudalen Haken des Dentale von medial und ist
doppelt bis dreimal so lang wie die rostralen Coronoidea. Das vierte Coronoid tragt auf seiner
lateralen Kante eine Reihe stiftférmiger Zéhne (sieben Stick in CPC-491). Medial dieser Zahnreihe
stehen etwa ein Drittel bis halb so lange Zahnchen in zwei Reihen. Insgesamt sind die Form der

Coronoidea und deren Zahnbesatz innerhalb des vorliegenden Materials variabel.

Abb. 4.13. CPC-491: Latimeriide sp. nov. Der disartikulierte Schadel zeigt die unterschiedlichen Coronoidea des
Unterkiefers, die Pramaxillaria sowie das Dermopalatinum und eine Ectopterygoid. Maf3stab: 10 mm.

Neurocranium und Parasphenoid

Das Parasphenoid ist in CPC-492 und CPC-495 in dorsoventraler Einbettung erhalten und von
dorsal sichtbar. Es ist eine im artikulierten Schadel horizontal liegende Rdhre, die in ihrem caudalen
Drittel nach dorsal offen ist und hier eine Rinne bildet. In seiner rostralen Halfte besitzt das
Parasphenoid jeweils lateral eine nach rostral breiter werdende fligelartige Lamina. Diese Fligel
weisen nach laterodorsal und sind lateral schwach konkav. Das Parasphenoid besitzt seine maximale
Breite am Rostralrand, wo es etwa viermal breiter ist als an seiner schmalsten Stelle in der
rostrocaudalen Mitte des Knochens. Von dort aus divergieren die lateralen Rander zum Caudalrand,
der etwa halb so breit wie der Rostralrand ist.

Das Parasphenoid besitzt auf seiner Ventralseite median der rostralen Fligel eine mediane,
lanzettformige Platte. Der Umriss dieser Platte ist in der Dorsalansicht von CPC-492 erkennbar. Die
Platte ist dreimal so lang wie breit. Die schwach konvexen lateralen Rander konvergieren nach caudal
und enden caudal in einer Rundung. Ob diese Platte, wie bei Latimeriiden ublich, ventral bezahnt ist,

ist nicht erkennbar.
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Das Parasphenoid artikuliert caudal mit dem Basisphenoid, welches in CPC-492 und CPC-495
partiell von dorsal sichtbar ist. Wie in Latimeria oder Macropoma ist das Basisphenoid eine U-férmige
Struktur, welche die rostral offene Fossa suprapterygoidea nach lateral und caudal umschlief3t. Die
rostrolateralen Ecken des Basipshenoid werden von den prominenten, nach lateral weisenden
Processls antoticae gebildet. Der einzelne Processus antoticus nimmt ein Drittel der Gesamtbreite
des Basisphenoid ein. Die rostrale Flanke des Processus ist nach ventral geneigt und bildet in ihrer
dorsalen Partie die Artikulationsflache fir das ventrale Ende des Processus ventralis des caudalen
Parietale. Die lateroventralen Flanken des Processus antoticus tragen den Processus connectens des
Intracranialgelenkes. Dieser Processus ist im vorliegenden Material nicht sichtbar. Form und GrofZe
des Processus antoticus deuten allerdings darauf hin, dass ein Processus connectens bei dem
Latimeriiden aus Vallecillo vorhanden war. Caudomedial sind die Processis antoticae durch die dorsal
schwach konkave Flache des Dorsum sellae verbunden. Das Dorsum sellae bildet die caudale Halfte
des Basisphenoid und ist doppelt so breit wie lang. Es verschliel3t den caudalen Teil der Fossa
suprapterygoidea nach dorsal.

Caudal des Intracranialgelenkes liegt die U-férmige, oticooccipitale Region des Neurocranium,
deren laterale Flanken aus dem paarigen Prooticum bestehen. Die Flanken werden caudomedian

durch das unpaare Basioccipitale verbunden. Innerhalb des ,U“ liegen die Zygalplatten.

Abb. 4.14. CPC-495: Latimeriide sp. nov. Der disartikulierte Schadel gibt den Blick auf Para- und Basisphenoid
von dorsal frei. MaRstab: 10 mm.

CPC-494 und CPC-503 zeigen die isolierte oticooccipitale Region von ventral, bzw. von dorsal.
Das Prooticum ist von dorsal gesehen eine longitudinale, dreieckige Struktur, deren Breite nach rostral
zunimmt. Die rostromediale Ecke trégt einen nach medioventral abgerundeten Condylus fiur die

Artikulation mit dem Processus connectens des Basisphenoid. Der rostrolaterale Rand des Prooticum
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zieht, gleichméRig gebogen, von der rostromedialen Ecke nach caudolateral zur Spitze der lateralen,
fligelartig verbreiterten Oticalflache. Von hier konvergieren die mediale und caudolaterale Kante des
Prooticum nach caudal. Die Kanten treffen sich an der caudalen Spitze der caudalen Prooticum-
Lamelle, die medial eine verzahnte Sutur mit dem Basioccipitale besitzt. Die Oticalflache ist rostral
nach ventral umgebogen und bildet so das Dach der Saccularkammer. Der rostrale Rand der
Oticalflache steht von dorsal gesehen etwa im rechten Winkel zur Sagittalebene.

Das Basioccipitale ist von dorsal etwa so lang wie breit und U-férmig und verbindet Prootica an
deren caudalen Lamellen. Der gleichm&Rig konkave Ventralrand ist durch einen Grat verstarkt.

Im artikulierten Schadel wird das Fenestrum basicranialis, welches sich rostral des
Basioccipitale zwischen den Prootica o6ffnet, ventral durch caudales und rostrales Catazygale
verschlossen. Diese Knochen liegen frei im Fenster und sind in CPC-492 in Originalposition, in CPC-
494 disloziert erhalten. Das rostrale Catazygale ist quaderférmig mit schwach trapezférmigem

Grundriss und konkaver rostraler Flache. Das caudale Catazygale ist gerundet dreieckig.

Abb. 4.15. CPC-503: Latimeriide sp. nov. Das isolierte Hinterhaupt zeigt das Basioccipitale und die Prootica. Am
Ful? der Neuralbdgen sind die Reste des Bindegewebes der Chorda dorsalis erhalten. MaRstab: 10 mm.

Palatinumserie, Hyoid- und Kiemenbégen

Die Palatinumserie besteht aus einem vertikalen, schwach nach rostrodorsal gebogenen Pfeiler,
der ventral durch das Quadratum, die caudale Partie des Pterygoid und dorsal durch das
Metapterygoid gebildet wird. Auf der Rostralseite dieses vertikalen Pfeilers schlie3t sich der
longitudinal orientierte, flachige Teil der Palatinumserie an, der aus Pterygoid, Ectopterygoid,
Dermopalatina und Autopalatinum besteht.

Das Quadratum ist unregelmafiig-rechteckig und etwa dreimal so hoch wie lang. Es tragt an
seinem ventralen Ende einen doppelkodpfigen Condylus fur die Artikulation mit dem Unterkiefer. Die
beiden Gelenkkodpfe sind longitudinal gegen einander versetzt. Der laterale Gelenkkopf steht dabei
caudal, wahrend der mediane Kopf um etwa einen halben Gelenkkopfdurchmesser nach rostral
versetzt ist. Der Caudalrand des Quadratum ist schwach konvex. Dorsal- und Rostralrand bilden eine
glatte Sutur mit dem Pterygoid. Das Metapterygoid nimmt das dorsale Viertel des vertikalen
Palatinum-Pfeilers ein. Sein konkaver Rostralrand lauft nach rostrodorsal in einen stumpfen, rostral
abgerundeten Processus aus. Der Dorsalrand des Metapterygoid besitzt eine sattelférmige, konkav
geschwungene Gelenkflache, die im lebenden Tier mit der Ventralseite des Processus antoticus
artikulierte. Die caudodorsale Partie des Metapterygoid ist etwas nach caudodorsal vergrof3ert und

gleichmafig gerundet.
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Das Pterygoid ist der grof3te Knochen der Serie. Es ist dreieckig und etwa so hoch wie lang.
Das caudale Funftel des Pterygoid bildet den Mittelteil des vertikalen Pfeilers. In der rostral folgenden
Partie konvergieren der Ventral- und Dorsalrand des Pterygoid im Winkel von 40° nach rostral. Der
Dorsalrand ist schwach konvex. Die beiden rostralen Drittel des Ventralrandes sind gerade, das
caudale Drittel ist unmittelbar rostral des Quadratum konvex nach ventral gewdlbt. Das Pterygoid ist
mit konzentrisch angeordneten Anwachsstreifen skulpturiert, deren Abstande im Schnitt 0,3 mm
betragen. Am artikulierten Schadel wirde sich rostral an das Pterygoid das Ectopterygoid, die
Dermopalatina und das Autopalatinum anschlieBen. Ectopterygoid und Dermopalatina sind am
vorliegenden Material jedoch disartikuliert, und ein Autopalatinum ist nicht erhalten. Das Ectopterygoid
ist ein schmaler, gerader Knochenstab, dessen Ventralrand mit winzigen Zahnchen besetzt ist. Lange
und Hoéhe des Ectopterygoid stehen im Verhaltnis 7 : 1. Der Dorsalrand des Ectopterygoid tragt auf
seiner gesamten Lénge eine Knochenlamelle, mit welcher der Knochen im lebenden Tier an der
rostralen Partie des Ventralrandes des Pterygoid artikulierte. Diese Knochenlamelle endet rostral in
einem kurzen Processus, der am artikulierten Schéadel die caudodorsale Partie des rostral liegenden
Dermopalatinum umgreift. Im vorliegenden Material finden sich disartikuliert unregelméaRig-ovale
Knochenplattchen, die neben einer Reihe winziger Zahnchen auch ein oder zwei drei- bis viermal

grolRere, spitzkonische Zahne tragen.

mpt

Abb. 4.16. Latimeriide sp. nov. A: CPC-492. Der disartikulierte Schadel zeigt die Palatinumserie von lateral. B:
die freigestellte Palatinumserie aus CPC-493. Maf3stab: 10 mm.
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Die Lange dieser Plattchen entspricht etwa einem Drittel bis der Halfte der Léange des
entsprechenden Ectopterygoid. Form, Bezahnung und relative Grole zum Ectopterygoid dieser
Knochen entsprechen den Dermopalatina in Latimeria und Macropoma und werden daher als diese
Knochen interpretiert. Wie Latimeria oder Macropoma durfte der Coelacanthid aus Vallecillo zwei
hintereinander liegende Dermopalatina besessen haben, wie die Existenz von zwei als
Dermopalatinum interpretierbaren Elementen neben einem Ectopterygoid in CPC-491 vermuten lasst.

Das Symplecticum des Latimeriiden aus Vallecillo ist bei CPC-493 und UANL-FCT-VC-0001
erhalten, bei UANL-FCT-VC-0001 als Abdruck. Weitere Elemente des Hyoidbogens sind, wie in
fossilen Coelacanthen Ublich (Forey 1998), nicht erhalten, da sie, vergleichbar mit Latimeria, héchst
wahrscheinlich nicht verkndchert waren (Millot & Anthony 1958). Das Symplecticum ist ein kleiner,
gerader, lateromedial abgeflachter Knochen, dessen Héhe das 2,5-fache seiner Breite betragt. Die
Gesamthohe des Symplecticum entspricht etwa der Hohe des Unterkiefers. Rostral- und Caudalrand
des Symplecticum sind konkav und starker verknochert. Am verbreiterten, dorsalen Ende spannt sich
zwischen Caudal- und Rostralrand eine dorsal asymmetrisch abgerundete Lamelle, die feine,

konzentrische Anwachslinien zeigt. Diese Lamelle ist in CPC-493 nicht vollstandig erhalten.

Abb. 4.17. Latimeriide sp. nov. A: CPC-493. Der disartikulierte Schadel zeigt das isolierte Symplectium. B und C:
Das Symplecticum in UANL-FCT-VC-0001. Maf3stab: 10 mm.

Das Ceratohyale ist in UANL-FCT-VC-0001 gréRtenteils als Abdruck erhalten. Dieser Knochen
ist ein langer, dinner Stab, dessen caudale Halfte in Lebendposition gleichmé&Rig nach dorsal
gekrimmt ist. Das Ceratohyale ist etwa siebenmal langer als hoch. Im caudalen Funftel divergieren
Ventral- und Dorsalrand etwas nach caudal. Auf H6he des caudalen Drittels besitzt das Ceratohyale
einen nach distal breiter werdenden, gerundet-dreieckigen, ventralen Processus. Die distale Kante
dieses Processus ist etwa so lang wie ein Viertel des Ceratohyale.

Teile der finf Kiemenbégen des Latimeriiden aus Vallecillo sind in CPC-491, CPC-496, UANL-
FCT-VC-0001 und UANL-FCT-VC-0057 erhalten. Die Ceratobranchialia besitzen die gleiche
morphologische Grundstruktur wie die Ceratohyalia, sind allerdings caudal etwas starker gekrimmt
als letztere. Die rostralen vier Bogen sind dorsoventral abgeflacht. Ihre maximale Breite besitzen die
rostralen Bdgen jeweils auf Hohe ihres caudalen Drittels. Auf der Ventralseite befindet sich eine

longitudinale Grube, die parallel zum medialen Rand des jeweiligen Bogens verlduft. Das flnfte,
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mediale Ceratobranchialpaar ist um ein Drittel kirzer als die lateralen Bogen und besteht aus
gleichmaRig gekrimmten Staben, deren Durchmesser ein Drittel der Breite der lateralen Bdgen
entspricht. Die Kiemenbdgen sind mit zahntragenden Plattchen bestiickt, die in longitudinalen Reihen
angeordnet sind. Die genaue Anzahl der Reihen ist nicht erkennbar. Die einzelnen Plattchen tragen
zwei unterschiedliche Zahntypen: Die Gberwiegende Anzahl der unregelmaRig-ovalen Plattchen ist mit
winzigen villiformen Zahnchen besetzt. Mindestens eine Reihe dieser Plattchen tragt zusatzlich oder
ausschlieBlich vier- bis sechsmal léangere, spitzkonische, schwach ventrad gekrimmte Zahne in
regelméaRigen Abstanden.

Median zwischen den Kiemenbdgen liegt das Urohyale, welches in CPC-491, CPC-496, UANL-
FCT-VC-0001 und UANL-FCT-VC-0057 uberliefert ist. Das unpaare Urohyale ist eine schmale,
dorsoventral abgeplattete, langlich-X-formige Struktur, deren maximale Breite ein Drittel der
Gesamtlange betragt. Die lateralen Kanten divergieren ab der Mitte des Knochens im Winkel von
25°nach rostral und caudal. Die caudale Halfte des Urohyale tragt lateral jeweils eine lateral
gleichmafig gerundete Lamina, die nach caudal in eine Spitze auslauft. Medial dieser Laminae ist der
Caudalrand des Urohyale U-férmig ausgeschnitten. Die Tiefe des ,U“ betragt etwa ein Achtel der
Gesamtlange des Urohyale. Das rostrale Ende des Urohyale ist halb so breit wie die Gesamtbreite
des Knochens. Die lateralen Kanten des Urohyale sind dorsoventral durch einen Grat verstarkt, der

medial von einer schmalen Rinne begleitet wird.

Abb. 4.18. Latimeriide sp. nov. CPC-496: Der disartikulierte Schadel zeigt Ceratohyale, die Urohyalia, sowie Teile
des Kiemenkorbes. Maf3stab: 10 mm.

Das Urohyale artikuliert im kompletten Schéadel rostral mit dem unpaaren Basibranchiale,
welches im vorliegenden Material aber nicht nachzuweisen ist. Teile der charakteristischen ventralen
Zahnplattenserie des Basibranchiale sind allerdings in UANL-FCT-VC-0001 und CPC-493 partiell
erhalten. UANL-FCT-VC-0001 zeigt zwei Elemente der linken Reihe von dorsal, in CPC-493 sind drei
Elemente der rechten Reihe von ventral zu sehen. Diese Platten lassen vermuten, dass der
Latimeriide aus Vallecillo zwei bis drei Paar spiegelbildlich zur Sagittalebene angeordnete

Basibranchialplatten besal3. Das prominenteste Element der jeweiligen Reihe ist die dreieckige
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rostrale Platte, deren Lange das 2,5-fache ihrer Breite betragt. Der Caudalrand ist konkav. Hier
schlieRen unregelm&Rig ovale bis rechteckige caudale Plattchen an, deren L&nge etwa der Halfte des
rostralen Elementes entspricht. Die genaue Anzahl dieser Elemente lasst sich nicht feststellen, da

keine der Basibranchialplattenserien komplett artikuliert vorliegt.

Abb. 4.19. Latimeriide sp. nov. In CPC-493 (A) und UANL-FCT-VC-0001 (B) ist jeweils eine Halfte des
Basibranchialplattenapparates tberliefert. MaRstab: 10 mm.

Abb. 4.20. Latimeriide sp. nov. aus Vallecillo. Rekonstruktion des Schédels auf Grundlage der oben
beschriebenen Einzelknochen.
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Postcranium
Ein weitgehend vollstdndiges Postcranium ist in CPC-500 und CMF erhalten. Teile des
postcranialen Skelettes sind durch CPC-493, CPC-494, CPC-497, CPC-498, CPC-501 und CPC-503

Uberliefert.

Wirbelsaule und Schwimmblase

Wie bei allen Coelacanthiden sind von der Wirbelséule des Latimeriiden aus Vallecillo nur die
Neural- und Hamalbdgen und -fortsatze verknéchert. Die Reihe der Neuralfortsétze besteht aus 55
abdominalen und 20 caudalen Elementen. Die Breite der basalen Artikulationsflachen der rostralen
acht Neuralb6gen nimmt nach rostral auf um das vierfache zu. In der caudalen Halfte der
Abdominalregion sind 15 haarfeine, verkndcherte Rippen erhalten. In CPC-500 ist der Abdruck der
kalzifizierten Schwimmblase erhalten. Diese erstreckt sich zylindrisch ventral des Notochordalkanals
zwischen dem 10. und dem 50. Wirbel. Die Oberflache der Schwimmblase ist mit kleinen,
unregelmanig gelappten Schuppen bedeckt, die nach caudal dachziegelartig Uibereinander greifen.

Die einzelnen Schuppen zeigen eine sehr feine radiale Striation.

Girtel und paarige Flossen

Der Schultergurtel des Latimeriiden aus Vallecillo ist eine stabile, unregelméaRig-langliche,
sichelférmig gekrimmte Struktur ohne feste Verbindung zum Schadel. Dorsal terminiert der
Schultergirtel im Anocleithrum, welches beim Latimeriiden aus Vallecillo ein einfacher, dorsorostral

weisender Sporn ist.

Abb. 4.21. Latimeriide sp. nov. In CPC-493 ist der rechte Schultergirtel von lateral sichtbar. MaRstab: 10 mm.
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Die Pectoralis besitzt eine tief lobate, U-férmige Flossenbasis. Um diese herum sind 33-35
Strahlen radial angeordnet. Der langste Strahl ist viermal so lang wie die Flossenbasis und artikuliert

knapp dorsal der distalen Spitze des Lobus.

Abb. 4.22. Latimeriide sp. nov. CPC-493 zeigt den tiefen Lobus der ?Pectoralis innerhalb des Strahlensaumes,
der typisch fiir die Paarflossen von latimeriiden Coelacanthiden ist. Maf3stab: 10 mm.

Die Ventralis besteht aus 16-18 Strahlen. Der Beckenknochen ist ein grader Dorn, der caudal in
einem nach lateral verbreiterten Kopf endet. Die kontralateralen Beckenknochen sind median nicht
miteinander verwachsen. Die L&ange des Beckenknochens entspricht der Distanz von 10

Neuralfortsatzen in der Wirbelsaule.

Unpaarflossen

Die erste Dorsalis besteht aus acht Strahlen, deren distale Halften jeweils segmentiert sind. Der
erste Strahl ist der langste. Seine Lange entspricht dem dreifachen der Lédnge des Ventralrandes der
Basalplatte dieser Flosse. Die proximalen Partien der ersten drei Strahlen sind etwas kréftiger als die
caudal folgenden. Ob diese Bereiche, wie in einigen Latimeriiden Ublich, Dentikel trugen, ist nicht
erkennbar, da die Oberflache samtlicher hier studierter Stiicke aufgebrochen ist. Die Basalplatte der
ersten Dorsalis ist unregelmafig gerundet-dreieckig mit annahernd grader Ventralkante und etwa
anderthalb mal so lang wie hoch. lhre laterale Oberflache ist von zwei radialen Graten verstarkt, die
vom Zentrum der Platte zur caudo- bzw. rostroventralen Ecke ziehen.

Die zweite Dorsalis besteht aus 23-25 Strahlen, die annadhernd symmetrisch um eine tief lobate
Flossenbasis angeordnet sind. Der Stitzknochen der zweiten Dorsalis ist tief gegabelt. Der
horizontale Schenkel ist dabei ein Drittel Ianger als der rostroventral weisende. Beide Schenkel treffen
sich in der Mitte des Ventralrandes einer nach dorsocaudal halbkreisformigen Lamelle, die lateral mit

konzentrischen Anwachsstreifen skulpturiert ist. Der Winkel zwischen beiden Schenkeln betragt 48°.

Abb. 4.23. Latimeriide sp. nov. UANL-FCT-VC-150 zeigt den flachen Lobus der zweiten Dorsalflosse. MaR3stab:
10 mm.
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Ventral gegentiber der zweiten Dorsalis liegt die Analis, die aus 22 Strahlen besteht.

Die Strahlen der Analis sind, wie diejenigen der zweiten Dorsalis um eine tief lobate
Flossenbasis angeordnet. Allerdings ziehen die Ansatzpunkte der Strahlen auf der Ventralseite des
Lobus doppelt so weit nach rostral wie auf der Dorsalseite. Der Stitzknochen der Analflosse
entspricht im Aufbau dem Stiitzknochen der zweiten Dorsalis, ist allerdings in Originalposition um 90°
gedreht, so dass beide Schenkel der Gabel wie bei Latimeria in einer horizontalen Ebene liegen und
nach laterorostral weisen (vergl. Ahlberg 1992). Der Winkel zwischen beiden Schenkeln betrégt 40°.

Die Caudalflosse ist diphycerk und trilobat. Der mittlere Lobus, die Epicaudalis, ragt nach
terminal Gber die Rander des dorsalen und ventralen Flossensaumes hinaus. Die Epicaudalquaste ist
schmal und etwa dreimal so lang wie hoch. Der dorsale Lobus der Caudalflosse wird von 21 Radien
gestutzt, der ventrale besitzt 20. Die ersten drei Strahlen des Dorsallobus sind kurz und schwach s-

férmig gebogen.

Abb. 4.24. Latimeriide sp. nov. CMF: An dem juvenilen, nur schwach disartikulierten Exemplar aus der
Sammlung Mauricio Fernandez ist die Beflossung vollstéandig erhalten. MaRstab: 10 mm.

Abb. 4.25. Latimeriide sp. nov. Rekonstruktion des latimeriiden Coelacantiden aus Vallecillo, Unterturonium.
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4.1.2. Diskussion
Taxonomie
Die taxonomische Einordnung des vorliegenden Materials folgt der Ubersicht der alpha-

taxonomischen Diagnosen nach Forey (1998):

Infraklasse Actinistia Cope, 1871

Der Sarcopterygier aus Vallecillo besitzt ein vollstandig entwickeltes Intracranialgelenk, einen
einzelnen Knochen (Lacrimojugale) ventral der Orbita und ein senkrecht stehendes Suspensorium mit
einem dreieckigen Palatinum. Der Unterkiefer ist doppelt Gber ein Articulare-Quadratum-Gelenk und
ein Retroarticulare-Symplecticum-Gelenk mit dem Suspensorium verbunden. Am Unterkiefer ist das
prinzipale Coronoid gréRer als die rostralen Coronoidea und durch ein Diastema von letzteren
getrennt. Zwischen Schultergirtel, der ein Extracleithrum besitzt, und dem Schédel befindet sich eine
Licke. Die erste Dorsalis besitzt keine Radialia. Die Stiitzknochen der zweiten Dorsalis und der Analis
sind dorsoventral spiegelbildlich und &hneln den Stitzelementen der paarigen Flossen. Die Caudalis
besteht aus einer einzigen Reihe von Radialia, die in Dorsal- und Ventrallobus distal der Neural- und

Hamalbogen liegen. Die Schuppen sind circular und mit Tuberkeln skulpturiert.

Ordnung Coelacanthiformes
Die oticooccipitale Region des Neurocranium besteht bei dem Crossopterygier aus Vallecillo
aus Prooticum und Basioccipitale. Beide Knochen artikulieren tber eine komplexe Sutur miteinander.

Diese Merkmale sind diagnostisch fur die Coelacanthiformes.

Unterordnung Latimerioidei Schultze, 1993

Das Schadeldach des Coelacanthiformen aus Vallecillo ist durch einen Postparietalschild
gekennzeichnet, der wesentlich kurzer als der Parietonasalschild ist. Das Postparietale besitzt einen
Processus ventralis. Es sind mehr als funf Extrascapularia vorhanden. Im Unterkiefer sind Articulare
und Retroarticulare getrennte Ossifikationen. Alle diese Merkmale definieren die Zugehorigkeit des
Materials zur Unterordnung Latimerioidei. Ein weiteres diagnostisches Merkmal, der dentikelbewehrte
erste Strahl der ersten Dorsalis und der Caudalis, ist am vorliegenden Material nicht eindeutig

erkennbar.

Familie Latimeriidae Berg, 1940

Der hier vorgestellte Latimerioide besitzt ein Parasphenoid, welches nach rostral in zwei nach
laterodorsal weisende Fligel auslauft. Die Bezahnung des Parasphenoid ist auf das rostrale Drittel
beschrankt. Die Commissura supratemporalis besitzt rostral weisende Abzweigungen im
Postparietale. Diese fur Latimeriidae diagnostischen Merkmale sind am Material aus Vallecillo
zweifelsfrei belegt. Ein weiteres diagnostisches Merkmal, die Beschaffenheit der Schuppen des

Seitenlinienorgans, ist nicht erhalten.
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Morphologische Vergleiche innerhalb der Latimeriidae

Die Familie der Latimeriidae besteht aus den Gattungen Holophagus (Unterjura), Undina
(Oberjura), Swenzia (Oberjura), Macropoma (Unter- bis untere Oberkreide, Turon) und Latimeria
(rezent). Die latimerioide Gattung Macropomoides (Untere Oberkreide, Cenoman) wird als incertae
sedis ebenfalls in diese Familie gestellt (Forey 1998). Der Latimeriide aus Vallecillo stimmt in vielen
diagnostischen osteologischen Details mit der rezenten Latimeria, sowie mit Macropoma,
Macropomoides und Swenzia Uberein, die als fossile Schwestertaxa von Latimeria gelten (Forey
1988, 1991, 1998; Clement 2005):

Das Schadeldach besitzt an den caudalen Parietalia und den Postparietalia dorsal gewdlbte
Bereiche. Eine &hnliche Struktur ist innerhalb der Latimerioidei nur von Latimeria und Swenzia
bekannt (Millot & Anthony 1958, Tafel 19; Clement 2005, Abb. 3). Die rostrale Partie des Parieto-
nasalschildes ist am mexikanischen Material nicht eindeutig erkennbar. An den acht vorliegenden und
allesamt disartikulierten Schéadeln sind verschiedene unregelmallig umrissene Knochenplattchen
erhalten, bei denen es sich einerseits um Elemente wie Nasalia und Internasalia einer tberwiegend
knorpeligen Schnauzenspitze handeln kénnte, andererseits aber auch um Erhaltungsartefakte. Fir
eine gering verkndcherte Schnauzenspitze sprechen die zahntragenden, schmalen, leistenformigen
Pramaxillaria, denen die dorsale Lamina fehlt. Ein &hnliches Rostrum besitzt Latimeria, wahrend die
Schnauzenspitzen aller anderen Gattungen der Latimeriidae starker verknochert sind (Forey 1998).
Die Skulptur der Schadelknochen ist, wie bei Latimeria, grob rugos und unterschiedet sich dadurch
von allen anderen fossilen Latimeriidae, die glatte Schadelknochen oder eine aus einzeln stehenden
Tuberkeln bestehende Skulptur besitzen.

Aus der Wangenknochenserie ist das Postorbitale signifikant: Es besitzt einen ventralen
Processus, der aufler von Latimeria nur von Swenzia bekannt ist (Clement 2005, Abb. 3). Die
Anwesenheit eines Suboperculum teilt der Latimeriide aus Vallecillo mit Latimeria, Undia und
Holophagus (Millot & Anthony 1958, Tafel 33; Reis 1888, Tafel 2). Fir Macropoma und Swenzia
wurde dieser Knochen bisher nicht zweifelsfrei nachgewiesen.

Das Neurocranium der meisten Coelacanthiformen ist kaum bekannt und Vergleiche daher nur
teilweise maoglich. Im vorliegenden Latimeriiden ist das Parasphenoid in Form und Proportion dem
Parasphenoid von Latimeria sehr ahnlich (Millot & Anthony 1958, Tafel 2) und unterscheidet die
mexikanische Form von Macropoma, deren Parasphenoid caudal parallele Lateralrdnder besitzt. Die
Lateralrander des Parasphenoid sind bei Macropoma rostral nach lateral gebogen (Forey 1998, Abb.
6.10 und 6.12), wahrend sie bei Latimeria und dem Latimeriiden aus Vallecillo gerade sind und nach
rostral bzw. caudal divergieren. Auch das Prooticum der Vallecillo-Form zeigt Unterschiede zu
Macropoma. Bei ersterer verlauft der Rostralrand des Prooticum rechtwinklig zur Sagittalebene,
wahrend er bei Macropoma schrag nach caudal verlauft (Forey 1998, Abb. 6.10). Der Unterkiefer des
Latimeriiden aus Vallecillo ist generell demjenigen von Latimeria sehr &hnlich, zeigt aber zwei
Unterschiede: Der caudodorsale Haken des Dentale ist in der mexikanischen Form deutlich kréaftiger
und grolRer als bei Latimeria und gleicht in Form und Proportion der entsprechenden Struktur von
Macropoma (Forey 1998, Abb. 5.1 und Abb. 5.13). Zudem ist das prinzipale Coronoid in Latimeria
unregelmaRig trapezférmig mit geraden Kanten, wahrend es bei dem mexikanischen Material

umgedreht ambossférmig mit konkaver Rostral- und Caudalkante geformt ist. Damit unterscheidet
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sich die mexikanische Form auch von Macropoma, Holophagus und Undina, deren prinzipales
Coronoid dreieckig ist und die neben einem konkaven Caudalrand einen s-férmig geschwungenen
Rostralrand besitzten (Forey 1998, Abb. 5.12 und 5.13).

Am Palatinum des mexikanischen Materials fallt besonders der Ventralrand des Pterygoid auf,
dessen caudales Drittel direkt rostral des Quadratum konvex nach ventral gewdélbt ist. Eine solche
Ausbuchtung zeigt neben Macropoma (Lambers 1996, Abb.5) nur Latimeria (Millot & Anthony 1958,
Tafel 38 und 39). Eine weitere Besonderheit des Latimeriiden aus Vallecillo ist der Nachweis von
Kiemenbdgen, die mit unterschiedlich groBen Zahnen bewehrt sind. Lediglich von Latimeria (Millot &
Anthony 1958, Tafel 44) und Undina (Reis 1888, Tafel 1, Abb. 21) sind Uberhaupt Kiemenzahne
bekannt. In der Vallecillo-Form entspricht die Anordnung der unterschiedlichen Zahne auf Plattchen,
die den Bdgen aufsitzen, in etwa der Anordnung bei Latimeria.

Nach Forey (1998: 204) ist das Urohyale samtlicher Coelacanthiformes immer &hnlich geformt.
Allerdings sind innerhalb der Latimeriidae zwei morphologische Unterschiede feststellbar, die
moglicherweise taxonomische Relevanz besitzen. Bei Latimeria besitzt das caudale, l6ffelférmig
verbreiterte Ende des Urohyale durchgehend konvexe Lateralrénder, die caudal rechts und links
jeweils in einer Spitze enden. Zwischen beiden Spitzen befindet sich ein U-férmiger medianer
Recessus (Millot & Anthony 1958, Tafel 47). Bei Macropoma sind die caudalen Enden der
|6ffelformigen Verbreiterung stumpf abgerundet und der mediane ist V-férmig (Forey 1998, Abb. 7.7).
Das hier vorliegende Urohyale entspricht morphologisch dem Urohyale von Latimeria.

Die basibranchialen Zahnplatten zeigen innerhalb der Coelacanthiformes diagnostische
Unterschiede. Bei der Uberwiegenden Anzahl der Taxa bestehen die Basibranchialplatten aus einer
bilateral symmetrischen Serie. Anzahl, Form und Anordnung der Einzelelemente variiert dabei von
Gattung zu Gattung. Eine Ausnahme bildet Macropoma, deren Basibranchialbezahnung nur aus
einem medianen Element besteht (Forey 1998, Abb. 7.6). Die im mexikanischen Material Uiberlieferten
Reste der Basibranchialbezahnung ermdglichen eine Rekonstruktion, die eine bilateral-symmetrische
Serie an Platten aus mindestens sechs Elementen wahrscheinlich macht. Innerhalb der Serie sind die
rostralen, sich keilférmig nach rostral verjiingenden Platten die groRten. Ahnlich geformte Elemente
sind in Diplurus, Axelrodichthys und Latimeria vorhanden. Die fur den mexikanischen Latimeriiden
rekonstruierte Anordnung der Basibranchial-Elemente ist von keinem anderen Coelacanthiden
bekannt. Auffallig ist, dass die Form aus Vallecillo beziiglich der Anzahl der Neural- und Hamalbdgen,
sowie der Anzahl der Flossenstrahlen der Caudalis ihre groRRte Ubereinstimmung mit Macropomoides
aus dem Cenomanium des Libanon besitzt. Macropomoides und der mexikanische Latimeriide
besitzen in der caudalen Halfte der Abdominalregion verkndcherte Rippen. Dieses Merkmal ist bei
keinem anderen Latimeriiden nachgewiesen. Macropomoides ist nur durch unvollstandige und juvenile
Exemplare bekannt, so dass genauere osteologische Vergleiche z. Z. nicht mdglich sind (Woodward
1942, Gaudant 1975). Die Anzahl der Flossenstrahlen der zweiten Dorsalis, sowie der Analis und der
paarigen Flossen ist dagegen im mexikanischen Material signifikant hoher als bei allen anderen
fossilen Latimeriiden und erreicht mit 33-35 Strahlen an der Pectoralis einen mit Latimeria
vergleichbaren Wert.

Die Rekonstruktion der maximalen Standardlange des Latimeriiden aus Vallecillo erfolgt durch

Langenvergleiche messbarer Standardldngen der juvenilen Exemplare CPC-500 und CMF und deren
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Unterkieferlangen. Vergleiche mit isolierten Unterkiefern im mexikanischen Material (CPC-493) deuten
an, dass in Vallecillo Quastenflosser von mindesten 600 mm Standardlange vorkommen. Fir diese
Schatzung wird ein lineares Langenwachstum von Kopf und Rumpf angenommen. Die Existenz von
Exemplaren dieser GréRe wird durch ein Schwanzflossenfragment entsprechender Grof3e (CPC-501)
bestatigt. Trotz der generell groRen Ahnlichkeiten des mexikanischen Materials insbesondere mit den
Gattungen Latimeria, Swenzia, Macropoma und Macropomoides, wird der Latimeriide aus Vallecillo
durch keine der publizierten Diagnosen der Latimeriidae ausreichend und eindeutig charakterisiert.
Die 0. g. Unterschiede zu den bekannten latimeriiden Gattungen rechtfertigen somit die Errichtung
einer neuen Gattung und Art fur das mexikanische Material mit der folgenden Diagnostik:

Latimeriider Coelacanth mit maximaler Standardlange von 600 mm. Parietonasal- und
Postparietalschild mit nach dorsal gewdlbten Bereichen und grob-faltiger Skulptur; Pramaxillare
stabférmig, ohne dorsale Lamina; Postorbitale mit ventralem Processus und rostrodorsalem Foramen;
Praoperculum mit Nervenkanal im Caudalteil und longitudinalem, lamellaren Rostralteil; Parasphenoid
mit nach caudal und rostral divergierenden Lateralréndern; caudaler Teil des Ventralrandes des
Pterygoid konvex; Unterkiefer mit umgekehrt ambossformigem prinzipalem Coronoid; vier freie
rostrale Coronoidea mit kleinen und grofRe Z&hnen; basibranchiale Bezahnung aus mehreren
Elementen bestehend; Kiemenbdgen mit zahntragenden Plattchen bewehrt; Schultergirtel mit
stabféormigem Anocleithrum; Schwimmblase verknéchert; Wirbelsaule mit 55 abdominalen und 20
caudalen Neuralbdgen; verknocherte Rippen in der caudalen Halfte der abdominalen Wirbelséule
vorhanden; erste Dorsalis mit acht, zweite Dorsalis mit 22-25 Strahlen; Pectoralis mit 33-35, Ventralis
mit 20-22 Strahlen; Analis mit 22 Strahlen; Caudalis mit 21 dorsalen und 20 ventralen Radien;

Epicaudalquaste gestielt und caudal exponiert.

Stratigraphie, Paldobiogeographie und Paldobiologie

In Nordamerika beschrankt sich der kretazische Fossilbericht coelacanthiformer Sarcopterygier
bis jetzt auf die Gattung Megalocoelacanthus. Diese Form mit einer Standardlange von 3,5 m ist durch
zehn isolierte Schadelknochen aus dem oberen Santonium bis mittleren Maastrichtium bekannt
(Schwimmer et al. 1994). Eine systematische Einordnung dieses Materials in eine der coelacanthi-
formen Familien ist nicht moglich (Forey 1998). Der Latimeriide aus Vallecillo ist somit der zweite
Nachweis eines kretazischen Coelacanthen aus Nordamerika und der erste, dessen Material eine
taxonomische Einordnung erlaubt. Der hohe Grad an Ahnlichkeit des mexikanischen Materials vor
allem mit Macropomoides und Latimeria ist ein Hinweis auf eine enge phylogenetische Beziehung
dieser Gattungen untereinander (vergl. Forey 1991, 1998) und fuhrt zu folgenden Schlissen:

Die Latimeriidae sind in der Oberkreide in der gesamten Tethys verbreitet. Die Gattung
Macropoma ist dabei auf den europdaischen Archipel am Nordrand der westlichen Tethys beschrankt
(Forey 1991). Macropomoides und der neue Latimeriide aus Vallecillo belegen dagegen die engen
biogeographischen Beziehungen zwischen der zentralen Tethys und dem Golf von Mexiko.

Der mexikanische Latimeriide besitzt Merkmale, die bisher nur von der rezenten Latimeria
bekannt waren. Damit kénnte die mexikanische Form einer der nachsten bekannten fossilen Vorlaufer
der rezenten Latimeria sein. Bisher wurde als engster fossiler Verwandter von Latimeria die

jurassische Swenzia angesehen (Clement 2005, 2006). Aufgrund der Auspragung der
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Schédelskulptur und der Morphologie der Wangenknochen, sowie der gesamten Struktur des
Postcranium steht der mexikaische Latimeriide aus der Oberkreide Latimeria noch néher als Swenzia,
die demnach ein Schwester-Taxon zu Latimeria und der hier vorgestellten Art wére. Die Vorlaufer von
Latimeria waren also nicht auf den Europdischen Archipel beschrankt (Uyeno & Yabumoto 2007),
sondern offensichtlich in der gesamten Tethys bis hinein in den kretazischen Golf von Mexiko
verbreitet.

Die rezente Latimeria bewohnt ein disjunktes Areal mit Populationen vor der Siidostkiste des
afrikanischen Kontinents (L. chalumnae, Smith 1939) und vor Indonesien (L. menadoensis, Erdmann
et al. 1998). Uyeno und Yabumoto (2007) nehmen an, dass sich die Vorformen von Latimeria durch
die ostliche Tethys ausgebreitet haben. Von einem oberkretazischen Ursprungsareal im zentralen
Atlantik aus konnten Vorformen von Latimeria auch einen Ausbreitungsweg uber den Sidatlantik in
den sudlichen Indischen Ozean gefunden haben. Die tektonische Verlagerung Indiens nach Norden
fuhrte dann wéahrend des Paldogen und Neogen zu einer VergroRerung des Areals im indischen
Ozean und schlieBlich zur vollkommenen Trennung der sudwestlichen und norddstlichen
Teilpopulationen. Die genetische Isolation der Teilpopulationen von Latimeria erfolgte etwa vor 40
Mio. Jahren (loune et al. 2005), was die letztere Ausbreitungshypothese stiitzen wirde.

Wahrend der Oberkreide besiedelten coelacanthiforme Fische noch eine groRe Bandbreite
aquatischer Habitate. So sind neben marinen Formen auch Suf3- und Brackwasserformen bekannt
(Maisey 1991, Cavin et al. 2005). Darlber hinaus lassen sich innerhalb der marinen Formen
unterschiedliche 6kologische Préferenzen rekonstruieren. Die europaische Macropoma bevorzugte
offensichtlich flachmarine Habitate, wie ihr haufiges Vorkommen (Forey 1998) in den entsprechenden
Sedimenten des Europaischen Archipels belegt (Maisey 1991). Macropomoides ist ein seltenes
Element in den Uberaus produktiven flachmarinen Fischfundstellen des Libanon (Woodward 1942,
Gaudant 1975). Bei den wenigen bekannten Nachweisen von Macropomoides handelt es sich
Uberwiegend um Jungtiere. Von subadulten oder adulten Tiere sind nur Fragmente nachgewiesen
(Forey 1998). Dieses Muster lasst vermuten, dass hier eine raumliche Trennung der unterschiedlichen
ontogenetischen Stadien vorlag. Adulte Tiere von Macropomoides besiedelten evtl. offenmarine,
kustenfernere Habitate. Der neue Latimeriide aus Mexiko ist dagegen mit etwa 5% der Fossilfunde ein
relativ haufiges Element der Fischvergesellschaftung in Vallecillo. Die rekonstruierten Standardlangen
der Tiere variieren zwischen 130 mm und 600 mm und belegen, dass in der Vallecillo-See
unterschiedliche ontogenetische Stadien nebeneinander existierten. Offensichtlich verbrachte dieser
Quastenflosser grol3e Teile seines Lebenszyklus in der Vallecillo-See und ist damit ein autochtones
Element der Vallecillo-Fauna. Mit Bezug auf die paldaogeographische Position von Vallecillo (Ifrim
2006) lasst sich damit fur diesen neuen Latimeriiden eine autokologische Praferenz fur offenmarine
Habitate postulieren. Der Latimeriide aus Vallecillo belegt also die Existenz eines Hochsee-
Coelacanthiden im unterturonen Golf von Mexiko. Eine pelagische Lebensweise ist vermutlich eine
wichtige Vorraussetzung fur die Entwicklung der Lebensweise der rezenten Latimeria. Die
Abwanderung aus flachmarinen Habitaten in tiefere Bereiche des Meeres, die fur die Entwicklung der
Autbkologie von Latimeria verschiedentlich postuliert worden ist (z.B. von Wahlert 1962, Maisey

1991), findet damit im Vallecillo-Coelacanthiden einen ersten fossilen Beleg.

56



Nursallia gutturosum

4.2. Nursallia gutturosum (Arambourg, 1954)

Klasse Osteichthyes Huxley, 1880
Unterklasse Actinopterygii Cope, 1887
Division Halecostomi Regan, 1923
Ordnung Pycnodontiformes Berg, 1937
Unterordnung Pycnodontoidei sensu Nursall, 1996
Familie Pycnodontidae sensu Nursall, 1996
Unterfamilie Nursalliinae sensu Poyato-Ariza & Wenz, 2002
Gattung Nursallia Blot 1987 sensu Poyato-Ariza & Wenz, 2002

Nursallia gutturosum (Arambourg, 1954)

Material

CPC-302, CPC-424, CPC-520, CPC-512, CPC-522, CPC-523, CPC-524
Vergleichsmaterial: Nursallia gutturosum, Jebl Tselfat, SMNK-PAL. 6622.
Fundort: Vallecillo

Alter: Unterturonium

Diagnose (emendiert)

Nursallia, deren benachbarte Arcocentra mit zwei, im Abdominalbereich bis maximal drei
Zygapophysendornen verzahnt sind. Die letzten drei Hypochordalelemente sind zu dreieckigen
Platten vergroRert und in etwa gleich gro3. Dabei ist das vorletzte Element tendenziell das groR3te, das

letzte Element das kleinste.

4.2.1. Beschreibung und Diskussion

Die Osteologie der pycnodonten Fischform aus Vallecillo ist von Blanco-Pifion (2003)
ausfuhrlich  beschrieben worden. Die unzureichende Erhaltung einiger diagnostischer
Gattungsmerkmale, sowie widersprichliche Artdiagnosen in der Literatur erlauben dem Autor
allerdings nur eine unsichere systematische Einordnung des Materials als ,Nursallia? cf. gutturosum®
(vergl. Blanco-Pifién 2003). Das im Rahmen der hier vorliegenden Arbeit neu gewonnene Material
lasst nun eine genauere Zuordnung der Form zu. Die Beschreibung ergénzt hier die publizierten
osteologischen Befunde (Blanco-Pifién 2003) und beschrankt sich auf die Identifikation der nach der
aktuell gultigen Systematik sensu Poyato-Ariza & Wenz (2002) diagnostischen Merkmale.

Poyato-Ariza & Wenz (2002) fuhren im Rahmen ihrer Revision der Ordnung der
Pycnodontiformes die Unterfamilie der Nursalliinae ein. Die Nursalliinae sind durch folgende Merkmale
charakterisiert (vergl. Poyato-Ariza & Wenz 2002: 223):

Die zahne des Dentale und Pramaxillare sind annéhernd, jedoch nicht vollstandig incisiform.

Die neuralen und hamalen Arcocentra der Wirbelsdule umgreifen das Notochord lateral

teilweise bis vollstandig.
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Die nebeneinander liegenden neuralen, bzw. hdmalen Arcocentra sind untereinander durch
zwei oder mehr ineinander greifende Zygapophysendorne mit einander verbunden.
Die hypochordalen Elemente des caudalen Endoskeletts sind vergrof3ert oder verdickt.

Sowohl die Adominal- wie auch die Caudalregion des Kérpers sind mit Schuppen bedeckt.

Poyato-Ariza & Wenz (2002: 223) bestimmen die Gattung Nursallia innerhalb der Nursalliinae

anhand folgender Merkmale:

Schéadel
Die Frontalia sind stark konvex gewolbt und sehr breit und verleihen dem Schadel dorsal einen
halbkreisférmigen Umriss. Die Orbita liegt etwa in der Mitte der Schadelhéhe.

Der Vomer tragt Zahne, deren Kauflachen einen annéhernd kreisférmigen Umriss zeigen.

Wirbelsaule

Die nebeneinander liegenden neuralen, bzw. hdmalen Arcocentra sind untereinander durch
mindestens drei ineinander greifende Zygapophysendorne mit einander verbunden.

Die neuralen und hamalen Arcocentra der Wirbelsdaule umgreifen das Notochord lateral
vollstandig.

Der letzte Neuralfortsatz steht frei, d. h., er stiitzt keine Caudalflossenstrahlen.

Caudalflosse

Dorsal- und Ventrallobus der Caudalflosse stehen vertikal und senkrecht zur Langsachse des
Korpers. Die Flosse ist sehr kurz und funf bis sechsmal hdher als lang.

Die distale Kante der Caudalflosse ist schwach konvex.

Der Caudalflossenstiel ist so lang, dass die Caudalflosse vom Korper abgesetzt ist. Das

Endoskelett besitzt sechs bis acht hypochordale Elemente.

Innerhalb der Gattung Nursallia existiert z. Z. keine gliltige Differentialdiagnose der Arten. Die
von Arambourg (1954) angefiihrten Merkmale der Art Palaeobalistum gutturosum stellen nach den
Revisionen durch Blot (1987) und Poyato-Ariza & Wenz (2002) keine spezifischen Autapomorphien
dar. Blot (1987) definiert eine Familie der ,Nursallidae®“ an der Typusgattung und -art Nursallia veronae
aus dem Eozén von Monte Bolca und integriert Palaeobalistum gutturosum (Arambourg, 1954) als
weitere Art in die Gattung, ohne die spezifischen Unterschiede zur Typusart aufzuzeigen. Blot
(1987:156) erwahnt lediglich eventuelle Unterschiede im caudalen Endoskelett zwischen N. veronae
und N. gutturosum, die seiner Auffassung nach ,peut-étre“ dazu dienen kénnten, N. gutturosum als
neue Gattung zu definieren. Poyato-Ariza & Wenz (2002) betrachten N. veronae und N. gutturosum
gemeinsam, ohne diese jedoch zu synonymisieren, da sie anhand des Arambourg schen
Typusmaterials von N. gutturosum, eine Gattungszugehorigkeit der letzteren Form nicht zweifelsfrei
begriinden kénnen.

Am Material aus der nordostmexikanischen Fundstelle Vallecillo sind die folgenden

diagnostischen Merkmale zu erkennen:
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Schéadel und Bezahnung

CPC-302, CPC-428, CPC-521 und CPC-525 zeigen das im Vergleich mit den Frontalia aller
anderen pycnodonten Fische sehr breite, gleichmaRig konvexe Frontale. Der ,halbkreisférmige*
(sensu Poyato-Ariza & Wenz 2002) Umriss der dorsalen Partie des Frontale ist an juvenilen und
subadulten Tieren besonders ausgepragt. Die Standardlangen des von Poyato-Ariza & Wenz 2002
bearbeiteten Materials deuten an, dass fir die Neudefinition von Nursallia Jungtiere verwendet

wurden.

Abb. 4.26. Nursallia gutturosum: Kiefer und Bezahnung an CPC-520. MaRRstab: 10 mm.

Die Lage der Orbita in der Mitte der Schadelhdhe ist sowohl an Jungtieren, als auch adulten
Exemplaren des Materials aus Vallecillo zu erkennen.

CPC-520 zeigt das Gebiss. Der Vomer tragt in seiner lateralen Zahnreihe 6 Zéhne. Besonders
am ersten und vierten Zahn ist der rundlich-ovale Umriss der Kauflache zu erkennen. Der
aufgebrochene Knochen gibt in seiner caudalen Partie den Blick auf einen caudalen Zahn der
prinzipalen Zahnreihe frei, der, wie die Lateralzdhne, rundlich umrissen ist. Diese
Merkmalsauspragung entspricht der Diagnose von Nursallia sensu Poyato-Ariza & Wenz (2002).

Die ,fast incisiformen“ Zahne des Dentale der Unterfamilie ,Nursaliinae“ sind am Unterkiefer in
CPC-520 und CPC-522 zu erkennen. Dieser tragt auf dem Praarticulare drei Zahnreihen, mit jeweils
7-9 subzirkularen Zahnkronen. Die rostralen 10% des Unterkiefers werden von einem leistenférmigen,
dorsad gekrimmten Dentale eingenommen, welches ein bis drei Zahne tragt. Die Kronen dieser
Zahne sind auf ihrer labialen Seite konvex. Die linguale Seite der Kronen ist bei einigen Zahnen
konvex, bei anderen gerade bis konkav ausgebildet. Eine fir Incisiven typische Schneidkante fehlt
aber. Damit besitzt der pycnodonte Fisch aus Vallecillo keine incisiformen Zéahne ,sensu stricto® und

zeigt damit nach Poyato-Ariza & Wenz (2002) ein wichtiges Merkmal der Nursalliinae.

Wirbelsaule

Wie an allen pycnodonten Fischen sind am Axialskelett der pycnodonten Form aus Vallecillo
lediglich die Neural- und Hamalb6gen samt den entsprechenden Fortsatzen verknéchert. Die laterale
Ansicht zeigt, dass diese sog. Arcocentra der Wirbelsaule jeweils von einer neuralen und einer

héamalen rundlichen Ossifikation gebildet werden, deren proximale Kanten sich auf halber Héhe des
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notochordalen Kanales beriihren, den Kanal also lateral vollstandig umgreifen. Unmittelbar distal der
rundlichen Ossifikationen der Arcocentra befinden sich an den proximalen Enden der Fortsatze die
Pra- und Postzygapophysendorne. Diese Dorne sind parallel zur Wirbelséule orientiert. Im artikulierten
Skelett greifen jeweils die Dorne eines Arcocentrums in die entsprechenden Dorn-zwischenrdume der
benachbarten Arcocentra ein und erzeugen so eine stabile Verzahnung der Wirbelsaulenelemente.
Die taphonomischen Befunde an teilweise disartikulierten Skeletten des mexikanischen Materials
zeigen, dass die caudocraniale Verzahnung der Elemente stabiler ist als die dorsoventrale Verbindung
der neuralen und héamalen Elemente der Wirbelsaule: Typischerweise beginnt der Zerfall des
postcranialen Skelettes durch eine Auflésung der hdmaloneuralen Verbindung der Arcocentra, was
nachfolgend zu einer dorsoventralen Dislokation der hamalen und neuralen Skelettelemente und einer
Jreilverschlussartigen“ Offnung der Wirbelsaule fiihrt. Die caudocraniale Stabilitat des postcranialen
Endoskelettes wird durch jeweils zwei Post- und Prazygapophysendorne an jedem Arcocentrum
gewahrleistet. Distal der Zygapophysen sind die Neural- und Hamalfortséatze craniad durch sagittale,
kndcherne Membranen verbreitert. Die proximalen Basen dieser Membranen sind gerade und lateral
verdickt, sodass sie morphologisch und funktional jeweils einen zusatzlichen Zygapophysendorn
bilden. Ob diese Struktur tatsachlich einem Zygapophysenelement homolog ist, kann am vorliegenden
Material nicht zweifelsfrei geklart werden. In jedem Fall entspricht die Artikulation benachbarter
Arcocentra der fur Nursallia typischen ,mindestens drei Zygapophysen-dorne®, wie sie von Arambourg
(1954), Blot (1987) und Poyato-Ariza & Wenz (2002) beschrieben und abgebildet werden.

Ein weiteres Gattungsmerkmal ist der caudale (letzte) Neuralfortsatz, der, wie in CPC-302 und

CPC-521 gut sichtbar, frei steht, also die Flossenstrahlen der Caudalis nicht berthrt.

Abb. 4.27. Nursallia gutturosum: Der disartikulierte dorsocaudale Abdominalbereich von CPC-522 zeigt die
Details der Zygapophysedorne. Maf3stab: 10 mm.

Caudalflosse

Die Caudalflosse des Vallecillo-Pycnodonten zeigt die fir Nursallia typische Form: Sie ist
deutlich vom Hinterrand des Korpers abgesetzt und ,sehr kurz®, wobei Dorsal- und Ventrallobus
annéhernd senkrecht zur Achse des Schwanzflossenstieles stehen. Die ,Kiurze* der Schwanzflosse

drickt sich im Verhaltnis von L&nge zu H6he aus, welches nach Poyato-Ariza & Wenz (2002: 223) bei
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1:5 bis 1:6 liegen soll. Leider verzichten Poyato-Ariza & Wenz (2002) auf die Erlauterung ihrer
Messmethode, sodass das Zustandekommen dieses metrischen Verhaltnisses nicht nachzuvollziehen
ist. In der vorliegenden Arbeit wurde das Verhéltnis von Lange zu Hohe aus den Strecken zwischen
dem proximalen Ende der ersten Vorstrahlen der Schwanzflosse bis zum Hinterrand der Flosse
entlang der Hauptachse des Kérpers und der senkrecht dazu stehenden maximalen Hohe zwischen
den distalen Enden der langsten Hauptstrahlen gebildet. Daraus ergibt sich ein Langen-Héhen-
Verhdltnis von etwa 1 : 3,7. Das Ergebnis steht nur scheinbar im Widerspruch zur Beschreibung durch
Poyato-Ariza & Wenz (2002). Denn auch die von diesen Autoren abgebildeten Schwanzflossen von
Nursallia besitzen genau dieses Verhaltnis. Einzig der Holotyp von Nursallia gutturosum (NMHS-DTS-
60) besitzt mdglicherweise eine noch kirzere Schwanzflosse. Hier ist anzumerken, dass der
typischerweise schwach konvexe Mittelteil des Flossensaumes von Sediment (berdeckt und daher
nicht zu erkennen ist (vergl. Arambourg 1954, Tafel 1, Abb. 2). Es besteht also in diesem Merkmal,
(auch contra Blanco-Pifién 2003: 93) keine morphologische Differenz zwischen Nursallia und dem
Pycnodonten aus Vallecillo.

Auch das caudale Endoskelett im mexikanischen Material entspricht der Diagnose fur Nursallia:
Es sind acht hypochordale Elemente vorhanden, von denen die letzten drei zu dreieckig umrissenen
Platten verbreitert sind.

TR

I\

Abb. 4.28. Nursallia gutturosum: Caudalskelett von CPC-521. Mal3stab: 10 mm.

Schuppen

Eine weitere Synapomorphie der Nursalliinae ist die Existenz von Flankenschuppen sowohl in
der Abdominal- als auch in der Caudalregion. Am mexikanischen Material sind die caudalen
Flankenschuppen auf schmale, leistenformige Schuppenreihen reduziert, die aus drei bis vier
Elementen zusammengesetzt sind. Diese Reduktion der Flankenschuppen ist fur viele pycno-
dontifome Fische typisch. Die ventrale Partie des Abdomens ist mit ovalen Schuppen bedeckt, deren
Form, Anzahl und Skulptur mit den entsprechenden Abdominalschuppen von N. gutturosum identisch
sind (vergl. Arambourg 1954: Tafel 2, Abb. 4).

Insgesamt entspricht der pycnodonte Fisch aus Vallecillo sowohl in den fiinf diagnostischen
Merkmalen der Nursalliinae als auch in den acht relevanten Merkmalen der Gattung Nursallia der z. Z.
glltigen Diagnose, sodass an der Zuordnung des mexikanischen Materials zu Nursallia kein Zweifel
besteht.
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Abb. 4.29. Nursallia gutturosum: Die disartikulierte und um 90° gedrehte Riickenpartie von CPC-523 gibt den
Blick auf die langen, dorsoventralen Schuppenreihen frei. MaRstab 10 mm.

Innerhalb der Gattung sind die Arten N. veronae (Blot, 1987), N. gutturosum (Arambourg, 1954),
N. goedeli (Heckel, 1854) und N. flavellatum (Cope, 1886) publiziert. Die Validitat insbesondere der
unvollstandig erhaltenen nominalen Formen N. goedeli und N. flavellatum bedarf einer grundlegenden
Revision, die hier nicht geleistet werden kann (vergl. Poyato-Ariza & Wenz 2002). Der Vergleich von
Nursallia aus Vallecillo wurde mit Nursallia gutturosum aus dem oberkretazischen Djebl Tselfat
(Marokko) anhand SMNK-PAL. 6622 und des publizierten Materials (Arambourg 1954, Blot 1987,
Poyato-Ariza & Wenz 2002) durchgefiihrt. Er zeigt eine vollkommene Ubereinstimmung zwischen
beiden Formen. Die Vallecillo-Nursallia wird daher N. gutturosum zugeordnet.

Vorbehaltlich der Revision von N. goedeli und N. flavellatum ist N. gutturosum nach der Analyse
des mexikanischen Materials durch folgende Merkmalskombination charakterisiert:

Die Arcocentra sind durch zwei, im Abdominalbereich vereinzelt durch drei Zygapophysendorne
mit einander verzahnt. Im Gegensatz dazu besitzt N. veronae deutlich mehr Dorne. Das
Typusexemplar zeigt bis zu neun Dorne an den caudalen Centra (vergl. Blot 1987, Tafel 36, Abb. 2).

In N. gutturosum sind die drei vergroRerten hypochordalen Elemente (Hypuralia) in etwa gleich
groR. Lediglich das letzte ist (bei einigen Stiicken) um etwa 15 % kleiner. Das vorletzte Element ist
das grofdite und an seinem distalen Rand etwa 5 % hoéher als das drittletzte Element. In N. veronae
sind dagegen nur zwei vergroRerte, insgesamt evtl. drei hypurale Elemente vorhanden. Das vorletzte
ist dabei mehr als dreimal so breit wie das letzte. In N. goedeli sind nach der Interpretation von
Poyato-Ariza & Wenz (2002) drei Hypural-Elemente vorhanden. Die Grol3e dieser Elemente nimmt
nach caudal sehr stark ab: Das drittletzte Element ist etwa doppelt so grol3 wie das vorletzte, welches
wiederum zehnmal groR3er als das letzte ist (vergl. Poyato-Ariza & Wenz 2002: 181, Abb. 26.)

Damit ist fir N. gutturosum die folgende, vorlaufige emendierte Diagnose gegeben:
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Abb. 4.30. Nursallia gutturosum aus Vallecillo. A: Adultes weibliches Tier (CPC-302) B: Adultes méannliches Tier
(CPC-521). MaR3stab 10 mm.
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Nursallia gutturosum Aramburg, 1954: Nursallia, deren benachbarte Arcocentra mit zwei, im
Abdominalbereich bis maximal drei Zygapophysendornen verzahnt sind. Die letzten drei
Hypochordalelemente sind zu dreieckigen Platten vergréfert und in etwa gleich gro3. Dabei ist das

vorletzte Element tendenziell das grofite, das letzte Element das kleinste.

Sexualdimorphismus

An etwa 3% des gesichteten Materials von Nursallia gutturosum aus Vallecillo sind die cranialen
14 Strahlen der Dorsalflosse extrem verléangert, d. h. sie sind etwa dreimal so lang wie die durch-
schnittliche Lange dieser Strahlen und erreichen eine Lange, die der Kérperhdhe des Tieres entspricht
(vergl. Abb. 4.30. A: CPC-302 mit Abb. 4.30 B: CPC-521). Die Standardlange dieser Exemplare ist
300 mm und langer, d. h. es handelt sich um adulte Tiere, gemessen an der durchschnittlichen
Standardlange des Materials aus Vallecillo. Neben der vergroRerten Dorsalflossenpartie sind keine
weiteren morphologischen Unterschiede festzustellen, die eine systematische Abtrennung des
Materials von N. gutturosum rechtfertigen wirden. Der auf die Dorsalflosse begrenzte, aber auffallige
morphologische Unterschied innerhalb von N. gutturosum wird hier als Sexualdimorphismus
interpretiert. Aus der rezenten Actinopterygier-Fauna sind entsprechende, die Flossenform
betreffende Sexualdimorphismen bekannt: Der Langnasen-Papageienfisch Hipposcarus harid oder
der Schwerttrager Xiphophorus helleri besitzen eine geschlechtsspezifisch unterschiedlich geformte
Schwanzflosse (Smith & Heemstra 1986). Dabei finden sich jeweils am Mannchen Flossen mit
deutlich verlangerten Strahlen. Analog zu diesen Beispielen aus der rezenten Fauna ware die

Nursallia gutturosum mit verlangerter Dorsalflosse als Mannchen zu bestimmen.
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4.3. Belonostomus longirostris Lambe, 1902

Teleosteomorpha sensus Arratia 2001
Familie Aspidorhynchidae Nicholson & Lydecker, 1889
Genus Belonostomus Agassiz, 1834

Belonostomus longirostris Lambe, 1902
Synonymie
1902 Diphyodus longirostris Lambe: 30
1964 Belonostomus longirostris Lambe; Estes: 22, Abb. 12-14
1997 Belonostomus longirostris Lambe; Brito: 739, Abb. 48D
2003 Belonostomus longirostris Lambe; Brito: Tafel 1, Abb. A-C
2005 Robertichtys riograndensis Blanco-Pifién & Alvarado-Ortega: 43, Abb.1
2008 Robertichtys riograndensis Blanco, Alvarado-Ortega & Gallo: 389, Abb.1-5

Material

CPC-303, CPC-454, CPC-455, CPC-456, CPC-462, UANL-FCT-VC-720, UANL-FCT-VC-824,
UANL-FCT-VC-859

Fundort: Vallecillo

Alter: Unterturonium

Diagnose (emendiert):

Belonostomus mit langem, dinnem Rostrum, etwa 65% der Schadellange einnehmend.
Pradentale etwa 20 Mal so lang wie hoch mit longitudinaler Rinne auf der lateralen Oberflache.
Artikulation zwischen Dentalospleniale und Pradentale als schrage, nach rostroventral geneigte
Flache ausgebildet. Pradentale im Querschnitt oval. Wirbelsaule mit 99 Wirbeln, davon 25 caudal.
Dorsalflosse auf Hohe des 76., Analflosse auf Hohe des 73. und Ventralflosse auf Hohe des 47.
Wirbels. Caudalskelett mit drei kommaférmigen Uroneuralia. Alle Schuppen mit Ganoin bedeckt und

glatt.

Abb. 4.31. Belonostomus longirostris aus Vallecillo. Adultes Tier (CPC-303). Maf3stab 50 mm.
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4.3.1. Beschreibung
Proportionen

Belonostomus longirostris ist sehr lang gestreckt: Seine Standardlange entspricht etwa dem 15-
fachen der maximalen Korperhéhe, bzw. dem Dreieinhalbfachen der Schéadellange. Die maximale
Korperhéhe liegt im Bereich des Operculum. Die Ventralflossen befindet sich knapp caudal der
longitudinalen Koérpermitte. Anal- und Dorsalflosse sitzen am caudalen Sechstel des Korpers. Wie bei
allen Aspidorhynchiden bilden Ober- und Unterkiefer ein schnabelférmig verlangertes, spitz
zulaufendes Rostrum, das bei B. longirostris 65% der Schadellange einnimmt. Ober- und Unterkiefer-

anteile des Rostrum sind gleichlang.

pd dspl po? SMx?

Abb. 4.32. Belonostomus longirostris. Der Schadel von CPC-303. Mal3stab 10 mm.

Schadel
Oberkieferpartie des Rostrum

Der Oberkieferteil des Rostrum ist ein grader Knochenstab mit einem zur Spitze hin
kontinuierlich abnehmenden Durchmesser. Er besteht aus einem paarigen Pramaxillare, einem
unpaaren Rostrale und einem paarigen Nasale. Der aul3ere Umriss des Rostrum-Querschnitts gleicht
auf Hohe des rostralen Endes des Maxillare einem umgedrehten, schwach konkaven V und besteht
hier aus den im Querschnitt unregelméagig-eiférmigen Pramaxillaria. Die Pramaxillaria nehmen 87%
der Rostrum-Lange ein und sind etwa 14-mal so lang wie hoch. Die Pramaxillaria bilden Uber sechs

Siebtel ihrer Lange eine medianen Sutur. Von lateral gesehen liegt das caudale Siebtel des
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Pramaxillare lateroventral des medianen, unpaaren Rostrale. Die Hohe des Pramaxillare ist hier um
die Halfte reduziert. Der Ventralrand des Pramaxillare ist auf seinen anterioren vier Finfteln gerade.
Im caudalen Finftel des Ventralrandes besitzt das Pramaxillare eine flache Aussparung, die das
rostrale Ende des Maxillare aufnimmt. Die gesamte laterale und dorsale Oberflache des Pramaxillare
ist mit feinen longitudinalen, parallelen Striae skulpturiert. Die Bezahnung des Pramaxillare ist an dem
juvenilen (kleineren) Exemplar CPC-455 vollstandig erhalten und besteht aus 80 stiftférmigen Zahnen,
die in regelmaRigen Abstanden stehen. Ontogenetisch é&ltere (gréRere) Exemplare zeigen eine
zunehmende Reduktion der Pramaxillarbezahnung. So sind in CPC-303 noch 38 Alveolen mit
unregelménigen Abstanden besetzt. (Weitere Details der Bezahnung s.u).

Das Rostrale (sensu Brito 1997) ist eine unpaare, caudomedial der Pramaxillaria liegende
Knochenplatte. Die Lange dieses im Querschnitt dorsal konvex gewoélbten Knochens erreicht knapp
ein Viertel der Rostrum-Lange. Seine lateralen Rander liegen auf halber Hohe der Pramaxillaria. Von
dorsal gesehen bedeckt das caudale Drittel des Rostrale die Nasalregion. In diesem Bereich
konvergieren die Lateralrander des Knochens nach caudal und werden lateral von den rostralen, nach
ventrolateral weisenden Enden der Frontoparietodermopterotica flankiert. Die Oberflache des Rostrale
zeigt eine Skulptur aus subparallelen, sich teilweise verzweigenden Rillen und Graten. Diese Skulptur
ist etwas grober als die der Pramaxillaria.

Von lateral gesehen liegt das Nasale unmittelbar rostral der Orbita und wird dorsal von Rostrale
und dem rostralen Ende des Frontoparietodermopteroticum begrenzt. Dorsocaudal steht das Nasale
mit dem Supraorbitale und dem ersten Infraorbitale in Kontakt. Rostral schlief3t sich das Pramaxillare
an. Von lateral gesehen, ist das Nasale gerundet-quadratisch umrissen und in seiner Mitte von der

Naris durchbrochen, deren Umriss am vorliegenden Material nicht zu erkennen ist.

Schadeldach und Neurocranium

Einzelknochen des Hirnschadels sind am vorliegenden Material nur teilweise identifizierbar. Das
Schadeldach wird von Posttemporale, Extrascapulare, Frontoparietodermopteroticum und Rostrale
gebildet. Der gréf3te Knochen des Schadeldaches ist das paarige Frontoparietodermopteroticum.
Dieser Knochen erstreckt sich Uber die gesamte Orbital- und Postorbitalregion und nimmt etwa ein
Viertel der Schadellange ein. Die von dorsal erkennbare, mediane Sutur zwischen den
Frontoparietodermopterotica ist in ihrem caudalen Viertel unregelmé&Rig sinusoid. Das
Frontoparietodermopteroticum ist nach lateral gewdlbt. Von lateral gesehen wird der laterale Rand in
seiner rostralen Halfte von dem leistenférmigen Supraorbitale, in seiner caudalen von dem ebenfalls
leistenformigen Dermosphenoticum entlang einer glatten Sutur flankiert. Das Dermosphenoticum
endet caudal auf Ho6he des Caudalrandes des Extrascapulare. Zwischen Supraorbitale und
Dermosphenoticum ist der stumpfe, von dorsal gesehen, dreieckige Lateralfortsatz des
Autosphenoticum sichtbar. Die caudale Partie des Schadeldaches wird von den paarigen, rechteckig
umrissenen Knochenplatten des Extrascapulare und Posttemporale gebildet. Das Extrascapulare ist
nahezu quadratisch und halb so lang wie das caudal davon liegende Posttemporale. Beide Knochen
zusammen erreichen knapp die Halfte der Lange des Frontoparietodermopteroticum. Die Knochen

des Schadeldaches zeigen die gleiche Skulptur wie das Rostrale.
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Von der Schédelbasis sind Teile des Parasphenoid, Prooticum und Basioccipitale sichtbar. Das
Parasphenoid ist im Bereich der Orbita eine sehr diinne, im Querschnitt rinnenférmige Knochenplatte.
Die Rinne ist nach ventral offen und in CPC-303 (SL = 750 mm) 2 mm breit. Das Parasphenoid ist am
caudalen Ende schwach nach dorsal, gegen das Prooticum gebogen. Die Rostralkante des Prooticum
ist gleichmaRig konkav und bildet den caudodorsalen Rand der Orbita. An der rostroventralen Ecke
des Prooticum befindet sich ein stumpfer, in CPC-303 2 mm kurzer, nach rostrodorsal weisender

Processus basipterygoideus. In CPC-303 ist ventral des Caudalrandes des Posttemporale der

senkrechte, laterale Caudalrand des Basioccipitale sichtbar.

pmx ro mx frpadpt? ptt

Abb. 4.33. Belonostomus longirostris. Der Schadel von CPC-455. Mal3stab 10 mm.

Orbitalserie

Von der circumorbitalen Deckknochenserie ist am vorliegenden Material wenig erhalten. CPC-
303 zeigt ein leistenformiges Supraorbitale, das die Orbita zwischen Nasale und Dermosphenoticum
nach dorsal begrenzt und etwa 10-mal langer als breit ist. Von den Infraorbitalia ist nur das erste
erhalten, welches stabférmig und etwa so lang wie das Nasale ist. Die groRten Elemente der
Orbitalserie sind die Postorbitalia, die die Schéadelpartie zwischen Praoperculum und caudalem
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Orbitarand bedecken. Die Postorbitalia sind am vorliegenden Material disartikuliert oder schlecht
erhalten, sodass ihre genaue Anzahl nicht festzustellen ist. CPC-303 zeigt die Abdriicke von zwei
rechteckigen, sich schwach nach rostral verjiingenden Knochenplatten dorsal des Quadratum, die
etwa doppelt so lang wie hoch sind und so den von Belonostomus ssp. bekannten Postorbitalia
gleichen (conf. Brito 1997: Abb. 42, 43). In CPC-455 liegen zwei rechteckige Knochenplatten ventral
des Quadratum, die aufgrund ihrer Form als disartikulierte Postorbitalia interpretiert werden. Die
beiden Knochen sind etwa doppelt so lang wie hoch und besitzen nach rostral konvergierende
Ventral- und Dorsalrdnder. Die Léange dieser Knochen entspricht dem longitudinalen Durchmesser der
Orbita. Der Rostralrand des mutmaRlichen ventralen Postorbitale ist konkav und bildet am artikulierten
Schadel den ventrocaudalen Rand der Orbita. Die Oberflache des dorsalen Postorbitale tragt vier

schwache, gerade, longitudinale Striae.

Opercularserie

Das Praoperculum ist etwa so hoch wie lang. Ventral- und Caudalrand treffen rechtwinkelig auf
einander. Das dorsale Ende des vertikalen Préaoperculum-Armes lauft spitz zu und ist schwach nach
caudal gebogen. Parallel zur Ventralkante des horizontalen Préaoperculum-Armes verlauft die
longitudinale Grube des Praoperculum-Nervs. Das Operculum ist fast quadratisch und etwa um ein
Viertel kirzer als das Praoperculum. Der Ventralrand des Operculum ist schwach konvex und seine
ventrocaudale Ecke ist stumpf und gleichmafig gerundet. Die Oberflache des Knochens ist glatt und
mit Ganoin bedeckt. Durch die ventrale Partie des Operculum drtickt sich in CPC-303 der Dorsalrand
des Suboperculum durch, sodass die MalRverhéltnisse dieses Knochens vollstéandig erfassbar sind.
Das Suboperculum ist eine rechteckige Leiste, etwa viermal so lang wie hoch. Die Hbhe des
Suboperculum betragt ein Viertel derjenigen des Operculum. Wie das Operculum ist auch das

Suboperculum glatt und mit Ganoin bedeckt.

Oberkiefer

Der Oberkiefer sensu stricto (caudal des Rostrum) der Aspidorhynchoidae besteht aus Maxillare
und einem Supramaxillare (Brito 1997). Das Maxillare von Belonostomus longirostris aus Vallecillo ist
eine schmale Knochenleiste, die mit dem zahntragenden Ventralrand des Pramaxillare eine gerade
Linie bildet. Die Lange des Maxillare betrdgt etwa ein Drittel der Pramaxillarlange und ist 10-mal
langer als hoch. Der Alveolarrand ist gerade. Der dorsale Rand ist zu einer Lamina ausgezogen, die in
der longitudinalen Mitte des Maxillare ihre maximale Hohe besitzt. Die Hohe der dorsalen Lamina
nimmt zu den Enden des Maxillare hin gleichméafig ab. CPC-303 besitzt mindestens 48 stiftformige
Maxillarzéhne, an CPC-455 sind 40 Maxillarzahne erkennbar. Die laterale Kante des Alveolarrandes
tragt eine Reihe winziger Marginalzéhne, die dieser Kante ein serrates Aussehen verleihen (Weitere
Details der Bezahnung s. u.). Das Maxillare steht im Wesentlichen frei und liegt am artikulierten
Schadel parallel laterodorsal des Ectopterygoids. Lediglich das rostrale Ende des Maxillare sitzt in
einer flachen Aussparung des Pramaxillare. Caudal endet das Maxillare ventral der Orbita. Ein

Supramaxillare ist am mexikanischen Material nicht zweifelsfrei identifizierbar.
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Unterkiefer

Der Unterkiefer bestehend aus dem paarigen Angulare, Retroarticulare und Dentalospleniale,
sowie dem fiir Aspidorhynchidae charakteristischen unpaaren Préadentale. Das Pradentale ist ein
gerader Stab, etwa 20-mal so lang wie hoch und hochoval im Querschnitt. Die Lange des Pradentale
betragt 58%-66% der Mandibellange (Tabelle 4.1., Abb. 4.40. und Diskussion). Das Pradentale
artikuliert mit den Dentalosplenialia. Die Artikulationsflache zwischen den Dentalosplenialia und dem
Pradentale ist gerade, glatt und schrag nach rostroventral geneigt. Der Winkel, den diese Schrage mit
dem Ventralrand des Pradentale einschlief3t, variiert am vorliegenden Material zwischen 155° und
168°. Diese Unterschiede werden als individuelle Variation oder Erhaltungsartefakte interpretiert. In
CPC-455 und UANL-FCT-VC-859 variiert dieser Winkel sogar innerhalb der Artikulationsflache. Hier
ist der Winkel in der ventralen Hélfte der Artikulationsflaiche etwas steiler als in der dorsalen. Die
caudale Halfte der lateralen Oberflache des Pradentale ist von einer longitudinalen, schmalen Grube
durchzogen, die parallel zum Zahnrand etwa im dorsalen Drittel der lateralen Oberflache des
Knochens verlauft. Das Pradentale besitzt eine mediane Reihe aus nadelférmigen Z&hnen, die von
einer rechten und linken marginalen Zahnreihe flankiert wird. Die Marginalzahne des Pradentale sind
winzig und spitz. (Weitere Details der Bezahnung s. u.). Die eigentlichen Rami der Mandibel bestehen
von lateral gesehen aus dem Dentalospeliale und dem Angulare. Das Dentalospleniale ist langlich-
trapezférmig mit geradem, schwach nach rostral konvergierendem Dorsal- und Ventralrand. Der
Knochen ist sechsmal so lang wie hoch und besitzt lateral eine Grube, die sich von der
caudoventralen Ecke des Dentalospleniale in einem schwachen Bogen bis in seine rostroventrale
Spitze zieht. Unmittelbar ventral und parallel des Dorsalrandes des Dentalospleniale verlauft eine
weitere flache Grube in der lateralen Oberflache. Die Dorsalseite des Dentalospleniale trégt einen
Kamm aus stiftféormigen Medialzdhnen, der buccal von einer Reihe winziger Marginalzahne flankiert
wird. (Weitere Details der Bezahnung s. u.). Der Processus coronoideus liegt sehr weit caudal etwa im
caudalen Dreizehntel (ohne Pradentale gemessen). Er ist flach und erhebt sich bis auf die Hohe der
Apices der Marginalzahnkronen Uber die Linie des Dorsalrandes der Mandibel heraus. Die caudale
Partie der Mandibel wird vom trapezférmigen Angulare gebildet, dessen Léange in etwa der Hohe des
Dentalospleniale entspricht. Im Caudalrand des Angulare befindet sich auf Hohe des dorsalen Drittels
der Mandibel die konkave, nach caudal offene Artikulationsfacette des Unterkiefergelenkes.
Caudoventral dieser Facette liegt der rechteckige Processus articularis, der von der caudalen Halfte
des Retroarticulare gebildet wird. Das Retroarticulare ist ein rechteckiger Knochen, der die
caudoventrale Ecke der Mandibel bildet. Das Retroarticulare reicht nach rostral etwa bis unter den
Processus coronoideus und tragt am Caudalrand des Processus articularis eine Artikulationsfacette,

in der wahrscheinlich das Symplecticum artikulierte.

Bezahnung

B. longirostris besitzt zwei unterschiedliche Zahntypen: 1. die spitzkonisch bis nadelférmigen
Medialzéhne, die etwa sechs- bis achtmal langer als ihr basaler Durchmesser sind. 2. die hakchen-
oder stiftformigen Marginalzahne, die alle deutlich kleiner als die Medialzahne sind und der lateralen
Kante der entsprechenden Kieferelemente aufsitzen. Bei den Stlicken aus Vallecillo sind die meisten

dieser Marginalzdhne nicht erhalten. Die Feinstrukturen der Zahnkronen sind am vorliegenden
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Material nicht zu erkennen, da diese einer spatdiagenetischen Rekristallisierung zum Opfer gefallen
sind. B. longirostris besitzt vier zahntragende Schadelelemente: Pramaxillare, Maxillare, Pradentale
und Dentalospleniale.

Das unpaare Pradentale besitzt eine mediale Zahnreihe, die lateral von Marginalzahnen
flankiert wird. Die caudal stehenden Medialzahne sind die langsten im ganzen Kiefer und knapp so
hoch, wie die maximale Hohe des Pradentale. Nach rostral nimmt die Hohe der Zahnkronen
kontinuierlich bis auf ein Drittel der caudalen Kronenhdhe ab. Die Zahnzwischenrdume sind
unregelmaRig und werden von caudal nach rostral kiirzer. Ihre Lange entspricht im Schnitt der sie
begrenzenden Zahnkronenhthe. Die Marginalzéhne des Pradentale erreichen ein Achtel bis ein
Sechstel der maximalen medialen Zahnkronenhdhe. Die Marginalzdhne stehen etwa acht- bis
zehnmal dichter als die caudalen Medialzdhne und bilden einen regelmaflligen Zahnkamm auf den
Lateralrandern des Préadentale.

Das paarige Dentalospleniale tragt ebenfalls Medial- und Marginalzéhne. Die HoOhe der
medialen Zahnkronen erreicht ein Drittel bis die Halfte der maximalen Zahnkronenhdhe des
Pradentale. Die Medialzdhne des Dentalospleniale stehen in regelmaRigen Abstdnden, wobei der
Zahnabstand etwas kleiner als der basale Kronendurchmesser der benachbarten Zahnkronen ist. Die
Kronenhdéhe und der Abstand der Marginalzdhne des Dentalospleniale entsprechen denen des
Pradentale. Zusatzlich sind an der Mandibel im Bereich des Spleniale winzige, (<0,1 mm),
noppenférmige Zahnchen vorhanden. Diese sind in CPC-455 in der caudale Halfte der dosomedianen
Partie des rechten Mandibelastes sichtbar und bedecken héchstwahrscheinlich die gesamte mediane
Oberflache des Spleniale.

Die Zahnreihen des paarigen Pramaxillare besitzen Kronen, deren maximale Hohen knapp
diejenige der caudalen medialen Pradentalzahne erreichen. Die Zédhne mit der maximalen Kronen-
hdhe stehen in der longitudinalen Mitte der Zahnreihe. Die Kronenhdhe nimmt im Pramaxillare sowohl
nach terminal als auch nach caudal um etwa ein Viertel ab. RegelmafRlige Zahnabstande sind an
kleineren (juvenilen) Exemplaren vorhanden und entsprechen hier dem basalen Kronendurchmesser
der benachbarten Zahne. An grolReren (adulten) Exemplaren sind die Zahnzwischenraume durch
Zahnverlust unregelmafRig. Das Pramaxillare von Belonostomus aus Vallecillo tragt keine

Marginalzéhne.

marginale

> - = mediale Maxillarzahne
Maxillarzahne $%5

Abb. 4.34. Belonostomus
longirostris. Details der
Bezahnung von CPC-454.
MaRstab 10 mm.

mediale Dentalosplenialzahne
marginale Dentalosplenialzédhne
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Die Medialzdahne des Maxillare erreichen etwa zwei Drittel der Kronenhdhe der caudalen
Pradentalzéhne. Die Kronen der Maxillarzadhne sind basal breiter und daher etwas starker konisch als
die nadelférmigen Medialzdhne des Pramaxillare. Die medialen Maxillarzahne stehen ebenfalls in
unregelmaRigen Absténden. Die Marginalzahne des Maxillare sind etwas gréRer als entsprechende

Zahne des Dentalospleniale und bilden einen gleichmafig gezédhnten Kamm.

Hyoidbogen

Die meisten Elemente des Hyoidbogens sind am vorliegenden Material durch die lateralen
Dermalknochen verdeckt. An CPC-303 ist rostral des Operculum und ventral der mittleren Partie des
Dermosphenoticum der dorsale Teil des Hyomandibulare sichtbar: Der dorsale Caput articularis ist
longitudinal gestreckt und dorsal gerade. Der Caudalrand des Knochens ist schwach konkav und tragt
einen rechteckigen Processus opercularis, der etwas hoher als lang ist. Von der rostralen Spitze des
dorsalen Artikulationskopfes zieht sich ein regelméaRig konkav gebogener Grat auf der lateralen
Oberflache des Hyomandibulare in Richtung der ventrorostralen Ecke des Hyomandibulare.

Das Quadratum ist dreieckig und etwa doppelt so lang wie hoch. Der rostrale Rand ist gerade
und bildet eine Sutur mit dem Ectopterygoid. Der Caudalrand des Quadratum ist schwach konvex.
Rostral- und Caudalrand stehen in etwa rechtwinkelig auf einander. Der flr Euteleostei typische
caudoventrale Processus fehlt. Der Caudalrand des Quadratum ist wulstartig verdickt. Dieser Wulst
wird nach rostroventral breiter und geht rostral in den Quadratumkopf Uber, der die rostroventrale
Spitze des Dreiecks bildet. Der Quadratumkopf ist rostral schwach konvex und hebt sich nach lateral
aus der Ebene der Quadratumflache heraus.

Parallel zum Caudalrand des Quadratum liegt ein schwach gebogenes, stabformig-rechteckiges
Symplecticum, welches achtmal so lang wie hoch ist. Quadratum und Symplecticum sind gleichlang.
Dorsal und ventral endet das Symplecticum in Condyli, die mit Hyomandibulare, bzw. Retroarticulare
artikulieren. Der Ventralrand des Symplecticum zeigt im rostralen Viertel eine konkave Einschnuirung.
Rostral dieser Einbuchtung terminiert das Symplecticum in einem kugelférmigen Condylus. Am
vorliegenden Material zeigt das Retroarticulare eine caudale Facette, mit der der ventrale Condylus
des Symplecticum héchstwahrscheinlich artikulierte. Die genaue Situation ist an dem hier
beschriebenen Stiicken nicht genau rekonstruierbar, da die entsprechenden Schéadel schwach
disartikuliert, bzw. ungentgend erhalten sind. Weitere Elemente des Hyoidbogens sind nicht

erkennbar.

Wirbelsaule

Die Wirbelsaule von B. longirostris besteht aus 98-99 zylindrische Centra. Davon sind 24-25
caudal. Die einzelnen Centra sind etwa so hoch wie lang. Die Neuralbégen nehmen die gesamte
Lange eines Centrum ein und bilden die Lateralwande des Neuralkanals, der sich Uber die gesamte
Lange des Centrum erstreckt. Diese Rohre ist im Querschnitt kreisrund. Ihr Durchmesser entspricht
etwa einem Viertel des Durchmessers des Wirbelkdrpers. An den artikulierten Stiicken aus Vallecillo
sind an der Wirbelsadule Wirbelzwischenrdume erhalten, in denen am lebenden Tier Chordagewebe
oder Bindegewebe vorhanden war. Die Weite dieser Zwischenrdume entspricht maximal einem

Zehntel der Wirbelkdrperlange. Im Bereich des Neuralkanals fehlen diese Zwischenrdume. Hier bilden
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T g

Abb. 4.35. Belonostomus longirostris. CPC-455: Details des Mandibulargelenkes. MaR3stab 10 mm.

kurze craniale Ausstilpungen der lateralen Neuralbogenwand stumpfe Préazygapophysen. Diese
greifen in eine entsprechende Aussparung im Caudalrand der lateralen Neuralbogenwand des cranial
benachbarten Wirbelkdrpers. In UANL-FCT-VC-720 sind im caudalen Drittel der Wirbelséule einige
Neural- und Hamalfortsatze erhalten. Diese sind gerade, etwa so lang wie drei Wirbelkdrper. Die
Fortsatze sind im Winkel von etwa 10° gegen die Langsachse der Wirbelsdule nach caudal geneigt.

Neur Neur

Neuralkanal &

Abb. 4.36. Belonostomus longirostris. UANL-FTC-VC-722: Details der Wirbelsaule. MaRstab 10 mm.
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Flossen
Paare Flossen und Girtel

Vom Schultergiirtel sind am vorliegenden Material nur die Cleithra eindeutig identifizierbar. Das
Cleithrum ist ein bumerangférmiger Knochen, der parallel zum Caudal- und Ventralrand des
Operculum liegt. Der horizontale und der vertikale Schenkel des Cleithrum sind gleichlang. Beide
stehen in etwa rechtwinklig aufeinander. Die Rander der Schenkel konvergieren zu den Apices hin. In
der caudoventralen Ecke des Cleithrum artikuliert die Pectoralflosse. Sie ist die langste Flosse von B.
longirostris und besteht aus sieben Strahlen. Der erste Strahl ist der dickste und mit sechs
Wirbelkorperlangen der langste. Die Ventralflosse sitzt ventral des 47. oder 48. Wirbels. Rechte und
linke Ventralflosse beriihren einander median an der Ventralseite des Rumpfes. Die einzelne
Ventralflosse ist aus finf bis sechs Strahlen aufgebaut. Der erste (Auere) Strahl ist der langste und
ungeteilt. Seine Lange entspricht drei Wirbelkdrpern. Die folgenden Strahlen verzweigen sich jeweils
einmal. Die distalen Enden dieser Strahlen sind in funf bis sieben Segmente unterteilt. Die einzelnen
Segmente sind durch diagonal verlaufende Néhte von einander getrennt. Der Beckengurtel ist nicht

erkennbar.

Abb. 4.37. Belonostomus longirostris. CPC-455: Hauptplatte (A) und Gegenplatte (B) der Ventralflossen von
ventral. MaRstab 10 mm.

Abb. 4.38. Belonostomus longirostris. CPC-462, die unpaaren Flossen: A: Anal- und Dorsalflosse. B:
Caudalflosse. MaRstab 10 mm.
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Unpaarflossen

Die Analflosse ist dreieckig. Ihr erster Strahl artikuliert ventral des 73. oder 74. Wirbels. Die
Basis der Flosse ist so lang wie drei Wirbel. Die Analflosse besteht aus zehn Strahlen. Der dritte
Strahl ist mit finf Wirbelkdrperlangen der langste. Die ersten beiden Strahlen sind ungeteilt. Die
caudal folgenden sind einfach dichotom verzweigt. Die zehn Strahlen werden von zehn gleichlangen
Pterygophoren gestiitzt. Ihre Lange entspricht etwa der Lange von anderthalb Wirbelkérpern.

Die Dorsalflosse ist wie die Analflosse dreieckig, und um etwa 15% kleiner als diese. Der erste
Strahl der Dorsalflosse artikuliert dorsal des 76. Wirbels. Die Flosse wird von neun bis zehn Strahlen
aufgespannt. Der dritte Strahl ist der langste. Die ersten beiden Strahlen sind ungeteilt, die caudal

folgenden einfach verzweigt.

Caudalskelett und Schwanzflosse

Die Schwanzflosse wird von drei oder vier prauralen und zwei uralen Wirbeln gestitzt. Die
letzten beiden prauralen Wirbel sind etwas hoher als lang. Der Grad der Verkndcherung nimmt ab
dem zweiten prauralen Wirbelkérper nach caudal ab. Das zweite praurale Centrum ist noch ein
durchgehend ossifiziertes Chordacentrum (sensu Arratia et al. 2001), dessen Lange aber in Vergleich
zu den cranial benachbarten Centra reduziert ist. Das erste praurale Centrum und die zwei uralen
Centra sind nur noch im Bereich der Ansatzstellen des Parhypurale und der Hypuralia verknéchert.
Das zweite praurale Centrum tragt den letzten vollstdndigen Neuralfortsatz. Die neuralen Elemente
des ersten prauralen und der uralen Centra sind zu Uroneuralia umgebildet. B. longirostris aus
Vallecillo besitzt drei, evtl. vier Uroneuralia. Die Unroneuralia sind kommaférmige Knochenstifte, deren
Hohe nach caudal zunimmt. Die Uroneuralia werden nach distal diinner. Das Parhypurale gleicht den
Hamalbogen der weiter cranial liegenden Wirbel. Von der Hypuralserie sind bei B. longirostris aus
Vallecillo nur das erste und zweite Hypurale sichtbar. Das erste Hypurale ist eine nach distal
verbreiterte, dreieckige Knochenplatte, die ebenso lang ist wie das Parhypurale ist. Das zweite
Hypurale ist keilformig und etwa 50% schmaler als das erste Hypurale. In dem relativ grofen

Exemplar CPC-462 berlhren sich das erste und das zweite Hypurale proximal.

und 4
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Abb. 4.39. Belonostomus longirostris. CPC-462, Das caudale Endoskelett. 10 mm.
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Die Schwanzflosse ist homocerc mit gerundeten Lobi. Der Dorsallobus besteht aus drei cranial
liegenden epaxialen basalen Fulcra und elf Strahlen, von denen die ersten vier ungeteilt sind. Die
basalen Fulcra erreichen maximal die Lange einer Wirbelhdhe. Die Lange der caudal folgenden
ungeteilten Strahlen nimmt nach caudal zu. Der langste Strahl ist der funfte. Er ist etwa sechs mal so
lang wie ein Wirbelkoérper. Die caudalen sieben Strahlen sind in der distalen Halfte ein- bis zweimal
langs geteilt. Der ventrale Lobus besteht aus drei cranialen hypaxialen basalen Fulcra und zehn
Strahlen, von denen die ersten vier ungeteilt sind. Der flinfte Strahl ist der langste und so lang wie der
entsprechenden Strahl des Dorsallobus. Die caudalen sechs Strahlen sind langsgeteilt. Die cranial
stehenden ungeteilten Strahlen sind im Gegensatz zu den Fulcra segmentiert. In Bereich der basalen
Fulcra und der ungeteilten Strahlen, also entlang der Anstromkante, besitzt B. longirostris zusatzliche
epaxiale und hypaxiale randliche Fulcra (,fringing fulcra“ sensu Arratia 1991). Diese spindelférmigen

Knochen sind fast so lang wie der Durchmesser eines Wirbelkérpers.

Schuppen

Wie bei allen Aspidorhynchidae ist der Kérper mit Ganoidschuppen bedeckt, die bei B.
longirostis glatt sind. Die Korperflanken sind mit drei Langsreihen aus grofRRen, rechteckigen
Ganoidschuppen bedeckt. Die Schuppen entlang des Seitenlinienorgans sind die grofdten. Diese
Seitenlinienschuppen sind 4,5- bis 5 mal hdher als lang (Tabelle 4.1.). Die dorsal davon liegende
Flankenschuppenreihe besteht aus annahernd quadratischen Schuppen, deren Kantenlangen der
Lange der Seitenlinienschuppen entspricht. Belonostomus besitzt eine mediane Dorsalschuppenreihe.
Diese Schuppen sind gerundet rhombisch und durch einen diagonalen Grat in symmetrische,
dreieckige Halften unterteilt, die schwach nach ventral abgewinkelt sind. Der diagonale Grat liegt im
artikulierten Schuppenkleid in der Sagittalebene und endet caudal in einer kurzen Spitze. Die ventrale
Lateralschuppenreihe besteht aus rechteckigen Schuppen, die etwas langer als hoch sind. Ventral
dieser Schuppenreihe liegen die Ventralschuppenreihen, deren Anzahl aber am vorliegenden Material
nicht zu bestimmen ist. Die Ventralschuppen sind longitudinal orientierte Knochenstege, etwa viermal
so lang wie hoch, die in der Mitte des Dorsalrandes einen kurzen, spitzen Processus besitzen. Der

Ventralrand ist schwach nach ventral konvex.

sls d.fs ds

Abb. 4.40. Belonostomus longirostris. CPC-454, Details der dorsalen Flankenbeschuppung. 10 mm.
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Tabelle 4.1. Biometrische Parameter von Belonostomus longirostris aus Vallecillo

SL KL PDL PDH ML | PMXL | PDL*100% | PDL/PDD GH
Inv.-Nr. [mMm] | [mm] | [mm] | [mm] [ [mm] [ [mm] /ML [mm]
CPC-303 750 200 81 4,5 142 125 57% 18 54
CPC-454
CPC-455 77 35 15 53 46 66% 23
CPC-456 490 140 65 3,4 103 94 63% 19 30
CPC-462 35
UANL-FCT-vC-187 | 460 130 65 3,6 95 94 65% 19 28
UANL-FCT-VC-720| 675 (165) (73) 3,8 | (121) 60% 19 47
UANL-FCT-VC-824
UANL-FCT-VC-859 (140) (68) 3,7 | (108) 94 63% 18 30

PD | PV | PA | lisD | lisL

Inv.-Nr. [mm] | [mm] | [mm] | [mm] | [mm] | D.f | Af | P.f| V.f |vert| cv|dv |aVv | VvV
CPC-303 650 | 550 | 628 | 30 6 9 |10 | 7 76 | 74 | 47
CPC-454 36 8

CPC-455 180 16 35 6

CPC-456 20 4,5

CPC-462 24 5 9 | 10 25
UANL-FCT-VC-187 390 | 288 | 382 | 17 3,5 9 |10 | 7 6 |98 | 24 |76 |74 | 48
UANL-FCT-VC-720 27 55 99

UANL-FCT-VC-824 10 | 10 25
UANL-FCT-VC-859 | 420 | 390 | 410 | 20 | 4,5 5 75 | 73 | 48

SL, Standardlange KL, Kopflange; PDL, Préadentallange; PDH, Pradentalhdhe; ML,
Mandibellange; PMXL, Pramaxillarlange; GH, Gesamthohe des Korpers; PD, Pradorsallange; PV,
Praventrallange; PA, Praanallange; llsD, Hoéhe der Flankenschuppen; IIsL, Lange der
Flankenschuppen ; D.f, Anzahl der Dorsalisstrahlen; A.f, Anzahl der Analisstrahlen; P.f, Anzahl der
Pectoralisstrahlen; V.f, Anzahl der Ventralisstrahlen; vert, Anzahl der prauralen Wirbel; c.v, Anzahl
der caudalen Wirbel; d.v, Wirbelnummer unter ersten Flossenstrahl der Dorsalis; a.v, Wirbelnummer

Uber dem ersten Analisstrahl; v.v, Wirbelnummer tiber dem ersten Ventralisstrahl.

4.3.2. Diskussion

Die Familie der Aspidorhynchidae enthalt die Gattungen Aspidorhynchus, Vinctifer und
Belonostomus (Brito 1997, Forey et al. 2003). Kennzeichnend fur Belonostomus ist das lange,
zahntragende Prédentale, ein Dermosphenoticum, welches das Praoperculum erreicht und eine
knocherne Artikulation zwischen Pradentale und Denatolspleniale statt einer Synchondrosis. Zudem
liegt die maximale Kérperhéhe von Belonostomus im Bereich des Operculum (Forey et al. 2003).

Nach Brito (1999), sind auch das Caudalskelett mit kommaférmigen Uroneuralia und einem
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reduzierten Neuralfortsatz am ersten prauralen Wirbel, sowie die langen randlichen Fulcra entlang der
Anstromkanten der Caudalflossenlobi diagnostisch fiir Belonostomus. Da alle diese Merkmale ist am
hier beschriebenen Fisch zu beobachten sind, liegt mit dem Material aus Vallecillo das am besten
diagnostizierte Belonostomus-Material der gesamten westlichen Hemisphére vor. Dieses Material
enthalt die ersten kompletten Exemplare des weit verbreiteten, aber bisher nur von Fragmenten
bekannten B. longirostris.

B. longirostris wurde von Lambe (1902) als Diphyodus longirostris anhand von Kieferfragmenten
aus Nordamerika beschrieben. Auch fir die Revision durch Estes (1964), der die Zugehorigkeit des
Materials zu dem Aspidorhynchiden Belonostomus erkannte, standen lediglich Kieferfragmente und
isolierte Schuppen zur Verfligung. Entsprechend beruht auch die Diagnose in der von Brito (1997)
durchgefiihrten Revision nur auf Merkmalen von Rostrum und Unterkiefer. Demnach ergibt sich fur B.
longirostris die folgende teilweise diagnostische Merkmalskombination (Brito 1997):

GroRe Form mit Pramaxillaria bis 150 mm Lange.

Mandibel und Pramaxillaria gleichlang.

Pradentale 20-mal so lang wie hoch.

Pradentale oval im Querschnitt.

Pradentale artikuliert iber eine schrage Flache mit der Mandibel.

Pradentale nimmt 65% der Unterkieferlange ein.

Das Pradentale besitzt eine longitudinale Grube in seiner lateralen Oberflache.

Mit diesen Merkmalen ist das mexikanische Material zwar bestimmbar, doch die meisten davon
sind keine Autapomorphien fur B. longirostris. Zudem sind die entsprechenden Merkmale z. Z. noch
nicht fur alle als valid geltenden Arten nachgewiesen. Eine eindeutige Definition insbesondere der
kretazischen Formen steht also noch aus (vergl. Forey et al. 2003) und ist nicht Gegenstand dieser
Arbeit.

Das Material aus Vallecillo zeigt Pramaxillarlangen (Merkmal 1) von 46 mm bis 125 mm, und ein
Schadelfragment, aus dessen Mal3en eine Pramaxillarlangen von 150 mm zu rekonstruieren ist.
Ahnliche Pramaxillarlangen besitzen B. cinctus (200 mm) und B. helgolandicus (190 mm. Brito 1997).
Die unterschiedlichen Pramaxillarlangen und Standardlangen des mexikanischen Materials werden
als ontogenetische Reihe interpretiert. Damit sind zum ersten Mal ontogenetische Entwicklungsstufen
kretazischer Aspidorhynchidae belegt. Als diagnostisches Merkmal ist die absolute Lange des
Pramaxillare allerdings ungeeignet, da bis jetzt von kaum einer Belonostomus-Arten ontogenetische
Reihen vorliegen.

Merkmal 2 findet sich aufRer bei B. longirostris, auch bei B. cinctus, B. muensteri, B.
helgolandicus, B. ,sp. 2“ (sensu Brito 1997) aus dem Cenoman von Israel und B. ,sp. 3" (sensu Brito
1997) aus dem Albium von Tepexi de Rodriguez, Mexiko.

Bei dem Material aus Vallecillo ist das Pradentale 18 bis 23-mal so lang wie hoch (Merkmal 3;
vergl. Tab. 4.1.). Dabei besitzen die kleineren (jingeren) Exemplare die verhaltnismafig langeren
Pradentalia. Wahrend der Ontogenese nimmt also das Dickenwachstum dieses Knochens im
Verhdltnis zu seinem Langenwachstum etwas zu. Im Schnitt ist das Pradentale von B. longirostris aus

Vallecillo 19,6-mal so lang wie hoch. Dieser Wert stimmt mit dem von Brito (1997) genannten Wert fur
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B. longirostris Uberein. Die verhaltnismaRig hohe Konstanz des Langen-Hohenverhaltnisses des
Pradentale um den Wert von 20 innerhalb der ontogenetischen Reihe zeigt, dass das Merkmal 3)
diagnostisch fir B. longirostris ist (vergl. Tab. 4.1.), da alle anderen Arten deutlich unterschiedliche
Langen-Hohen-Verhaltnisse des Pradentale besitzen (vergl. Brito, 1997).

Merkmal 4) trennt B. longirostris von der sehr &hnlichen Art B. cinctus ab. Letztere besitzt ein
Pradentale mit einem dreieckigen Querschnitt (Brito 1997). Insgesamt ist der differenzierende
Charakter dieses Merkmals aber innerhalb der Gattung noch nicht hinreichend untersucht.

Die schrage Artikulationsfliche zwischen Pradentale und Mandibulare (Merkmal 5) ist
diagnostisch fir alle Belonostomus-Arten der oberen Unterkreide (Albium) und Oberkreide (fiir eine
Arten-Ubersicht siehe Forey et al. 2003). Dieses Merkmal trennt die kretazischen Arten von den
jurassischen Belonostomus-Arten (B. tenuirostris, B. muensteri und B. dorsetensis).

Die ontogenetische Reihe von B. longirostris zeigt, dass das Pradentale (Merkmal 6) negativ
allometrisch beziiglich seiner Lange wachst, weil die kleineren (jingeren) Exemplare ein
verhaltnismafig langeres Pradentale besitzen. An jingeren Exemplaren nimmt das Pradentale 66%
der Unterkieferlange ein. Dieser Wert verringert sich an adulten Tieren auf 57%. Wahrend der
Ontogenese von B. longirostris wuchsen also die Dentalosplenialia schneller in die Lange als das
Pradentale. (Tab. 4.1. und Abb. 4.40.). Ein Langenanteil des Pradentale von 65% an der gesamten
Unterkieferlange sind neben B. longirostris auch an B. cinctus und B. tenuirostris zu beobachten (Brito
1997). Die durch das Material aus Vallecillo belegte Allometrie des Unterkiefer-Langenwachstums
zeigt zudem, dass sich Merkmal 6) in Belonostomus mit B. miinsteri (60%) und B. sp.2 (60%; sensu
Brito 1997) Uuberschneidet. Dieses Merkmal kann also nur bei statistisch aussagekraftigen

Materialmengen zur Artentrennung herangezogen werden.
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Abb. 4.41. Allometrie des Pradental-L&ngenwachstums in Belonostomus longirostris von Vallecillo

Ein weiteres, in der Literatur diskutiertes Merkmal zur Differenzierung der kretazischen
Belonostomiden ist die Lange der Zahnreihe des Pramaxillare im Verhaltnis zur Gesamtlange des
Knochens. Maisey (1991) betrachtet eine bis zur Spitze bezahnte Schnauze als gattungsdiagnostisch

fir Belonostomus. Nach Bardack (1968) besitzt nur B. cinctus ein Pramaxillare, welches bis zur Spitze
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bezahnt ist. Im Gegensatz dazu sind bei B. longirostris nur die caudalen zwei Drittel des Pramaxillare
mit Z&hnen besetzt. Dagegen vermutet Brito (1997), dass eine auf die caudalen zwei Drittel des
Pramaxillare beschrankte Bezahnung ein Merkmal beider o. g., ,groRen® kretazischen Belonostomus-
Arten ist. Er weist aber auf eine evtl. ontogenetische, bzw. innerartliche Variabilitat dieses Merkmals
hin und stellt Belonostomus-Material aus Chile zu B. longirostris, obwohl dessen Pramaxillare bis zur
Spitze zahntragend ist (vergl. Brito 2003, Tafel 1: Abb. A). Innerhalb des Belonostomus-Materials aus
Vallecillo ist dieses Merkmal einer schwachen Variation unterworfen: Die juvenilen Exemplare zeigen
Pramaxillaria, die bis zur Spitze bezahnt sind. Dagegen endet die Zahnreihe an CPC-303 (SL = 750
mm) bereits sieben mm caudal der Spitze. Diese Variation wird hier als ontogenetisch bedingter Trend
interpretiert: Innerhalb des individuellen Wachstums entwickelt sich am Rostrum ein zahnloser
terminaler Abschnitt, dessen Lange im Verlaufe der Ontogenese an Lange zunimmt und dessen
Lange dabei zudem einer innerartlichen Variation unterliegen kann. Dieses Merkmal ist damit
diagnostisch nicht aussagekraftig.

Insgesamt steht der hier beschriebene Belonostomus damit in keinem Widerspruch zu B.
longirostris und ist daher dieser Art zuzuordnen, die mit der o. g. emendierten Diagnose zu
charakterisieren ist.

Die Familie Aspidorhynchidae wird als monophyletische Gruppe betrachtet (Brito 1997, 1999,
u.a.). Die Zuordnung dieser Familie zu den Halecostomi (sensu Patterson 1973) ist allerdings nur fir
die Gattung Vinctifer eindeutig belegt: Diese Gattung besitzt ein Symplecticum, welches an der
Bildung des Unterkiefergelenkes beteiligt ist, und zeigt damit ein flr Halecostomi diagnostisches
Merkmal (Patterson 1973, Brito 1999). Mit B. longirostris aus Vallecillo ist zum ersten Mal eine
entsprechende Teilnahme des Symplecticum am Unterkiefergelenk innerhalb der Gattung
Belonostomus nachgewiesen. Der damit erbrachte Nachweis, dass dieses halecostome Merkmal
innerhalb unterschiedlicher Gattungen der Aspidorhynchidae existiert, unterstiitzt die Hypothese der
Monophylie der Aspidorhynchidae (Brito 1997) und daruber hinaus die Hypothese der Zugehdorigkeit
der Aspidorhynchidae zu den Halecostomi. Die Position der Aspidorhynchidae innerhalb der
Halecostomi ist zurzeit nicht abschlieRend diskutiert: Patterson (1973) und spater Maisey (1991) und
Brito (1997) ordnen die Aspidorhynchidae den ,echten Teleostei zu. Dagegen zeigt Arratia (1999,
2004), dass die Aspidorhynchidae nicht in ihr konsequent apomorphie-basiertes Konzept der Teleostei
eingeordnet werden kénnen und beschreibt diese Familie daher als basale ,Teleosteomorpha“.

B. longirostris ist bisher aus verschiedenen Fundstellen des Western Interior Seaway und dem
Nordrand des mesozoischen Golfes von Mexiko bekannt (Estes 1964, Bardack 1968, Brito 1997).
Zudem ist diese Art aus Chile (Brito 2003) und Argentinien (Casamiquela 1992) nachgewiesen. Das
mexikanische Vorkommen aus Vallecillo ist bis jetzt das sudlichste Vorkommen in Nordamerika und
verengt die Verbreitungslicke zwischen Nord- und Stidamerika. Das Vallecillo-Vorkommen stimmt mit
der von Brito (2003) vermuteten ,pazifischen® Verbreitung dieser Art liberein, nach der B. longirostris
auf nord- und stidamerikanische Vorkommen beschrénkt ist.

B. longirostris aus Vallecillo wurde von Blanco-Pifion und Alvarado-Ortega (2005) und Blanco,
Alvarado-Ortega & Gallo (2008) auf Grundlage von unprapariertem Material zu den Dercetidae gestellt
und mit dem Namen , Robertichthys riograndensis® nov. gen. et spec. belegt. Der Holotyp von

Robertichthys riograndensis Blanco-Pifidon & Alvarado-Ortega, 2005 befindet sich in der
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geowissenschaftlichen Fakultat der Universitat in Linares, Nuevo Ledn unter der Nummer UANL-FCT-
VC-187. Die Untersuchung des Holotyps von R. riograndensis im Rahmen dieser Arbeit ergab, dass
dieses Stiick zu den Aspidorhynchidae gehort und eindeutig Belonostomus longirostris Lambe, 1902
zuzuordnen ist. Robertichthys riograndensis ist damit ein Juniorsynonym zu Belonostomus longirostris

und folglich ein Nomen nudum.
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4.4. cf. Ctenodentelops Forey et al., 2003

Uberordnung Elopomorpha Greenwood et al., 1966
Ordnung Elopiformes Greenwood et al., 1966

Familie Elopidae Bonaparte, 1846

cf. Ctenodentelops Forey et al., 2003
Material CPC-526
Fundstelle: Tanque Nuevo,

Alter: Mittelcenomanium.

4.4.1. Beschreibung

Das Stuck ist ein artikuliertes Schadelfragment. Die einzelnen Knochen sind grof3tenteils
aufgespalten und stark fragmentiert. Am vorliegenden Stiick sind Teile der rostralen Schadelpartie,
der Opercularserie und des Viscericraniums erhalten. Die erhaltenen Partien des Frontale und Nasale
deuten an, dass der Schadel als Ganzes einen gerundet-dreieckigen Umriss besal3, der etwa
anderthalb mal so lang wie hoch gewesen sein kdnnte. Die Lange der Orbita nimmt etwa ein Drittel
der Schéadelldnge ein. Von der Infraorbitalknochenserie sind Teile erhalten, die andeuten, dass der
vorliegende Fisch ein groR3es, rechteckiges Antorbitale besitzt. Die caudoventrale Partie der Orbita
wird vermutlich vom dritten Infraorbitale gebildet. Dieser langliche Knochen ist am Orbitalrand
(=Dorsalrand) gerundet. Ventral Iauft der Knochen in eine flachige Knochenlamelle aus.

Die uUberlieferten Reste der Opercularserie sind von medial sichtbar, da der Schadel
aufgebrochen ist. Die Lange des horizontalen Praoperculum-Schenkels entspricht in etwa der halben

Hohe des Knochens. Der vertikale Schenkel ist schmal.

8 N

Abb. 4.42. CPC-526: cf. Ctenodentelops sp. aus Tanque nuevo. Maf3stab: 10 mm.

Die Erhaltung eindeutiger Merkmale ist auf die Kieferelemente beschrankt:

Der Unterkiefer ist schmal und gerade, etwa neunmal so hoch wie lang. In der rostralen Halfte
verlaufen Ventral- und Oralkante annéhernd parallel. Die Oralkante tragt eine einzelne Reihe feiner
Zahne. Form und Anzahl der Z&hne ist nicht erkennbar. Am Oberkiefer sind Maxillare und Teile des
Pramaxillare erhalten. Maxillare und Pramaxillare bilden die Oralkante des Oberkiefers. Das Maxillare

ist, wie der Unterkiefer, gerade und achtmal so lang wie hoch. Die Oralkante tragt etwa 50 nadel-
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férmige Zahne, die dicht stehen, wie die Zinken eines Kammes. Die apikalen Halften der Zahnkronen
sind etwas rostrad gekrimmt. Die Zahne stehen in einer Reihe entlang der Oralkante; zusétzlich sind
einzelne Zahne nach lingual aus der Reihe geriickt. Das Pramaxillare nimmt etwa ein Viertel des
zahntragenden Oberkieferrandes ein und besitzt etwas kraftigere Zéahne als das Maxillare. Die genaue

Form und Anzahl der Pramaxillarzahne sind nicht zu erkennen.
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Abb. 4.43. CPC-526: cf. Ctenodentelops sp. aus Tanque Nuevo. Details der Maxillarbezahnung. Maf3stab: 1 mm.

4.4.2. Diskussion

Fir eine genaue Zuordnung des Stiickes stehen insgesamt zu wenige Merkmale zu Verfugung.
Trotzdem zeigen vor allem die Kieferelemente einige Merkmale, die auf Ahnlichkeiten des Materials
mit dem elopiden Fisch Ctenodentelops striatus Forey et al.,, 2003 aus der cenomanen Tethys-
Fundstelle Namoura, (Libanon) hinweisen.

Nach Forey et al. zeigen ,the jaws and dentition [...] one of the most distinctive aspect of this
taxon” (Forey et al. 2003: 248). So sind am hier beschriebenen Stiick aus Tanque Nuevo die fur
Ctenodentelops typischen kammférmigen Maxillarzahne zu erkennen, die dem geraden Ventralrand
eines langen Maxillarknochens aufsitzen. Wie in Ctenodentelops sind auch hier die Zahnkronen der
Maxillarzéhne nach rostral gekrimmt. Darlber hinaus sind die Pramaxillarzdhne groRer als die
Maxillarzéhne. Generell stimmen die am vorliegenden Stlick rekonstruierbaren Schadelproportionen
mit Ctenodentelops (berein: sowohl die Lage und MaRe der Orbita mit einem grol3en
Antorbitalknochen als auch die annahernd gerade Ventralkante des Unterkiefers stimmen mit der von
Forey et al. (2003) beschriebenen Form uberein.

Im Unterschied zu Ctenodentelops besitzt die Form aus Tanque Nuevo etwa 50 Maxillarzahne
und damit 10 mehr als die libanesische Form. Die rekonstruierte Standardlange des mexikanischen
Tieres ist mit etwa 200 mm knapp dreimal so lang wie die Form aus Namoura. Ob bei der
GroRendifferenz und der Zahnzahl spezifische oder ontogenetische Unterschiede zwischen beiden
Formen bestehen, kann erst auf Grundlage von vollstandigerem Material bestimmt werden.

Insbesondere die Ubereinstimmung der generellen Merkmale der Bezahnung der
mexikanischen Form mit der Diagnose von Ctenodentelops striatus erlaubt eine vorlaufige

Gattungszuordnung und die Bezeichnung von CPC-526 als cf. Ctenodentelops sp.
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4.5. Laminospondylus transversus Springer, 1957

Teleostei incertae sedis
Familie Crossognathidae sensu Rosen & Patterson, 1977

Genus Laminospondylus Springer, 1957

Laminospondylus transversus Springer, 1957

Material
CPC-515, CPC-516, CPC-517, CPC-518, CPC-519ab
Fundstelle: El Rosario, Carranza, Los Temporales
Alter: Oberturonium bis Mittelsantonium

Diagnose, emendiert

Crossognathider Fisch mit einer Standardlange von 400 mm; Wirbelkérper mit horizontalen,
nach craniolateral weisenden, lanzettférmigen Transversalfortsatzen, die jeweils nach craniolateral auf
den cranial liegenden Wirbelkdrper Ubergreifen; Gularplatte und mindestens 19 Radii branchiostegii
sind vorhanden; Caudalskelett mit unverwachsenem ersten und zweiten Hypurale; Hypuralserie mit

sieben Elementen.

Abb.
4.44. Laminospondylus transversus aus El Rosario. A: CPC-515. B: CPC-516. C: Rekonstruktion. Maf3stab: 10
mm.
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4.5.1. Beschreibung

Schéadel

Die vorliegenden Exemplare von Laminospondylus sind alle von der Ventralseite sichtbar.
Details des Schadeldachs sind daher nicht sichtbar. Der schrég eingebettete Schéadel von CPC-516
zeigt Teile der Basis des Neurocranium. Das Parasphenoid ist eine longitudinale Knochenleiste mit
einem schmalen und hohen Querschnitt und parallelen Lateralkanten. Die dorsomediale Partie des
Parasphenoid ist eine vertikale Lamelle, die méglicherweise das Orbitosphenoid darstellt, dass hier
ein Interorbitalseptum bildet. Lateral des medianen Septum ist unmittelbar rostral des caudalen Endes
auf der lateralen Flanke des Knochens das nach rostrolateral getdffnete Foramen des Nervus opticus
zu sehen. Die caudolaterale Ecke des Parasphenoid lauft in einen kurzen, lateral weisenden
Processus basipterygoideus aus. Vom Prooticum ist ein Teil der rostrodorsalen Partie mit dem

rostralen Teil der Hyomandibulargrube zu sehen.

o
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Abb. 4.45. CPC-516: Laminospondylus transversus aus El Rosario, Schadel. Ma3stab: 10 mm.
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suo

Abb. 4.46. CPC-517 Laminospondylus transversus aus El Rosario, Schadel von ventral. Ma3stab: 10 mm.

Unmittelbar rostral der Hyomandibulargrube liegt das Foramen fur den Hyomandibularast des
Nervus fascialis. Rostral des Prooticum befindet sich ein dreieckiger Knochen, mdglicherweise das
Autosphenoticum. Da die laterale Kante des Schadeldachs ansonsten nicht sichtbar ist, bleibt die

Topographie dieses Knochens unklar.

Suspensorium

Das Hyomandibulare ist eine trapezoidférmige Knochenplatte, die auf der Externseite von einem
dorsoventralen, schwach s-formig geschwungenen medialen Grat verstarkt wird. Dieser flache Grat
weitet sich nach dorsal und endet in einer die gesamte Knochenbreite einnehmende
Artikulationsflache des Hyomandibularkopfes. Unmittelbar ventral der caudalen Halfte des
Hyomandibularkopfes 6ffnet sich auf der Externseite des Knochens die Fossa hyomandibularis, deren
cranialer Rand durch den medialen Grat gebildet wird. Die Hohe des Hyomandibulare entspricht etwa
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dem 1,6 fachen seiner Lange. Der caudale Rand des Hyomandibulare tréagt auf Hohe seines dorsalen
Viertels einen Processus opercularis mit nach caudal weisender, schwach konvex gewodlbter
Artikulationsflache. Die caudale Hélfte des Ventralrandes des Hyomandibulare bildet im Bereich des
medialen Grates, der an seinem ventralen Ende bis zum Caudalrand des Hyomandibulares verbreitert
ist, eine nach rostroventral weisende Gelenkflache mit dem Symplecticum. Rostral des medialen
Grates ist das Hyomandibulare als nach rostral gerade begrenzte Knochenlamelle ausgebildet, die
sich vom ventralen Ende des medialen Grates bis zur rostrodorsalen Ecke des Hyomandibulare
erstreckt.

Das Symplecticum ist in CPC-516 in originaler Position, in CPC-519AB freiliegend und
vollstandig von lateral sichtbar. Es ist ein nach rostral spitz zulaufender Keil mit leicht nach dorsal
abgeknickter Spitze. Das Symplecticum ist etwa viermal so lang wie breit. Der caudale Rand dieses
Knochenkeils ist als schwach nach caudal gewdlbte Gelenkflache ausgebildet. Hier inseriert der
rostroventrale Rand des Hyomandibulare. Das Symplecticum ragt etwa um ein Viertel seiner
Gesamtlange Uber den caudalen Rand des Quadratum nach caudodorsal hinaus.

Das Quadratum ist longitudinal gestreckt und etwa doppelt so lang ist wie breit. Die ventrale
Kante des Knochens tragt in der Mitte den nach ventrocaudal gebogenen Prozessus praeopercularis.
Zwischen der caudalen Halfte des Ventralrandes und dem Prozessus ventralis des Quadratum &ffnet
sich eine V-férmige Incisur, die am artikulierten Schadel die ventrale Haélfte des Symplecticums
aufnimmt. Caudal- und Dorsalrand des Quadratums sind diinn und unregelmaRig geschwungen. Das
rostrale Viertel des Dorsalrandes und die rostrodorsale Ecke des Quadratums bilden eine gerade
Sutur mit dem Ectopterygoid. Der Rostralrand des Quadratum ist S-formig geschwungen. Die
rostroventrale Ecke des Quadratum tragt einen nach rostroventral weisenden, rostral abgeflachten
Condylus, auf dessen Ventralseite eine halbkreisformige Incisur den Processus articularis der
Mandibel aufnimmt.

Am Schadel von CPC-516 ist der caudale Teil des linken Metapterygoids zu erkennen. Der
sichtbare Teil und dessen Position zwischen Hyomandibulare und Quadratum lassen einen gerundet
dreieckigen Umriss dieser Knochenplatte vermuten. CPC-516 zeigt die linke Pterygoidserie: Das
Ectopterygoid ist eine hakenférmige Knochenspange, deren rostrocaudal verlaufender Processus
anterioris in etwa der Hohe des Knochens entspricht. Das rostroventral anschlieRende Entopterygoid
ist leistenférmig und etwa finfmal so lang wie breit. Das rostral liegende Palatinum ist Uber eine
schrage Sutur mit dem Entopterygoid artikuliert. Das Palatinum ist, wie das Entopterygoid, eine Leiste
mit parallelen Seitenréandern. Die laterale Kante der Pterygoidserie tragt im Bereich der Sutur
zwischen Entopterygoid und Palatinum einen nach laterodorsal gebogenen Processus, der evt. dem
lateralen Processus ethmoideus des Palatinum sensu Teller-Marshall & Bardack (1978) in Aspopelix
(s. u.) entspricht. Die Ventralkante des Palatinum ist schwach konvex und tragt, gleich dem Maxillare,
winzige Dentikel. Die Pterygoidea sind, soweit zu erkennen, zahnlos. Im vorliegenden Material sind
groRe Teile der Hyoidbégen erkennbar: Das posteriore Ceratohyale ist ein gerundet dreieckiger
Knochen, dessen Spitze nach Caudal weist. Es ist etwa so lang wie hoch und besitzt unmittelbar
rostral der caudalen Spitze des Knochens eine flache Incisur, in deren Gelenkflache am artikulierten
Tier das stiftformige Interhyale artikuliert. Das anteriore Ceratohyale ist ein rechteckiger, mediolateral

abgeflachter Knochen, der in longitudinaler Richtung etwa 2,4-mal so lang wie hoch ist. Die dorsale
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Kante ist konkav und geht im rostralen Viertel in eine konvexe Wolbung tber. Die ventrale Kante ist im
Vergleich zur Dorsalseite des Knochens stérker konkav. In den caudalen zwei Dritteln der Ventralseite
des Knochens sind von ventral gesehen 11 bis 12 kreisrunde Gruben, die Foveae branchiostegii fur
die Radii branchiostegii vorhanden. Die ventrorostrale Ecke des Knochens ist nach ventrorostral
verlangert, reicht aber nicht Uber die caudoventrale Ecke des Knochens nach ventral hinaus.
Dementsprechend ist die rostrale Seite des Knochens, die eine konkave Artikulationsflache mit den
Hypohyalia bildet, um ein Drittel kiirzer als seine Caudalseite. Auf der Externseite der Ceratohyalia
lauft, parallel zur Dorsalkante der Knochen, der longitudinale Sulcus fir die Arterie des Hyoidbogens.
Rostral des anterioren Ceratohyale ist an CPC-516 die Hypohyalserie von lateral zu erkennen, die
sich in dorsales und ventrales Hypohyale gliedert. Das dorsale Hypohyale ist ein trapezoider bis
waurfelférmiger Knochen, der etwas langer als hoch ist. Die Ventralseite des Knochens ist etwas nach
rostral verlangert und bildet die Kontaktflache zum trapezoiden ventralen Hypohyale. Letzteres ist
etwa um ein Viertel langer als das dorsale Gegenstiick. Das rostral Uber die Rostralkante des

dorsalen Hypohyales herausstehende Ende ventralen Hypohyale bildet einen kleinen Condylus.

Abb. 4.47. CPC-519A: Laminospondylus transversus aus El Rosario. Disartikulierter Schadel und craniale Partie
der Wirbelsaule. MaR3stab: 10 mm.
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Kiefer

Die Mandibel von Laminospondylus transversus ist dreieckig und dreimal so lang wie hoch. lhre
grofte Hohe besitzt sie am Processus coronoideus, dessen Position die Lange der Mandibel in einen
caudalen und rostralen Teil, etwa im Verhaltnis 1:1,4, teilt. Die rostralen zwei Drittel der Mandibel
werden vom Dentale gebildet, dessen ventrale Kante gerade ist. Im Bereich der Symphyse ist das
Dentale schwach nach dorsomedial gekriimmt. Der Dorsalrand des Dentale ist schwach konkav. Die
Ventralkante des Dentale reicht nach caudal fast bis an das Retroarticulare, berthrt dieses jedoch
nicht. Das Dentale besitzt drei kreisrunde Foramina mentalia (Abb. 4.45 CPC-517). Diese sind in einer
rostrocaudal verlaufenden Reihe parallel zum Symphysenrand auf der Ventralseite des Dentale
positioniert.

Das Articulare nimmt das caudale Drittel der Mandibel ein. Die Dorsalkante des Articulare steigt
in einem schwachen, konvexen Bogen zum Processus coronoideus nhach dorsal an. Die caudale Ecke
des Articulare besitzt auf der Dorsalseite eine halbkreisformige konkave Artikulationsflache mit dem
Condylus des Quadratum. Ventral des Condylus articularis sitzt ein kleines, stabférmiges Retro-
articulare, welches nicht mit dem Articulare verwachsen ist. Das caudale Ende des Articulare ist
schwach nach dorsal gebogen.

Der Oberkiefer setzt sich aus dem Maxillare und zwei Supramaxillaria zusammen. Das Maxillare
ist leistenférmig und nur schwach nach dorsal gekrimmt. Das rostrale Ende ist nach medial gebogen.
Das caudale Ende des Maxillare ist asymmetrisch gerundet, wobei die engste Krimmung dieser
Rundung die caudodorsale Ecke des Maxillares umschlie3t. Das Maxillare ist etwa achtmal so lang
wie hoch. Die Ventralkante des Maxillare tragt in unregelméaRigen Abstanden zwischen 2 und 4 mm
winzige stumpf-konische Dentikel von etwa 0,3 mm Hohe. Die caudalen zwei Drittel des Dorsalrandes
des Maxillare werden von einem leistenférmigen ersten Supramaxillare bedeckt. Die Breite dieser
Knochenleiste gleicht der des Maxillare. Caudodorsal des Maxillare und des ersten Supramaxillare
liegt ein in rostrocaudaler Richtung langlich-oval umrissenes zweites Supramaxillare. Dieser Knochen
ist breiter und kirzer als das erste Supramaxillare.

Opercularserie und Gulare

Die Opercularserie ist vollstandig. Das Praeoperculum von Laminospondylus transversus ist
eine sichelférmige Knochenplatte. Der nach dorsal weisende Arm dieses Hakens hat etwa die gleiche
Léange wie der nach rostral weisende Arm. Beide Arme stehen in einem Winkel von etwa 100°
zueinander. Das Préoperculum ist ventral und caudoventral verbreitert. Caudal- und Ventralkante des
Praeoperculum gehen in einem gleichméRig gekrimmten Bogen in einander tber. Die Dorsalkante
bildet eine nach caudodorsal schwach s-férmig gekrimmte Crista hyomandibularia, die in einen
spitzen Dorsalapex des Praeoperculums auslauft. Die Oberflache des Praoperculum ist glatt. Das
Operculum ist eine gerundet rechteckige Knochenplatte und etwa 1,6-mal so hoch wie lang. Der
caudale Rand ist gleichméaRig konvex und bedeckt mit seinen dorsalen zwei Dritteln das
Supracleithrum. Die Rundung des Caudalrandes des Operculum zieht Uber die Ventralseite bis zur
rostroventralen Ecke. Die Artikulationsflache mit dem Hyomandibulare liegt auf Hohe des dorsalen
Drittels des Operculum. Das Suboperculum besitzt etwa die gleiche Form und GrolRe wie das

Operculum. Die Oberflache von Operculum und Suboperculum ist glatt. Das Interoperculum artikuliert
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ventral des Praeoperculum. Seine rostrocaudale Ausdehnung erreicht etwa drei Viertel des
Praeoperculum. Das Interoperculum ist halb so hoch wie lang. Die ventrale Kante des Interoperculum
verlauft parallel zur Ventralkante des Praeoperculum. Der Schadel von CPC-516 zeigt 19 linke Radii
branchiostegii in artikulierter Position von lateral. 11 rostrale Radii branchiostegii sind in ent-
sprechenden Gruben auf der Ventralseite des anterioren Ceratohyale artikuliert, die caudalen Acht
setzen am posterioren Ceratohyale an. Die Radii sind acinaciforme Knochenleisten, deren Lange in
etwa der Lange des anterioren Ceratohyale entspricht. Die Radii sind schwach nach caudomedial
gekrummt. lhr distales Ende ist gerundet. Die Breite der rostralen 15 Radii entspricht einem Neuntel
bis einem Zehnte ihrer LaAnge. Am proximalen Ende verjungt sich die Breite der Radii branchiostegii
auf einen schmalen Processus articularis. Die caudalen vier Radii werden nach caudal breiter. An
CPC-516 und CPC-517 ist von ventral medial der Mandibularrami eine rechteckige, zur Sagittalebene
des Tieres symmetrische Gularplatte zu sehen. Diese Knochenleiste ist etwa 4,5-mal so lang wie breit
und besitzt ein halbkreisférmig abgerundetes caudales Ende. Die ventrale Oberflache der Gularplatte

ist mit schwach ausgepréagten, konzentrischen Anwachslinien skulpturiert.

Postcranium
Wirbelsaule

Die Wirbelsaule besitzt in CPC-515 46, und in CPC-516 48 Wirbelkdrper. Davon sind 28 bis 29
abdominal. Die Wirbelkdrper sind sanduhrférmig. Zwischen cranialer und caudaler Gelenkflache
verlaufen auf Ventral- und Dorsalseite je drei longitudinale Stege, zwischen denen langliche Gruben
liegen. Das Verhaltnis von Lange zu Durchmesser der Wirbelkoérper betragt in der Kérpermitte 1,2:1,
an den letzten sechs Wirbeln dagegen 1:1. Die ersten beiden Pracaudalwirbel sind in das
Caudalskelett mit einbezogen. Die Wirbelkérper von Laminospondylus transversus sind durch
lanzettférmige, horizontal orientierte Transversalfortsdtze gekennzeichnet, die beim lebenden Tier
wohl im Septum horizontale lagen. Diese weisen in einem Winkel von 70° zur Langsachse des Tieres
nach craniolateral. Die transversale Spannweite der Fortsatze ist in der Mitte der Wirbelsdule am
groRten und betragt hier knapp das Doppelte des Wirbelkdrperdurchmessers. Nach cranial und caudal
nehmen die Transversalfortsatze kontinuierlich an Spannweite ab. Am dritten Postcranialwirbel betragt
die Lange der Fortsatze noch ein Viertel des Wirbelkdrperdurchmessers, wahrend am ersten und
zweiten Postcranialwirbel lediglich nach cranial weisende Hékchen vorhanden sind. Nach caudal
nimmt die Spannweite dieser Transversalfortsatze bis zum siebten pracaudalen Wirbel ab. Die
Spannweite betragt hier noch etwa ein Drittel des Wirbelkérper-durchmessers. Die letzen sechs
Wirbel besitzen keine Transversalfortsétze. Die proximale Basis der Transversalfortsétze reicht von
der Mitte jedes Wirbelkorpers bis zu dessen Cranialrand. Cranial jedes Wirbelkdrpers greift die Basis
der Transversalfortsatze auf die caudale Lateralseite des cranial gelegenen Wirbelkdrpers Giber. Dabei
konvergieren die cranialen, frei-stehenden Halften der der Transversalfortsatzbasen nach cranial und
bilden, von dorsal gesehen, einen schwalbenschwanz-férmigen Zwischenraum, der die caudale Halfte
des cranial liegenden, Wirbelkdrpers aufnimmt.

Die Rippen, Hamal- und Neuralfortsétze sind fadenférmig diinn und nach caudal gebogen. Die

Lange der Rippen und der abdominalen Neuralfortsatze entspricht etwa acht Wirbelkdrperlangen. Die
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caudalen Neural- sowie die Hamalfortsatze sind nach caudal geneigt und liegen im caudalen Drittel

der Wirbelsaule fast parallel zur La4ngsachse des Tieres.

Schultergirtel und Pectoralis

Die Pectoralis sitzt bei Laminospondylus transversus auf ventraler Position. Der Schultergurtel
ist am vorliegenden Material zu groBen Teilen durch die Opercularia oder die Brustflosse selber
verdeckt. Die Pectoralis besteht aus 19-20 Lepidotrichia, deren Lange nach caudal gleichmaRig
abnimmt. Das distale Drittel der Lepidotrichia ist segmentiert und teilt sich an den Lepidotrichia 2 bis
19 in bis zu 10 einzelne Linien auf. Das erste Lepidotrichium ist das langste und bleibt auf ganzer

Lange unverzweigt. Die Lange der Pectoralis entspricht etwa der Lange von acht Wirbelkérpern.

Basipterygium und Ventralis

Die Ventralis steht caudal der Dorsalis und artikuliert zwischen dem 25. und 29. Wirbel. Die
Flossenstrahlen inserieren an einem kréaftigen, dreieckigen Basipterygium, dessen Lénge der Lange
von vier Wirbeln und dem 2,3-fachen seiner Breite entspricht. Der Lateralrand des Basipterygiums ist
durch eine gerade Knochenleiste verstarkt, die cranial in einem kurzen und spitzen Processus endet.
Der Knochen ist mit geraden Striae skulpturiert, die, von der medianen Kante des Knochens
ausgehend, in dessen caudolateraler Ecke zusammenlaufen. Am caudolateralen Rand des
Basipterygiums setzen 8 Lepidotrichia an, deren Lange gleichm&Rig von lateral nach medial um ein
Drittel abnimmt. Das distale Drittel der Lepidotrichia 2 bis 8 spaltet in bis zu 15 Linien auf und ist
segmentiert. Das lateral liegende erste Lepidotrichium ist das langste und bleibt auf ganzer Lange

unverzweigt. Die Lange der Ventralis entspricht vier Wirbelkdrpern.

Abb. 4.48. CPC-518: Laminospondylus transversus. Ventrale Sicht auf die zentrale Abdominalpartie. Wirbel mit
horizontalen Laminae sowie die Basipterygia mit Ventralflossen. Maf3stab: 10 mm.

Dorsalis
Eine komplette Dorsalis ist nur an CPC-515 erhalten. Die Dorsalis artikuliert zwischen dem 20.

und 27. Wirbel etwa in der Korpermitte des Tieres. 12 lanzettférmige Pterygophoren tragen
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mindestens 14 Lepidotrichia. Die erste, craniale Pterygophore ist dreimal so breit wie die caudal
folgenden 11. Ihre proximodistale Achse liegt fast parallel zur Wirbelsdule. Die caudal liegenden
Pterygophoren weisen mit ihren proximalen Spitzen nach ventrocranial, caudad in zunehmend
steilerem Winkel. Die ersten zwei Lepidotrichia sind ungeteilt und nicht segmentiert. Das vierte
Lepidotrichium ist das langste der Dorsalis. Seine Lange entspricht etwa funf Wirbeln. Die distalen

Viertel der Lepidotrichia, die caudad an Lange abnehmen, sind verzweigt und segmentiert.

Analis

Eine Analis ist nur an CPC-515 erhalten. Diese Flosse inseriert zwischen dem 37. und 40.
Wirbel und besitzt etwa 9 Lepidotrichia, die mit 8 Pterygophoren artikuliert sind. Die erste
Pterygophore ist lanzettférmig verbreitert und ist craniocaudal parallel zur Ventralseite des Tieres
ausgerichtet. Diese Pterygophore tragt zwei Letidotrichia. Die genaue Lange der Lepidotrichia ist nicht
zu ermitteln, da die distalen, segmentierten Partien nur unvollstéandig erhalten sind. Insgesamt durfte

die Analis nicht héher als die L&nge von drei Wirbelkdérpern gewesen sein.

Caudalskelett und Schwanzflosse

Das caudale Skelett wurde an CPC-515, CPC-516 und CPC-518 studiert. Das Caudalskelett
besitzt zwei urale Centra. Die dorsale Krimmung des terminalen Wirbelsdulenendes setzt erst mit
dem zweiten uralen Wirbelcentrum ein. Die Hypuralserie besteht aus sieben Elementen. Das erste
urale Centrum tragt ein nach distal an Breite abnehmendes, erstes Hypurale. Das zweite Hypurale ist
das breiteste. Sein Umriss von ist ein rechtwinkeliges Dreieck. Die cranial weisende Spitze artikuliert
mit dem zweiten uralen Zentrum. Das dritte bis sechste Hypurale sind leistenférmige, rechteckige
Knochenplatten. Ein stabférmiges 7. Hypurale schlie3t die Hypuralserie ab. Das erste praurale
Wirbelcentrum tragt einen Neuralforsatz, dessen Lange auf ein Viertel der Lange des cranial

liegenden  Neuralfortsatzes  reduziert ist.  Dieser g pd
ool

Neuralfortsatz ist distal verbreitert. Der Hamalfortsatz des
ersten praurale Centrums bildet das Parhypurale, welches
in Form und Ausrichtung dem ersten Hypurale gleicht.
Dorsal des reduzierten Neuralfortsatzes des ersten =

s . . . . 3 NP wmmﬁsgg
prauralen Centrums liegt ein stabférmiges Epineurale, ‘ - \ NS

dessen Lange zwei Dritteln des Neuralfortsatzes am

zweiten prauralen Wirbel entspricht. Insgesamt besteht die
Uroneuralserie aus mindesten vier Elementen, die genaue
Zahl ist am vorliegenden Material aber nicht zu ermitteln.
Das erste Uroneurale ist stabférmig und reicht weit nach
cranial bis an das zweite praurale Wirbelcentrum. Das
craniale Ende des ersten Uroneurale liegt dabei lateral des

ersten prauralen Wirbelcentrums.

Abb. 4.49. CPC-515: Laminospondylus transversus.
Caudalskelett mit (oben) und ohne Uroneuralia (unten).
Mafstab: 10 mm.
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Die Schwanzflosse ist homocerc und tief gegabelt, d. h. die langsten Lepidotrichia sind etwa
3,5-mal langer als die kirzesten Lepidotrichia. Jeder Lobus wird von 9 Hauptstrahlen gebildet. Dorsal-
und Ventrallobus sind cranial drei oder vier unverzweigte Vorstahlen vorangestellt. Der erste
Hauptstrahl jedes Lobus ist unverzweigt. Die jeweils caudal folgenden beiden Lepidotrichia sind die
langsten. Der zweite bis neunte Hauptstrahl jedes Lobus ist distal verzweigt. Die 18 Hauptstrahlen der
Caudalis sind in rechteckige Glieder segmentiert. Abweichende Gliederform besitzen die beiden
ersten Hauptstrahlen, bei denen die proximalen und distalen Gliederkanten auf der jeweiligen
AuR3enseite der Strahlen diagonal, und auf der Medialseite orthogonal zur Langsrichtung des Strahles

verlaufen.

Schuppen

Laminospondylus besitzt grof3e Schuppen. Diese sind cycloid und etwas hoéher als lang.
Unmittelbar caudal der Pectoralis ist der Korper des Tieres mit etwa zehn Schuppenreihen bedeckt.
Alle hier bearbeiteten Stlicke zeigen Schuppen nur im cranialen Viertel der Abdominalregion. Die
hohe Qualitdt der Erhaltung und die Vollstandigkeit der Skelette sind Indizien dafir, dass die
vorliegende Beschuppung in ihrer reduzierten Form vollstandig ist, und das Schuppenkleid nicht durch
taphonomische Prozesse beeinflusst wurde. Schon Springer (1957) vermutete, dass Lamino-
spondylus caudal keine Schuppen besal.

Die Schwanzflossenwurzel tragt dorsal und ventral je eine longitudinale Pracaudalschuppe.

4.5.2. Diskussion

Die systematischen Beziige von Laminospondylus transversus bleiben in der Erstbeschreibung
durch Springer (1958) unklar. Der Autor vermutet, dass L. transversus den Elopidae zuzuordnen sei,
verzichtet aber auf eine osteologisch basierte Begriindung. Lediglich die auch bei den rezenten
Elopidae vorkommenden Transversalfortsdtze der Wirbelkérper werden als osteologische
Ubereinstimmung angefiihrt. Die systematische Relevanz dieser Fortsatze ist allerdings fraglich, da
entsprechende horizontale Lateralossifikationen der Wirbelkorper innerhalb der Teleostei mehrfach
innerhalb unterschiedlicher Ordnungen auftreten (Giersch et al. 2011). Zudem zeigen die Details der
Transversalfortsatze in L. transversus und der Elopide deutliche Unterschiede. Die Transversal-
fortsatze der Elopidae sind einfache Protrusionen der lateralen Wirbelkdrperwand, deren longitudinale
Breite sich auf die LAnge des Wirbelkdrpers beschréankt. Dagegen greifen die Transversalfortsatze in
L. transversus lateral jeweils auf den cranial liegenden Wirbel tber. Diese Konstruktion ist innerhalb
der Teleostei einzigartig. Am hier beschriebenen Material von Laminospondylus ist dagegen eine
Reihe von Merkmalen sichtbar, die eine systematische Zuordnung zu den Crossognathiformes sensu
Taverne (1989) ermdglichen. Laminospondylus besitzt Dentikel am Palatinum; das Retroarticulare ist
nicht mit dem Articulare verwachsen und nicht an der Bildung der Gelenkflache des Kiefergelenkes
beteiligt; am Quadratum reicht der Ventralfortsatz nach caudal nicht Uber den Caudalrand des
Quadratum hinaus; das Parasphenoid ist zahnlos und trégt ein Orbitosphenoid; das Caudalskelett
besitzt einen ersten Prauralwirbel mit reduziertem Neuralfortsatz; das craniale Ende der
Uroneuralserie bedeckt die laterale Flanke der ersten Pracaudalwirbel; Pracaudalschuppen sind

vorhanden. Abweichend von den firr die Crossognathiformes genannten Merkmalen (Taverne 1989)
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sind bei Laminospondylus das erste und zweite Hypurale im Caudalskelett nicht verwachsen. Zudem
besitzt das Parasphenoid einen kleinen Processus basipterygoideus, der sensu Taverne (1989) bei
den Crossognathiformes nicht vorhanden ist.

Die Crossognathiformes bestehen nach Taverne (1989) aus den Pachyrhizodontidae und den
Crossognathidae. Cavin (2001) zeigt allerdings, dass die Crossognathiformes keine monophyletische
Gruppe sind, weshalb die Crossognathidae hier als Teleostei incertae sedis betrachtet werden. Die
Crossognathidae bestehen aus den Gattungen Apsopelix Cope, 1871 und Crossognathus Pictet,
1858, die durch eine Reihe von Apomorphien gekennzeichnet sind, welche sich auch am
mexikanischen Material von Laminospondylus finden: Das Palatinum ist verlangert und tragt einen
Processus fiir die Artikulation mit dem lateralen Ethmoid; die Occipitalregion des Schadels ist im
Verhaltnis zur Rostralregion sehr breit. Die Konfiguration der Flossen stimmt in Laminospondylus und
Apsopelix Uberein (vergl. Woodward 1901: 348). Die extrem caudale Lage der Ventralis in Apsopelix,
die bei 70% der SL liegt und die nach Patterson & Rosen (1977) von keinem anderen Teleosteer
bekannt ist, findet sich auch bei Laminospondylus. Bei beiden Formen stimmt auch die Form und
Grole des Basipterygium Uberein (vergl. Teller-Marshall & Bardack 1978: 22, Abb. 9). Zudem sind bei
der Morphologie des Kiefergelenkes in Apsopelix und Laminospondylus keine Unterschiede fest zu
stellen (Teller-Marshall & Bardack 1978: 16, Abb. 7). Weiterhin besitzt Laminospondylus eine schmale
Gularplatte, die in gleicher Form auch in Crossognathus vorkommt (Cavin & Grigurescu 2005: 27,
Abb. 3). Die Radii branchiostegii der Crossognathidae sind Gegenstand kontroverser Diskussion und
Interpretation: Wenz (1965) vermutet, dass Apsopelix keine Branchiostegalstrahlen besitzt. Dagegen
beobachten Teller-Marshall und Barack (1978) die Abdriicke von zehn bis zwo6lf Radii branchostegii
und vermuten, dass die komplette Serie in Apsopelix aus noch mehr Strahlen besteht. Cavin und
Grigurescu (2005) belegen fur Crossognathus danubiensis eine Serie von 21 breiten, spatelférmigen
Branchiostegalstrahlen und vermuten, dass das Fehlen dieser Elemente in anderen Genera der
Crossognathiformes allein taphonomisch begriindet ist. Die aus mindestens 19 Strahlen bestehende
Branchiostegalserie in Laminospondylus stimmt sowohl in der Anzahl als auch morphologisch mit
derjenigen in C. danubiensis Uberein (Cavin & Grigurescu 2005: 10, Abb. 3) und wird hier als weiterer
Beleg fur die generelle Existenz von Branchiostegalstrahlen in den Crossognathidae gewertet. Das
Caudalskelett von Laminospodylus stimmt weitgehend mit dem der Crossognathidae Uberein: Von
den 18 fir die Crossognathidae beschriebenen Merkmalen (Cavin 2001) weicht Laminospondylus in
zwei Fallen ab und besitzt im Gegensatz zu den neun Hypuralia der Crossognathidae nur sieben
Hypuralia. Zudem sind das erste und das zweite Hypurale im Unterschied zu den Crossognathidae bei
Laminospondylus nicht verwachsen. Die Auspragung dieser zwei Merkmale findet sich in gleicher
Form in den Elopifomes (Nybelin 1971, Forey 1973) und stiitzt damit die Hypothese, nach welcher der
phylogenetische Ursprung der elopiformen Teleostei und damit aller héheren Teleostei innerhalb der
Crossognathidae liegt (Cavin 2001).

Insgesamt rechtfertigt die Ubereinstimmung der diagnostischen Merkmale der Crossognathidae
mit dem hier beschriebenen Material die Zuordnung von Laminospondylus zu dieser Familie. Die hohe
morphologische Ubereinstimmung von Laminospondylus und Apsopelix fiihrte in der Vergangenheit
immer wieder zu Verwechslungen. So beschreiben Stewart (1900) und Jordan (1924, Tafel 22) ein

Exemplar von Laminospondylus (KVUP 312) als Leptichthys agilis, der ein Synonym zu Apsopelix

94



Laminospondylus transversus

darstellt (Shimada & Fielitz 2006). Die Form der Transversalfortsatze, sowie die abweichende
Osteologie des Caudalskelettes trennen Laminospondylus allerdings eindeutig von Apsopelix.
Laminospondylus besteht damit neben Crossognathus und Apsopelix als dritte Gattung der
Crossognathidae, und ist durch folgende Diagnose gekennzeichnet:

Crossognathider Fisch mit einer Standardlange von 400 mm; Wirbelkdrper mit horizontalen,
nach craniolateral weisenden, lanzettférmigen Transversalfortsétzen, die nach cranial jeweils lateral
auf den cranial liegenden Wirbelkdrper Ubergreifen; Gularplatte und mindestens 19 Radii
branchiostegii vorhanden; Caudalskelett mit unverwachsenem ersten und zweiten Hypurale;
Hypuralserie mit sieben Elementen.

Das auffalligste Merkmal, dem ja auch Springer (1957) mit Gattungs- und Artnamen Rechnung
tragt, ist die Form der Transversalfortsatze. Diese umgreifen die jeweils cranial liegenden
Wirbelkdrper. Dadurch entsteht eine formschliissige Konstruktion, die offensichtlich ein postmortales
Zerfallen der Wirbelsaule verhindert, was durch die taphonomischen Befunde bestétigt wird. So sind in
den bekannten Exemplaren von L. transversus die Wirbelsaulen auch an starker zerfallenen
Individuen (Abb. 4.46) i. d. R. komplett artikuliert. Solche postmortal formschlussigen osteologischen
Konstruktionen sind innerhalb der Vertebrata ein extrem seltenes Kuriosum und innerhalb der
Teleostei einzigartig.

Laminospondylus transversus ist aus der Austin Formation in Nordost-Texas (Springer 1957),
aus dem Smoky Hill Chalk (Niobrara Formation) in West-Kansas (Schultze et.al 1982), und aus den
Plattenkalken der Region Muzquiz in Coahuila,
Nordostmexiko bekannt In der Typlokalitdét von

Laminospondylus transversus in Texas setzen die

Funde einige Meter Uber dem Top des Blue Eagleford

yea B

Shale im Ector Chalk (Coniacium) ein, einem basalen
Member der Austin Formation (Springer 1957). Die

Austin Formation bildet ein nérdliches Aquivalent zu

den Plattenkalken der Fundstelle ,El Rosario® (vergl.

!
I

3.3.). Daruiber hinaus kommt die Art auch in Carranza,

!
Aamn:sho!la’“‘“!s

i

und Los Temporales vor. Die stratigraphische Reich-

©

weite der Art erstreckt sich also Uber das Coniacium
bis ins Mittelsantonium. Nach heutiger Kenntnis ist
Laminospondylus die haufigste Art in der Region.
Paldobiogeographisch ist Laminospondylus wohl
endemisch fur den sidlichen Western Interior Seaway
und die nordwestlichen Bereiche des Golfes (siehe
auch 6.6.).

Abb. 4.50. Vorkommen von Lamnospondylus tranversus im sidlichen Eingangsbereich des Western Interior
Seaway: 1: Fundregion Mlzquiz, 2: Nordost-Texas, 3: Kansas.
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4.6. Pachyrhizodus caninus Cope, 1872

Plesion Unterordnung Pachyrhizodontoidei Forey, 1977
Familie Pachyrhizodontidae Cope, 1872
Genus Pachyrhizodus Dixon, 1850

Pachyrhizodus caninus Cope, 1872

Material

CPC-301; Platte, die einen Teil eines disartikulierten Schadels mit linkem Maxillare, rechtem
Pramaxillare und Quadratum, beiden anterioren Ceratohyalia und Teilen eines Skleralringes sowie ein
Infraorbitale tragt.

Fundstelle: Vallecillo

Alter: Unterturonium

Bemerkung: Das Stick ist in Giersch et al. (2010) beschrieben (siehe Anhang V).

Abb. 4.51. CPC-301: Pachyrhizodus caninus aus Vallecillo. Teil eines disartikulierten Schadels.
Maf3stab: 100 mm.
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Plesion Unterordnung Pachyrhizodontoidei Forey, 1977
Familie Pachyrhizodontidae Cope, 1872
Genus Pachyrhizodus Dixon, 1850

Pachyrhizodus cf. caninus

Material
CPC-520; Isoliertes Schéadeldach;
Fundort: Los Temporales
Alter: Oberes Santonium

4.6.1. Beschreibung:

Das Schéadeldach ist von dorsal sichtbar. Das Schédeldach ist sehr breit, d.h. seine maximale
Breite betragt 75% seiner Lange. Die Lange des Schéadeldaches betragt 300 mm. Die breiteste Stelle
des Schadels liegt im Bereich der Autosphenotica. Das Schadeldach ist in der Orbitalregion flach und
in der Oticalregion konvex. Im Bereich der Ossifikationszentren der Frontalia besitzt das Schadeldach
jeweils eine konvexe Wadlbung, zwischen denen sich medial die konkave Epiphysenregion einsenkt.
Die Frontalia nehmen etwa 80% der Externseite des Schadeldaches ein. Sie bilden eine mediale
Sutur, die in der rostralen Halfte gerade, in der Epiphysenregion sinusférmig verlauft. Zwischen den
Ossifikationszentren der Frontalia verlauft am Grunde der medialen Epiphysendepression ein flacher
transversaler Grat. Die Frontalia besitzten ihre grof3te Breite rostral der Autosphenotica und werden
nach caudal schmaler. Die caudalen zwei Drittel des Lateralrandes der Frontalia sind, von dorsal
gesehen, konkav und bilden den dorsalen Rand der Dilatatorgrube. Die rostralen Drittel der
Lateralrander sind gerade und konvergieren nach rostral gegen das Dermethmoid. Die Externseiten
der Frontalia sind mit flachen Rillen skulpturiert, die radial auf die Ossifikationszentren der Knochen
zulaufen. Der Caudalrand der Frontalia ist konkav und umschlief3t jeweils die rostralen Partien der
Parietalia. Die Parietalia sind etwa doppelt so breit wie lang und medial durch das Supraoccipitale von
einander getrennt. Das Supraoccipitale besitzt einen kurzen, kraftigen Supraoccipitalkamm, der sich
nach dorsal nicht Uber die Flucht des Schadeldaches erhebt und nach caudal das Niveau des
Caudalrandes des Basioccipitale nicht erreicht. Das Supraoccipitale ist etwa so breit wie lang.
Lateroventral des Supraoccipitale liegen die Epioccipitalia. Die Epioccipitalia bilden das Dach und den
dorsomedialen Rand der Fossae posttemporalia. Am Dorsalrand der Epiotica ist ein nach caudal
weisender breiter, kurzer Processus vorhanden, der etwa so lang wie der Supraoccipitalkamm ist. Die
caudolateralen Ecken des Schadeldaches werden durch die Pterotica gebildet. Die Pterotica
bedachen die caudale Halfte der dorsolateral offenen Dilatatorgrube und den grof3ten Teil der
Artikulationsgrube fir das Hyomandibulare. Die rostrale Halfte der Dilatatorgrube liegt jeweils in der
Lateralwand des Autosphenoticum. Dieser Knochen besitzt an seinem dorsorostralen Rand einen
kraftigen, laterocaudal weisenden Sporn unmittelbar ventral der breitesten Stelle der Frontalia. Rostral
der Frontalia liegt das mediale Dermethmoid, welches die Schnauzenspitze bildet. Es ist Uber eine
unregelmaRig gezackte Sutur mit den Frontalia verbunden. Der Rostralrand des Dermethmoid ist

gleichmafig gerundet. Die externe Oberflache des Knochens ist glatt.
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Abb. 4.52. CPC-520: Pachyrhizodus cf. caninus aus Los Temporales. Schadeldach von dorsal. MaRstab: 50 mm.

4.6.2. Diskussion

Die Proportionen und morphologischen Details von CPC-520 stimmen vollkommen mit der
generellen Beschreibungen fur Pachyrhizodus Uberein: Die Frontalia sind sehr grof3; die Parietalia
sind breiter als lang und durch ein flaches Supraoccipitale mit niedrigem Kamm getrennt (Loomis
1900). Die o. g. Depression der Epiphysenregion, die von einem flachen transversalen Grat gequert
wird, ist auch in P. megalops, P. salmoneus und P. subulidens vorhanden (Forey 1977). Die
Zuordnung von Pachyrhizodus-Material zu bestimmten Arten ist insgesamt schwierig, da eine
alphataxonomische Revision der gesamten Familie zurzeit noch aussteht. Die zwei aus Nordamerika
nachgewiesenen Arten P. minimus und P. caninus unterscheiden sich neben ihrer Gré3e durch die
Anzahl der Medialzdhne am Pramaxillare (Cope 1875, Giersch et al. 2010). Da Kieferelemente in
CPC-520 fehlen und Pachyrhizodus-Arten keine Autapomorphien auf der Externseite des
Schéadeldaches besitzen, bleibt nur die Grol3e, um das vorliegende Stiick genauer einzuordnen. Unter
den acht, z. Z. als valid geltenden Arten (vergl. Forey 1977, Stewart & Bell 1994, Stewart & Hakel
2005) besitzen sechs eine Standardlange von weniger als 500 mm. P. basalis aus dem English Chalk
und P. caninus aus der nordamerikanischen Oberkreide sind dagegen signifikant gréRer und
erreichen Standardlangen zwischen 1600 und 2000 mm (Hakel & Stewart 2003). Das vorliegende
Schéadeldach ist 300 mm lang und damit einer der beiden grof3en Pachyrhizodus-Formen zuzuordnen.
Signifikante ostelogische Unterschiede zwischen P. basalis und P. caninus beschrénken sich auf die
Bezahnung und die Form des Dentale (Giersch et al. 2010). Da P. basalis bis heute nur aus der
englischen Kreide nachgewiesen ist, P. caninus dagegen im Western Interior Seaway und in Nordost-
Mexiko verbreitet ist, wird das vorliegende Stiick unter Vorbehalt P. caninus zugeordnet und als

Pachyrhizodus. cf. caninus bezeichnet.
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4.7. cf. Rhacolepis Agassiz, 1841 vel Goulmimichthys Cavin, 1995

Plesion Unterordnung Pachyrhizodontoidei Forey, 1977
Familie Pachyrhizodontidae Cope, 1872
Genus cf. Rhacolepis Agassiz, 1841 vel Goulmimichthys Cavin, 1995
»Goulmimichthys*“? roberti Blanco & Cavin, 2003

Material

CPC-430: vollstéandiger Fisch, leicht disartikuliert; CPC-477: Sekundarfragment; CPC-528:
primar subkompletter Fisch, Schwanzflosse fehlt; CPC-529: vollstandiger Fisch, Kopf disartikuliert;
CPC-530: Primarfragment; CPC-531:Sekundarfragment; CPC-532: zertriebenes Exemplar.

Fundstelle: Vallecillo

Alter: Unterturonium

Vorbemerkung

Die Osteologie dieses kleinen Pachyrhizodontiden ist von Blanco-Pifion (2003) ausfihrlich
beschrieben und von Blanco & Cavin (2003) als neue Art Goulmimichthys roberti publiziert worden.
Die Gelandearbeiten im Rahmen dieser Arbeit férderten neues Material zutage. Die Untersuchung des
neuen Materials nahrt begriindete Zweifel an der Validitat von G. roberti und verlangt eine erweiterte
systematische Diskussion. Eine Beschreibung beschrankt sich daher hier auf die diagnostisch
relevanten Merkmale. Insgesamt ist die systematische Zuordnung des Materials innerhalb der
Pachyrhizodontidae zurzeit nur unbefriedigend zu leisten, da zum einen eine generelle Revision der
gesamten Familie fehlt, zum anderen einzelne Gattungsrevisionen vorliegen, deren Definitionen sich
auf Details an dreidimensional erhaltenen und s@urepraparierten Schadeln beziehen (Forey 1977,
Cavin 2001). Das hier vorliegende Material aus den Plattenkalken von Vallecillo zeigt insgesamt keine
Erhaltung, die einen Detailvergleich mit diesem Material erlaubt. Entscheidende Merkmale an der
Unterseite des Neurocraniums sind auch nach aufwandiger und sogar abtragender Préparation nicht

zu erkennen.

o

Abb. 4.53. CPC-430: Rhacolepis vel ,Goulmimichthys” roberti aus Vallecillo. MaRstab: 50 mm.
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Abb. 4.54. CPC-528: Rhacolepis vel ,,Goulmimichthys” roberti. Schadel. MaRstab: 10 mm.

4.7.1. Beschreibung und Diskussion:
Zuordnung des Materials zu den Pachyrhizodontidae:

Blanco & Cavin (2003) stellen G. roberti zu den Pachyrhizodontidae, allerdings ohne
entsprechende Merkmale zu diskutieren. Einen aktuellen Vorschlag gibt Cavin (2001) in seiner
phylogenetischen Analyse kretazischer Teleostei, welche die Pachyrhizodontidae in der Unterordnung
der Pachyrhizodontoidei folgendermaf3en kennzeichnet:

Pramaxillare mit mindestens einem medial stehenden Zahn

Deutlich entwickelter Supraoccipitalkamm
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Die zentrale Partie der Frontalia ist zwischen den Autosphenotica eingesenkt und bildet eine
flache Grube in der Stirnpartie des Schéadels

Das erste Uroneurale ist verlangert bis zum zweiten prauralen Wirbelzentrum

Hypuralia und Hamalfortsatze der ersten prauralen Wirbel sind miteinander verwachsen
(Hypurapophysis sensu Cavin 2001)

Craniales Ende des ersten Uroneurale ist gabelférmig

Es sind sechs Hypuralia vorhanden

Das Pramaxillare im Vallecillo-Material tragt acht bis elf spitzkonische Z&hne, deren Kronen
nach caudomedial gekrimmt sind. Der erste Zahn der Reihe steht, anders als die nachfolgenden
Zahne nicht unmittelbar an der Oralkante des Pramaxillare, sondern nach medial versetzt. Ein von
den Parietalia abgesetzter Supraoccipitalkamm ist vorhanden. Die Frontalia sind in ihrer medianen

Partie im Transversalschnitt konkav und bilden eine flache Grube, die sich, wie bei Rhacolepis, nach

rostral bis zum Dermethmoid ausdehnt.

Abb. 4.56. CPC-529: Rhacolepis vel ,Goulmimichthys* roberti. Maxillare und Supramaxillare. Maf3stab: 10 mm.

Im Endoskelett der Caudalflosse sind die Hamalfortsatze der zwei ersten prauralen Wirbel mit
dem Parhypurale verwachsen. Das craniale (proximale) Ende des ersten Uroneurale ist dorsoventral
verbreitert und endet in zwei Spitzen, die nach cranial, bzw. nach cranioventral weisen und so das Bild
eines ,gabelférmigen” Urales erzeugen. Von den Hypuralia sind drei Elemente erkennbar. Diese sind,
wie in Rhacolepis, schmal, d. h. etwa dreimal so lang wie hoch (vergl. Forey 1977). Die genaue
Anzahl ist nicht erkennbar. Die ventrale Hypuralplatte ist die breiteste und ist vermutlich ein Ergebnis
der Fusion von erstem und zweitem Hypurale. Die Fusion von Hypuralelementen ist typisch fir
Pachyrhizodontidae (Forey 1977, Taverne 1996, Cavin 2001). Abgesehen von der genauen Anzahl
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der Hypualia, ist die Gesamtheit der fur die Pachyrhizodontidae diagnostischen Merkmale am
vorliegenden Material nachzuweisen. Die von Blanco und Cavin (2003) vorgenommene Zuordnung zu
den Pachyrhizodontidae ist damit giltig.

Innerhalb der Familie sind z. Z. die Gattungen Pachyrhizodus, Rhacolepis, Goulmimichthys und
Tingitanichthys valid. Nach Cavin (1995, 2001) zeichnet sich Goulmimichthys durch folgende
Merkmale aus:

Supraoccipitale Uberragt das Neurocranium caudal.

Epioccipitale und Pteroticum bilden caudal weisende Sporne aus.

Exoccipitale erreicht das Parasphenoid nicht, und umschliel3t das Foramen magnum dorsal und

ventral.

Das Parasphenoid besitzt zwei laterale Laminae.

Vomer mit kleinem rostralen Zahnfeld.

Funf freie Infraorbitalia.

Entopterygoid mit kleinen Zahnen.

Palatinum mit breitem Maxillarprozessus.

Praoperculum mit breitem, dorsalem Schenkel.

Beckenknochen mit diinnem, cranial weisendem Processus, stark vergrof3erter, abgerundeter

Ischial- und medial ausgedehnter llialregion.

Am vorliegenden Material endet der Supraoccipitalkamm caudal auf der H6he des
Epioccipitales. Ein das Neurocranium caudal Uberragendes Supraoccipitale ist nicht sichtbar. CPC-
528 zeigt caudale Sporne an Exoccipitale und Pteroticum. Diese sind, wie in Rhacolepis, spitz und
unterscheiden sich von Goulmimichthys, der neben einem spitzen Pteroticum-Caudalfortsatz, auch
einen stumpf abgerundeten Fortsatz am Epioccipitale tragt. Das Exoccipitale und das Foramen
magnum sind erkennbar. Vom Parasphenoid sind im vorliegenden Material die rostralen zwei Drittel
sichtbar. Dieser Knochen ist im Bereich der Orbita diinn und leistenférmig und geht ohne laterale
Verbreiterung in rostral in den Vomer Uber. Die ventrale Oberflache des Vomer ist runzelig, &ahnlich

wie in G. arambourgi, und kénnte hier winzige Zéhne getragen haben.

Abb. 4.57. CPC-531: Rhacolepis vel ,,Goulmimichthys“ roberti. Praoperculum. MaR3stab: 10 mm.
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Abb. 4.58. CPC-532: Rhacolepis vel ,,Goulmimichthys* roberti. Dermalknochen der Circumorbitalserie.
Mafstab: 10 mm.

Der hier diskutierte Pachyrhizodontide besitzt vier freie Infraorbitalia. Zweites und drittes
Infraorbitale sind verwachsen und bilden in der Caudoventralregion der Orbita eine groR3e
Infraorbitalplatte, die etwa dreimal so lang wie hoch ist. Der Dorsalrand der Orbita wird von einem
breiten Dermosphenoticum gebildet, dessen caudale Partie fast so lang wie das vierte Infraorbitale ist.
Die gleiche Anordnung findet sich an Rhacolepis. Das Entopterygoid ist unvollstandig erhalten, scheint
aber zahnlos und glatt zu sein. Die genaue Form und Dimension des Palatinum ist nicht erkennbar.
Das Praoperculum besitzt, wie in G. arambourgi und Rhacolepis, ein Langen-Hohen-Verhaltnis von
etwa 1:1,2. Der Caudalrand ist, wie in Rhacolepis, konkav. Das rostrale Ende des horizontalen
Schenkels zeigt eine rostroventral geéffnete halbkreisférmige Einbuchtung, wie sie auch fir G.

arambourgi und Rhacolepis, im Gegensatz zu Pachyrhizodus, kennzeichnend ist.
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Abb. 4.59. CPC-530: Rhacolepis vel ,,Goulmimichthys“ roberti. Beckenknochen. MafRstab: 10 mm.

Der Beckenknochen des kleinen Pachyrhizodontiden aus Vallecillo besitzt einen cranial
weisenden schlanken anterioren Processus, der auf zwei Dritteln seiner Lange frei steht. Im caudalen
Drittel schlief3t sich medial die Pubisregion an. Diese Region ist eine medial rundlich umrissene
Knochenlamelle, die von einem cranoimedial weisenden Pubis-Dorn durchquert wird. Dessen Spitze
ragt etwas Uber Rand der Lamelle heraus. Die Ischiumregion ist stumpf abgerundet und verdickt.
Lateral schlief3t sich die Ilium-Region an, deren laterale Kante craniad in eine craniolateral weisende
Spitze auslauft.

Die Analyse des hier verwendeten Materials zeigt, dass sich nur wenige Merkmale der Dia-
gnose fur Goulmimichthys zuordnen lassen. Einzig die Bezahnung des Vomer und der freistehende
anteriore Processus des Beckens sind in &hnlicher Form an Goulmimichthys zu finden und
unterscheiden sich von Rhacolepis, dessen Vomer zwei einzelne, kraftige Z&ahne tragt. Am
Beckenknochen von Rhacolepis ist die Pubisregion weit nach cranial ausgedehnt, und erreicht die
Spitze des anterioren Processus. Allerdings gleicht die spitz ausgeformte llliumregion des
vorliegenden Pachyrhizodontiden der spitz zulaufenden lliumregion in Rhacolepis. Weder
Goulmimichthys noch Rhacolepis besitzen einen Pubisdorn. Dieses Merkmal hat der hier diskutierte
Pachyrhizondontide mit Tingitanichthys gemeinsam, dessen Beckenknochen aber véllig anders
proportioniert ist. Der Beckenknochen von Pachyrhizodus ist unbekannt. In den weiteren, fir
Goulmimichthys diagnostischen Merkmalen, unterscheidet sich das mexikanische Material und weist
weitgehende Ubereinstimmungen mit Rhacolepis auf. Neben den hier genannten Merkmalen, gibt es
weitere Ubereinstimmungen mit Rhacolepis: Die Zahne an Maxilla und Pramaxilla sind gleichgroR.
Pachyrhizodus besitzt dagegen Pramaxillarzahne, die gréRer als die Maxillarzahne sind. Tingitan-
ichthys besitzt eine ganzlich abweichende Bezahnung mit unterschiedlich groRen Z&hnen innerhalb
der einzelnen Zahnreihen. Das Pramaxillare in Goulmimichthys ist unbekannt. Die Form der
Artikulation des Maxillare mit dem Pramaxillare, welches durch einen rostral weisenden Processus am

Maxillare gebildet wird, der an einem rundlichen Dorsalprocessus des Pramaxillare angreift, gleichen
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sich in Rhacolepis und dem Vallecillo-Material vollkommen. Im Caudalskelett gleichen die relativ

schmalen Hypuralia eher den entsprechenden Elementen an Rhacolepis, als denen an

Goulmimichthys, Pachyrhizodus und Tingitanichthys, deren Hypuralia durchweg breiter sind.

R AR RS

Abb. 4.60. CPC-430: Rhacolepis vel ,,Goulmimichthys“ roberti. Caudalskelett. Ma3stab: 10 mm.

Insgesamt ist ,Goulmimichthys roberti“ also Rhacolepis deutlich &hnlicher, als den anderen
Gattungen der Pachyrhizodontidae. Da aber an Vomer und Becken und evtl. in der Pterygoid-
Bezahnung Unterschiede zu Rhacolepis bestehen, wir hier noch auf eine Synonymisierung verzichtet,
da die Diagnose der Familie einer Revision unter Einbeziehung des européischen,
nordamerikanischen und australischen Materials bedarf. Erst dann ist zu entscheiden, ob die
osteologischen Unterschiede zu Rhacolepis Autapomorphien sind, oder eine neue Gattung
begrinden. Bis dahin wird der kleine Pachyrhizodontide aus Vallecillo als cf. Rhacolepis vel
»Goulmimichtys“ roberti bezeichnet.

Blanco-Pifion (2003) und Blanco & Cavin (2003: 302-303) nennen neun diagnostische
Merkmale fur G. roberti, die hier kurz einzeln diskutiert werden:
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Standardlange 300-400 mm
Unabhéngig von der Tatsache, dass Standardlangen an Fischen generell ungeeignet fir
Artdefinitionen sind, gleicht die angegebene Lénge der von G. arambourgi (und Rhacolepis).

Pramaxilla mit Dorsalprocessus

Dieses Merkmal findet sich formgleich auch an Rhacolepis und Pachyrhizodus.

Maxilla mit rundlichem Processus in der Mitte der Lange des maxillaren Dorsalrandes.

Der am Holotyp von G. roberti (UANL-FCT-280) beschriebene und abgebildete Processus liegt
am Beginn des rostralen Drittels der Maxilla und nicht in der Mitte (vergl. Blanco & Cavin 2003: 3003,
Abb. 3). Es ist der in allen Pachyrhizodontiden vorhandene Processus palatinale, der am Beginn des
rostralen Maxillarprocessus liegt, welcher mit dem Pramaxillare artikuliert. Auch an den Paratypen, die
alle gut erhaltene Maxillaria zeigen, ist dieser Processus in seiner rostral (also aulRerhalb) der Mitte
liegenden Position sichtbar. Das am Holotyp leicht disartikulierte Pramaxillare suggeriert vermutlich
dem Autor ein langeres, lateral durch das Pramaxillare verdecktes Maxillare. Kein einziges der sieben

neu untersuchten Maxillaria tragt einen ,Mittelprocessus®.

Zahnloser Vomer

Blanco-Pifion (2003) und Blanco & Cavin (2003) interpretieren den Dorsalprocessus des
Pramaxillare des Holotyps falschlicherweise als Vomer, wahrend Blanco-Pifion (2003) das
Dermethmoid als Pramaxillare fehlinterpretiert (vergl. Blanco-Pifion 2003: 149, Abb. 10.10.).
Tatsachlich besald G roberti wahrscheinlich Zahne am Vomer, ahnlich G. arambourgi (s. 0.).

Konische, caudad gekrimmte Zahnkronen von 2 mm Lénge in Maxilla und Mandibel.

Diese finden sich formgleich in Rhacolepis (vergl. Forey 1977).

Pectoralis eher schrag als horizontal zum Ventralrand des Korpers liegend.

Bekanntlich handelt es sich bei der Pectoralis um ein bewegliches Organ, welches daher auf3ert
anfallig fur taphonomische Prozesse ist. Es liegt daher auf der Hand, dass die Erhaltung in
Plattenkalken (G. roberti) kompaktionsbedingt anders ist als eine dreidimensionalen Erhaltung in
Konkretionen (G. arambourgi). Damit ist die unterschiedliche Stellung der Flosse im Bezug zum
Ventralrand des Korpers zu erklaren. Unabhéngig davon sind im Material von G. roberti aufgrund der
Rotationsfahigkeit der Flosse unterschiedlichste Stellungen der Pectoralis erhalten. Das Merkmal hat

keine diagnostische Relevanz.

Pectoralis mit 15-17 Strahlen.

Dorsalis mit 21 Strahlen.

Ventralis mit 16 Strahlen.

Die Anzahl der Flossenstrahlen unterscheidet sich nur marginal von denen der anderen

Gattungen der Pachyrhizodontidae. Auch G. arambougi besitzt 15 Pectoralstrahlen. Die

106



Rhacolepis

Ventralstrahlenzahl variiert in G. roberti zwischen 13 und 16 und unterscheidet sich damit nicht von G.
arambourgi. Fur die anderen Flossen fehlen innerhalb der Pachyrhizodontidae Vergleichszahlen.

Damit ist deutlich, dass die publizierte Art G. roberti aus Vallecillo bis jetzt unzureichend definiert
ist. Eine Neufassung der Art muss im Zusammenhang mit der Revision der Pachyrhizodontidae
geschehen. Dies bleibt zuklinftiger Forschung vorbehalten.
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4.8. Tingitanichthys heterodon (Arambourg, 1954)

Unterordnung Pachyrhizodontoidei Forey 1977
Familie Pachyrhizodontidae Cope 1872
Genus Tingitanichthys Taverne, 1996

Tingitaichthys heterodon (Arambourg, 1954)

1954, Histiothrissa heterodon, Arambourg: Abb. 22; Tafel IV, 2; Tafel V, 1-2
1996, Tingitanichtys heterodon, Taverne: Abb. 1-5

Material
CPC-489, UANL-FCT-VC-243
Fundstelle: Vallecillo

Alter: Unterturonium

Diagnose (emendiert):

Kleiner, untersetzt-fusiformer Teleosteer mit breitem Kopf und SL bis 300 mm. Dermethmoid
grol3 und flach. Schadel lateroparietal. Stirnregion konkav bis auf Hohe der Autosphenotica. Kleines
Supraoccipitale ohne Mittelkamm. Palatinum, Vomer, Parasphenoid und Ectopterygoid zahnlos.
Entopterygoid mit Dentikeln. Basaler Scleroticalknochen vorhanden. Buccalrand von Praemaxillare
und Maxillare komplett bezahnt. Ein Supramaxillare. Dentale mit zwei unterschiedlich grol3en
Zahntypen besetzt. Retroarticulare nicht an der Bildung der Articulationsfacette fir das Quadratum
beteiligt. Mandibel ohne deutlichen Processus coronoideus und am Quadratum ventral des
Orbitahinterrandes artikuliert. Kein Antorbitale. Caudale Infraorbitale vergrof3ert, die Wangenregion
bedeckend. Vertikaler Arm des Praeoperculum dreimal so lang wie horizontaler Arm. Posttemporale
so lang wie Frontale. Ventral- und Dorsalarm des Cleithrum gleichlang. Postcleithrum vorhanden. Von
46 bis 50 praeuralen Wirbeln sind 19 caudal. Dorsalis lang, setzt dorsal des 10. oder 11. Wirbels an
und besteht aus V+39 Strahlen. Analis setzt ventral des 34. oder 35. Wirbels an und besteht aus
I1I+15 Strahlen. Dorsalis und Analis enden caudal an der Schwanzflossenbasis. Pectoralis so lang wie
Y SL. Ventralis in Abdominalposition. Caudalis besteht aus 19 Strahlen, 17 davon verzweigt.
Praeurale, Urale | und Urale Il nicht verwachsen. Neuralfortsatz an Praeurale Il reduziert. Drei Paar
Uroneuralia, das erste bildet ein grofRes Stegurale. Das zweite ist das langste. Parhypurale mit
Praeurale | verwachsen. Hypurale | und Il an ihrer Basis, und mit Urale | verwachsen.

Praecaudalschuppen vorhanden. Kérper mit kleinen Cycloidschuppen bedeckt.
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4.8.1. Beschreibung

Proportionen

Tingitanichthys heterodon ist ein kleiner, gedrungen-fusiformer Teleosteer mit einer
Standardlange von bis zu 230 mm. Die Lange des Kopfes nimmt ein Drittel der Standardlange ein. Die
maximale Korperhohe liegt knapp caudal des Schultergirtels im Bereich des Dorsalflossenansatzes
und entspricht knapp 40% der SL.

Am artikulierten Schédel in Lebendstellung endet die Maulspalte rostral terminal und verlauft,

schréag nach ventrocaudal geneigt, bis unter die Mitte der Orbita.

Schédel

Der Schadel, insbesondere der Hirnschadel, ist im Gegensatz zu allen anderen Skelettregionen
am vorliegenden Material disartikuliert und schlecht erhalten. Dieser Befund zeigt auf, dass
Tingitanichthys einen, im Verhéltnis zum Korper, breiten Schadel hatte. Dieser wurde bei lateraler
Einbettung des Fisches wahrend der frihdiagenetischen Kompaktion des umgebenden Sedimentes in

verstarktem Mafe verdriickt.

Schédeldach und Neurocranium

Das Frontale ist der gréf3te Knochen des Schadeldaches. Das Frontale ist von dorsal gesehen
keilférmig. Der mediane und laterale Rand divergieren im Winkel von etwa 30° nach caudal. Der
Caudalrand verlauft rechtwinkelig zum Lateralrand. Hier schlief3t sich caudal das Autosphenoticum an.
Der caudodorsale Rand des Frontale grenzt an Pteroticum und Parietale. Der Oberflache des Frontale
sitzt ein longlitudinaler Grat auf. Dieser zieht von der rostralen Spitze des Knochens in schwach nach
lateral geschwungenem Bogen bis zur dorsomedianen Ecke des Frontale. Von dorsal gesehen, ist die
Stirnpartie zwischen den beiden Graten der Frontalia eine konkave, longitudinale Grube. Diese
erreicht caudal den Rostralrand des Supraoccipitale. Das rostrale Drittel des Langsgrates ist nach
lateral als Dach Uber den parallel zu dem Grat verlaufenden supraorbitalen Nervenkanal ausgezogen.
Die caudalen zwei Drittel des Kanals liegen innerhalb des Knochens. Die lateral des Frontalgrates
liegende Oberflache des Knochens ist mit feinen Striae skulpturiert, die radial zur dorsomedianen
Ecke des Frontale konvergieren. Zwischen den rostralen, spitz zulaufenden Enden der Frontalia
liegen die caudalen zwei Drittel eines medianen Mesethmoid. Dieser Knochen ist eine dinne,
schwach verknécherte Platte, welche die rostrale Spitze des Schadeldaches bildet. Das Mesethmoid
ist etwa doppelt so lang wie breit und rostral stumpf abgerundet. Lateral des rostralen Endes des
Frontale liegt ein rechteckiges laterales Ethmoid. Dieser Knochen ist etwa doppelt so hoch wie lang.
Rostraler und caudaler Rand des Knochens sind schwach konkav und konvergieren etwas nach
dorsal. Die caudolaterale Partie des Schadeldaches wird vom Pteroticum gebildet. Dieser Knochen ist
rechteckig und etwas lénger als breit. Die Ladnge des Pteroticum entspricht etwa der Halfte der Lange
des Frontale. Die Oberflache des Parietale zeigt eine feine Striation. Die radial angeordneten Striae
konvergieren zur rostromedianen Ecke des Pteroticum. Der dorsale Rand des Pteroticum ist gerade
und bildet eine Sutur mit dem dorsomedial liegenden Parietale. Das Parietale hat von dorsal gesehen

eine rechteckige Grundform und ist etwa dreimal so lang wie breit. Nach rostral
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Abb. 4.61. CPC-489: Tingitanichthys heterodon. Details des Schadels. Mal3stab: 10 mm.
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wird das Parietale etwas breiter. Das Parietale trégt die caudale Fortsetzung des Frontalgrates
und des supraorbitalen Nervenkanals. Der Grat flacht in der Mitte des Parietale ab und l&uft zum
Dorsalrand des Knochens hin aus. Rechtes und linkes Parietale sind durch ein medianes, nach caudal
breiter werdendes und flaches Supraoccipitale getrennt. Damit liegt in Tingitanichthys der
lateroparietale Zustand vor.

Das Autosphenoticum sitzt in einer dreieckigen Aussparung des lateralen Schadeldachrandes
und wird rostral von Frontale und caudal von Pteroticum begrenzt. Der Caudalrand des Frontale und
der Rostralrand des Pteroticum treffen in einem Winkel von etwa 80° aufeinander und umschlieRen
die mediane Halfte des Autosphenoticum. Das Autosphenoticum ist von dorsal gesehen rautenformig
und endet lateral in einem spitzen Fortsatz. Die Breite des Autosphenoticum entspricht der halben
Lange des Frontale. Ventral des linken Frontale ist in CPC-489 der Ventralrand des Orbitosphenoid zu

erkennen, ein Interorbitalseptum existiert aber nicht.

Schédelbasis

Von der Schadelbasis sind Vomer, Parasphenoid und der rostroventrale Teil des Prooticum
sichtbar. Dieser Teil des Prooticum ist eine dreieckige Knochenplatte, die im artikulierten Schadel die
Orbita nach caudal abschlie3t. Der rostrale, nach dorsal verlaufende Rand ist durch einen lateral
Uberragenden Grat verstarkt. Das Parashenoid ist gerade und etwa so lang wie die Lateralkanten von
Frontale und Autosphenoticum zusammen. Das Parasphenoid verbreitert sich ventral des caudalen
Orbitarandes nach dorsolateral in einen dreieckigen Processus, der in CPC-489 eine Breite von flnf
mm einnimmt. Dieser artikuliert mit dem Prooticum und evtl. dem Pteroshenoticum. Ein Processus
basipterygoideus ist nicht vorhanden. Das Parashenoid ist im Querschnitt kreuzférmig mit zwei
vertikalen, medianen Laminae, die dorsal und ventral einer horizontalen Lamina aufsitzen. Die dorsale
mediane Lamina verbreitert sich nach rostral, im rostroventralen Bereich der Orbitae, bis auf eine
Hoéhe von drei mm. Die lateral Uberstehenden (im Querschnitt horizontalen) Laminae des
Parasphenoid reichen etwa zwei mm weiter nach rostral als die vertikalen Partien. Dieses rostrale
Ende des Parasphenoid ist zu einem rostral abgerundeten Processus verlangert, der in die
entsprechende konkave Aussparung am caudodorsalen Ende des Vomer passt. Der Vomer ist von
lateral rechteckig, nach rostral etwas an Hohe zunehmend. Die caudoventrale Partie greift am
artikulierten Schadel von ventral unter das abgerundete Ende des Parasphenoid. Die Lange des
Vomer entspricht einem Drittel der Parasphenoidlange. Lateral ist der Vomer von einer longitudinalen
Rinne durchzogen.

Die zentrale, mediane Partie der Orbita wird von einer basalen, kreisférmigen Knochenscheibe
eingenommen, die eine ins Kreiszentrum reichende Nut fir den Durchtritt des Sehnervs besitzt.
Dieser basale Orbitalknochen ist paarig und besitzt auf seiner lateralen Oberflache eine Skulptur aus
radial verlaufenden Striae, die in einen serraten Rand minden. Taverne (1996) interpretierte diesen
Knochen am Holotyp von Tingitanichthys als medianes unpaares, ventral ein Interorbitalseptum
bildendes Orbitosphenoid. CPC-489 aus Vallecillo zeigt aber, dass Tingitanichthys kein ventral
verknéchertes Orbitosphenoid besitzt, und diese Struktur am lebenden Tier stattdessen eine paare,

basale Knochenscheibe auf der Medianseite des Augapfels darstellte.
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Orbitalserie

Von den lateralen Zircumorbitalknochen ist wenig erhalten: Das Supraorbitale ist ein
stabférmiger Knochen, der am artikulierten Schadel parallel zum lateralen Rand des Frontale liegt und
an den Enden spitz zu lauft. Das Supraorbitale ist schwach gebogen und etwa zehnmal so lang wie
breit. Sein rostrales Ende liegt lateral des lateralen Ethmoids, sein caudale Ende erreicht am
artikulierten Schadel die rostrolaterale Ecke des Autosphenoticum. Von der Infraorbitalserie sind
erstes und zweites Infraorbitale teilweise sichtbar: Das erste Infraorbitale ist gerundet rechteckig und
begrenzt die Orbita nach rostral. Caudoventral schlief3t sich das zweite Infraorbitale an, welches etwa
doppelt so lang wie das erste ist. Diese Knochenplatte hat einen konkaven Rostralrand. Der
Ventralrand ist schwach konvex, der Dorsalrand konkav. Das zweite Infraorbitale wird nach caudal um

etwa ein Viertel schmaler und besitzt einen konvexen Caudalrand.

Suspensorium und Hyopalatinumserie

Vom Hyomandibulare ist am vorliegenden Material nur das ventrale Ende erkennbar. Dieses ist
eine (im sichtbaren Bereich) gerade, vertikal stehende Knochenleiste, deren ventrales Ende
rechteckig umrissen ist. Das Ventralende des Hyomandibulare ist in CPC-489 drei mm breit. Vom
Metapterygoid sind dorsal des Quadratum undefinierbare Reste erkennbar. Das Quadratum ist ein
gleichseitiges Dreieck von etwa zehn mm Kantenldnge. Seine ventrale Spitze ist etwas nach rostral
verlangert und tragt den Gelenkkopf des Unterkiefergelenkes. Der Gelenkkopf ist rostroventral
abgeplattet. Der schwach konvexe Ventralrand des Quadratum ist in seiner rostralen Halfte durch
einen lateralen Grat verstarkt. Dieser Grat lauft in der caudale Hélfte des Randes in den Processus
ventralis des Quadratum aus, der mit einer Lange von finf mm den Dorsalrand des Quardatum nicht
erreicht. Zwischen der caudalen Halfte des Ventralrandes des Quadratum und dem Processus
ventralis sitzt das keilférmige, maximal ein mm breite Symplecticum. Der Dorsalrand des Quadratum
steht in Kontakt mit dem Metapterygoid und ist gerade. Am Rostralrand des Quadratum artikuliert die
caudale Halfte des stabférmigen Ectopterygoid, welches fast bis zum Gelenkkopf des Quadratum
herab zieht. In seiner rostralen Halfte knickt das im artikulierten Schadel nach rostrodorsal weisende
Ectopterygoid etwa um 10° nach rostral ab. Medial dieser Halfte schlie3t sich das Entopterygoid an,
welches von dorsolateral gesehen eine nach rostral spitz zulaufende, keilférmige Knochenplatte ist.
Das Entopterygoid ist an seinem caudalen Ende etwa viermal so breit wie das Ectopterygoid und
insgesamt so lang wie das Parasphenoid. Der Caudalrande des Ectopterygoid ist konvex. Ob das
Entopterygoid medial bezahnt ist, kann nicht entschieden werden. (vergl. Taverne 1996). Das im
artikulierten Schadel rostral an Ecto- und Entopterygoid anschlieRende Palatinum ist am vorliegenden
Material disartikuliert und etwa 15 mm nach rostral verschoben. Dieser Knochen ist langlich-
hakenférmig und etwa so lang wie die Héhe des lateralen Ethmoid. Das Palatinum besitzt auf halber
Lange einen kleinen dreieckigen Processus, an den sich caudal im Dorsalrand des Knochens eine
konkave Grube anschlieRt. Der genaue Kontakt zwischen Palatinum und lateralem Ethmoid, bzw.
Pramaxillare, ist nicht mehr festzustellen. Die rostrale Halfte des Palatinum ist zu einem rostrolateral
weisenden, zwei mm langen Processus verlangert, der am artikulierten Schéadel in die entsprechend
nach rostral gedffnete Aussparung des Maxillare greift und so das Widerlager fiir die Drehbewegung
des Oberkiefers bildet.

112



Tingitanichtys heterodon

In CPC-489 sind die Ceratohyalia sichtbar: Das posteriore Ceratohyale ist gerundet-dreickig und
in etwa so grof3 wie das Quadratum. Der Dorsalrand des Knochens besitzt in seinem caudalen Drittel
eine flache Eintiefung fir die Artikulation des Interhyale. Rostral schliet sich das anteriore
Ceratohyale an, welches doppelt so lang wie das posteriore Ceratohyale ist. Der Caudalrand ist
gleichmafig konkav und steht auf ganzer Lange in Kontakt mit dem entsprechend konvexen
Rostralrand des posterioren Ceratohyale. Der Dorsalrand des anterioren Ceratohyale ist gerade, der
Ventralrand schwach konkav. Beide Rénder konvergieren nach rostral im Winkel von etwa 20°. Im
Ventralrand sind mindestens zehn halbrunde konvexe Gruben fir die Artikulation der Branchiostegalia
vorhanden, die der Ventralkante des Knochens ein serrates Aussehen verleihen. In der lateralen
Oberflache des anterioren Ceratohyale befindet sich eine flache Rinne. Diese verlauft auf drei Viertel
der Hohe des Knochens parallel zum Dorsalrand des Knochens. Zusatzlich zieht ein flacher Grat von
der rostroventralen zur caudodorsalen Ecke des anterioren Ceratohyale tber die laterale Oberflache.
Der Rostralrand des anterioren Ceratohyale tragt die Artikulationsflachen fir das dorsale und das
ventrale Hypohyale. Das ventrale Hypohyale ist ein in etwa wirfelfdrmiger Knochen, dessen Lénge
einem Viertel der Lange des anterioren Ceratohyale entspricht. Die H6he des ventralen Hypohyale
entspricht etwa drei Vierteln der Hohe des Rostralrandes des anterioren Ceratohyale. Der Caudalrand
des ventralen Hypohyale ist konvex und artikuliert in einer entsprechenden flachen Grube in der
Rostralseite des anterioren Ceratohyale. Rostral und lateral besitzt das ventrale Hypohyale eine
umlaufende Grube, die auf der lateralen Oberflache des Knochens zur caudodorsalen Ecke zieht. Das
dorsale Hypohyale ist ein pyramidaler Knochen, dessen Basis die Lange des ventralen Hypohyale
einnimmt und mit einer kleinen, zentralen konvexen Woélbung in eine flache Grube der dorsalen
Oberflache des ventralen Hypohyale artikuliert. Die Spitze des dorsalen Hypohyale trégt einen vertikal
weisenden Processus von 1,5 mm Lange. In die laterale Oberflache des dorsalen Hypohyale 6ffnet

sich eine tiefe Grube.

Opercularserie

Das Préaoperculum ist schmal, dorsoventral gestreckt und etwa viermal so hoch wie lang. Der
vertikale Schenkel ist etwa dreieinhalb Mal so lang wie der horizontale Schenkel. Die Rostralréander
beider Schenkel treffen caudolateral des Unterkiefergelenkes im Winkel von 160° auf einander. Der
Caudalrand ist gleichmaRig konvex und geht in der caudoventralen Partie des Praeoperculum in den
starker gekrimmten Ventralrand Uber. Der Rostralrand des Praeoperculum ist verdickt. In dieser
lateral verstarkten Partie verlauft die Rinne fir den Prdaoperculum-Nerv direkt parallel zum
Rostralrand. Im ventralen Drittel des Praeoperculum zweigen etwa acht sekundare Aste des
Praeoperculum-Nervs radial in die Flache des Knochens ab. Das Operculum ist der gréf3te Knochen
der Serie. Er hat einen unregelmafig-ovalen Umriss und ist etwa doppelt so hoch wie lang. Rostral-
und Caudalrand verlaufen parallel und in etwa senkrecht zur Wirbelséule. Die Lange des Operculum
nimmt etwas mehr als ein Drittel der gesamten Schadelldange ein. Ein Suboperculum scheint
vorhanden zu sein, seine genaue Form ist aber nicht erkennbar. Von den Brachiostegalrippen sind nur
Fragmente ohne spezifische Eigenschaften Uberliefert. Die grofte Lange der einzigen potentiell
vollstandigen Branchiostegalrippe gleicht in etwa der Lange des anterioren Ceratohyale. Diese

Branchiostegalrippe ist im proximalen Viertel schwach gekrimmt, ansonsten gerade.
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Kiefer
Oberkiefer

Das Pramaxillare ist eine rechteckige Knochenleiste und etwa dreimal so lang wie hoch. Dorsal-
und Ventralrand verlaufen in den rostralen drei Vierteln parallel. Im caudalen Viertel des Knochens
biegt der Dorsalrand nach caudoventral. Das rostrale Viertel des Dorsalrandes wird von einem
flachen, 1 mm hohen, lateral konkaven Processus eingenommen. Der Rostralrand des Praemaxillare
ist schwach konkav. Der Ventralrand des Praemaxillare ist schwach konkav und tragt 17 spitzkonische
Zahne. Die Zahnkronen sind nicht ganz einen Millimeter hoch und im Bezug zur Ventralkante des
Praemaxillare etwa 5° — 10° nach caudal geneigt. Caudal des Praemaxillare liegt das leistenférmige
Maxillare. Dieser Knochen ist dreimal so lang wie das Praemaxillare und etwa sechsmal so lang wie
hoch. Der Ventralrand ist gerade, der Dorsalrand gleichmafig konvex. Im rostralen Viertel nimmt der
Knochen an Breite zu. Hier entspringt auf halber Hohe des Knochens der gerade nach rostral
gerichtete Processus praemaxillaris, der etwa sieben mm lang ist und nach rostral in eine Spitze
auslauft. Medial dieses Processus verlauft eine longitudinale Grube, die den lateral liegenden
Processus praemaxillaris von dem median liegenden dorsalen Processus articularis des Maxillare
trennt. Dieser Processus ist flach (2 mm hoch) und dorsal ganz schwach konvex. Die gabelahnliche
Struktur aus beiden Procesis greift am artikulierten Schadel um den lateralen Processus des
Palatinum und stellt damit den einzigen Artikulationspunkt des ansonsten freien Maxillare dar. Die
mittlere Partie der lateralen Oberflache des Maxillarknochens ist im caudalen Drittel schwach konvex
nach lateral, im mittleren Drittel schwach konkav nach medial eingewdlbt. Der Zahnrand des Maxillare
tragt 34 spitzkonische Zahne, deren Kronenhéhe 1 mm erreicht und damit etwas hoher als die der
Pramaxillarzahne ist. Die Zéhne des Maxillare stehen rechtwinkelig zum Zahnrand und besitzen
unregelmaRige Zahnabstande, die zwischen 0,5 und 0,9 mm variieren. Tingitanichthys besitzt ein
stabformiges Supramaxillare, welches dorsal und parallel des dorsalen Maxillarrandes liegt. Die Lange
des Supramaxillare entspricht zwei Dritteln der Maxillarlange. Das Supramaxillare reicht vier mm

weiter nach caudal als das Maxillare und ist etwa 20-mal so lang wie hoch.

Unterkiefer

Der Unterkiefer ist keilférmig, mit geradem Ventral- und Dorsalrand und viermal so lang wie
hoch. Ventral- und Dorsalrand konvergieren mit etwa 10°gegen die Symphyse. Der Processus
coronoideus steht auf Hohe des caudalen Finftels des Unterkiefers und hebt sich etwa 1 mm Uber
den Alveolarrand heraus. Direkt caudal der Symphyse ist das Dentale schwach nach ventral gebogen.
Die laterale Oberflache des Dentale ist von zwei longitudinalen Gruben durchzogen, die gegen die
Symphyse konvergieren. Die dorsale Grube ist flach und hoch und verlauft direkt ventral und parallel
des Alveolarrandes. Im Bereich der Symphyse wird diese Grube sehr schmal (< 1mm), lauft aber bis
auf die Rostralseite der Symphyse durch. Die ventrale Grube verlauft parallel zum Ventralrand des
Dentale auf H6he des ventralen Viertels des Knochens. Diese Grube ist nach ventrolateral offen und
enthielt am lebenden Tier den Mandibular-Nerv. Die Symphysenflache ist klein und hochoval mit
einem maximalen Durchmesser von einem knappen Millimeter. Im Querschnitt besitzt das Dentale
seine grofte Breite direkt ventral des Alveolarrandes. Die Bukkalseite ist konvex, die Lingualseite

konkav. Ventral dieser Partie konvergieren Bukkal- und Lingualseite nach ventral und enden in ventral
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in einer dinnen, nach lingual gekrimmten Knochenplatte. Der Alveolarrand des Dentale tragt zwei
Zahntypen: GrolRere Z&hne mit einer Kronenhdhe von 1,5 mm und kleinere Zéhne, deren Kronenhthe
0,8 mm nicht Ubersteigt. Alle Kronen sind spitzkonisch. Die gréReren Zahne stehen auf der
AuBenkante des Alveolarrandes in unregelmaRigen Abstanden zwischen 1 und 2 mm und besitzen im
basalen Finftel breite Kronenbasen. Die Kronen dieser Zahne sind etwas nach lingual gekrimmt. Die
kleineren Zahne stehen etwas lingual der grolReren in deren Zwischenrdumen ohne eine
durchgehende linguale Zahnreihe zu bilden. Die genaue Anzahl der Zahnkronen ist nicht zu ermitteln,
da am vorliegenden Material kein Alveolarrand komplett zu sehen ist. Eine Extrapolierung der
sichtbaren Zahnabsténde legt nahe, dass das Dentale mindestens 18 grof3e und 25 kleine Z&hne
tragt.

Das Angulare nimmt knapp das caudale Drittel des Unterkiefers ein und greift mit seiner
gerundeten rostralen Partie etwa 8 mm in den entsprechenden Sulcus im Caudalrand des Dentale.
Die Ventralkante des Angulare lauft nach caudal in den Processus articularis des Unterkiefers aus,
der ein Drittel der L&dnge des Angulare einnimmt. Die ventrocaudale Partie des Processus articularis
wird von einem stabférmigen, 3 mm langen Retroarticulare gebildet. Das Retroarticulare ist nicht an
der Bildung der Gelenkflache fiir den Gelenkkopf des Quadratum beteiligt. Diese Gelenkflache ist eine
halbkreisformige Eintiefung auf der Dorsalseite des Processus articularis. Die Caudalkante des
Angulare ist schwach konkav und verlauft schrag vom Processus coronoideus zum Unterkiefergelenk.

Diese Strecke entspricht einem Achtel der Unterkieferlange.

Wirbelsaule

Mit der Disartikulation des Hirnschadels sind an den vorliegenden Stiicken auch die cranialen
Wirbel disloziert und nicht vollstandig Uberliefert. Die genaue Anzahl der Wirbelkorper ist daher nicht
zu ermitteln. Die mit Hilfe der WirbelkdrpergréRe rekonstruierte Wirbelsaule wird aus nicht weniger als
46, maximal aber aus 50 prauralen Centra bestanden haben. Davon sind 19 Centra caudal. Die
Centra sind minimal héher als lang und sanduhrférmig eingeschntirt. Die Lange der Wirbel nimmt an
den ersten beiden prauralen Centra um 40% ab. Die Hamapophysen nehmen von cranial nach caudal
an Lange zu und erreichen an den beiden caudal liegenden Abdominalcentra eine Lange, die gut dem
doppelten Wirbeldurchmesser entspricht. Innerhalb der Caudalwirbel nimmt die Lange der
Hamalbdgen nach caudal auf einen Bruchteil der Wirbeldurchmessers ab. Hamal- und Neuralbdgen
stehen an den cranialen Caudalwirbeln im rechten Winkel zur Hauptachse der Wirbelsaule. An den
cranial liegenden Wirbeln sind die Hamapophysen und Neuralbdgen um etwa zwei bis funf Grad aus
der Senkrechten im Bezug auf die Wirbelsdule nach caudal geneigt. Innerhalb der finfzehn préuralen
Wirbel neigen sich die Neural- und Hamalbodgen, im Bezug auf die Wirbelséule, von 90° auf 15° nach
caudal. Neural- und Hamalfortsétze sind gleichmafiig nach caudal gebogen und maximal so lang wie
sieben Wirbelkdrper. Ab dem finfzehnten préauralen Wirbel nimmt die Lange der Fortsdtze nach
caudal auf zwei Wirbeldurchmesser ab. Ab dem elften prauralen Wirbel sind die Fortséatze gerade. Die
Rippen sind schwach und gleichmafig gebogen und ihr Durchmesser nimmt nach distal gleichmaRig
von 0,8 mm auf 0,1 mm ab. Tingitanichthys besitzt in der cranialen Kérperhélfte eine Serie haarfeiner

Epineuralia, deren Lange nach cranial von drei auf sieben Wirbelkérperlangen zunimmt. An CPC-489
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sind zwischen 18. und 25. Wirbel ventral der Wirbelséule die Reste einer Serie von Epipleuralia zu

erkennen.

Abb. 4.62. Tingitanichthys heterodon aus Vallecillo. A: CPC-489. B: UANL-FCT-VC-243. Mal3stab: 10 mm.

Gurtel und paare Flossen
Schultergirtel und Pectoralis

Tingitanichtys besitzt ein gro3es, unregelméaRig umrissenes Posttemporale, dessen Lange der
des Frontale gleicht. Das Posttemporale ist etwa doppelt so lang wie hoch und besitzt in seinem
Ventralrand drei konkave Einbuchtungen, die sich nach ventrorostral, ventral und ventrocaudal 6ffnen.
Die ventrorostrale und ventrale Bucht sind durch Processus getrennt. Diese stehen am artikulierten
Schadel mit dem Supraoccipitale und dem Epioccipitale in Kontakt. Ventral des Posttemporale ist in
CPC-489 der ventrale Teil eines Supracleithrum zu erkennen: Dieser Knochen endet ventral in einer
lanzeolaten Spitze. Das hdchste Element des Schultergurtels ist das mondsichelférmige Cleithrum,
dessen rostraler Rand die Krimmung des Caudalrandes von Operculum und Suboperculum
nachzeichnet. Das Cleithrum ist finfmal hdher als breit und knapp so hoch wie der Schéadel. Seine

maximale Breite besitzt das Cleithrum auf halber Hohe. Der Caudalrand des Cleithrum verlauft in
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seiner ventralen Halfte, direkt dorsal der Scapula, halbkreisférmig konkav. In der Mitte des
Caudalrandes sind Teile eines leistenférmigen Knochens sichtbar, die zu einem Postcleithrum
gehdren kdnnten. Die Scapula ist ein massives gleichseitiges Dreieck, dessen Caudalrand S-férmig
geschwungen ist. Am Rostralrand 6ffnet sich das Scapularforamen, welches hier hochoval ist und
einen Durchmesser besitzt, der einem Viertel der Lange des Rostralrandes entspricht. Die Scapula
tragt einen, schwach nach caudal gebogenen dorsalen Processus. Die Pectoralflosse ist aus 17
Strahlen aufgebaut, wobei der erste Strahl der L&ngste ist. Seine Léange entspricht einem Viertel der
Standardlénge. Der erste Strahl ist mehr als doppelt so breit wie der ventral Folgende und auf seinem
distalen Flnftel segmentiert. Die ersten drei oder vier Strahlen scheinen ungeteilt zu sein. Die davon

ventral stehenden verzweigen sich in ihrem distalen Drittel.

Becken und Ventralis

Das Basipterygium ist eine rhombische Knochenplatte, deren Lange etwa funf Wirbelkdrpern
entspricht. Diese Platte spannt sich zwischen drei Processis auf. Der langste ist der Processus
anterioris. Er weist nach rostral und trennt die median liegende Pubis- von der lateral liegenden
lliumregion. Der um die Halfte kiirzere Pubis-Processus verlauft diagonal von der caudalen Ecke bis in
die Pubis-Region. In einem Winkel von 80° im Bezug auf den Pubis-Processus erstreckt sich der
llium-Processus laterorostral bis an die Spitze der llium-Region. Die drei Processis laufen in der
caudalen Ecke zusammen. Hier tragt das Basipterygium eine senkrecht zu seiner Flache stehende,
kreisformige Scheibe, deren Durchmesser knapp einem Wirbelkérper entspricht. Die caudolaterale
Oberflache dieser Scheibe tragt die Artikulationsfacette fir den ersten und kraftigsten Strahl der
Ventralis. Medial davon sind am Caudalrand der Ischium-Region weitere Artikulationsfacetten
angeordnet. Die Ventralflosse wird von 13 oder 14 Strahlen aufgebaut. Der langste Strahl ist so lang
wie sechs abdominale Wirbel und artikuliert etwa ventral des 25. Wirbels. Er ist einmal geteilt. Der
ventral liegende Teilstrahl ist unsegmentiert und endet auf zwei Drittel der Lange des ersten Strahls in
einer Spitze. Der dorsal liegende Teilstrahl ist in seinem distalen Viertel segmentiert. Die Ventralflosse

steht knapp caudal der longitudinalen Koérpermitte.

Unpaare Flossen

Die Dorsalflosse setzt sehr weit cranial, dorsal des 10. oder 11. Wirbels an und zieht nach
caudal bis zur Basis der Schwanzflosse. Die Dorsalis besteht insgesamt aus 44 Strahlen, die von 40
Pterygophoren gestitzt werden. Der langste Strahl ist der sechste mit einer Lange, die acht
abdominalen Wirbeln entspricht. Sein distales Viertel ist segmentiert. Die funf vorangestellten Strahlen
nehmen nach cranial kontinuierlich in ihrer Lange ab und sind ungeteilt und nicht segmentiert. Nach
caudal nimmt die Dorsalis vom siebten bis zum 17. Strahl auf eine Hohe ab, die der Lange von drei
Wirbeln entspricht. Im caudal folgenden Abschnitt der Dorsalis verringert sich die Hohe der Flosse
kaum. Dieser Teil nimmt die caudalen drei Viertel der Dorsalflosse ein. In diesem Abschnitt ist der
Abstand zwischen den Pterygophoren und den entsprechenden Strahlen doppelt so grof3 wie im
cranialen Viertel der Dorsalis. Caudal des 10. Strahls verzweigen sich die Strahlen am distalen Ende.

Die Analflosse besteht aus 16 Pterygophoren, an denen 18 Strahlen artikulieren. Der ldangste

Strahl ist der Vierte, mit einer Lange von 2,5 Wirbelktrperlangen. Diesem sind drei ungeteilte,
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unsegmentierte Strahlen vorangestellt. Der erste Analflossenstrahl artikuliert ventral des 34. oder 35.
Wirbels. Die Flosse endet caudal an der Basis der Schwanzflosse. In der Analflosse stehen die ersten
finf Pterygophoren etwas enger als die caudal folgenden. Diese ersten finf konvergieren gegen das

distale Ende des ersten Hamalfortsatzes und erreichen diesen mit ihrem dorsalen Ende.
un3

d.cs
un2

hy3

hy2
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Abb. 4.63. CPC-489: Tingitanichthys heterodon aus Vallecillo. Caudalskelett. MaRRstab: 10 mm.

Caudalskelett und Schwanzflosse

Erstes, zweites und drittes Praurale, sowie erstes und zweites Urale stutzen die Strahlen der
Caudalflosse. In CPC-489 scheinen erstes Praurale und erstes Urale mit einander verwachsen zu
sein. GroRRe Teile dieser Wirbel sind allerdings unter einem breiten Stegurale verborgen. Das zweite
Urale ist frei. Der Neuralfortsatz des zweiten Praurale ist reduziert und nur etwa halb so lang wie
derjenige des dritten préuralen Wirbelzentrums. Das Parhypurale ist mit dem ersten Praurale
verwachsen. Die distale Halfte des ersten Hypurale ist durch die proximalen Enden der Strahlen des
Ventrallobus’ verdeckt. Der sichtbare Teil des ersten Hypurale legt nahe, dass diese dreieckige Platte
geringfiigig gro3er ist als das zweite Hypurale. Erstes und zweites Hypurale sind an ihren proximalen
Enden verwachsen und besitzen eine gemeinsame Gelenkflache mit dem ersten Urale. Das erste
Hypurale besitzt eine Hypurapophyse, die den cranioventralen Teil der Gelenkflache mit dem ersten
Urale auf den Durchmesser des Wirbelkdrpers verbreitert. Das dritte Hypurale ist autogen und gleicht
in Form und GréRe dem zweiten Hypurale. Viertes, flnftes und sechstes Hypurale sind teilweise durch
die Strahlen des Dorsallobus verdeckt und offensichtlich miteinander verwachsen. Tingitanichthys
besitzt drei Uroneuralia. Das erste bildet ein massives Stegurale, welches lateral groRe Teile des
ersten prauralen Wirbelkérpers umfasst. Das zweite und das dritte Uroneurale sind spindelférmig. Das

zweite Uroneurale ist das langste, etwa so lang wie zwei Wirbelkérper, und erreicht ventral die
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ventrale Ecke des Stegurale. Dorsal des Stegurale liegen zwei Epuralia. Das erste ist etwa so lang
wie zwei Wirbelkdrper, das zweite ist etwas kirzer. Die Schwanzflosse ist homocerk. Der ventrale
Lobus besteht aus 10 Hauptstrahlen, denen 5 ungeteilte Vorstrahlen vorangestellt sind. Der langste
Strahl ist der erste Hauptstrahl, welcher ungeteilt, aber segmentiert ist. Seine Lange entspricht 17
Wirbelkérpern. Die dorsal folgenden 9 Hauptstrahlen sind geteilt. Der dorsale Lobus ist gleich
aufgebaut, besteht allerdings nur aus neun Hauptstrahlen. Diesen sind dafiir sechs Vorstrahlen
vorangestellt. Die Schwanzwurzel ist dorsal und ventral durch je eine gro3e Précaudalschuppe

geschutzt. Diese Schuppe ist flach-kommaférmig geschwungen und so lang wie drei Wirbel.

Schuppen

Tingitanichthys besitzt diinne Cycloidschuppen, deren Oberflache konzentrische Circuli zeigt.
Der Durchmesser einer Schuppe der lateralen Abdominalregion erreicht etwa zwei Drittel eines
Wirbeldurchmessers.

Tabelle 4.2. Biometrische Parameter von Tingitanichthys aus Vallecillo

Nummer [ TL [mm]|SL [mm]|HL [mm]|PD [mm]| PV [mm] | PA [mm] | TD [mm] | D.pt | D.f | A.pf | A.f
CPC-489 273 216 70 86 140 170 80 40 (44| 16 |18
UANL-243( 280 230 75 92 150 180 85 16
Holotyp

T 124 113 90 29 38 71 29 25 17

Nummer |vert |c.v|HL/SL |PD/SL | PV/SL | PA/SL | TD/SL | p.r| v.r

CPC-489 |(47)|19| 0,32 |0,40 0,65 | 0,78 | 0,37 |17|(13)

UANL-243|(47)| 19| 0,32 | 0,40 | 0,65 | 0,78 | 0,37

Holotyp
T 124 (49)|19| 0,32 | 0,42 0,79 | 0,32 |17 | 147

TL, Gesamtlange; SL, Standardlange; HL, Schéadellange; PD, Pradorsale Léange; PV,
Praventrale Lange; PA, Prdanale Lange; TD, Maximale Kdorperhdhe; D.pt, Anzahl der dorsalen
Pterygophoren; D.f, Anzahl der dorsalen Flossenstrahlen; A.pf, Anzahl der analen Pterygophoren;
A.f, Anzahl der analen Flossenstrahlen; vert, Anzahl der prauralen Wirbel; c.v, Anzahl der caudalen

prauralen Wirbel; p.r, Anzahl der Brustflossenstrahlen; v.r, Anzahl der Ventralflossenstrahlen.

4.8.2. Diskussion

Tingitanichthys heterodon ist von Arambourg (1954) als Histiothrissa heterodon beschrieben
worden. Der Holotyp (T. 124) und der einzige Paratyp (T. 116) stammen vom Djebl Tselfat (Marokko),
dessen fossilfihrende Schichten ein cenomanes bis unterturones Alter besitzen. Ausschlieflich diese
Sticke standen auch Taverne (1996) fir eine Revision zur Verfigung, der das Material von
Histiothrissa trennte und als neue Gattung Tingitanichthys in die Unterordnung Pachyrhizodontoidei
stellte. Die Merkmale des hier beschriebenen Materials aus Vallecillo deckten sich gréf3tenteils mit der

von Taverne (1996) fur T. heterodon aufgestellten Diagnose und erlauben die Zuordnung des
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mexikanischen Materials auf Artniveau. Unterschiede zwischen dem hier vorliegenden und dem Typ-
Material sind in der Unvollstandigkeit des Typmaterials begrindet. Der GroR3envergleich mit dem
mexikanischen Material zeigt, dass der Holotyp ein Jungtier darstellt. Dieses liegt unprapariert auf
Platte und Gegenplatte verteilt. Die mexikanischen Exemplare sind etwa ein Drittel gré3er und
erlauben das Studium bisher unbekannter, und die Neuinterpretation einer Reihe wenig bekannter
Merkmale.

Tingitanichthys heterodon aus Vallecillo zeigt eine bis auf Hohe des Autosphenoticum konkave
mediane Stirnregion, besitzt ein Parasphenoid ohne Processus basipterygoideus und ein
Orbitosphenoid. Das Préamaxillare besitzt einen kleinen Dorsalprocessus, das Maxillare trégt nur eine
Zahnreihe und ein stiftformiges Supramaxillare. Epineuralia sind nur an abdominalen Wirbeln
entwickelt. Im Caudalskelett ist das Parhypurale mit dem ersten Préuralcentrum verwachsen, erstes
und zweites Hypurale, sowie das erste urale Wirbelcentrum sind miteinander verwachsen. Zwei
craniale (anteriore) Uroneuralia sind vorhanden. Die Kombination dieser Merkmale zeigt, dass
Tingitanichthys zur Unterordnung der Pachyrhizodontoidei zu stellen ist (Forey 1977, Cavin 2001).
Eine Zugehdrigkeit von Tingitanichtys zu den Pachyrhizodontoidei wurde schon von Taverne (1996)
vermutet, allerdings sind die von ihm angegebenen Merkmale nur in Teilen diagnostisch fur die
Unterordnung.

Die Pachyrhizodontoidei werden nach Forey (1977) und Cavin (2001) von den
Pachyrhizodontidae und Noteolpidae gebildet. Taverne (1996) stellt Tingitanichthys zu den
Pachyrhizodontidae auf Grundlage folgender Merkmale: Der Schadel ist lateroparietal, das Palatinum
kurz und zahnlos, Epipeuralia sind vorhanden und der Neuralfortsatz des zweiten Prauralwirbels ist
reduziert. Diese Merkmale zeigt auch das mexikanische Material. Andererseits stellt Taverne (1996)
dar, dass sich Tingitanichthys durch folgende Merkmale von den Pachyrhizodontidae unterscheidet:
Das Pramaxillare tragt keinen Dorsalfortsatz, das Dentale besitzt zwei Zahntypen und das
Orbitosphenoid bildet ein Interorbitalseptum. Aufgrund dieses Befundes betrachtet Cavin (2001) die
Gattung Tingitanichthys als Pachyrhizodontoidei incertae sedis. Am hier beschriebenen Material zeigt
sich nun, dass das Pramaxillare in der Tat einen Dorsalfortsatz besitzt und dieser Knochen damit die
typischen Merkmale der Pachyrhizodontidae aufweist (Forey 1977). Am Holotyp aus Marokko ist die
gesamte Rostralregion zu schlecht erhalten um diese Struktur eindeutig zu identifizieren. Auch das

Orbitosphenoid ist in Tavernes (1996) Darstellung falsch interpetiert.
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Abb. 4.64. Tingitanichthys heterodon: Rekonstruktion. Maf3stab: 10 mm.

Die am Holotyp im rostroventralen Bereich der Orbita zu erkennende, nach dorsal abgerundete
Knochenpartie stellt nicht den ventralen Teil eines Interorbitalseptum dar, sondern die dorsale Partie
eines basalen Sklerotikal-Knochens. Diese kreisférmige paare Knochenscheibe ist frei und daher
leicht postmortal dislozierbar. Tatséchlich besitzt Tingitanichthys ein Orbitosphenoid, dessen ventrale
Partie nach ventral bis auf das dorsale Viertel der Orbitahdhe reicht. Ein vergleichbares
Orbitosphenoid besitzen innerhalb der Pachyrhizodontidae die Gattungen Pachyrhizodus und
Rhacolepis (vergl. Forey 1977: Abb. 20 und 26). Dartiber hinaus zeigt T. heterodon aus Mexiko ein
breites und konvexes Schéadeldach in der Oticalregion und einen Unterkiefer, in dem das
Retroarticulare nicht an der Gelenkflache des Quadratum-Gelenkes beteiligt ist. Das sind nach Forey
(1977) weitere Merkmale, die auf eine Zugehdrigkeit dieses Fisches zu den Pachyrhizodontidae
deuten. Weiterhin stimmen Proportion und Skulptur des anterioren Ceratohyale in Tingitanichthys und
Pachyrhizodus weitestgehend Uberein (Giersch et al. 2010). Als Ergebnis seiner phylogenetischen
Analyse von Goulmimichthys innerhalb der Pachyrhizodontoidei benutzt Cavin (2001) allerdings nur
noch Merkmale des Caudalskeletts zur Definition der Pachyrhizodontidae. Dazu gehéren die
Anwesenheit einer Hypuroapophyse, ein an seinem cranialen Ende gegabeltes erstes Uroneurale,
sechs Hypuralia und evtl. Basen der dorsalen Prinzipalstrahlen der Schwanzflosse, die je einem
dorsalen Hypurale zugeordnet sind. Das hier beschriebene Material besitzt eine Hypuroapophyse.
Das erste Uroneurale ist in Tingitanichthys allerdings zu einem Stegurale verbreitert. Dabei sind die
Ubergange zwischen einer cranialen Gabel und einer flachigen Verknécherung lateral des ersten
prauralen Wirbels (= Stegurale) innerhalb der Pachyrhizodontidae allerdings flieRend (vergl. Forey
1977, Abb. 24 und 36). Die dorsalen Hypuralia sind am mexikanischen Material offensichtlich
verwachsen, sodass weder ihre genaue Anzahl noch ihre Lage zu den Basen der Caudalstrahlen
exakt bestimmt werden kann. Auf Grundlage der Definitionen von Forey (1977) und Cavin (2001) ist
Tingitanichthys heterodon (Arambourg, 1954) also als Mitglied der Pachyrhizodontidae zu betrachten,
welches durch seine unterschiedliche Unterkieferbezahnung, seine lange Dorsal- und Analflosse,
seine gedrungene Korperform und durch das Vorhandensein von basalen Scleroticalknochen

gekennzeichnet ist.
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Bis dato war Tingitanichthys nur aus Nordafrika (Marokko) bekannt. Der Nachweis dieser Art in
Vallecillo erweitert das bekannte Verbreitungsgebiet bis in die westliche Tethys und liefert so ein
weiteres Argument fir die offensichtlich engen faunistischen Beziehungen zwischen Nordafrika und

dem mesozoischen Golf von Mexiko wahrend der unteren Oberkreide (siehe auch 6.3.3.).
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4.9. Heckelichthys sp. nov.

Division Teleostei Miller, 1844 (1846)
Super-Ordnung Osteoglossomorpha Greenwood et al., 1966
Ordnung Ichthyodectiformes Bardack & Sprinkle, 1969
Subordnung Ichthyodectoidei Romer, 1966
Familie Ichthyodectidae Crook, 1892
Genus Heckelichthys Taverne, 2008

Material

CPC-445; Vallecillo (Unterturon); nicht stratifizierbarer Haldenfund. Komplettes Exemplar;
rekonstruierte SL: 210 mm. Das rostrale Drittel des Craniums fehlt. Die tbrigen Cranialknochen und
die rostrale Korperhélfte wurden nach der Retransfermethode prépariert. CPC-445 zeigt die rechte
Seitenansicht. Der Schultergirtel und das Maxillare sind leicht disartikuliert. CPC-453 besteht aus
einem isolierten, schlecht erhaltenen Kopf mit Brustflossen.

Fundort: Vallecillo

Alter: Unterturonium

Heckelichthys sp. nov.

Diagnose

Heckelichthys mit asymmetrisch-homocerker Schwanzflosse. Ventraler Lobus ist deutlich breiter
und langer als dorsaler. Dorsalflosse setzt cranial der Analflosse ein. Analflosse mit mindesten 40
Strahlen.

4.9.1. Beschreibung

Neurocranium

Die rostrale Halfte des erhaltenen Teiles des Schadeldaches wird vom Frontale eingenommen.
Die rostrale Spitze dieses Knochens ist abgebrochen. Nach caudal verbreitert sich das Frontale und
zeigt einen konvexen Caudalrand, der in den entsprechend konkav geformten Rostralrand des
Parietale und Pteroticum eingreift. Der Dorsalrand des Frontale ist schwach konkav geschwungen.
Das caudale Drittel des Frontale tragt kurze longitudinale Hocker und Furchen auf seiner Oberflache.
Die ventrale Kante des Frontale bildet drei Viertel des dorsalen Orbitarandes. Das Parietale dominiert
die Oticalregion. Es nimmt die Breite des Frontale ein und reicht nach caudal bis an den Caudalrand
von Pteroticum bzw. Epioccipitale. Das Parietale tréagt auf seiner Dorsalseite eine longitudinal
verlaufende, flache Grube. Das Occiput schlie3t nach caudodorsal mit dem Supraoccipitale ab. Dieser
Knochen ist am vorliegenden Exemplar nur in Fragmenten erhalten, die aber zeigen, dass der
Supraoccipialkamm das Neurocranium nach caudal und dorsal Uberragte. Die caudale Partie des

Supraoccipitalkammes ist durch ein grof3es Extrascapulare verdeckt. Ventral des
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Abb. 4.65. Heckelichthys sp. nov. aus Vallecillo. MaRRstab: 20 mm.
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Supraoccipitale liegt das rechteckige Epioccipitale. Der caudodorsale Rand formt einen konvexen,
flachen Epioccipitalkamm. Die rostrodorsale Partie des Epioccipitale trédgt eine longitudinale, rostral
nach ventral umbiegende Grube. Das Pteroticum beschlielt die Oticooccipitalregion nach
lateroventral. Der Knochen erstreckt sich longitudinal vom Dorsalrand des Epioccipitale bis zur
caudoventralen Ecke des Frontale. Der Dorsalrand ist gegen das Parietale gewélbt und konvergiert
mit dem Ventralrand des Knochens nach rostral. Die caudale Halfte des Ventralrandes begrenzt die
Fossa hyomandibularis nach laterodorsal. Das mediane Drittel des Ventralrandes des Pteroticum
Uberdacht die laterale Fossa temporale. Die rostrale Hélfte des Ventralrandes steht in Kontrakt mit
dem Dorsalrand des Autosphenoticum. Das Autosphenoticum ist dreieckig und tragt einen stumpfen,
nach lateroventral weisenden Processus. Das Autosphenoticum begrenzt die Orbita nach
caudodorsal. Der rostrodorsale Rand der Orbita wird von einem Knochen der Ethmoidalregion
gebildet, von dem nur die caudalen Partien erhalten sind und der daher nicht eindeutig als
Mesethmoid oder laterales Ethmoid bestimmbar ist. Dieser Knochen ist dorsal mit dem Frontale
verbunden. Ventral des Ethmoid liegt ein rechteckig-stabférmiger Knochen, das Ethmopalatinum.
Teile des stabformigen Parasphenoid sind im Bereich der Orbita zu erkennen. Das Parasphenoid tragt
auf Hohe des caudalen Orbitarandes den stumpfen, nach rostrolateral weisenden Processus

basipterygoideus.
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Abb. 4.66. CPC-445: Heckelichthys sp. nov. Schadel. Mal3stab: 10 mm.

Viscerocranium

Vom Hyomandibulare ist in CPC-445 das dorsale Drittel erkennbar. Die dorsale Gelenkflache ist
longitudinal gestreckt und in caudalen und rostralen Bereich geteilt. Der caudale Bereich weist nach
caudodorsal und artikuliert mit dem Pteroticum ventral der lateralen Fossa temporale. Der rostrale Tell
der Gelenkflache weist nach rostrodorsal und artikuliert in der Fossa hyomandibularis ventral der
caudalen Partie des Autosphenoticum. Caudaler und rostraler Bereich der Gelenkflache treffen sich

Uber der Mitte des Hyomandibulare in einem stumpfen Winkel von mehr als 45°. Der Caudalrand des
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Hyomandibulare ist durch einen dorsoventral verlaufenden Wulst verstarkt und tragt auf Héhe der
caudalen Orbitaecke einen rechteckigen Processus opercularis. Rostral diese Processus 6ffnet sich
eine schmale, nach ventrodorsal weisende Grube. Die ventralen Bereiche des Hyomandibulare sowie
weitere Teile des Suspensoriums sind durch die Infraorbitalia verdeckt. An CPC-445 ist rostral des
dritten Infraorbitales ein schmales dreieckiges Quadratum vorhanden, dessen Ventralrand fast
horizontal liegt. Die rostrale, den Gelenkkopf tragende Partie ist bis auf Héhe des Ethmoid nach rostral
gestreckt. Das Symplecticum ist nicht eindeutig identifizierbar. Rostrale Elemente des Suspensorium
sind durch die Orbita hindurch erkennbar. Ein rechteckiger Knochen im Bereich der rostroventralen
Orbitaecke konnte aufgrund seiner Lage zur dorsalen Partie des Palatinum gehdren. Rostral des
Gelenkkopfes des Quadratum ist ein Knochenfragment erhalten, welches aufgrund seiner Lage als
caudaler Teil des Mandibulare gedeutet wird.

Dorsal des Mandibularrestes liegt eine rechteckige Knochenplatte, welche die dorsale Partie
des Maxillares darstellen dirfte. Dieser rostrodorsal gerichtet Knochen tragt zwei gerundet-
rechteckige Supramaxillaria. Das Maxillare ist rostral und dorsal fragmentiert und disartikuliert. An
CPC-453 ist das Dentale in seiner originalen, schrdg nach rostrodorsal geneigten Position erhalten.

Der Ventralrand dieses Knochens ist schwach konkav. Die Symphyse ist gerade und misst etwa ein

Abb. 4.67. CPC-453: Heckelichthys sp. nov. Schadel und Pectoralflossen. Maf3stab: 10 mm.
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Opercularserie

Von der Opercularserie sind nur Praeoperculum und Operculum erkennbar. Das Praeoperculum
ist in CPC-453 gut zu erkennen und zeigt einen dreieckigen Umriss mit gerader Caudal- und
Ventralkante. Die Dorsalkante ist gleichmafig konkav gekrimmt. Der horizontale und vertikale Arm
des Praeoperculum sind etwa gleich lang. Der vertikale Arm ist rostral durch eine schmale und
stabfoérmige Leiste gestitzt. Er lauft nach dorsal in eine Spitze aus, die auf Héhe des ventralen
Pteroticum-Randes endet. Der horizontale Arm ist breit und zeigt 18 gerade, radial zum Zentrum des
Praeoperculum verlaufende Rohrchen fir sekundare Zweige des Praeoperculum-Nervs. Dieser
Nervenkanal liegt in einem parallel zum Dorsalrand des Praeoperculum verlaufenden Sulcus. Das
Operculum erreicht maximal die halbe Hohe des Praeoperculum. Am vorliegenden Material ist das

Operculum stark fragmentiert und sein genauer Umriss nicht erkennbar.

Infraorbitalserie

Vier Infraorbitalia sind vorhanden. Der rostroventrale Rand der Orbita wird durch das gerundet
rechteckige erste Infraorbitale gebildet. Es ist etwa so lang wie die halbe Orbita. Das zweite
Infraorbitale ist der gréRte Knochen der Infraorbitalserie. Es bildet die caudale Halfte des ventralen
Orbitarandes. Der Rostralrand des zweiten Infraorbitale ist konkav und zieht nach ventral etwa bis zur
rostralen Spitze des Praeoperculum. Caudodorsal, abgetrennt durch eine senkrecht verlaufende
Sutur, schlie3t sich das dritte Infraorbitale an. Es zeigt einen trapezférmigen Umriss und bildet mit
seinem Dorsalrand den caudoventralen Teil des Orbitarandes. Das zweite und dritte Infraorbitale sind
etwa gleichgrof3. Das vierte Infraorbitale ist halb so lang wie das dritte Infraorbitale. Der Kanal fiir den
Infraorbitalnerv 1auft parallel zum ventralen Orbitarand durch einen in den Infraorbitalia 1 bis 3 deutlich
sichtbaren Sulcus. In der rostrodorsalen Ecke des zweiten Infraorbitale zweigt ein sekundarer Ast des
Infraorbitalnervs nach caudoventral ab. Der infraorbitale Nervenkanal endet blind im ersten

Infraorbitale.

Gurtel und paarige Flossen

Der Schultergirtel ist an CPC-445 nicht eindeutig zu erkennen. Beide Pectoralflossen liegen
leicht disartikuliert ventral des rechten Operculum. Die Lange der Pectoralia entspricht in etwa der
Hohe des Cranium. Die einzelne Pectoralis besteht aus neun oder zehn Strahlen. Der Hauptstrahl ist
unsegmentiert und etwa dreimal so breit wie die caudal folgenden. Er ist nach distal spatelférmig
verbreitert. Die breiteste Stelle liegt etwa bei drei Vierteln der gesamten Flossenstrahllange (vergl.
CPC-453).

Der Artikulationspunkt der Ventralflossen mit den Basipterygia liegt ventral des 35. Wirbels. Die
Ventralis hat acht Flossenstrahlen und erreicht eine Lange von etwa drei Wirbelkdrpern. Die

stabférmigen Basipterygia erstrecken sich nach cranial bis auf Hohe des 31. Wirbelkdrpers.

Unpaare Flossen
Die Dorsalflosse befindet sich caudal der Kérpermitte. Das craniale Ende der Basis liegt dorsal
des 39. Wirbels. Die Dorsalflosse besteht aus 18 Flossenstrahlen. Die cranialen vier Strahlen sind

unsegmentiert. Der flnfte Strahl ist der langste und erreicht die maximale Kérperhohe des Tieres.
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Die Analflosse steht ventral der Dorsalflosse. Der erste Strahl der Analflosse artikuliert mit
seinem Flossentrdger ventral des 40. Wirbels. Die Analflosse ist sehr lang und besteht aus 42
Strahlen, die von 40 Pterygophoren gestiitzt werden. Die cranialen drei Strahlen sind ungeteilt und
nehmen gegen den vierten Strahl an Lange zu. Der vierte Strahl ist der langste der Flosse. Seine

Lange gleicht einem Funftel der Kérperhéhe.

Wirbelsaule

Die Wirbelséaule wird von 60 prauralen Wirbeln gebildet und besteht aus 36 Abdominal- und 24
Caudalwirbeln. Die Wirbelkdrper sind lateral mit einem longitudinal verlaufenden Grat verstarkt, auf
dessen Ventral- und Dorsalseite sich halbkreisformige Gruben befinden. Am fiinften praeuralen
Wirbelzentrum sind diese Gruben flach. Die praeuralen Centra 4 bis 1 sind grubenfrei und verkirzen
sich in ihrer Lange gegen das Urale auf 50% der Wirbellange. Die Lange der rippentragenden
Parapophysen der Abdominalwirbel erreicht fast die halbe Wirbellange. Die Parapophysen weisen
nach cranioventral und sind schwach dorsad gekrimmt. Stabférmige Epineuralia sind vom ersten bis
auf Hohe des 43. Wirbels vorhanden. Die Lange der einzelnen Epineuralia entspricht der Lange von
funf bis sechs Wirbeln. CPC-445 besitzt 34 Rippenpaare.

Caudalskelett und Schwanzflosse

Die Lepidotrichia der Schwanzflosse werden durch die uralen und den ersten und zweiten
praeuralen Wirbel gestitzt. Der erste Praeuralwirbel ist konisch und gegeniber dem zweiten
Praeuralwirbel etwa 10° nach dorsal gebogen. Das verbreiterte, proximale Ende des Parhypurale
nimmt fast die gesamte Lange des Wirbelkdrpers ein. Der erste praeurale Wirbel tragt einen
vollstandigen Neuralfortsatz. Das erste und zweite Urale sind etwa 30° nach dorsal gebogen. Der
grofite Teil dieser Wirbelkdrper ist durch eine Serie von vier stabférmigen Uroneuralia verdeckt. Die
Uroneuralia reichen nach cranial bis an den Caudalrand des ersten Praeuralwirbels. Zwischen dem
ersten Uroneurale und dem Neuralfortsatz des ersten Praeuralwirbels sind die distalen Enden von
zwei leistenférmigen, schwach nach cranial gebogenen Epuralia zu erkennen. Der sichtbare ventrale
Rand des ersten uralen Wirbelzentrums tragt die zwei ventralen Hypuralia. Die ventrale Partie des
ersten Hypurale ist durch die proximalen Enden der ventralen Lepidotrichia verdeckt. Die Ventralkante
des ersten Hypurale ist durch einen stabférmigen Grat verstarkt. Dieser verdickte Teil des Knochens
ahnelt in Form und Verlauf dem Parhypurale. Caudodorsal schliet sich an diesen Grat eine
dreieckige Knochenplatte an. Das proximale Ende des ersten Hypurale tréagt einen kugelférmigen
Gelenkkopf, mit dem das erste Hypurale im ersten Urale artikuliert. Auch das zweite Hypurale
artikuliert im ersten Urale unmittelbar cranial des caudalen Endes dieses Wirbels. Das zweite
Hypurale ist eine schmale Leiste. Die dorsalen Hypuralia sind an CPC-445 durch die proximalen
Enden der dorsalen Caudal-Lepidotrichia Uberdeckt und daher nicht eindeutig identifizierbar.

Die Caudalflosse ist tief gegabelt. Die Caudalflosse besteht insgesamt aus 20 Lepidotrichia. Der
dorsale Lobus besteht aus 9, der ventrale aus 11 Strahlen. Cranial der Hauptstrahlen sind dorsal zwei
und ventral drei kurze, vorangestellte Stahlen erhalten. Der dorsale Lobus der Caudalflosse ist auf
Hohe des proximalen Viertels nur etwa halb so breit wie der ventrale an der gleichen Stelle. Die

distale Partie des ventralen Lobus fehlt. Wenn auch dadurch die Lange der Lobi nicht direkt verglichen
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werden kann, so legen die Uberlieferten Teile trotzdem nahe, dass der Fisch eine asymmetrisch

homocerke Schwanzflosse mit vergrof3ertem Ventrallobus besal3 (Abb 4.67).

un 1-4 n.s.pul

hy4?
hy3
hy2

hy1

Abb. 4.68. CPC-445: Caudalskelett von Heckelichthys sp. nov. MaRstab: 5 mm.

Beschuppung
Am vorliegenden Stick sind Teile des Schuppenkleides erhalten, wenn auch viele Details durch
die Rekristallisierung der Knochensubstanz unkenntlich geworden sind. Die Schuppen sind hochoval

im Verhaltnis von 3/2. Das craniale Drittel der Oberflache tragt 7 bis 10 zum Zentrum der Schuppe
konvergierende Radii (Abb. 4.69.).

1 mm

—_—

Abb. 4.69. CPC-445: Heckelichthys sp. nov. Schuppe aus der caudalen Kérperhalfte. Pfeil weist nach cranial.
MaRstab: 1 mm.
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4.9.2. Diskussion

Kleine Ichthyodectidae mit einer SL von weniger als einem Meter waren in den letzten Jahren
Gegenstand verschiedener Revisionen (Taverne 1986, 2008, 2009, Cavin et al. im Druck). Taverne
(2008) trennt Chirocentrites vexillifier und C. microdonals Arten des neuen Genus Heckelichthys von
Chirocentrites ab. Fir neues Material aus dem Santon Siditaliens wurde die monospezifische
Gattung Garganoichthys eingefiihrt (Taverne 2009). Eubiodectes libanicus Pictet & Humbert, 1866
aus dem Cenomanium des Libanon legten Cavin et al. (2012) eine Revision vor.

GroRe und Morphologie des hier beschriebenen Materials eines kleinen Ichthyodectiformen aus
Vallecillo wird durch die Gattungsdiagnose fur Heckelichthys (Taverne 2008) eindeutig charakterisiert:
Das Supraoccipitale Uberragt den caudalen Occipitalrand nach caudal und reicht weiter nach rostral
als das Epioticum. Das Frontale ist schwach konkav. Der Gelenkkopf des Quadratum liegt
rostroventral des rostralen Orbitarandes. Die rostroventrale Ecke des zweiten Infraorbitale zieht nach
rostral bis zum rostralen Ende des ventralen Armes des Praeoperculum. Das Operculum ist klein und
erreicht maximal die halbe Ho6he des Praeoperculum. Der erste Praeuralwirbel trédgt einen
vollstindigen Neuralfortsatz. Die Anzahl der Wirbel in Heckelichthys ist identisch mit dem hier
vorliegenden Material: Die Gesamtwirbelzahl betrégt 61Centra und verteilt sich auf 36 Abdominal- und
25 Caudalwirbel. Auch die Gestalt der Schuppen zeigt die fur Ichthyodectidae typische Auspragung
(Bardack 1965). Die geringe Anzahl von Radii und der gedrungen-ovale Umriss der Schuppen des
mexikanischen Materials stimmen mit den von Heckelichthys und Thrissops bekannten Schuppen
Uberein (Taverne 1977, 2008).

Folgende spezifische Ubereinstimmungen mit Heckelichthys vexillifer sind am vorliegenden
Material zu beobachten: Das caudale Drittel des Frontale zeigt kurze, longitudinal gerichtete Hocker
und Furchen auf seiner Oberflache und das Parietale tragt auf seiner Dorsalseite eine longitudinal
verlaufende, flache Grube (vergl. Taverne 1986, Abb. 3 und 5; Taverne 2008, Abb. 6). Das
Praeoperculum besitzt zahlreiche sekundare Aste des Praeoperculum-Nerv. Der erste Strahl der
Pectoralis ist distal spatelférmig verbreitert. Die hohe, aus 18 Strahlen aufgebaute Dorsalflosse des
hier beschriebenen Stiickes entspricht der Dorsalflosse an H. vexilliver und unterscheidet das
mexikanische Stiick von H. microdon, dessen Dorsalflosse vierzehn Strahlen zahlt und etwa um die
Halfte niedriger ist (Taverne 2008).

Das Material aus Vallecillo weicht jedoch in einigen Merkmalen signifikant von der Diagnose der
bekannten Heckelichthys-Arten ab:

1) Im Gegensatz zu Heckelichthys vexillifer und H. microdon besitzt die mexikanische Form eine
asymmetrisch-homocerke Schwanzflosse mit breiterem Ventrallobus. Asymmetrische Schwanzflossen
finden sich in verschiedenen Gattungen kleinwiichsiger Ichthyodectiformen: So besitzen neben der
mexikanischen Form von Heckelichthys auch Garganoichthys (Taverne 2009) und Eubiodectes (Forey
et al. 2003) homocerke Schwanzflossen mit verbreitertem Ventrallobus.

2) Am mexikanischen Material artikuliert der erste Strahl der Dorsalflosse auf Hohe des 39.
Wirbels und damit cranial des ersten Analflossenstrahls, welcher in der hier beschriebenen Form
sowie in anderen Heckelichthys-Arten auf Hohe des 40. Wirbels artikuliert. In Heckelichthys vexillifer
setzt die Basis der Dorsalflosse caudal des ersten Analflossenstrahls auf Hohe des 42. — 43. Wirbels
ein, in H. microdon auf Hohe des 46. Wirbels (vergl. Taverne 2008, p. 215, Fig. 5).
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3) Die lange Analflosse mit 42 Strahlen unterscheidet das vorliegende Material von den
bekannten Arten von Heckelichthys. In Heckelichthys vexillifer und H. microdon besitzt die Analflosse
maximal 36 -37 Strahlen (Abb. 4.69).

Abb. 4.70. Die morphologischen Unterschiede der Unpaarflossen in Heckelichthys: A: H. vexillifer, B: H.
microdon, C: H. sp. nov. aus Vallecillo. Maf3stab: 10 mm.

Dariliber hinaus zeigt das Praeoperculum des mexikanischen Materials einen breiteren Vertikal-
Arm als Heckelichthys vexillifer. Die Signifikanz dieses Merkmals muss allerdings durch weiteres
Material beider Arten Uberprift werden, da unklar ist, inwieweit Erhaltungsartefakte des fragilen
Praeoperculum-Caudalrandes den Umriss dieses Knochens verfalschen. Unabhangig davon erlauben
die beobachteten Merkmale die Zuordnung des mexikanischen Ichthyodectiden zum Genus
Heckelichthys, lasst sich jedoch zu keiner der bekannten Arten stellen. Die hier beschriebenen
Unterschiede zu Heckelichthys vexillifer und H. microdon werden daher zur Begrindung einer neuen

Art herangezogen, die durch die oben genannte Diagnose gekennzeichnet ist.

Heckelichthys ist aus dem Cenoman von Slovenien und Marokko (Arambourg 1954) sowie aus
dem Turon von Kroatien (D’Erasmo 1946) bekannt. Der Nachweis von Heckelichthys im Unterturon
Nordost-Mexikos erweitert das bekannte Verbreitungsgebiet bis an den Westrand der kretazischen
Tethys. Dieses Verteilungsmuster stiitzt die Hypothese einer ausgepragten Ost-West-Vikarianz
innerhalb der Tethys (Cavin 2008, Giersch et al. 2010).
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4.10. Gillicus arcuatus Cope, 1875

Familie Saurodontidae Cope, 1871
Genus Gillicus Hay, 1898

Diagnose (emendiert)

Langgestreckter Fisch mit einer SL zwischen 1,50 und 2 m. HL entspricht etwa einem Sechstel
der SL, TD etwa einem Finftel der SL. Die Hohe des Supraoccipitale entspricht der halben Héhe des
Neurocranium. Die verwachsenen Parietalia bilden medial einen flachen Hoécker rostral des
Supraoccipitale. Das Parasphenoid besitzt ventral der Orbita einen rechteckigen Querschnitt. Der
Winkel zwischen oticalem und orbitalem Teil des Paraspenoid betragt 130°. Das Intercalare bildet
etwa ein Viertel der Fossa hyomandibularis. Der Kanal fur die seitliche Kopfvene tritt von caudal in die
Fossa subtemporalis ein. Das Praemaxillare tragt 10 bis 17 Alveoli. Die Kronen der Praemaxillarzahne
sind nie héher als 3 mm. Das caudale Ende des s-férmig geschwungenen Maxillare liegt ventral der
Mitte der Orbita. Die Maxillarzahne sind winzig und sitzen in etwa 150 Alveoli. Der Symphysenrand
des Mandibulare steht in etwa senkrecht zur Tangente des Ventralrandes des Dentale. Die Lange des
Alveolarrandes entspricht dem 1,4- bis 1,7-fachen der Symphysenhéhe. Das Dentale tragt etwa 65
Alveoli. Die Mandibularzahne sind schwach nach medial gekrimmt. Die Wirbelsédule besteht aus 70-
75 Centra, 27 davon sind Caudalwirbel. Die Flossenstrahlen sind longitudinal geteilt und fachern nach
distal auf. Die Pectoralis besitzt 8-9 Strahlen. Die Ventralis besteht aus 7- 8 Strahlen, der erste Strahl
artikuliert ventral des 47.-48. Wirbels. Die Analis ist langgestreckt mit mindestens 30 Pterygophoren,
der erste Strahl artikuliert ventral des 54.-55. Wirbels. Die Dorsalis besteht aus 12 Pterygophoren, der
erste Strahl artikuliert dorsal des 56.-57. Wirbels. Die Schuppen sind dorsoventral oval und tragen
dichte Reihen von Punctae auf der caudalen Halfte. Die craniale Halfte tragt viele unterschiedlich

langen Radii.

Gillicus arcuatus (Cope), 1875

Diagnose wie Genus

Material

CPC-431: Primarfragment ohne Schwanzstiel und —flosse. Haldenfund. CPC-432: Kompletter
Fisch. Der Ventrallobus der Caudalis, sowie die Wirbel 60 bis 66 sind nach ihrem erhaltenen Abdruck
fur Ausstellungszwecke erganzt worden. Haldenfund. CMF: Kompletter Fisch. Distales Ende des
dorsalen Caudalis-Lobus fehlt. Dieses Stiick ist Bestandteil einer Privatsammlung in Monterrey,
Nuevo Leodn, Mexiko. Es wird hier fur die biometrische Statistik benutzt, liegt aber nicht der
Beschreibung zugrunde. Die Fundumstéande sind unbekannt. UANL-FCT-VC-701: Abdominalregion
mit disartikuliertem Schédel. Haldenfund. UANL-FTC-VC- 705: Schuppenkleid der Abdominalregion
und Schadelknochen, Primarfragment. Fundumstande unbekannt.

Fundort: Vallecillo

Alter: Unterturonium
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Abb. 4.71. CPC-432: Gillicus arcuatus aus Vallecillo. Schadel von lateral. MaRstab: 30 mm.

4.10.1. Beschreibung:

Vorbemerkung: Eine ausfiihrliche Revision von Gillicus arcuatus (Cope), 1875 wurde von

Bardack (1965) anhand dreidimensional erhaltener Reste aus dem Niobrara Chalk (Santon) von

Kansas durchgefuihrt. Weitere Informationen zur Morphologie und Systematik lieferten Cavender
(1966), Patterson & Rosen (1977), Stewart (1999), Taverne (2008) sowie Cavin et al. (2012). Die

publizierten Beschreibungen sind aber aufgrund des unvollstdndigen Materials liickenhaft. Dabei sind
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besonders postcraniale Elemente von Gillicus arcuatus unsicher belegt. Das hier vorgestellte Material
aus Vallecillo wird durch die von Bardack (1965) gegebene Diagnose eindeutig als Gillicus arcuatus
charakterisiert und ermdglicht aufgrund seiner Vollstéandigkeit das Studium bisher unbekannter oder
unsicher belegter anatomischer Details. Die Beschreibung beschrankt sich hier im Wesentlichen auf

die Prazisierung der wenig bekannten Strukturen und auf neue Informationen.

Schéadel

Die Lange des Schédels einschliellich der Opercularserie betrdgt das 1,4-fache der
Schadelhohe. Die Lange der Orbita zwischen Sphenoticum und lateralem Ethmoid betragt etwa das
1,3-fache des Rostrum gemessen zwischen dem Ventralrand der Orbita und dem rostralen Ende des
Rostrodermethmoid.

Der dorsale Rand des Supraoccipitale ist wulstartig verstarkt. Der Supraoccipitalkamm endet
caudal auf Hohe des Neurocranium. Das Epioticum tragt einen vom Supraoccipitale deutlich
abgesetzten dorsocaudalen Kamm, dessen Caudalrand s-férmig geschwungen ist. Der laterale Rand
des Frontale biegt an seinem rostralen Ende scharf nach dorsomedial um und bildet dadurch eine

rostral weisende Spitze.

Hyopalatinum-Serie

Vom Hyomandibulare ist die dorsale Halfte sichtbar. Diese Halfte ist T- oder hammerformig
umrissen. Der dorsal abgeflachte Kopf des T-férmigen Hyomandibulare ist longitudinal verbreitert und
Uberragt den dorsoventral verlaufenden Schaft des Knochens rostral und caudal. Die Gelenkflache mit
dem Neurocranium ist 10°-15° nach rostral gegen den orbitalen Teil des Parasphenoid geneigt.
Lateral ist das Hyomandibulare durch einen kraftigen, 5 mm breiten und 3 mm starken Wulst verstarkt.
Unmittelbar ventral des caudodorsalen Endes des Knochens sitzt am Caudalrand die 12 mm hohe
Gelenkflache fur das Operculum. Cranial dieser Flache liegen caudal und cranial des lateralen
Ruckens zwei flache Gruben.

Vom Palatinum ist an den vorliegenden Stiicken der fur Ichthyodetifomes typische rostrolaterale
Fortsatz erkennbar. Dieser Fortsatz besitzt die Form eines Zylinders. Dorsal- und Ventralseite sind
plan und bilden nach dorsal eine Gelenkflache mit dem Ethmopalatinum, nach ventral eine Gelenk-
flache mit dem Processus dorsalis des Maxillare. Beide Gelenkflachen sind von rostrolateral nach
caudomedial schwach konkav.

Das Ethmopalatinum bildet den Boden der Nasenkapsel und tragt einen saulenférmigen
Lateralfortsatz, dessen Caudalrand mit dem lateralen Ethmoid artikuliert. An seiner planen
Ventralseite tragt dieser Processus eine schwach konvexe Gelenkflache, die mit dem rostrolateralen
Fortsatz des Palatinum artikuliert.

Die rostral der Orbita sichtbare Partie des lateralen Ethmoid ist eine dreieckige, nach
ventrolateral weisende Knochenplatte, deren konkave caudale Kante den rostralen Rand der Orbita

bildet. Die rostrale Partie dieses Knochens artikuliert mit dem Ethmopalatinum.
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Abb. 4.72. Gillicus arcuatus aus Vallecillo. A: CPC-432 mit Ergédnzungen an der Wirbelséaule. B: CPC-431.
Diesem Fisch ist noch vor seiner endgultigen Einbettung die Caudalflosse abhanden gekommem.
Maf3stab: 100 mm.
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Ceratohyalia

CPC-432 zeigt Teile der Ceratohyalia: Das anteriore Ceratohyale ist eine gerundet-rechteckig
umrissene Knochenplatte, etwa 1,8-mal so lang wie hoch. Der Ventralrand des anterioren Ceratohyale
ist gleichméRig konvex, der Dorsalrand flach konkav. Der Knochen besitzt in der Mitte ein longitudinal
verlaufendes, schlitzartiges Foramen, welches sich etwa Uber ein Viertel der Gesamtlange des
Knochens erstreckt. Das posteriore Ceratohyale &ahnelt einem gleichseitigen Dreieck, dessen
Seitenlange knapp der halben Mandibellange entspricht. Ein 5 mm langes, stabférmiges Interhyale

artikuliert an der nach caudal weisenden Spitze des posterioren Ceratohyale.

Kieferknochen

Die Kiefer von Gillicus sind u. a. bei Bardack (1965) eingehend beschrieben. Hier erfolgt nur
eine kurze Charakterisierung und Erganzung. Ein herausragendes Charakteristikum von Gillicus ist
das ,sabelférmige” Maxillare (z. B. Bardack 1965, Patterson & Rosen 1977, Taverne 2008, Alvarado-
Ortega & Porras-Mazquiz 2009b). Dies bezieht sich auf die Krimmung des Knochens, dessen
Ventralrand s-formig geschwungen ist. Die caudalen vier Fiunftel des Ventralrandes sind konvex
gewodlbt und bilden etwa einen Viertelkreis. Das rostrale Finftel des Ventralrandes biegt scharf, um
etwa 50° nach rostral um. Der ventrorostral gewdlbte Teil des Ventralrandes tragt eine Reihe winziger,
stiftftérmiger Zahne mit einer Kronenhdhe von < 1 mm. Am vorliegenden Material sind diese Z&hne nur
vereinzelt erhalten. Der nach rostral umgebogene Teil des Ventralrandes tragt etwas langere Zahne
mit einer Kronenhthe von etwas lber 1 mm. Der Dorsalrand des Maxillare verlauft in etwa parallel
zum Ventralrand, ist aber insgesamt etwas schwacher gekrimmt. Er tragt in seinem rostralen Finftel
einen nach dorsal weisenden, von dorsal gesehen longitudinal ovalen Condylus, der mit dem
Palatinum artikuliert. Der Rostralrand des Maxillarknochens wird von einem trapezoid umrissenen
Praemaxillare uUberdeckt. Die Lange dieses Knochens entspricht etwa einem Funftel der Maxillar-
Lénge. Sein Ventralrand tragt winzige Zéhne, von denen an CPC-431 vier oder funf erhalten sind. Das
Maxillare tragt zwei Supramaxillaria, die zusammen eine halbkreisformige Scheibe dorsal des
Maxillare bilden. Die Supramaxillaria bedecken etwa die Halfte der suborbitalen Flache zwischen
Praeoperculum und Maxillare.

Das Mandibulare ist annahernd rechteckig und etwa doppelt so lang wie hoch. Der
Symphysenrand ist gerade und steht senkrecht zum Alveolarrand des Dentale. Die Lange des
Alveolarrandes entspricht dem 1,4- bis 1,7-fachen der Symphysenhdhe und nimmt die rostralen zwei
Drittel der gesamten Mandibellange ein. Der Alveolarrand ist schwach konkav gewdlbt. Angulare und
Retroarticulare bilden den Processus articularis des Maxillare. Dieser weist gerade nach caudal und
endet in einer gleichméaRigen Rundung. Das Retroarticulare ist ein schmaler, stabférmiger Knochen
auf der Ventralseite des Processus articularis und nicht an der Gelenkflache des Kiefergelenkes
beteiligt. Der rostrale Teil des Angulare ist keilférmig und inseriert in der entsprechenden Aussparung
des Dentale. Der Recessus am Dentale 6ffnet sich nach caudal und endet rostral der Mitte des
Mandibulare. Mandibularzéhne sind am vorliegenden Material aus Vallecillo nur vereinzelt erkennbar.
Diese sind, wie die Maxillarzéhne, sehr klein mit einer Kronenhéhe unter 1 mm. Die ventrolaterale
Oberflache des Mandibulare wird von einem parallel zum Ventralrand des Unterkiefers verlaufenden

Sulcus durchzogen. Caudal des Symphysenrandes befinden sich im rostralen Drittel des Dentale zwei
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flache, senkrecht Ubereinander stehende, elliptische Gruben. An CPC-432 sind beide Mandibularéste
gegeneinander verschoben und geben den Blick auf die Medianseite der Symphyse des rechten
Mandibulare frei: Der senkrechte Symphysenrand zeigt mehrere kleine Gruben und Rillen. Die auf der
AuBenseite des Mandibulare sichtbaren elliptischen Gruben finden auf der Medianseite des Knochens

ihre Entsprechung. Hier sind gleichfalls, unmittelbar caudal des Symphysenrandes, Gruben sichtbar.

Opercularserie

Das Praeoperculum ist eine gerundet dreieckige Knochenplatte. Der rostrale Rand ist tief
konkav und teilt dadurch den Knochen in einen vertikalen und einen horizontalen Arm. Die Lange des
nach dorsal weisenden Armes entspricht etwa dem 1,1-fachen des nach rostral weisenden Armes.
Caudal- und Ventralrand des Praeoperculum stehen im Winkel von etwa 65° zueinander und gehen in
der caudoventralen Ecke der Knochenplatte mit einer gleichmafigen Rundung in einander tber. Der
Rostralrand des vertikalen Armes ist durch einen dorsoventral verlaufenden Grat verstarkt. Parallel zu
diesem verlauft der Sulcus fir den Nervenkanal des Praeoperculum. Der vertikale und der rostrale
Teil des Sulcus treffen im Winkel von 125° aufeinander. Die Oberflache des Praeoperculum tragt
gerade, flache Sulci, die radial zur Mitte der Knochenplatte verlaufen und am lebenden Tier sekundére
Zweige des Praeoperculum-Nervs beherbergten.

Das Operculum ist der grof3te Knochen der Opercularserie. Sein Langsdurchmesser nimmt zwei
Funftel des gesamten Schéadels ein. Die Hohe des Operculum entspricht drei Vierteln der Hohe des
Schadels. Das Operculum ist asymmetrisch eiférmig. Sein rostraler und caudaler Rand konvergieren
nach ventral. Im vierten Flnftel seiner Hohe tragt der Rostralrand den nach rostral weisenden
Processus articularis fur das Hyomandibulare. Die laterale Oberflache des Operculum ist mit feinen
Striae Uberzogen, die radial auf den Ansatz des Processus articularis konvergieren. Form und Lage
von Sub- und Interoperculum sind am vorliegenden Material nicht erkennbar.

An CPC-431 sind mindestens 40 Branchiostegalia sichtbar. Diese sind sehr diinn und stab- bis
fadenformig: Die Branchiostegalia sind bis 50 mm lang und haben einen Querschnitt von < 1mm. Im
proximalen Viertel verbreitert sich der Querschnitt auf 2 mm. Proximal terminieren die
Branchiostegalia in einem flachen Caput articularis. Die genaue Lage der Branchiostegalia und ihr

Bezug zur Ceratohyalserie sind nicht zu erkennen, da letztere durch das Praeoperculum verdeckt ist.

Wirbelsaule

Die Wirbelsédule besteht bei Gillicus arcuatus aus Vallecillo aus 74 praeuralen Wirbeln, von
denen 27 Caudalwirbel sind. Der Wirbeldurchmesser betragt etwa das 1,6-fache der Wirbellange. Die
cranialen abdominalen Centra sind etwas kleiner als diejenigen der Kérpermitte und der Caudalregion:
Cranial des 15. Wirbels werden die Wirbelcentra um etwa 20% kleiner. Die Centra sind lateral und
ventro-, sowie dorsolateral durch drei longitudinale Stege verstarkt, die jeweils durch zwei
longitudinale Gruben getrennt sind. Die Breite der Gruben entspricht der Starke des lateralen Steges.
Die Stege und Gruben, erscheinen am zweiten Wirbel und sind ab dem dritten Wirbel voll ausgebildet.

Caudal des vierten praeuralen Wirbels nimmt die Tiefe der Gruben deutlich ab.
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Gurtel und paarige Flossen
Schultergiirtel

Das Cleithrum ist der grof3te Knochen des Schultergurtels. Dieser bumerangférmige Knochen
besitzt einen nach dorsal weisenden vertikalen und einen nach cranioventral weisenden horizontalen
Schenkel. Die Lange des horizontalen Schenkels betragt das 1,75-fache derjenigen des vertikalen
Schenkels. Der vertikale Schenkel reicht nach dorsal fast bis auf HOhe der Wirbelsaule. Der
Ventralrand des horizontalen Schenkels ist gerade und erhebt sich nach lateral deutlich (5 mm) Uber
die sich ventral anschlieBende Knochenplatte des Coracoid. Das Coracoid ist spitz-eiférmig und
nimmt die Lange des horizontalen Schenkels des Cleithrum ein. Das spitze Ende des Coracoid weist
nach cranial. Rechtes und linkes Coracoid scheinen an ihrer jeweiligen Ventralkante verwachsen zu
sein.

Form und genaue Position der Scapula bleiben am vorliegenden Material unklar, da diese Partie
des Schultergurtels durch die Strahlen der Pectoralis verdeckt wird. Das Supracleithrum ist eine
dorsoventral gestreckte, hochovale Knochenplatte mit einem geraden Cranialrand. Das ventrale Ende
des Supracleithrum Uberdeckt ventral der Wirbelsdule das dorsale Ende des Cleithrum von lateral.
Das Supracleithrum ist in dorsoventraler Richtung etwas hoher als der vertikale Schenkel des
Cleithrum. Das Posttemporale ist in CPC-431 nur partiell erkennbar. Die identifizierten Partien zeigen,
dass dieser Knochen eine dreistrahlige Platte ist, deren genaue Umrisse allerdings durch Schuppen
verdeckt sind. Die caudoventrale Partie steht in Kontakt mit dem Supracleithrum, dessen dorsales
Ende medial des Posttemporale bis auf Hohe der Mitte des Posttemporale reicht. Der ventrocraniale
Arm des Posttemporale ist gerade und liegt horizontal. Dorsal davon verlauft der dorsocraniale Arm,
der dreimal so breit wie der ventrocraniale Arm und nach dorsal gewolbt ist. Der dorsocaudale Rand
des Posttemporale scheint unregelmafig gelappt oder s-férmig geschwungen zu sein. Sein genauer
Verlauf bleibt unklar. Die Pectoralis wird von acht oder neun Strahlen gebildet. Alle Strahlen sind langs
geteilt und fachern von proximal nach distal in 5 bis 10 Strahlen auf. Der erste Strahl ist der breiteste
und etwa 1,25-mal mal breiter als der caudal folgende zweite Strahl. Im Gegensatz zu den folgenden
Strahlen teilt sich der erste Strahl nur einmal langs. In der cranialen Kante des ersten Strahles verlauft
ein flacher Sulcus. Der erste Strahl endet in zwei Spitzen, die jeweils einen Winkel von etwa 20°
einnehmen. Diese Spitzen weisen eine geringe diagonale Gliederung von drei bis funf Gliedern auf.
Alle anderen Flossenstrahlen bleiben bis in die distalen Enden unsegmentiert. Die proximale Basis der
Strahlen ist hakenférmig nach ventral gebogen und verbreitert. Die Artikulationsflachen der Strahlen
mit den Radien der Pectoralis liegen auf einer etwa 45° nach craniodorsal geneigten Linie. Die
proximodistale Gesamtlange der Pectoralis entspricht in etwa der Kopfhéhe des Tieres, wobei der
zweite Stahl der l&ngste ist.

Beckengirtel — Der Artikulationspunkt zwischen dem Basipterygium und dem ersten
Flossenstrahl der Ventralis liegt ventral des 47. oder 48. Wirbels. Soweit am vorliegenden Material
erkennbar, ist das Basipterygium eine keilfdrmige Knochenplatte, deren Spitze nach cranial weist und
deren Lange jener von vier Wirbelkérpern entspricht. Der laterale und mediane Rand der Platte ist
jeweils durch einen stabférmigen Grat verstarkt. Die Breite des caudalen Endes entspricht etwa einer
Wirbellange. Die Knochenplatte endet in drei kugelformigen Prozessids, die caudolateral die

Gelenkflachen fur die Artikulation der Ventralis tragen. Der groRte dieser Prozessus liegt am
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caudoventrolateralen Rand des Gurtels, und hat an CPC-432 einen Durchmesser von 8 mm. Nach
dorsomedian folgen weitere Prozessis, deren Grofke abnimmt. Die genaue Lage und Form der
Artikulationsfacetten ist am vorliegenden Material nicht mit Sicherheit bestimmbar. Die Ventralis wird
von 7 oder 8 Strahlen gebildet, deren genereller Aufbau dem der Pectoralis gleicht. Der erste Strahl ist
der breiteste und nur einmal langs geteilt. Das distale Ende des ersten Strahls lauft in eine Spitze aus
und zeigt wenige (< 5) diagonale Segmente. Die median liegenden Strahlen sind mehrfach langs

geteilt und fachern nach distal auf. Der erste Flossenstrahl ist der langste und ist knapp halb so lang

wie der langste Strahl der Pectoralis.

Abb. 4.73. CPC-431.: Gillicus arcuatus. Caudale Rumpfpartie mit Dorsal- und Analflosse. Maf3stab: 30 mm.

Unpaare Flossen

Die Analis ist an keinem der vorliegenden Sticke vollstdndig erhalten. Die vollstandigste
Analflosse zeigt CPC-432. Hier fehlt lediglich das mittlere Drittel, die Gesamtlange der Flosse ist aber
erkennbar. An diesem Stuck sind 21 Pterygophoren der Analis Uberliefert. An CPC-431 sind die
cranialen zwei Drittel der Analis mit 25 Pterygophoren sichtbar.

Der erste Strahl der Analflosse artikuliert ventral des 54. oder 55. Wirbels. In CPC-432 reicht die
Analis nach caudal bis auf Hohe des 71. Wirbels. Die Strahlen 4 bis 6 sind die l&ngsten und etwa so
lang wie entsprechende Strahlen der Ventralis. Caudal des fiinften Strahls nimmt die Lange der
Strahlen auf ein Viertel der Maximallange ab. Die ersten drei Strahlen sind ungeteilt und nehmen
gegen den Vierten hin an Lange zu. Der vierte Strahl ist in der distalen Halfte diagonal segmentiert,
wahrend alle caudal stehenden Strahlen langs geteilt sind. Ab dem siebten Strahl verkirzt sich
gleichfalls die Lange der Pterygophoren auf etwa die Hélfte der Lange der cranialen sieben
Pterygophoren. Die caudalen Pterygophoren sind fadenférmig. Aufgrund der erhaltenen
Pterygophoren und Reste der Lepidotrichia ist fur die Aul3enkante der Analis ein gestreckt falcater
Umriss anzunehmen, d. h.: drei Viertel der Flossenkante verlaufen parallel zur Ventralkante des
Kdrpers. Im cranialen Viertel biegt die AulRenkante nach ventral in einen dreieckigen Flossenzipfel um.

Die Lange der Flosse entspricht etwa der Lange von 17 Wirbelkérpern.
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Abb. 4.74. CPC-432: Gillicus arcuatus. Caudale Rumpfpartie mit Dorsal- und Analflosse. Maf3stab: 30 mm.

Die Dorsalis wird von 12 Pterygophoren gestitzt. Die erste Pterygophore besitzt an ihrem
distalen Ende einen nach cranial weisenden Dorn, der etwa die halbe Lange dieser Pterygophore
aufweist. Das proximale Ende des Dorns ist flachig nach ventral verbreitert. Die Pterygophoren tragen
mindestens 14 Strahlen, von denen der erste dorsal des 56. oder 57. Wirbels artikuliert. Die Dorsalis
ist dreieckig umrissen und hat eine Basislange, die der Lange von etwa vier Wirbeln entspricht. Die
maximale Hohe dieser Flosse entspricht der Lange der Ventralis. Die Pterygophoren von Analis und
Dorsalis greifen mit ihren proximalen Enden zwischen die Hamal- bzw. Neuralfortsatze ein.

Keine der vorliegenden Caudalflossen ist vollstandig erhalten. An CPC-432 ist der dorsale
Lobus Uberliefert. Der ventrale Lobus und grof3e Teile des Caudalskelettes sind nur als Abdruck in der
Tragerplatte des Fossils erhalten geblieben. Die homocerce Caudalflosse ist tief gegabelt: die Lobi
sind etwa sechsmal so lang wie breit. Der dorsale Lobus besteht aus 10 Haupt und sieben
Vorstrahlen. Die Vorstrahlen werden durch die Neuralbégen der praeuralen Wirbel 2 bis 4 unterstitzt.
Der erste Hauptstrahl ist der Langste. Seine distalen zwei Drittel sind diagonal segmentiert. Die
ventral folgenden Strahlen sind lédngs geteilt und nach distal aufgefachert. Weitere Details des

Caudalskelettes sind am mexikanischen Material nur unsicher identifizierbar oder nicht tUberliefert.
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Schuppen

Gillicus besitzt groRBe Schuppen: Die Schuppen der Kérpermitte sind 30mm hoch und 15 mm
lang. Sie sind oval bis gerundet rhombisch und zeigen unregelmafig verteilte Punktae auf der
caudalen Halfte der Oberflache. Die craniale Hélfte ist mit vielen (>20) unterschiedlich langen Radii
besetzt. UANL-FCT-VC-705 zeigt einen Teil des artikulierten Schuppenkleides: Lateral tragt der
Koérper von Gillicus 10 bis 12 Schuppenreihen.

4.10.2. Diskussion

Der hier beschriebene ichthyodectiforme Fisch besitzt offensichtlich zwei gegen einander
bewegliche Mandibeléste, die durch einen Intermandibularmuskel verbunden waren Dies ist durch die
elliptischen Gruben auf der Lingualseite des mandibularen Symphysenrandes angedeutet. Dieser
Merkmalskomplex rechtfertigt eine Zuordnung des Materials zu den Saurodontidae Cope, 1871 (Cavin
et al. 2012).

Innerhalb der Saurodontidae ist das vorliegende Material aufgrund seines charakteristisch s-
férmig geschwungenen Maxillare als Gillicus Hay, 1898 zu identifizieren (Taverne 2008). Weitere
gattungstypische Merkmale unterstiitzen die Zuordnung des mexikanischen Materials zu Gillicus: Das
Maxillare tréagt zwei grof3e, halbkreisférmige Supramaxillaria; die Zéhne sind sehr klein; der vertikale
Arm des Praeoperculum ist nach caudal verbreitert; der orbitale und der oticale Teil des Parasphenoid
treffen in einem flachen Winkel von etwa 130° aufeinander (Taverne 2008). Am Material aus Vallecillo
ist letzteres Merkmal zwar lateral verdeckt, an CPC-431 ist der Ventralrand der Oticalregion allerdings
durch die laterale Kompaktion des Schadels durch das Hyomandibulare hindurch abgedrtickt und
damit sichtbar.

Nach Bardack (1965) ist neben Gillicus arcuatus (Cope), 1875 auch noch Gillicus serridens
(Woodward), 1901 aus dem English Chalk in Kent (Alb) valid: , This species is tentatively considered
distinct from Gillius arcuatus, primarily for reason of its geographic and geologic position” (Bardack
1965: 68). Bardack (1965) bezweifelt von Woodward (1901) und Hay (1903) zur Definition der Arten
herangezogenen Unterschiede in Zahn- und Kiefermorphologie und gibt folgende Artdiagnose fiur G.
serridens: ,Mouth cleft opens anteriorly; Orbit shorter than snout”. Diese Diagnose ist sowohl an der
lithographischen Abbildung des Holotyps bei Woodward (1901) als auch an der Fotografie desselben
Stuckes (Bardack 1965: pl. 2a) nicht nachvollziehbar. Die Léange der Orbita zwischen Sphenoticum
und lateralem Ethmoid betragt etwa das 1,3-fache des Rostrum, gemessen zwischen dem Ventralrand
der Orbita und dem rostralen Ende des Mesethmoid. Diese Verhéltnisse finden sich auch bei G.
arcuatus. Die Richtung der Mundspaltentffnung variiert innerhalb des bekannten Materials von
Gillicus deutlich. Hierbei handelt es sich jedoch mit groBer Wahrscheinlichkeit um ein
Erhaltungsartefakt, da die am Fossilmaterial zu beobachtende Maulspalte jeweils von der relativen
Lage von Mandibula, Maxillare und Praemaxillare zueinander abhangt. Alle drei Elemente sind
gegeneinander beweglich und verschieben sich deshalb bei Einbettung und lateraler Kompaktion
unterschiedlich gegeneinander. Von der Stellung der Kieferelemente und der daraus resultierenden
Richtung und Form der Maulspalte kann daher kein spezifisches Merkmal abgeleitet werden.

Nach Cavin et al. (2012) tragt G. serridens im rostralen Viertel der Maul6ffnung grol3ere Zahne

als im caudal folgenden Teil. Im vorliegenden Material sind die wenigen erkennbaren Zahne alle
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gleichgroR. Weiterhin sind an G. serridens die cranialen Wirbel langer als hoch, wéhrend diese bei G.
arcuatus hoher als lang sind. Dieses Merkmal ist allerdings ontogenetischen Verdnderungen
unterworfen (Cavin et al. 2012). Da G. serridens nur durch ein Exemplar (BMNH P. 8633) bekannt ist,
kann eine abschlieBende Bewertung dieser Merkmale nicht erfolgen. Gillicus aus Vallecillo
unterscheidet sich in den genannten Merkmalen allerdings von G.serridens und lasst sich eindeutig G.
arcuatus zuordnen.

Neben den von Taverne (2008) benannten Autapomorphien fir Gillicus ist an den Stlicken aus
Vallecillo eine Reihe von bisher unbekannten oder schlecht dokumentierten Strukturen zum ersten
Mal beschreibbar:

Die stab- bis fadenférmigen Branchiostegalia sind innerhalb der Ichthyodectiformes nur von
wenigen Genera bekannt: Cladocylus besitzt etwa 14 dieser Branchiostegalia auf jeder Seite (Maisey
1991), Eubiodectes besitzt eine dhnliche Anzahl (Cavin et al. 2012). Bei Gillicus CPC-431 aus
Vallecillo sind etwa 40 Branchiostegalia sichtbar. Dieser Fisch trug also etwa 20 Branchiostegalia auf
jeder Seite.

Die Gesamtzahl der Wirbelkdrper variiert zwischen 69 und 74. Die von Bardack (1965) zum
ersten und einzigen Mal publizierte Gesamtwirbelzahl von 69 Centra fir Gillicus bezieht sich auf ein
Exemplar (FHSM VP-334) aus dem Niobrara Chalk (Santon) und weicht um 5 Wirbel von Gillicus aus
Vallecillo ab. Diese Variationsbreite der Wirbelzahl ist bei den Ichthyodectiformes Ublich und fur
verschiedene Genera belegt (vergl. z. B. Forey et al. 2003, tab. 4, Blanco-Pinon & Alvarado-Ortega
2007, tab. 1). Es gibt also keinen Grund, Gillicus aus Vallecillo aufgrund der von Bardack (1965)
gegebenen Diagnose von Gillicus arcuatus zu trennen.

Uber die Form der Analflosse in Gillicus war in der Vergangenheit wenig bekannt: Einige
Autoren lassen aufgrund des unvollstéandig erhaltenen Materials die Frage nach Form und Position der
Analis offen (Bardack 1965, Patterson & Rosen 1977, Taverne & Chanet 2000, Blanco-Pinon &
Alvarado-Ortega 2007, Taverne 2008, Cavin et al. 2012). Andere Autoren glauben in den Uberlieferten
Resten von Gillicus eine kurze, von etwa zehn Pterygophoren getragene Analflosse zu erkennen,
ahnlich der in Xiphactinus und Ichthyodectes (Maisey 1991, Stewart 1999, Alvarado-Ortega 2004).
Patterson & Rosen (1977) ziehen hingegen sogar die Vollstandigkeit der kurzen Analflosse von
Xiphactinus in Frage und gehen auch hier von einem Erhaltungsartefakt aus. Allerdings sind
zwischenzeitlich, bei verbesserten Berge- und Praparationsmethoden, neue vollstandig artikulierte
Skelette von Xiphactinus bekannt geworden, die alle eine kurze Analis zeigen. Damit gilt die kurze
Analis innerhalb der Ichthyodectiformes zumindest fiir Xiphactinus als gesichert. Bei Gillicus muss
dagegen eine kurze Analflosse als Erhaltungsartefakt gelten: Am mexikanischen Material ist die Analis
zum ersten Mal so erhalten, dass Umriss und Lage eindeutig rekonstruierbar sind. Bei CPC-431
liegen Strahlen und Pterygophoren innerhalb der erhaltenen cranialen zwei Drittel der Analis in situ.
CPC-432 liefert zusatzliche Daten zur Lange der Analis, die sich ab dem 54. Wirbel nach caudal bis
fast bis zum Ansatz der Caudalflosse zieht. Der verlorene, aber nach dem Abdruck rekonstruierbare
Zwischenteil der caudalen Rumpf-Partie in CPC-432 bietet Platz fir etwa 10 Pterygophoren.
Zusammen mit den Uberlieferten Resten zeigt Gillicus eine gestreckt-sichelférmige Analis, die von
mindestens 30 Pterygophoren gestitzt wird. Eine solche Analflosse ist an allen vollstandiger
Uberlieferten Ichthyodectiformes mit Ausnahme von Xiphactinus und Ichthyodectes ausgebildet.
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Die Dorsalflosse ist am vorliegenden Material, wenn auch disartikuliert, erhalten. 12
Pterygophoren tragen 12 bis 14 Strahlen. An CPC-431 und CPC-432 ist die erste Pterygophore mit
einem nach cranial weisenden Processus ausgestattet. Dieses Merkmal ist nach Taverne (2008) auf
den jurassischen Ichthyodectiden Thrissops beschrankt, scheint aber auch bei kretazischen Formen
aufzutreten: Neben Gillicus zeigen auch Heckelichthys vexillifer und Chirocentrites coroninii einen
cranial weisenden Fortsatz am ersten Flossentrager der Dorsalis (Cavin et al. 2012). Eine
vergleichbare Struktur scheint zudem an Cladocyclus vorhanden zu sein, wie der Abdruck eines
entsprechenden Fortsatzes an einem Stick (SMNK-PAL. 6605) aus der Crato-Formation (Aptium,
Brasilien) zeigt. Bei Eubiodectes ist dieser Fortsatz auf eine Verdickung des dorsalen Endes des

ersten Flossentragers reduziert (Cavin et al. 2012).
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4.11. Vallecillichthys multivertebratum Blanco & Cavin, 2003

Unterfamilie Prosaurodontinae subfam. nov.

Vallecillichthys multivertebratum Blanco & Cavin, 2003

Material
CPC-001: Kompletter Fisch, caudales Drittel nicht geborgen.
CPC-300: Kompletter Fisch, SL 1080 mm, Retransferpraparat. Als Dauerleihgabe im Centro
Cultural, Nuevo Laredo, Tamaulipas, Mexiko.
CPC-438: Kompletter Fisch, SL 730 mm, Praparat S. Unrein (UNI-Karlsruhe)
CPC-446: Primarfragment, Schwanzflosse fehlt, Schadel: Retransferpréaparat
CPC-447: Primarfragment, Cranialer Abdominalteil, Schadelknochen disartikuliert.
CPC-448: Caudales Korperdrittel mit medialen Flossen.
CPC-449: Rostraler Schadelteil.
CPC-450: Caudales Korperviertel, mit disartikuliertem Schwanzflossenskelett.
CPC-451: Caudales Korperdrittel mit Schwanzflosse.
CPC-452: Cranialer Korperteil mit Neurocranium und Hyopalatinumserie.
UANL-FCT-VC 704: Kompletter Fisch, SL 980 mm, Rippen und Hamalb&gen disartikuliert.
Fundort: Vallecillo

Alter: Unterturonium

Diagnose, emendiert

Langer und schlanker Fisch mit einer SL bis zu 1200 mm. SL enthéalt die siebenfache Kopflange.
Orbitalregion und Préaorbitalregion etwa gleich lang. Supraoccipitalkamm endet caudal auf H6he des
Caudalrandes des Intercalare und erreicht die halbe Hohe des Neurocranium. Parietalia verwachsen,
nicht an der Bildung des Supraoccipitalkammes beteiligt. Winkel zwischen oticalem und orbitalem Teil
des Parasphenoid betragt 145°. Retroarticulare nicht an der Gelenkflache fiir das Quadratum beteiligt.
Artikulation des Mandibulare mit Quadratum ventral der Orbita-Mitte. Bezahnung anisodont.
Zahnkronen konisch mit caudorostralen Carinae. Lange der occipitalen Epineuralia erreicht die Lange
von 10 Wirbeln. Unterkiefer mit kleinem, dreieckigem Pradentale. LaAnge des Pradentale entspricht
Symphysenhthe. Wirbelsdule mit 100 Wirbeln. Wirbelcentra so lang wie hoch. Pectoralis mit 8 — 9
Strahlen. Dorsalis mit 15 Strahlen. Ventralis mit 6 — 8 Strahlen. Analis lang mit 45 Strahlen.

Uroneurale 1 reicht nach cranial bis lateral von PU3.
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4.11.1. Beschreibung
Proportionen

Langer und schlanker Fisch mit einer Standardlange bis zu 1200 mm bei einer maximalen
Korperhéhe von 120 mm. Die Kopflange passt etwa siebenmal in die Standardlange. Die Kopflange
entspricht der Lange zwischen der Schnauzenspitze und dem Caudalrand des Operculum. Die
Oticalregion (Caudalrand des Intercalare-Autosphenoticum-Fortsatz), die Orbitalregion (Autosphen-
oticum-Fortsatz—Rostralrand der Orbita) und die Praorbitalregion (Rostralrand der Orbita—
Rostrodermethmoid-Spitze) sind alle gleichlang. Die taphonomische Analyse zeigt, dass der Fisch

lateral abgeplattet war (s. u.).

Schédel
Schadeldach und Neurocranium

Zu den Proportionen des Schéadeldaches sind am vorliegenden Material keine genauen
Angaben mdglich, da die laterale Einbettung und Kompaktion der Fische die lateromedialen MalRe
verfalscht.

Prominentester Knochen der Occipitalregion ist das Supraoccipitale, welches einen hohen
Supraoccipitalkamm tragt. Die Hohe des Kammes nimmt die halbe Hohe des Neurocranium ein. Die
rostrale Kante des Supraoccipitalkammes ist gerade und hebt sich kaum vom Dorsalrand des
Schadelprofils ab. Das caudale Ende des Kammes liegt caudal des Epioccipitale, reicht aber nach
caudal nicht Gber das Intercalare hinaus. Die Parietalia sind medial verwachsen und zeigen eine
flache mediolateral verlaufende Grube an der Basis des Supraoccipitalkammes. Die caudomediale
Partie des Parietale in CPC-446 tragt eine kleine rostrodorsal gerichtete, abgerundete mediane
Ossifikation. Lateral zieht das Parietale bis ventral der Mitte des Supraoccipitale und schlief3t hier an
das Epioccipitale an. Dieses bildet ventral des caudalen Viertels des Supraoccipitale einen kraftigen,
nach caudodorsolateral weisenden Kamm, dessen dorsale Spitze etwa in der Mitte der Hohe des
Neurocranium liegt. Rostral des Epioccipitalkammes verlauft ein longitudinaler Ricken, der von
Parietale und der rostralen Halfte des Epioccipitale gebildet wird. Das Pteroticum schliefl3t ventral an
das Epioccipitale an. Rostral wird das Pteroticum von Parietale und Autosphenoticum begrenzt und
erreicht das Frontale rostral des Autosphenoticumfortsatzes. Nach caudolateral bildet das Pteroticum
eine Sutur mit dem Intercalare. Der am Schadeldach beteiligte Teil des Pteroticum hat, von
dorsolateral gesehen, einen dreieckigen Umriss. Die dorsomediale und lateroventrale Kante
konvergieren dabei nach rostral. Das Pteroticum besitzt an seiner lateroventralen Kante einen
lateralen Processus, der unmittelbar caudal der Mitte zwischen Intercalare und Autosphenoticum
steht. Die rostrolaterale Kante des Pteroticum ist gleichmaRig konkav und bildet eine glatte Sutur mit
dem Autosphenoticum. Dieser gerundet dreieckige Knochen bildet die caudodorsale Ecke der Orbita
und trégt in seiner Mitte einen kraftigen, nach lateral weisenden Processus. Von dorsal gesehen
besitzt das Schadeldach im Bereich des Autospenoticum und auf Hohe des Intercalare seine gréf3te
lateromediale Breite. Die caudolaterale Ecke des Neurocranium wird von einem unregelméafig
wirfelfédrmigen Intercalare gebildet. Der rostroventrale Teil dieses Knochens bildet den caudalen Rand
der Hyomandibulargrube. Der orbitale Teil des Schadeldaches wird vom Frontale eingenommen,

welches rostral auf Hohe des lateralen Ethmoid mit dem Rostrodermethmoid verzahnt ist. Das
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Schadeldach zeigt im Bereich der Frontalia eine flache, longitudinale Depression. Das caudale Ende
des Frontale berlhrt das Pteroticum lateral des Parietale, bzw. medial des Autosphenoticum. Die
laterale Kante des Frontale besitzt dorsal des rostralen Orbitarandes eine Einschniirung, in die das
caudale Ende des stabférmigen Nasale passt. Das Nasale ist diinn. Seine L&nge entspricht einem

Drittel der longitudinalen Ausdehnung des Rostrodermethmoid.

ang

rart

Abb. 4.75. CPC-446: Vallecillichthys multivertebratum aus Vallecillo. Schadel von lateral. Maf3stab: 10 mm.
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Ethmoidalregion

Die Schnauzenspitze wird durch das Rostrodermethmoid gebildet, welches das rostrale Viertel
des Schéadeldaches einnimmt und sich in seiner rostralen Hélfte nach rostroventral wolbt. Von dorsal
gesehen ist das Rostrodermethmoid fiinfeckig. Die rostrale Spitze wird von einem medianen, nach
rostral gerundeten Tuberkel gebildet. Von diesem Tuberkel aus divergieren die Kanten nach
laterocaudal. Der lateroventrale Rand besitzt auf jeder Seite zwei direkt hintereinander liegende
schwach konkave Gelenkflachen, mit denen die entsprechenden Processis der Pramaxillaria
artikulieren. Dorsal des Ethmopalatinumkopfes biegt die laterale Kante des Rostrodermethmoid
schwach konkav nach caudal um. Die dorsale Oberflache des Rostrodermethmoid tragt auf ihren
caudalen zwei Dritteln zwei longitudinale Furchen, die nach rostral in die nach rostroventral gewolbte
Partie des Knochens auslaufen.

Der Boden der Nasenkapsel wird vom Ethmopalatinum gebildet, dessen laterale Ossifikationen
am vorliegenden Material erkennbar sind: ventral des Nasale besitzt das Ethmopalatinum einen nach
ventrolaterorostral weisenden, saulenférmigen Processus, der in einer ovalen Gelenkflache terminiert.
Die ventrale Kante dieser Gelenkflache besitzt mittig eine Einschnirung, welche die Flache in einen
laterocaudalen und einen mediorostralen Abschnitt unterteilt. Diese Gelenkflache artikuliert mit dem
lateralen Palatinumkopf. Die medial liegenden Partien des Ethmopalatinum sind verdeckt. Caudal ist
das Ethmopalatinum mit dem lateralen Ethmoid verwachsen. Dieser Knochen bildet von lateral
gesehen eine dreieckige Lamina, deren Caudalrand die Rostralkante der Orbita formt. Die

rostroventrale Ecke des lateralen Ethmoid liegt caudal am Processus des Ethmopalatinum an.

Schédelbasis

CPC-452 zeigt den Vomer von dorsolateral. Dieser Knochen ist gerundet rechteckig und
terminiert rostral in einen rostrolateralen, stumpfen Fortsatz. Der Vomer ist caudal im Bereich des
Ethmopalatinum mit dem Parasphenoid artikuliert, der genaue Ubergang ist aber nicht erkennbar. Das
stabformige Parasphenoid ist wahrscheinlich rechteckig im Querschnitt. Der Winkel zwischen
orbitalem und occipitalem Teil des Parasphenoid betragt 140°. Das Parasphenoid verlauft nach caudal
ventral des Prooticum bis an den rostralen Rand des Basioccipitale, erreicht den occipitalen Condylus
jedoch nicht. Vom Basioccipitale ist in CPC-446 die lateroventrale Partie sichtbar. Diese bildet eine
gerade Kante, die durch eine longitudinale Grube vom dorsal liegenden Exoccipitale getrennt ist. Die
Fossa subtemporalis liegt in der rostralen Partie des Exoccipitale, ventral des Intercalare. Das
Prooticum bildet den rostroventralen Bereich der Ohrkapsel und ist ventral des lateralen Pteroticum-
Fortsatzes nach lateral gewdlbt. Dorsal dieser Wolbung liegt die Fossa articularis fur den
Hyomadibularkopf. Diese Grube erstreckt sich longitudinal zwischen Intercalare caudal und ventralem
Autosphenoticumrand rostral und steht parallel zum orbitalen Abschnitt des Parasphenoid. Ventral des
caudalen Orbitarandes besitzt Vallecillichthys multivertebratum einen prominenten, nach
rostroventrolateral geneigten Basipterygoidfortsatz.

Vallecillichthys multivertebratum besitzt eine Sklerotikalring aus zwei halbkreisférmigen
Ossifikationen. Die inneren Kanten sind durch einen Wulst verstarkt. Nach medial wurde der Augapfel
durch eine kreisférmig umrissene Knochenscheibe gestitzt. Dieser basale Sklerotikalknochen besitzt

eine unregelmafig gezéhnte Aullenkante.
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Hyopalatinumserie

Das Hyomandibulare ist T-formig und dreimal so hoch wie lang. Der dorsale Gelenkkopf steht
rechtwinkelig zum Schaft des Knochens. Direkt ventral des caudalen Gelenkkopfendes besitzt das
Hyomandibulare an seinem caudalen Rand einen vertikalen Wulst, welcher caudal mit dem
Hyomandibularprocessus des Operculum artikuliert. Rostral dieses Wulstes und caudal des mittleren
Knochenschaftes besitzt das Hyomandibulare eine tiefe, hochovale Grube. Rostral des Schaftes wird
das Hyomandibulare von einer fragilen Kochenlamina aufgebaut. Das ventrale Ende des
Hyomandibulare ist rechteckig. Das Quadratum ist ein dreieckiger Knochen. Sein Gelenkkopf am
ventralen Ende weist nach rostral und liegt ventral der Orbitamitte. Vertikaler (rostraler) und
horizontaler (ventraler) Rand schlieen einen Winkel von 70° ein (CPC-447, CPC-452). Der
Ventralrand ist caudal durch einen lateralen Rucken verstarkt, der ventral des keilférmigen
Symplecticum verlauft. Der Dorsalrand des Quadratum ist schwach konvex und artikuliert mit dem
dorsal liegenden Metapterygoid. Dieser Knochen ist trapezformig und berthrt mit seinem Rostralrand
Ento- und Ectopterygoid. Das Entopterygoid ist eine lang gestreckte, rechteckige Knochenleiste (CPC-
447, CPC-452), die sich vom Rostralrand der Hyomandibulare bis ventral des rostralen Orbitarandes
erstreckt. Der Dorsalrand ist im Bereich der Orbita leicht konkav, nach medial gewdlbt und bildet den
Groliteil des Gaumendaches. Das rostrale Ende des Knochens artikuliert mit dem caudorostralen
Rand des Palatinum und der medialen Partie des Ethmopalatinum. Das Entopterygoid besitzt ventral
eine gerade Sutur mit dem Ectopterygoid. Dieser Knochen ist ebenfalls eine rechteckige Leiste, deren
gerader Dorsal- und Ventralrand leicht nach rostral konvergieren. Das Ectopterygoid ist ventral des
rostralen Orbitarandes mit dem Palatinum verzahnt. Das Palatinum besteht aus einem flachigen
caudalen Teil, der mit Ento- und Ectopterygoid artikuliert, und einem rostralen, massigen Teil, der ein
Gelenk mit Ethmopalatinum, Maxillare und Pramaxillare bildet. Dieses Gelenk wird von einem
zylindrischen oder scheibenférmigen Processus gebildet. Dieser Processus weist nach
dorsorostrolateral und besitzt dorsal und ventral je eine longitudinal ovale, leicht konkave
Artikulationsfacette. Beide Facetten liegen parallel zueinander und fallen am artikulierten Schéadel
nach ventromedial ein. An der dorsalen Facette artikuliert der ventrolateral gerichtete Processus des
Ethmopalatinum. Die ventrale Facette des Palatinumkopfes bildet ein Gelenk mit dem dorsalen
Processus des Maxillare. Der Palatinumkopf besitzt rostrolateral eine schwache Einbuchtung, in
welche die caudodorsale Partie des nach dorsal weisenden Pramaxillarfortsatzes eingreift. Die
medialen Partien von Palatinum und Ethmopalatinum bleiben unter dem Rostrodermethmoid
verborgen. Einige Sticke (CPC-447, CPC-449, CPC-452) zeigen am Palatinum caudomedial des
Palatinumkopfes eine nach dorsomedial weisende Knochenpartie, die am artikulierten Schadel medial

am lateralem Ethmoid und/oder Ethmopalatinum artikulieren kénnte.

Circumorbitalserie

Die Knochen der Circumorbitalserie sind unvollstandig Uberliefert. Eindeutig erkennbar ist
caudal der Orbita ein in etwa quadratisch umrissenes viertes oder finftes Infraorbitale (CPC-447,
CPC-300). Vom dritten Infraorbitale sind an CPC-447 Reste erhalten, die nahe legen, dass dieser

Knochen groRRe Teile von Metapterygoid und Quadratum Uberdeckte. Ventrorostral der Orbita liegt ein
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dunnes erstes Infraorbitale, in dessen Oberflache der Verlauf des Infraorbitalkanals allerdings nicht zu
erkennen ist. Der rostrale Orbitarand wird von einem schmalen Antorbitale eingenommen, welches
lateral des lateralen Ethmoid liegt. Die rostrodorsale Ecke der Orbita wird von einem longitudinal
orientierten, stabférmigen Supraorbitale gebildet. Dieser Knochen ist rechteckig und etwa dreimal so
lang wie breit. Ein schwach gebogenes Dermosphenoticum schlief3t sich caudal an das Supraorbitale
an. Das Dermosphenoticum bildet den dorsalen Rand der Orbita und schlief3t caudal an die rostrale
Partie des Autosphenoticum an. Das Dermosphenoticum wird schrag vom infraorbitalen Nervenkanal
durchzogen. Die Fortsetzung dieses Kanals im sich mediorostral anschlieRenden Frontale ist nicht

erkennbar.

Abb. 4.76. CPC-449: Vallecillichthys multivertebratum. Details der Bezahnung. Maf3stab: 10 mm.

Kiefer
Pramaxillare

Das Pramaxillare hat von lateral gesehen den Umriss eines dorsoventral gestreckten
asymmetrischen Fiinfecks. Breite und Héhe stehen im Verhdltnis 1:2. Caudale und rostrale Kanten
liegen in etwa parallel zu einander und stehen rechtwinkelig auf dem Ventralrand, der Alveolen fur
sechs Zahne tragt. In der Regel sind vier bis finf Alveolen mit Zahnen belegt. Die dorsale Partie des
Pramaxillare besitzt eine rostrodorsale, eine dorsale und eine caudodorsale Ecke, zwischen denen die
Pramaxillarréander schwach konkav verlaufen. Das Pramaxillare besitzt einen nach caudodorsal
weisenden Processus, der sich dorsal der caudodorsalen Ecke des Pramaxillarknochens erhebt.
Dieser Processus reicht nach dorsal tber die dorsale Spitze des Fiinfecks hinaus. Das Pramaxillare
artikuliert mit seiner dorsalen Spitze und seinem caudodorsalen Processus in entsprechende
Gelenkgruben, die sich am rostroventrolateralen Rand des Rostrodermethmoid befinden. Das

Pramaxillare liegt am artikulierten Schadel zum grof3en Teil lateral der rostralen Partie des Maxillare,
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und war am lebenden Tier wohl locker mit diesem artikuliert. Generell waren die Pramaxillaria der
kretazischen Ichthyodectiformes wohl sehr bewegliche Elemente, die Uber hochflexible und daher
leicht zu disartikulierende Gelenke mit dem Schédel verbunden waren. Entsprechend sind im
Fossilbericht die Pramaxillaria auch an ansonsten perfekt erhaltenen Schédeln haufig disartikuliert

und disloziert.

Maxillare

Das Maxillare ist, von lateral gesehen, asymmetrisch trapezoid. Ventral- und Dorsalrand
divergieren nach rostral. Die rostrale Hohe betragt etwa das Doppelte der caudalen und entspricht
einem Viertel der Gesamtlange des Knochens. Der Ventralrand ist gleichmafig konvex und tragt
insgesamt mindesten 36 Alveolen, die etwas nach rostral geneigte Zahne mit konischen Kronen
enthalten. Der Dorsalrand des Maxillare ist konkav und geht in seinem rostralen Drittel in den nach
dorsal weisenden Processus articularis Uber. Dieser Processus hat die Breite von einem Sechstel der
Gesamtlange des Maxillare und artikuliert mit dem dorsal liegenden Palatinalkopf. Rostral des
Processus articularis setzt sich das Maxillare noch um ein Sechstel seiner Gesamtlange fort. Das
rostrale Ende ist eine rechteckig umrissene Knochenplatte, die im artikulierten Schadel zu grof3en
Teilen medial des Pramaxillare liegt. Die dorsorostrale Partie dieser Knochenplatte artikuliert mit dem
Vomer, der Ventralrand des Maxillare ist hier zahnlos. Die laterale Oberflache des Maxillare besitzt in
ihrem caudalen Drittel eine flache, longitudinale Rinne, die den Ventralrand des caudalen
Supramaxillare aufnimmt. Das caudale Ende des Maxillare ist gleichméaRig gerundet und leicht nach

dorsal gebogen.

Supramaxillare

Vallecillichthys multivertebratum besitzt zwei Supramaxillaria. Das rostrale ist gerundet
dreieckig, das caudale dagegen sichelférmig. Der ventrale Ast des caudalen Supramaxillare liegt
lateroventral des rostralen Supramaxillare und greift ventrolateral in eine longitudinale Rinne des

Maxillare.

Mandibula

Die Mandibula ist in Lateralansicht rechteckig und etwa dreimal so lang wie hoch. Der
Processus coronoideus liegt etwa auf gleicher Hohe wie das dorsale Ende der Symphyse. Die Lange
des Processus articularis nimmt ein Sechstel der Mandibularlange ein. Ventral des Processus
articularis liegt am caudalen Rand des Angulare ein rechteckiges Retroarticulare. Das Angulare reicht
bis knapp vor die Mitte der Mandibularlange keilférmig nach rostral. Das Dentale bildet den
Alveolarrand, der mindestens 30 Alveoli tragt. Der Alveolarrand ist gerade, fallt aber im rostralen
Viertel schwach nach ventral ab. Das Dentale tragt eine einzelne Zahnreihe, deren Zahne
rechtwinkelig zum Alveolarrand stehen. An manchen Stiicken sind die Zéhne auf dem rostralen Viertel
des Alveolarrandes allerdings schwach nach caudal geneigt (CPC-300, CPC-446). Die Zahnkronen
des rostralen Viertels des Dentale sind etwas schmaler und niedriger als die caudal folgenden. Die
unmittelbar caudal der Symphyse stehende Zahnkrone ist etwa doppelt so lang wie die caudal auf

dem rostralen Viertel des Dentale folgenden. Auf der Lateralflache der Mandibula verlauft ein
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longitudinal orientierter Sulcus parallel zum, und dicht am Ventralrand des Knochens. Die
Mandibularaste in CPC-300, CPC-438 und CPC-449 sind an der Symphyse getrennt und leicht
gegeneinander verschoben. An diesen Stlicken ist die Medialseite des Dentale sichtbar. Unmittelbar
caudal der Symphyse befindet sich eine hochovale Grube, welche die rostrodorsale Ecke des Dentale
einnimmt. Der Symphysenrand ist gerade bis leicht konvex und schliel3t mit dem Ventralrand des
Dentale einen Winkel von etwa 105° ein. Die rostrolaterale Oberflaiche des Symphysenrandes ist
rugos (CPC-300, CPC-446).

Zahne

CPC-449 und CPC-300 zeigen unversehrte Zahne. Die Zahnkronen sind konisch mit Carinae
auf ihrer Rostral- und Caudalseite, die an der apikalen Halfte der Zahnkrone deutlicher hervortreten
als an der Kronenbasis. Die Zahne des Pramaxillare sind etwa 30 % langer als die tbrigen Zahne.
Innerhalb der Pramaxillarbezahnung fallen der zweite und dritte Zahn durch eine gegeniber den

randlichen Pramaxillarzéhnen um mindesten 40% langere Zahnkrone auf.

Pradentale

CPC-438, CPC-446 und CPC-449 besitzen rostral des Symphysenrandes einen kleinen
Pradentalknochen. Dieser Knochen ist auch an UANL-FCT-VC 127 sichtbar (Blanco-Pinon &
Alvarado-Ortega 2007, Abb. 4). Das Pradentale ist von lateral gesehen rechtwinkelig-dreieckig. Der
rechte Winkel liegt dabei in der caudoventralen Ecke. Die Léange des Préadentale entspricht knapp der
Symphysenhdhe der Dentalia. Die caudale Sutur zur Symphyse nimmt etwa ein Drittel des
Symphysenrandes ein. Die Oberfliche des Knochens ist grobporig. Die Spitze des Pradentale weist,

relativ zum Verlauf der Alveolarkante, leicht nach ventral.

Abb. 4.77. Das Pradentale in Vallecillichthys multivertebratum (Pfeile). A: UANL-FCT-VC-127. B: CPC-438. C:
CPC-446. D: CPC-449. Maf3stab: 10 mm.

Opercularserie
Das Praoperculum ist L-férmig. Der vertikale Arm ist 1,75-mal langer als der horizontale Arm.

Die rostralen Rander des Praoperculum treffen sich in einem Winkel von 135°, wahrend Caudal- und
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Ventralrand fast senkrecht aufeinander stehen. Der vertikale Arm ist in seiner caudalen Partie eine
dinne Knochenlamina. Diese schlief3t nach rostral an eine lateral verstarkte Knochenpartie an, die
nach dorsal in einen spitzen Processus auslauft. Der caudale Rand dieses Processus verlauft
sigmoidal nach caudoventral. Der Caudalrand des Praoperculum ist gerade bis schwach konkav. Die
laterale Oberflache des Préoperculum zeigt verschiedene Poren und Canaliculi fir Nerven. Die
Canaliculi verlaufen radial, die Poren sind parallel zu Caudal- bzw. Ventralrand des Knochens
angeordnet. Die genaue Anzahl kann am vorliegenden Material nicht ermittelt werden.

Das Operculum ist D-formig im Umriss und 1,3-mal so hoch wie lang. Caudalrand und
Dorsalrand sind gleichmaf3ig gerundet. Der Ventralrand ist gerade und in etwa horizontal. Der
schwach konvexe Ventralrand trégt einen flachen Processus, der am Opercularprocessus des
Hyomandibulare artikuliert. Die Gelenkflache des Operculum liegt auf Hohe von zwei Dritteln der
Gesamthohe des Knochens. Die laterale Oberflache des Operculum tragt gerade Rillen und Furchen,
die radial auf den Opercularpocessus hin konvergieren. Ventral des Operculum ist ein gerundet-
rechteckiges Suboperculum zu erkennen, welches sich Uber die Gesamtldange des Operculum
erstreckt.

Girtel und Paarflossen
Schultergirtel und Pectoralflosse

Der Schultergirtel ist Uber ein grol3es Posttemporale mit der Occipitalregion verbunden. Dieses
ist eine langsovale, dinne Knochenplatte, deren maximaler Durchmesser der Lange von acht
Wirbelkorpern entspricht. Der genaue Umriss ist nicht zu ermitteln, da das Posttemporale an allen
vorliegenden Stiicken zerbrochen ist. Am Cranialrand scheinen mehrere kurze Processis in Kontakt
mit den Caudalrandern von Epi- und Supraoccipitale zu stehen. Die dorsale Oberflache des
Posttemporale ist radial gefurcht und teilweise durch flache Knochenleisten verstarkt. Ein
eigenstandiges Extrascapulare ist nicht erkennbar. Tatsachlich ist an allen untersuchten Schadeln von
Vallecillichthys multivertebratum der Caudalteil der Occipitalregion gut erkennbar und ist nicht durch
ein vergrolRertes Extrascapulare verdeckt, wie es z. B. an Xiphactinus zu beobachten ist. Das
Supracleithrum ist eine hochovale, trapez- bis eiférmige Knochenplatte, deren schlankes Dorsalende
nach dorsal bis Uber die Mitte des Posttemporale reicht. Die Hohe dieses Knochens entspricht der
Lange von sechs Wirbelkdrpern. Das Supracleithrum liegt lateral von Posttemporale und Cleithrum.
Das stumpfere Ventralende Uberdeckt dabei den Dorsalrand des vertikalen Cleithrumarmes. Das
bumerangfdormige Cleithrum ist der grof3te Knochen des Schultergirtels. Der horizontale Arm ist so
lang wie neun Wirbel und besitzt ein spatelférmiges, nach cranioventral gebogenes Ende, welches die
craniale Spitze des Coracoid umgreift. Der vertikale Arm ist etwas kirzer und trifft den horizontalen
Arm in einem Winkel von 110° auf Hohe des Ansatzpunktes des gréfRten Flossenstrahls der
Pectoralflosse. Das Langenverhdltnis von vertikalem zu horizontalem Arm betrdgt 1: 1,3. Die
caudoventrale Ecke des Cleithrum zwischen horizontalem und vertikalem Arm wird vom Scapulare
eingenommen. Das Scapulare besitzt von lateral gesehen einen gerundet dreieckigen Umriss. Die
caudale Halfte des Scapulare tragt eine laterale Erhebung, an deren Caudalrand die Radii der
Pectoralflosse artikulieren. Im Cranialrand dieser Erhebung o6ffnet sich das Scapularfenster nach

mediocaudal. Die genaue Lage der Artikulationsfacetten fur die Radii ist nicht erkennbar.
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Abb. 4.78. CPC-438: Vallecillichthys multivertebratum. Maf3stab: 50 mm.
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Disartikulierte Pectoralflossen zeigen, dass der erste Pectoralstrahl von einem waurfelférmigen
Radius gestiitzt wird.

Cleithrum und Scapulare sind ventral mit dem Coracoid verwachsen. Das Coracoid ist eine
spitz-eifdrmig umrissene Knochenplatte und etwa 2,6-mal so lang wie hoch. Die Dicke des Knochens
nimmt nach caudodorsal zur Sutur mit dem Scapulare hin zu. Der Ventralrand des Coracoid ist gerade
und bildete im lebenden Tier offensichtlich eine mediale Sutur mit dem gegeniberliegenden Coracoid.
Caudal von Supracleithrum und vertikalem Arm des Cleithrum liegen zwei hochovale Postcleithra,
deren Hohe etwa der Lange von drei Wirbeln entspricht.

Die Pectoralflosse wird von sieben oder acht Strahlen gebildet. Alle Strahlen sind der Lange
nach geteilt, fachern nach distal auf und sind schwach nach caudal gekrimmt. Der &ul3erste, erste
Strahl ist der breiteste und etwa 1,2-mal so breit wie der medial folgende Strahl. Auf H6he des
proximalen Drittels zeigt der erste Strahl ein gerundet dreieckiges Profil. Der erste Strahl ist der
langste und etwa 3,5-mal so lang wie der mediale, achte Strahl der Pectoralis. Der proximale
Gelenkkopf des erste Flossenstrahls ist durch eine Einschniirung vom Schaft des Strahls abgesetzt
und hakenférmig nach medial verlangert. Die Gelenkflache mit dem ersten Radius ist dadurch oval

umrissen. Die craniale Kante des &ul3eren Flossenstrahles ist von einer Rinne durchzogen.

Beckengurtel und Ventralflosse

Die Ventralflosse liegt etwa in der Mitte der Gesamtlange des Fisches. Die Ventralflosse
artikuliert ventral des 57. bis 58. Wirbels mit dem Basipterygium. Die Basipterygii besitzen einen
langen, nach cranial weisenden Dorn, der eine Lange von funf Wirbeln aufweist und bogenférmig
nach medial gekrimmt ist. Die Langsseiten des Dorns tragen tiefe, longitudinale Rinnen, die diesem
Knochen einen triradiaten Querschnitt verleihen. Der Cranialdorn ist caudal mit einem gerundeten
Knochenquader verwachsen, der an seiner Caudalseite die Artikulationsfacetten fir die Strahlen der
Ventralflosse tragt. Craniolateral dieses Knochens steht eine horizontale, ovale Knochenplatte, die
medial mit dem Cranialdorn des Basipterygium verwachsen ist. Die ventrale Oberflaiche der
Knochenplatte ist radial gestreift, die Rander dieser Knochenplatte sind unregelmaflig gesagt oder
ausgefranst. Der Caudalrand dieser Horizontalplatte ist an der Artikulationsflache flr den ersten
Flossenstrahl beteiligt. Beide Basipterygii bertihren einander medial im Bereich der caudalen
Knochenpartie, sowie an der Spitze des Cranialdornes. Der caudale Teil der medialen Sutur verlauft
schwach gewellt. Die Ventralflosse wird von acht Strahlen gebildet, die der Lange nach geteilt sind
und nach distal auffachern. Der erste, lateral stehende Strahl ist der langste und etwa so lang wie funf
Wirbel. Sein proximales Ende tragt einen nach medial verbreiterten Gelenkkopf, der cranial mit dem
Basipterygium artikuliert.

Wirbelsaule

Die Wirbelsédule wird von 100 Wirbeln aufgebaut. 69 davon sind abdominale, 31 sind caudale
Wirbel. Die Lange der ersten drei Wirbelcentra nimmt nach caudal zu. Dabei ist das Verhéltnis von
Lange zu Durchmesser an den Centra 1 bis 3: 0,5:1; 0,8:1; 1:1. Die Lateralflachen der ersten beiden

Centra tragen flache Gruben. Ab dem dritten Centrum sind alle Wirbelkérper etwa so hoch wie lang
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und tragen tiefe Lateralgruben, die durch einen kréaftigen, longitudinalen Ricken getrennt sind. Die
Hohe des Ruckens entspricht der dorsoventralen Grubenbreite. Die Tiefe der Lateralgruben nimmt ab
dem finften prauralen Centrum nach caudal ab. Ab dem zweiten prauralen Centrum sind keine
Lateralgruben mehr vorhanden. Die ersten beiden prauralen Centra sind gegentiber den cranial davon
liegenden Centra etwas kirzer. Im Bereich der caudalen drei Centra ist die Wirbelsaule schwach
dorsad gekriimmt.

Ab dem vierten Centrum sind rippentragende Parapophysen vorhanden. Alle Parapophysen,
Hamal- und Neuralbdgen sind autogen. Die Parapophysen teilen sich in eine craniale und eine
caudale Partie. Die craniale Partie ist eine rhomboidale Knochenlamina, die lateroventral an der
cranialen Halfte des abdominalen Centrum artikuliert und in einen cranialen, einen ventralen und
einen caudoventralen Dorn auslauft. Die cranioventrale Kante der Lamina ist sigmoidal geschwungen.
lhre caudale Kante ist lateral durch einen Wulst verstarkt und konkav. Hier artikuliert der entsprechend
konvexe Gelenkkopf der Rippe. Die caudale Partie der Parapophyse ist eine nach ventral
abgerundete Knochenlamina, deren ventrale Hohe etwa einem Drittel der cranialen entspricht.
Zwischen cranialer und caudaler Parapophysenpartie artikuliert die Rippe, deren proximales Ende ein
flach konvexer, beilformiger, nach cranial weisender Gelenkkopf ist. Die ventrale Kante der
Gelenkflache ist in einen nach ventral weisenden Processus verlangert. Die Gesamththe des
Parapophysen-Rippengelenkkomplexes entspricht in etwa einem halben Wirbeldurchmesser. Die 66
Paar Rippen sind lang und erreichen den ventralen Rand der rekonstruierten Kérperhodhle, wie es der
Vergleich mit erhaltenem Mageninhalt zeigt. Lediglich das letzte Rippenpaar ist etwas kirzer. Die
Rippen sind schwach gekrimmt; gegen das caudale Ende des Abdomen sind sie gerade. Der
Durchmesser der Rippen bleibt auf ihrer ganzen Lange gleich, abgesehen vom proximalem Kopf und
der distalen Spitze. In der Regel liegen rechte und linke Rippe an perfekt artikulierten Exemplaren
exakt aufeinander oder parallel eng nebeneinander. Offenbar hatte die laterale Kompaktion wenig
Einfluss auf die Rippen. Daher war der Korperquerschnitt von Vallecillichthys multivertebratum

wahrscheinlich lateral abgeflacht und hochoval (siehe oben).

Abb. 4.79. CPC-445: zeigt die Artikulation der Rippen in Vallecillichthys multivertebratum. Maf3stab: 10 mm.
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Die Hamalbdgen zeigen eine &hnliche Form wie die Parapophysen mit einer, zu einer
cranioventral gerichteten Spitze ausgezogenen cranialen Partie und einer caudoventral orientierten
gerundeten Partie. Die Hamalfortsatze sind sigmoidal gekrimmt und im Mittel etwa 45° nach caudal
gegen die Wirbelsaule geneigt. Diese Neigung nimmt ab dem 90. Wirbel zu. Ab dem 95sten Wirbel
liegen die Hamalfortsétze parallel zur Wirbelséule.

Die Neuralbdgen sind aus caudal und cranial gerundeten Laminae aufgebaut, deren Hohe etwa
einem halben Wirbeldurchmesser entspricht. Die Lamina ist nach cranial und caudal in parallel zur
Wirbelsaule liegende Processls ausgezogen. An den cranialen 30 Neuralbdgen berihren diese
Processis einander dorsal der Wirbelgelenke. Caudal des 30. Wirbels existiert dieser Knochenkontakt
nicht. Die Neuralfortsatze sind gerade bis schwach sigmoidal gekrimmt und im Mittel etwa um 35°
gegen die Wirbelsaule nach caudal geneigt. Caudal der Dorsalflosse himmt diese Neigung auf 25° zu.
Der Durchmesser der Neuralfortsatze entspricht demjenigen der Rippen und Hamalfortsatze und
bleibt Gber den gesamten Verlauf des Fortsatzes gleich.

Dorsal der Abdominalwirbelsaule sind bis in Hohe des 48. Wirbels lange, stabférmige
Epineuralia ausgebildet. Diese sind im Mittel auf etwa 15° bis 20° nach dorsocaudal gegen die
Wirbelsaule geneigt. Die Lange der Epineuralia entspricht im rostralen Abdominalbereich etwa 10
Wirbellangen und verkirzt sich nach caudal auf finf Wirbellangen.

Vallecillichthys multivertebratum besitzt zwischen Nacken und Dorsalflosse eine komplette
myotomale Serie von stabférmigen Supraneuralia. Diese stehen im Winkel von etwa 45° nach
dorsocaudal zur Wirbelséule und sind schwach nach dorsal gebogen. Die Lange dieser Knochenstéabe
entspricht etwa drei Wirbellangen. Die Breite der Supraneuralia nimmt nach caudal ab. Zwischen dem
ersten und dem 40. Wirbel entspricht die Breite der Supraneuralia dem vierfachen Durchmesser der
Neuralfortsatze. Zwischen dem 40. und 60. Wirbel nimmt diese Breite auf das Dreifache des
Neuralfortsatzdurchmessers ab. Ab dem 60. Wirbel entspricht die Breite der Supraneuralia dem

Durchmesser der Neuralfortsatze.

Unpaarflossen

Die Dorsalflosse steht sehr weit caudal mittig dorsal der Analflosse und ist im Umriss dreieckig.
Der Artikulationspunkt des ersten Strahls mit der ersten Pterygophore liegt dorsal des 84. oder 85.
Wirbels. Die Flossenbasis ist knapp so lang wie sechs Wirbel. 13 bis 15 Pterygophoren stiitzen 16 bis
18 Strahlen. Der funfte Strahl ist der langste und entspricht der Lange von funf Wirbelkdrpern. Die
cranialen sechs Strahlen sind ungeteilt, wobei die Strahlen Vier und Funf diagonal segmentiert sind.
Die trapezférmigen Segmente sind durch zickzackférmige Suturen getrennt. Jede Pterygophore der
Dorsalflosse ist aus einem langen proximalen und einem sehr kurzen medialen Radiale
zusammengesetzt. Die cranialen 12 Pterygophoren sind in Gruppen zu viert angeordnet, die jeweils
die Zwischenraume zwischen zwei aufeinander folgenden Neuralfortsatzen ausfiillen. Die erste
Pterygophore ist so lang wie drei Wirbel. Sie Uberlappt zu zwei Dritteln das distale Ende der
Neuralfortsatze. Der Grad der Uberlappung von Neuralfortsiatzen und Pterygophoren verringert sich
bis zur 12. Pterygophore auf ein Viertel der Radienlange. Die 13. und 14. Pterygophore liegen dorsal
der distalen Neuralfortsatzenden und erreichen ein Drittel der Lange der ersten Pterygophore. Das

erste proximale Radiale ist an seinem dorsalen Ende zu einer diinnen, nach cranial weisenden
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Abb. 4.80. CPC-448: Vallecillichthys multivertebratum. Form und Anordnung von Dorsal- und Analflosse in
Vallecillichthys. Maf3stab: 50 mm.

Knochenlamina verbreitert. Ein von dieser Lamina ausgehender nach cranial weisender Sporn, wie er
etwa bei Gillicus oder Thrissops existiert, ist in Vallecillichthys multivertebratum nicht nachweisbar.

Die Analflosse ist lang gestreckt und hat einen gestreckt sichelfdrmigen Umriss. Die
Flossenbasis erstreckt sich Gber eine Lange von 20 Wirbelkdrpern. Der erste Strahl der Analflosse
artikuliert ventral des 76. — 77. Wirbels. Insgesamt werden die bis zu 46 Strahlen der Analflosse von
41 bis 43 Pterygophoren gestiitzt. Der craniale, dreieckige Teil der Flosse wird von 12 Strahlen
gebildet, innerhalb derer der funfte und sechste Strahl die l&angsten sind. Ihre Lange entspricht etwa
sieben Wirbeln. Die ersten funf Strahlen sind ungeteilt. Der funfte Strahl ist in seiner distalen Halfte
diagonal segmentiert. Caudal des sechsten Strahls nimmt die Lange der Strahlen auf ein Flnftel der
Maximallange ab. Ab hier sind alle Strahlen an ihrem distalen Ende verzweigt. Ab dem siebten Strahl
verkdirzt sich auch die Lange der Pterygophoren auf etwa die Halfte der Lange der cranialen zehn. Die
caudalen Pterygophoren sind fadenférmig. Die proximalen Radialia der Pterygophoren greifen in die
Zwischenrdaume zwischen den Hamalfortsatzen ein. Dabei Uberlappen die proximalen Radialia die

Hamalfortsatze zu drei Vierteln. Die erste Pterygophore ist etwa flinfmal so lang wie die letzte.
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Caudalskelett und Caudalflosse

Die ersten vier prauralen Wirbelcentra sind in die Schwanzflosse einbezogen. Die
Hamalfortsatze dieser Centra sind gegentber den cranial liegenden Fortsdtzen um das Dreifache
verbreitert und tragen die Vorstrahlen des Ventrallobus, dessen Hauptstrahlen vom ersten und
zweiten Hypurale gestitzt werden. Diese artikulieren ihrerseits mit dem ersten uralen Centrum. Dem
ersten uralen Centrum folgt ein Zweites. Das erste Hypurale ist durch ein Kugelgelenk mit dem ersten
uralen Centrum verbunden. Das erste Hypurale ist eine dreieckig umrissene Knochenplatte, deren
craniodorsad weisende Spitze einen nach cranial gewdlbten Gelenkkopf tragt. Ventral dieses
Gelenkkopfes besitzt das erste Hypurale einen kurzen, nach cranioventral weisenden Fortsatz. Die
caudoventrale Ecke des ersten Hypurale tragt einen rechteckigen Fortsatz, der die Lange der
Knochenplatte um ein Finftel nach caudal Gberragt. Der Verlauf und die Gesamtlange der
Ventralkante des ersten Hypurale gleichen somit dem cranial liegenden Parhypurale. Der ventrale
Rand des ersten Hypurale ist durch einen lateralen Ricken verstérkt. Die Lange des ersten Hypurale
entspricht in etwa der Lange von drei Wirbeln, die Hohe der Knochenplatte etwa einer Wirbellange.
Dorsal des ersten Hypurale liegt ein stabférmiges zweites Urale, dessen craniales Ende nach dorsal
umgebogen ist und spitz auslauft. Es ist unmittelbar dorsal des Gelenkkopfes des ersten Hypurale mit
der caudoventralen Ecke des ersten uralen Centrum artikuliert. Die Hohe des zweiten Hypurale
entspricht einem Funftel der Hohe des ersten Hypurale. Die genaue Anzahl der dorsalen Hypuralia am
vorliegenden Material nicht zu ermitteln. Die Lage und Gréf3e des dritten und vierten Hypurale lassen
vermuten, dass Vallecillichthys multivertebratum insgesamt nicht mehr als sieben Hypuralia besitzt.
Das Caudalskelett von Vallecillichthys multivertebratum zeigt finf stabférmige Uroneuralia. Die
cranialen vier liegen mit ihren proximalen Enden lateral der ersten prauralen Wirbelcentra. Das
langste Uroneurale reicht nach cranial bis Uber die caudale Halfte der Lateralflache des dritten

prauralen Wirbelcentrum. Die Existenz von Urodermalia ist am vorliegenden Material nicht sicher

nachweisbar.

Abb. 4.81. CPC-450: Vallecillichthys multivertebratum. Das disartikulierte Caudalskelett dieses juvenilen
Exemplars zeigt das fiir Ichthyodectiformes typische erste Hypurale mit der verlangerten Rostralkante.
Mafstab: 20 mm.

Die homocerce Schwanzflosse ist tief gegabelt. Der dorsale Lobus wird von acht Vorstrahlen,
einem ungeteiltem Hauptstrahl und neun geteilten Hauptstrahlen gebildet. Der ventrale Lobus wird
von neun Vorstrahlen, einem ungeteilten Hauptstrahl und acht geteilten Hauptstrahlen gebildet. Die

medialen sechs Hauptstrahlen sind kurz und pinselférmig. Diese Strahlen stehen auf Liicke, wahrend
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alle anderen Strahlen ohne Zwischenrdume aneinander liegen. Die Lange der sechs medialen
Strahlen erreicht jeweils etwa ein Sechstel der Lange des ersten Hauptstrahls. Die proximalen Enden
der medialen Strahlen sind l6ffelféormig verbreitert. Die beiden caudalen Vorstrahlen und die cranialen
vier bis finf Hauptstrahlen der Schwanzflossenlobi sind in ihrer distalen Halfte diagonal segmentiert.
Dabei verlaufen die Suturen zwischen den Segmenten zickzack- oder treppenférmig. Die inneren
sechs Strahlen sind quer segmentiert. Dorsal des dritten und vierten prauralen Wirbels ist der Ansatz

des dorsalen Schwanzflossenlobus durch eine mediane Kielschuppe bedeckt.

Schuppenkleid

Vallecillichthys multivertebratum besitzt groRe Schuppen. In der Kdrpermitte sind sie 19 mm
hoch und 12 mm lang. Sie sind oval bis gerundet rautenférmig und tragen feine, konzentrische
Anwachsstreifen und unregelmaRig verteilte kreisrunde Poren (Punctae) im zentralen Drittel ihrer
Oberflache. Schwache Radialfurchen (Radii) sind an wenigen Schuppen der abdominalen dorsalen
Koérperpartie nachweisbar. Die Radii sind auf das craniale Viertel der Schuppenoberflache beschrankt.
Eine Ornamentierung mit ,anterior punctae and posterior radii [sic!], as in the most derived
ichthyodectiforms® (Blanco-Pinon & Alvarado-Ortega, 2007: 458), ist am vorliegenden Material nicht

festzustellen.

4.11.2. Diskussion
Taxonomie

Die Zugehdrigkeit von Vallecillichthys multivertebratum multivertebratum zur Unterordnung der
Ichthyodectoidei innerhalb der Ichthyodectiformes ist bereits von Blanco & Cavin (2003), bzw. Blanco-
Pinon & Alvarado-Ortega (2007) hinreichend dargelegt worden. Die Auffassung der o. g. Autoren, die
im Wesentlichen der taxonomischen Definition von Patterson & Rosen (1977) folgen, wird durch das
praparierte und hier beschriebene Material bestétigt. Die Familienzugehdorigkeit von Vallecillichthys
multivertebratum wurde bisher allerdings unterschiedlich bewertet: Blanco & Cavin (2003) weisen
Vallecillichthys multivertebratum eien unklaren Familienrang zu (familia incertae sedis) wahrend
Blanco-Pinon & Alvarado-Ortega (2007) Vallecillichthys multivertebratum zu den Ichthyodectidae
Crook, 1892 stellen. Dieser Auffassung folgt auch Taverne (2008, 2009) und vereint Vallecillichthys
multivertebratum mit Ichthyodectes und Xiphactinus zu der Unterfamilie Ichthyodectinae Taverne &
Chanet, 2000 (Taverne 2008). Die in dieser Arbeit untersuchten vollstindigen und préparierten

Exemplare von V. multivertebratum bestatigen diese taxonomische Zuordnung nicht.

Vallecillichthys multivertebratum und die Saurodontidae

Vallecillichthys multivertebratum besitzt ein Pradentale, was bedeutet, dass dieser Fisch nicht
zu Ichthyodectidae sensu Crook (1892), Patterson & Rosen (1977), Taverne & Chanet (2002),
Taverne (2008) gehdrt. Ein Pradentale ist innerhalb der Ichthyodectiformes kennzeichnend fiur die
Saurodontidae Cope, 1871. Dartber hinaus zeigt Vallecillichthys multivertebratum weitere

diagnostische Merkmale der Saurodontidae sensu Bardack & Sprinkle (1969) und Stewart(1999):
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Supraoccipital with prominent crest: Die Hohe des Supraoccipitalkammes entspricht der halben
Hoéhe des Neurocranium. Der caudale Rand dieses Kammes liegt zwar dorsal des ersten Wirbels,
reicht aber nach caudal nicht Gber das Intercalare und Basioccipitale hinaus. Lage und Form des
Supraoccipitalkammes entsprechen der Situation in Prosaurodon (Stewart 1999: 338, Abb. 3-4). Einen
das Occiput Uberragenden Supraoccipitalkamm, den Taverne (2008) an Vallecillichthys

multivertebratum feststellt und als ,primitiven Merkmalsstatus® wertet, ist nicht vorhanden.

Epioccipital with large posterior crest: Prosaurodon und Vallecillichthys multivertebratum zeigen
den gleichen Epioccipitalkamm, der nach caudodorsal in einem rundlichen Tuberkel terminiert (verg|
Stewart 1999: 338, Abb. 3-4).

Prominent posttemporal fossa, subtemporal fossa and hyomandibular fossa: Alle drei Fossae

sind an Vallelcillichthys vorhanden.

Ethmopalatine anteroposteriorly elongated with large flat face for palatine directed anteriorly.
Palatine with large, hammerlike head: Ethmopalatium und Palatinum sind an Vallecillichthys

multivertebratum ahnlich geformt.

Single row of laterally compressed teeth in all jaws: Der Grad der lateralen Abflachung variiert
innerhalb der Saurodontidae (Cavin et al. 2012). Saurodon und Saurocephalus besitzen lateral
abgeflachte Kronen, deren Querschnitt an der Kronenbasis flach linsenférmig ist. In Prosaurodon und
Vallecillichthys multivertebratum ist der basale Kronenquerschnitt rund bis schwach oval. Die linguale

und labiale Flache der Krone bilden in der apikalen Kronenhélfte eine rostrale und caudale Carina.

Vertebral column up to 100 centra: Dieses Merkmal ist keine Homoplasie zwischen
Vallecillichthys multivertebratum und den Saurodontidae (vergl. Taverne 2008: 225, character 75)
sondern unterstreicht die Zugehorigkeit von Vallecillichthys multivertebratum zu den Saurodontidae.
Die Wirbelzahl von Vallecillichthys multivertebratum ist also neben dem Pradentale eine weitere

Synapomorphie der Saurodontidae.

Basal sclerotic with serrate margins, gape of mouth directed slightly upward, anterior end of
dentary projects beyond upper jaw, Premaxilla and Maxilla border upper jaw, first hypural expanded
posteriorly, pectoral fin with blade-like undivided anterior ray: Diese Merkmale sind nicht auf die
Saurodontidae beschréankt und finden sich an Vallecillichthys multivertebratum genauso wie an den

Ichthyodectidae.

Dariiber hinaus gibt es weitere Ubereinstimmungen zwischen Vallecillichtys und den
Saurodontidae:

Das Rostrodermethmoid besitzt caudal der rostrolateralen Artikulationsfacetten schwach
konkave, nach caudal divergierende Lateralkanten. Dieses Muster findet sich auch bei Saurodon und
Saurocephalus (vergl. Stewart 1999: Abb. 7, Blanco-Pinon & Alvarado-Ortega 2007: Abb. 9) und
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unterscheidet diese Gattung von Xiphactinus, Cladocyclus und Ichthyodectes, deren Rostro-
dermethmoid in seiner caudalen Halfte eine laterale Einschnirung um bis zu ein Viertel der
Gesamtbreite dieses Knochens besitzt. (Contra Blanco-Pinon & Alvarado-Ortega 2007: Abb. 9 und
Taverne 2008: 223, character 80, stellt die Abbildung 7 in Stewart 1999 nicht Prosaurodon sondern
Saurocephalus dar [vergl. Stewart 1999: 340 und Abb. 7, Bildunterschrift]).

Der Winkel zwischen dem orbitalen und oticalen Teil des Parasphenoid betragt in Vallecillichtys
145° und gleicht dem entsprechenden Winkel bei den Saurodontidae (Bardack & Sprinkle 1969). Bei
den Ichthyodectidae ist dieser Winkel flacher: 149°-160° in Xiphactinus und Ichthyodectes (Bardack
1965, Taverne 1986, Maisey 1991).

Vallecillichthys multivertebratum und die Ichthyodectidae

Vallecillichthys multivertebratum zeigt aber auch Merkmale, die der bisherigen Diagnostik der
Saurodontidae nicht entsprechen, sich aber an den Ichthyodectidae finden. Saurodontidae sind durch
einen im Vergleich zu den Ichthyodectidae und Vallecillichthys multivertebratum longitudinal
gestreckten Schédel gekennzeichnet, an welchem die Préorbitalregion gegenliber der Orbitalregion
verlangert ist. In Vallecillichthys multivertebratum sind Praorbital- und Orbitalregion gleich lang,
ahnlich wie bei den Ichthyodectidae. Entsprechend enthalt die Standardlange von Vallecillichthys
multivertebratum das Siebenfache der Schadellange. Bei den Saurodontidae dagegen entspricht die
Standardlange dem Sechsfachen der Schadellange.

Die Artikulation des Unterkiefers liegt bei Vallecillichthys multivertebratum mittig ventral der
Orbita. Bei den Saurodontidae liegt dieser Punkt dagegen stets ventral des rostralen Orbitarandes.
Die Langsachse der Fossa hyomandibularis verlauft bei Vallecillichthys multivertebratum parallel zum
orbitalen Teil des Parasphenoid, genau wie bei Xiphactinus und Ichthyodectes. Bei den
Saurodontidae ist diese Achse dagegen schrdag nach rostroventral geneigt. Bei den Saurodontidae
reichen die Uroneuralia nach cranial bis lateral des vierten Prauralwirbels. In Vallecillichthys
multivertebratum, Xiphactinus und Ichthyodectes wird nur der dritte oder zweite Prauralwirbel erreicht.
Vallecillichthys multivertebratum trégt also Merkmale beider Familien. Dieses Phanomen ist auch bei

Prosaurodon fest zu stellen (Cavin et al. 2012).

Vallecillichthys multivertebratum und Prosaurodon:

Wie Prosaurodon Stewart, 1999 hat Vallecillichthys multivertebratum ein von lateral gesehen
rechtwinkelig dreieckiges Pradentale, dessen rechter Winkel in der caudoventralen Ecke liegt. Die
konischen Zahnkronen tragen caudorostrale Carinae. Lingual der dentalen Zahnreihe zeigt der
Alveolarrand, im Gegensatz zu Saurodon und Saurocephalus, keine Foramina fur Ersatzzahne. Das
Rosthrodermethmoid endet rostral in einem keilférmigen Fortsatz. Der ventrale Arm des caudalen
Supramaxillare liegt in einer lateralen Grube des Maxillare und verlauft lateroventral des rostralen
Supramaxillare nach rostral. Trotz dieser Ubereinstimmungen zwischen Vallecillichthys
multivertebratum und Prosaurodon gibt es signifikante Unterschiede zwischen den beiden Gattungen:

Der Schéadel von Prosaurodon ist im Vergleich zu demjenigen von Vallecillichthys
multivertebratum longitudinal gestreckt (siehe oben). In Prosaurodon liegt der Quadratumkopf ventral

des rostralen Orbitarandes, bei Vallecillichthys multivertebratum ventral der Orbitamitte.
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In Prosaurodon besitzt das Préadentale caudal die gleiche Hohe wie die Mandibularsymphyse. In
Vallecillichthys multivertebratum nimmt die caudale Sutur zur Symphyse nur etwa ein Drittel des
Symphysenrandes ein.

In Prosaurodon reicht das Dentale um ein Viertel seiner Lange nach rostral Giber den Oberkiefer
hinaus. Bei Vallecillichthys multivertebratum betragt dieser Uberstand nur ein Achtel bis Zehntel der

Dentallange.

Um die oben genannten Merkmalsauspragungen innerhalb der Ichhyodectiformes zu

integrieren, wird folgende diagnostisch begriindete Klassifikation der Saurodontidae vorgeschlagen:

Saurodontidae

Pradentale vorhanden; Wirbelsdule mit 100 Wirbeln; Supraoccipitale mit hohem Kamm;
Epioticum mit Langskamm; Fossa posttemporalis, - hyomandibularis und —subtemporalis vorhanden;
Ethmopalatinum mit longitudinal ovaler Artikulationsfacette fur Palatinumkopf; Palatinum mit
méachtigem, hammerformigem Kopf; Rostrales Ende der Mandibula reicht weiter nach rostral als das
Pramaxillare; Pramaxillare und Maxillare bilden den zahntragenden Rand des Oberkiefers; Zahne in
tiefen Alveolen; Zahnkronenquerschnitt oval bis flach linsenférmig; erstes Hypurale nach caudal

verlangert; Pectoralis mit ungeteiltem erstem Strahl.

Saurodontinae subfam. nov.
Pradentale ist in Lateralansicht gleichseitig dreieckig; caudales Supramaxillare groRer als
rostrales; lingualer Alveolarrand des Dentale mit Foramina fur Ersatzzéhne; Zahnkronen an der Basis

mit linsenférmigem Querschnitt; alle Z&hne des Dentale gleich hoch.

Saurodon (vergl. Bardack & Sprinkle 1969)

Saurocephalus (vergl. Bardack & Sprinkle 1969)

Prosaurodontinae subfam. nov.
Prédentale in Lateralansicht rechtwinkelig dreieckig; rostrales Supramaxillare grol3er als
caudales; caudales Supramaxillare mit ventrorostralem Arm; lingualer Alveolarrand des Dentale ohne
Foramina fur Ersatzzahne; Zahnkronen an der Basis mit ovalem Querschnitt; apikale Kronenhalfte mit

Carinae; Dentale tragt im rostralen Viertel kleinere Zahne als caudal.

Prosaurodon:

Préorbitale Schadelpartie langer als orbitale; Quadratumkopf liegt ventral des rostralen
Orbitarandes; Pradentale gleich hoch, wie Mandibularsymphyse; Pradentallange entspricht etwa 50%
der Dentallange; Dentale reicht um ein Viertel seiner Lange nach rostral tber den Oberkiefer hinaus;
Zahne des rostralen Viertels des Dentale nach caudal geneigt; caudale Dentalzdhne nach rostral

geneigt.
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Vallecillichthys multivertebratum:
Préorbitale Schadelparie und orbitale Schadelpartie gleichlang; Quadratumkopf ventral der
Orbitamitte; Mandibularsymphyse dreimal hoher als Pradentale; Pradentallange entspricht etwa 12%
der Dentalldnge; dentale reicht um ein Achtel seiner Lange nach rostral Giber den Oberkiefer hinaus;

alle Dentalzahne stehen rechtwinkelig zum Alveolarrand.

4.11.3. Funktionsmorphologische Aspekte der Ichthyodectiformes

1) Kiefermechanik und Nahrungsaufnahme:

Die Ichthyodectiformes werden umgangssprachlich als ,Bulldoggenfische” bezeichnet. Diese
Benennung bezieht sich auf die ausgepragt oberstdndige Maulstellung, die durch den nach
rostrodorsal weisenden, das Pramaxillare rostral Uberragenden Unterkiefer, hervorgerufen wird.
Neben der charakteristischen Maulstellung der Ichthyodectiformes sind an Schadel und Suspensorium
eine Reihe anatomischer Besonderheiten zu beobachten, die auf eine einzigartige Kiefermechanik in

dieser Fischgruppe hinweisen:

Oberkiefer:

Bei den meisten primitiven Teleosteern, wie z. B. bei Amia, artikuliert das Maxillare mit seinem
rostralen Ende in einer Gelenkgrube, die von Vomer, Pramaxillare und dem Ethmoidkomplex gebildet
wird (Grande & Bemis 1998). Dieses Gelenk ermdglicht dem Maxillarknochen eine Rotation in der
Parasagittalebene (Lauder 1980). Dabei ist das caudale, freie Ende des Maxillare mit dem
Maxillomandibularligament verbunden, dessen ventrales Ende in der Regel an einem deutlich
hervortretenden Coronoid-Prozess des Unterkiefers inseriert. Dieses Ligament stabilisiert die
Bewegung des Oberkiefers wahrend des Maul6éffnens und spannt mit rostroventraler Zugrichtung die
bei geschlossenem Maul eingefaltete Wangenhaut. Die Rotation des Oberkiefers bei gleichzeitiger
Entfaltung der Wangenhaut erzeugt eine ploétzliche Volumenvergrof3erung der Mundhohle. Der
dadurch erzeugte Unterdruck wird durch einen einwéarts gerichteten Wasserstrom ausgeglichen. Die
Uberwiegende Anzahl primitiver Teleostei sind also Saugschnapper (Lauder 1980, 1982). Die
Ichthyodectiformes zeigen dagegen Strukturen, die andere Bewegung der Kieferknochen und damit
eine andere Erndhrungsweise nahe legen: Ein ordnungsspezifische Merkmal der Ichthyodectiformes
ist das Ethmopalatinum, ein Knochen, der den Boden der Nasenkapsel bildet und lateral einen
Processus mit einer Gelenkflache fir das Palatinum besitzt. Die dorsale oder dorsocaudale Partie
dieses Prozessus wird vom lateralen Ethmoid gebildet. Die Gelenkflache des Ethmopalatinum weist
nach ventrolateral und ist langsoval bis nierenférmig im Umriss. Das Palatinum artikuliert mit dem
Ethmopalatinum mit einem zylindrischen bis hammerférmigen Processus, dessen Dorsal- und
Ventralseite parallel und schwach konkav sind. An der Ventralseite dieses Processus artikuliert das
Maxillare mit seinem dorsalen Processus articularis, dessen Gelenkflache ebenfalls langsoval
umrissen ist. Die Gelenkflachen zwischen Ethmopalatinum und Palatinum, sowie zwischen Palatinum
und Maxillare, sind also beide longitudinal gestreckt und schwach lateromedial gewdlbt. Die so
geformten Gelenkflachen ermdéglichen eher ein Schwenken des Oberkiefers nach lateral in eine

horizontale Position als das bei Saugschnappern Ubliche Rotieren des Maxillare in einer Parasagittal-
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Ebene nach rostroventral. Die Rostralrotation ist durch die langsovalen Gelenkflachen stark
eingeschrankt oder sogar gesperrt.
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Abb. 4.82. Der Oberkiefer in Vallecillichthys. A: Pfeile zeigen die Beziehungen der Gelenkflachen zu einander an.
B: Die aus der Form und Lage der Gelenkfacetten zu einander resultierende, mégliche Bewegung der
Oberkieferelemente ist durch Pfeile angedeutet.

Das Pramaxillare ist bei urspringlichen Teleostei in der Regel fest mit dem Neurocranium
verbunden. Dagegen ist das Pramaxillare der Neoteleostei hoch beweglich, was mit der
Vorstiulpbarkeit des Maules zusammenhangt. Die Beweglichkeit dieser Pramaxillarknochen wird durch
einen langen, caudodorsal orientierten Processus erméglicht, der wahrend der Ausstilpbewegung des
Maules eine an sich stabile, aber caudorostral bewegliche Verbindung der Oberkieferknochen mit dem
Neurocranium halt. Das Pramaxillare der Ichthyodectiformes nimmt im Bezug auf seine Beweglichkeit
eine Mittelstellung zwischen urspringlichen Teleostei und Neoteleostei ein. Es besitzt einen kurzen
caudodorsalen Processus, der in einer entsprechenden Struktur des Rostrodermethmoids artikuliert
und mit diesem offensichtlich ein durch Ligamente stabilisiertes Scharniergelenk bildete.

ethpal ——_>

Abb. 4.83. Das Oberkiefergelenk in Vallecillichthys. Die langlich-ovale Form des Palatinumkopfes ermdéglicht eher
ein laterales Ausstrilpen des Oberkiefers als eine Bewegung inder Sagittal-Ebene.
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Bei vielen ansonsten gut artikulierten Skeletten von Ichthyodectiformen sind die Pramaxillaria
disartikuliert. Dieser Befund deutet auf eine lockere Verbindung des Pramaxillare mit dem
Neurocranium und Maxillare und damit auf eine hohe Beweglichkeit hin. Das rostrale Ende des
Maxillare der Ichthyodectiformes bildet rostral des dorsalen Palatinumgelenkkopfes eine Gelenkflache,
die medial des Pramaxillare liegt. Wenn das Maxillare bei der Maul6ffnungsbewegung nach lateral
schwenkt, wird das rostrolateral des Maxillare liegende Pramaxillare mitgezogen. Die lockere Bindung
zwischen Maxillare und Pramaxillare ermdglicht, dass das Maxillopramaxillargelenk als Scher- und
Gleitflache dient, deren ventrale Partie bei zunehmender Horizontalstellung des Maxillare unter dem
Pramaxillare auftaucht. Bei gedffnetem Kiefer mit lateral geschwenktem Ventralrand des Maxillare,
bzw. nach rostral geschwenktem Ventralrand des Pramaxillare, zeigen insbesondere die etwas

vergroRerten Pramaxillar-Zéahne speerartig nach rostral.

Unterkiefer:

An vielen Ichthyodectiformes sind trotz perfekter Erhaltung die Unterkieferdste im
Symphysenbereich disartikuliert und gegen einander verschoben. Die Symphyse selbst ist eine
schmale, gerade Leiste, welche die gesamte Rostralkante des Dentale einnimmt. Der taphonomische
Befund und die kleine Symphysenflache lassen den Schluss zu, dass die beiden Unterkieferhélften
der Ichthyodectiformes gegeneinander beweglich waren. Die beiden Mandibelaste wurden in der
Symphyse vermutlich durch Ligamente und nicht durch eine Syndesmose zusammengehalten. Die
langsovalen Gruben, die sich auf der Lingualseite dieser Dentalia befinden, sind sehr wahrscheinlich
die Ansatzstellen fur einen kréaftigen Musculus intermandibularis, der die beiden Unterkieferaste
zusammenhielt. Die bei den Ichthyodectiformes vorhandene schmale und gerade Symphyse ist also
funktionell ein Scharniergelenk, welches dem Tier die Mdglichkeit gab, seine Unterkieferaste beim
Mauloffnen nach lateral aufzuklappen , wobei sich durch die Rotation der Unterkiefer um die
Rotationsachse in der Symphyse die Maulspalte transversal verbreiterte. Innerhalb der
Ichthyodectiformes besitzt die Familie der Saurodontidae ein Pramaxillare, welches das

Symphysengelenk des Unterkiefers schiitzt und stitzt.

'
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Abb. 4.84. Die Unterkiefersymphyse in saurodontiden Fischen. Das proximale Ende des Pradentale bildet mit
den Unterkieferasten ein Scharniergelenk, welches offensichtlich durch einen Intermandibularmuskel kontrolliert
wurde. Die tiefen Muskelansatzgruben auf der Innenseite des Unterkiefers vieler saurodontider Fische deuten auf
die Moglichkeit einer aktiven Weitung der Unterkieferéste hin (z. B. Abb 4.85: foss.m).

Suspensorium
Folgende Strukturen legen nahe, dass die Offnung der Maulspalte in den Ichthyodectiformes mit
einer Lateralrotation der kndchernen lateralen Mundhdhlenwéande einherging: Der Condylus des

Quadratum liegt dorsomedial bis medial des Processus articularis des Angulare, was auf eine
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mediolaterale Kraftiibertragung zwischen Mandibulare und Quadratum hindeutet. Zuséatzlich ist durch
die T-formige Gestalt des Hyomandibulare die rostrocaudale Bewegungskomponente des
Suspensorium, die flr das Saugschnappen unerlasslich ist, unterbunden. Dagegen ermdglicht der
longitudinal gestreckte, horizontal stehende dorsale Gelenkkopf des Hyomandibulare der
Ichthyodectifomes ein transversales Ausklappen des Suspensoriums und der Kiemendeckel, was
insgesamt zu einem reusenartig getffneten Maul fihrt. Die lateral abgespreizten Kiemendeckel
ermoglichten dabei den Austritt des Wasserstroms aus der Mundhdéhle. Auch die nur haarfeinen
Branchiostegal-Rippen dieser Fische deuten an, dass der Boden der Pharyngealregion sehr

beweglich und damit lateral erweiterbar war.

Rekonstruktion der Muskeln

Die prominenten Processis des Autosphenoticum und Palatium deuten darauf hin, dass hier ein
kraftiger Muscuslus levator arcus palatini inserierte, der bei Kontraktion das Palatinum um das
Ethmopalatinumgelenk nach dorsolateral rotierten lieR und damit auch den Rostralteil des
Suspensoriums lateral dehnte.

Der prominente Supraoccipitalkamm und kraftige, sich deutlich Gber das Schadeldach
erhebende Epioccipitalkdmme, die durch tiefe Rinnen vom Supraoccipitale getrennt sind, boten eine
groBe Oberflache fir die Insertion einer sehr kraftigen cranialen Epaxialmuskulatur. Darauf deuten
auch die langen und dicht stehenden Epi- und Supraneuralia hin. Diese Muskulatur stand wohl tber
kraftige Ligamente mit dem Hinterhaupt in Kontakt. Es ist also anzunehmen, dass sie durch das
Anheben und Kippen des gesamten Neurocranium maRgeblich fur die vertikale Komponente der
Offnungsbewegung des Mauls verantwortlich war. Eine &hnliche Kiefer-Schadelmechanik ist von den
acanthomorphen Teleostei bekannt (Lauder & Liem 1983). Die Existenz kraftiger Ligamente im
cranialen Teil der Epaxialmuskulatur ist auch taphonimisch belegbar. Ein Grof3teil der komplett
artikulierten Skelette der Ichthyodectiformes zeigt eine Wirbelsaule in deren cranialem Viertel bei
ansonsten perfekter Artikulation ein bis drei Wirbelkdrper schwach disloziert sind. Diese Dislokation ist
durch eine Stauchung der Wirbelsaule, wahrscheinlich infolge postmortaler Ligamentverkiirzung
entstanden (vergl. Weigelt 1999). Um in den massigen Paketen der epaxialen Muskulatur eine
Verschiebung einzelner Wirbelkdrper zu erzeugen, sind kréaftige und vor allem lange Ligamentstrange

notig.

Osteologische Besonderheiten des Postcranium

Der Korperquerschnitt der Ichthyodectiformes war hochoval. Darauf deuten die konsequent
laterale Einbettung aller bekannten Fossilien dieser Ordnung und der hohe Grad an Parallelitat der
Rippenpaare hin, d.h. die Rippen wurden nach der Einbettung kaum durch die Sedimentkompaktion
aus ihrer urspringlichen Lage bewegt.

Die proximalen Enden der Rippen mit ihren Kugelgelenken, die zwischen lamellenférmigen
Parapophysen offensichtlich hochbeweglich mit den Wirbelkdérpern artikulierten, deuten darauf hin,
dass die Ichthyodectiformes in der Lage gewesen sein mussen, ihre Bauchhodhle bei
Nahrungsaufnahme aktiv zu weiten. Die verbreiterten Parapophysen sind wahrscheinlich Ansatz-

stellen fir eine entsprechende Rumpfwandmuskulatur.
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Insgesamt ist damit bei den Ichthyodectiformes folgender Bewegungsablauf bei der Offnung der
Mundhoéhle wahrscheinlich: Um das Maul zu 6ffnen wurde der Kopf des Tieres durch die Kontraktion
der Nackenmuskulatur angehoben, d. h. das Rostrum rotierte nach dorsal. Die Maxillaria schwenkten
dabei nach lateral, und die Pramaxillaria nach laterorostral in eine horizontale Position. Zudem wurden
die Wangenpartien transversal gedreht, was eine Weitung des Winkels zwischen den Unterkieferasten

zur Folge hatte. Damit war die Mundhéhle reusenartig geweitet.

2) Lokomotion:

Die Ichthyodectiformes sind durch lateral abgeplattete und z. T. extrem lang gestreckte,
fusiforme Koérper gekennzeichnet. Einige Formen, wie die Saurodontidae, besitzen mehr als hundert
Wirbel. Trotz dieser lang gestreckten Korper ist eine laterale Undulation, wie sie rezent bei
Osteoglossum bicirrhosum (Gabelbart, Osteoglossomorpha)auftritt, als Vortriebsmechanismus der
Ichthyodectiformes auszuschlie3en. Eine laterale Auslenkung der Wirbelsaule wurde mit Sicherheit
durch die extrem verlangerten, im Extremfall bis Uber 10 Wirbelkdrper reichenden Epineuralia
blockiert. Lediglich das caudale Korperdrittel, in dem keine intermuskulédren Knochen nachweisbar
sind, konnte lateral undulieren. Diese Bewegung wird hier zum seitlichen Abschlag der Schwanzflosse
gedient haben. Deren Stiel weist weiter keine Spezialisierung fur schnelle Dauerschwimmer auf, also
etwa reduzierte Post- und Prazygapophysen, ein Knickgelenk innerhalb der ersten Prauralwirbel oder
laterale Kiele. Die Schwanzflosse selber ist grol3 und besitzt eine Spannweite, bei der die distalen
Drittel der Lobi vermutlich au3erhalb der durch den Kérper induzierten Turbulenzzone lagen. Das
Seitenverhaltnis der Schwanzflosse vieler Ichthyodectiformes liegt bei 1:6 und damit im oberen
Bereich der fur schnelle Dauerschwimmer bekannten Werte, die zwischen 1:4 und 1:6 liegen
(Hildebrand & Goslow 2004). Vallecillichthys multivertebratum zeigt z. B. ein Schwanzflossen-
Seitenverhéltnis von 1:5,8. Der hauptséchliche Vortrieb wurde bei den Ichthyodectiformes also durch
die Schwanzflosse in Verbindung mit der lateralen Auslenkung des caudalen Rumpfdrittels erzeugt.
Diese suboszillatorische Kérperbewegung deutet an, dass die Ichthyodectiformes sensu Reif (1981)
den carangiformen Schwimmern zuzuordnen sind.

Die Brustflossen der Ichthyodectiformes besitzen einen verstarkten ersten Strahl, der dem
Flossenquerschnitt ein Tragflachenprofil verleiht. Die méachtigen, median verwachsenen Coracoidea
boten die Ansatzflache fir eine kraftige Pectoralmuskulatur, die fir eine Stabilisierung wahrend der
Vorwartsbewegung des lateral abgeflachten Koérpers sorgten. Die Brustflossen Ubten dabei
wahrscheinlich eine Hohenleitwerksfunktion aus und waren damit vermutlich das wichtigste
Auftriebsorgan dieser Fische. Die Ventralflossen, die lediglich ein Viertel der Brustflossengrofle
erreichen, wurden vermutlich wahrend der Fortbewegung eng an den Kérper angelegt. Die Anal- und
Dorsalflosse liegen bei den Ichthyodeciformes weit caudal im Bereich des fur den Vortrieb
mitverantwortlichen caudalen Kérperdrittels. Hier sorgten sie fur eine VergrofRerung der fir den

Vortrieb verantwortlichen lateralen Korperoberflache der caudalen Rumpfregion.

3) Nahrungsaufnahme:
Viele, wenn nicht alle Ichthyodectiformes, waren Raubfische. Dafiir sprechen die vielen fossil

Uberlieferten Exemplare, die artikulierte Beutefische als Mageninhalt zeigen. Berihmt ist das vier
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Meter lange Exemplar von Xiphactinus des Sternberg-Museums (Kansas), welches einen kompletten
Gillicus von Uber einem Meter Lange enthalt (Schwimmer et al. 1997). Nicht selten sind Exemplare
von Ichthyodectiformes, die mehrere Fische der gleichen Art als Mageninhalt zeigen. So befinden sich
z. B. bei einem Exemplar von Eubiodectes (BMNH P.62691) 14 Exemplare von Gaudryella in der
Magengegend (Forey et al. 2003). Von Vallecillichthys multivertebratum sind drei Exemplare bekannt,
die zwischen drei und sechs Exemplare von Rhynchodercetis enthalten. Sowohl Gaudryella, als auch
Rhynchodercetis waren Fische, die allem Anschein nach in Schwérmen nahe der Wasseroberflache
lebten. Dieser Befund legt den Schluss nahe, dass die Ichthyodectiformes bevorzugt Jagd auf
oberflachennah lebende Schwarmfische machten. Das extrem oberstandige Maul der
Ichthyodectiformes pradestiniert diese Fische zum Angriff auf Beuteschwarme von unten. Vermutlich
wurde der Beute enthaltende, einwérts in das reusenartig geoffnete Maul gerichtete Wasserstrom
dabei hauptsachlich durch die Schwimmbewegung des gesamten Tieres und weniger durch einen
durch die Mauléffnungsbewegung induzierten Unterdruck erzeugt. Einen den Beutezustrom
steuernden Unterdruck erzeugten die Ichthyodectiformes wahrscheinlich zuséatzlich durch die aktive
Weitung der Bauchhohle. Die Ichthyodectiformes waren so in der Lage, groliere Mengen an
Beutetieren, bzw. mehrere Beutetiere gleichzeitig zu schlingen. Das ist bei den Ichthyodectiformes
durch fossile Mageninhalte belegt: Die in der Gastralregion von Vallecillichthys multivertebratum
Uberlieferten Exemplare des dercetiden Schwarmfisches Rhynchodercetis liegen auf gleicher Hohe
parallel zu einander. In Vallecillichthys multivertebratum CPC-001 sind direkt hinter der gemeinsam
geschluckten Gruppe an Rhynchoderceten Reste starker verdauter Individuen dieser Fischform
erhalten, wahrend die craniale Abdominalregion des Jagers vor der Rhynchodercetis-Gruppe ein

unversehrtes, juveniles Exemplar von Tselfatia formosa enthalt.
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4.12. Saurodon cf. leanus

Ordnung Ichthyodectiformes Bardack & Sprinkle, 1969
Unterordnung Ichthyodectoidei Romer, 1966
Familie Saurodontidae Cope, 1871

Saurodon cf. leanus

Material
CPC-452 Platte und Gegenplatte. Disartikulierte Mandibularéste und rechtes Maxillare.
Fundort: ?Carranza

Alter: Coniacium

4.12.1. Beschreibung:

Alle Knochen sind von lingual sichtbar. Die Mandibelaste sind an der Symphyse getrennt und
gegeneinander verschoben. Das caudale Drittel beider Mandibelaste ist verwittert und daher nur als
Abdruck Uberliefert. Der einzelne Mandibelast ist rechteckig und etwa viermal so lang wie hoch.
Ventralrand und Alveolarrand konvergieren schwach nach rostral. Der Symphysenrand ist gerade und
steht im Rechten Winkel zum Ventralrand. Die Symphyse ist eine nach mediorostral offene, vertikal
verlaufende Rinne (Symphysensulcus), deren Durchmesser etwa einem Funftel ihrer Hohe entspricht.
Die Oberflache dieser Rinne wird von etwa neun caudorostral verlaufenden Gruben durchzogen, die
dem rostralen Symphysenrand einen serrates Aussehen verleihen. Die Oberflache des medianen
Rinnenrandes ist rugos und bildet in situ die Kontaktflache zwischen beiden Dentalia (vergl. z.B.
Bardack & Sprinkle 1969). Unmittelbar caudal der Symphysenrinne 6ffnet sich eine longitudinal ovale
Fossa mandibularis in der dorsoventralen Mitte der lingualen Oberflache des Dentale. Die Lange
dieser Grube entspricht in etwa der Symphysenhthe. Die Hohe der Grube entspricht einem Drittel der
Symphysenhdhe. Der Alveolarrand des Dentale nimmt die rostralen zwei Drittel des Dorsalrandes des
Mandibelastes ein. Der Alveolarrand ist von 34 Alveolen durchbrochen, von denen jede zweite mit
ausgewachsenen Zahnen bestickt ist. Der linguale Rand der einzelnen Alveolen zieht etwa 2 mm U-
férmig nach ventral und 6ffnet dadurch auf der lingualen Seite der Zahnkronenbasis eine kleine Pore.
Das rechte Dentale tragt 20 Zahne. 17 davon zeigen eine einheitliche Kronenhthe von 6 mm.
Zusétzlich sind in den Zwischenalveolen drei Zahne mit geringerer Kronenhohe, d.h. Ersatzzahne
vorhanden. Die Zahnkronen sind spitzkonisch und labiolingual abgeflacht. Die rostralen und caudalen
Kanten sind mit Carinae bewehrt. Die Zahne zeigen an der Kronenbasis einen langs orientierten
linsenférmigen Querschnitt. Die Kronen sind um etwa 3° - 5° nach rostral geneigt.

Das Maxillare ist im Umriss keilférmig und schwach nach caudodorsal gekrimmt. Die rostrale
Hohe des Maxillare entspricht einem Drittel der Léange des Knochens. Dorsal- und Ventralrand
konvergieren nach caudal. Der Ventralrand ist schwach konkav und biegt in seinem caudalen

Sechstel nach dorsal um. Etwa die mittleren drei Finftel des Ventralrandes tragen Zahne. Am
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vorliegenden, lateral aufgebrochenen Material sind 22 Alveolen erkennbar, von denen, wie im
Unterkiefer, jede Zweite mit einem Zahn besetzt war. Von diesen Zéhnen sind nur drei erhalten. Diese
zeigen stumpfkonische, labiolingual abgeflachte Kronen von 3 bis 4 mm Héhe. Die rostrodorsale Ecke
des Maxillare tragt einen flachen Gelenkkopf fiir die Artikulation mit dem Palatinum. Die nach dorsal
weisende Artikulationsfacette ist langsoval, 9 mm lang und etwa 2,5 mm breit. Caudal der
Artikulationsfacette verlauft der Dorsalrand des Maxillare gleichmafig konkav nach caudal. Das

rostrale Finftel des Maxillare ist nach rostral konvex und formt eine Flache, die am artikulierten

Skelett medial des Pramaxillare liegt.

Abb. 4.85. CPC-452: Saurodon cf leanus. Dentalia und rechtes Maxillare aus ?Carranza. Maf3stab: 10 mm.

4.12.2. Diskussion:

Das vorliegende Material zeigt folgende diagnostische Merkmale fir Saurodontidae: Das
Mandibulare ist rechteckig und tragt labiolingual abgeflachte, spitzkonische Zahne. Die rugosen
Symphysenrinne ist ein Indiz fur das Vorhandensein eines medianen Pradentale, was fir
Saurodontidae diagnostisch ist (Bardack & Sprinkle 1969, Stewart 1999). Zudem zeigt CPC-452 die
mediane, l&dngsovale Grube auf der Lingualseite der Mandibularia, die in dieser Form und Lage nur
von Saurodontidae bekannt ist (Bardack & Sprinkle 1969, Cavin et al. im Druck). In dieser Grube
inserierte am lebenden Tier wohl ein kraftiger Musculus intermandibularis. Der Alveolarrand an CPC-
425 zeigt auf der Lingualseite der Zahnkronen kleine Gruben, durch welche die Spitzen der
Ersatzzahnkronen treten. Dieses Muster ist diagnostisch fir die Gattung Saurodon und unterscheidet
das vorliegende Stick von Prosaurodon und Saurocephalus, deren Alveolarrdnder kontinuierlich
verlaufen (Bardack & Sprinkle 1969, Stewart 1999). Maf3e und Proportionen der Knochen von CPC-
452 sind identisch mit den fur die Nominal-Art Saurodon leanus Hay, 1830 veroffentlichten Daten
(Bardack & Sprinkle 1969: 217, Table 2). Das Material ist daher sehr wahrscheinlich konspezifisch mit
Saurodon leanus.
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Saurodontidae sind ein typisches Element der oberkretazischen Fischfaunen des Western
Interior Seaway; sie sind von dort aus Sedimenten des Coniacium bis hinein in das Maastrichtium
bekannt (Schultze et al. 1982, Stewart 1999).

Das vorliegende Stiick ist der zweite Nachweis dieser Art in Mexiko. Die erste Beschreibung von
Saurodon cf. leanus erfolgte an einem Unterkieferfragment, welches gleichfalls aus der Region
Muzquiz stammt (Alvarado-Ortega et al. 2006). Als Fundort geben Alvarado-Ortega et al. den
Steinbruch ,La Mula“ ohne genauere Stratifizierung an. Aufgrund der Anwesenheit von Inoceramus
labiatus in ,La Mula“ vermuten Alvarado-Ortega et al. (2006) ein turones Alter fur ihren Fund von
Saurodon. Das von Alvarado-Ortega et al. (2006: 109, Fig. 2) abgebildete Profil stammt aus dem
Steinbruch ,La Mula“ senso stricto und besitzt damit cenomanes Alter (Giersch et al. 2011). Sowohl
die Beschreibung des Sediments als auch der Erhaltungszustand des Stiickes legen nahe, dass der
von Alvarado-Ortega et al. (2006) veroffentlichte mexikanische Erstfund mit hoher Wahrscheinlichkeit
aus dem Steinbruch ,Carranza“ stammt, der stratigraphisch ins Unterconiac einzuordnen ist (siehe
Kapitel 3; Stinnesbeck et al. 2005).

Das hier beschriebene Stuck wurde von in der Region tatigen Steinbrucharbeitern gesammelt.
Eine genaue Fundortangabe fehlt daher. Die Sedimenttextur entspricht den in den Steinbriichen
,Carranza“ und ,El Rosarion“ anstehenden laminierten bis plattigen Kalken. Eine biostratigraphische
Einordnung von CPC-452 mit Hilfe von Dinnschliffen steht z. Z. noch aus. Es ist zum gegenwartigen
Zeitpunkt davon auszugehen, dass die aus der Region Muzquiz bekannt gewordenen Belege fir

Saurodon zeitliche Aquivalente zu den nérdlichen Vorkommen im Western Interior Seaway sind.
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4.13. Dixonanogmius sp. nov.

Ordnung Tselfatiiformes sensu Taverne & Gayet, 2005
Familie Plethodidae Loomis, 1900

Genus Dixonanogmius Taverne, 2000

Dixonanogmius sp. nov.

Material

CPC-514 Subkompletter Fisch, rostrale Schadelpartie sowie ein Teil der rostralen
Abdominalregion fehlen.

Alter: Mittel- bis Obercenomanium

Fundort: La Mula, Region Muzquiz

Diagnose:
Dixonanogmius mit einer Standardlange von 50 cm. Die maximale Kdrperhdhe entspricht 60 %
der SL. Wirbelsaule mit 46 Wirbeln. Processus opercularis auf halber Hohe des Hyomandibulare

ansetzend. Vertikaler Arm des Praoperculum kirzer als horizontaler Arm.

4.13.1. Beschreibung:

Der Fisch ist von seiner rechten Seite sichtbar. Die erhaltene Schadelpartie ist post mortem
durch Sedimentkompaktion lateral zerdriickt worden. Ein Grof3teil der Schadelknochen ist daher in situ
fragmentiert, habituell aber erhalten. Der Schadel ist durch die Praparation dreidimensional freigelegt
worden. Beide Seiten des kompaktierten Schadels stehen somit der Untersuchung und Beschreibung
zu Verflgung.

Schéadeldach

Vom Schéadeldach sind Sphenoticum und Pteroticum erhalten. Das Sphenoticum ist ein stumpf-
dreieckiger Knochen, der dorsal der Orbitamitte lateral Uber den Schadel herausragt. Das sich
caudomedial anschlieBende Pteroticum ist eine trapezférmige Platte, deren schrager, caudoventral
verlaufender, gerader Caudalrand lateral durch einen Wulst verstérkt ist und so den freistehenden
Pteroticum-Kamm bildet. Die caudale Halfte des Ventralrandes des Pteroticum ist schwach konkav
und bildet das Dach fur die sich ventral anschlieBende Dilatator-Fossa. Der rostrale Teil des
Ventralrandes ist gleichfalls schwach konkav und schlie3t sich mit einer glatten Sutur an den

Medialrand des Sphenoticum an. Parietale, Frontale und die Rostralregion sind nicht erhalten.

Suspensorium

Vom Suspensorium sind Teile von Hyomandibulare, Ento- und Ectopterygoid, sowie Quadratum
und Symplecticum sichtbar. Zusatzlich ist der Querschnitt des Parasphenoid erkennbar. Das
Hyomandibulare ist schmal und hoch. Die Héhe erreicht gut die Halfte der gesamten Schadelhdhe.

Die maximale Breite des Knochens im Bereich des Processus opercularis entspricht einem Viertel der
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Hohe. Die ventrale Halfte des Knochens ist stabformig. Dieser Stab verbreitert sich im Bereich des
Processus opercularis, der knapp dorsal der halben Héhe am Caudalrand des Knochens liegt. Dorsal
des Processus ist das Hyomandibulare caudorostral tailliert, aber an der engsten Stelle doppelt so
breit wie die ventrale Halfte des Knochens. Das Hyomandibulare terminiert dorsal in einer konvex

gewodlbten Artikulationsfacette, deren rostrales Drittel lateral verbreitert ist.

Abb. 4.86. CPC-514: Dixonanogmius sp. nov. Schadel von lateral. Ma3stab: 10 mm.

Die Entopterygoidea bilden mit dem medial liegenden Parasphenoid ein breites und massives
Gaumendach, dessen rekonstruierte laterale Ausdehnung etwa einem Drittel der Schadelhéhe
entspricht. Die Entopterygoidea sind kraftige Knochenleisten und im Querschnitt viermal so breit wie
hoch. Sie sind auf ihrer Ventralseite dicht mit Dentikeln besetzt. Das Parasphenoid ist doppelt so breit
wie die lateral liegenden Ectopterygoidea und besitzt auf der Dorsalseite einen longitudinalen,
medialen Steg, der im artikulierten Schadel Uber eine Sutur mit der ventralen Partie des
Orbitosphenoid zu einem Interorbitalseptum verbunden war. Lateroventral des Entopterygoid liegt ein
schmales Ectopterygoid, dessen Breite einem Viertel des Entopterygoids entspricht. Caudal terminiert
das Entopterygoid in einem ventral gerichteten, sich zur Spitze hin verjingendem Haken, dessen
Caudalrand eine Sutur mit dem Ventralrand des Quadratum bildet. Das Quadratum ist eine gerundet-
dreieckige Knochenplatte, dessen Lange etwa seiner Hohe entspricht. Der Dorsalrand ist konvex. Der
nach ventral weisende Condylus des Unterkiefergelenkes ist klein. Seine Lange entspricht 10% der
maximalen Lange des Quadratum. Das Symplecticum ist ein schmaler Stab, der parallel zum
Caudalrand des Quadratum in einer nach ventral spitz zulaufenden Apertur in der lateralen Oberflache
des Quadratum artikuliert. Etwa die Halfte des Symplecticum ragt nach caudodorsal iber den

Dorsalrand des Quadratum hinaus.
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Infraorbitalserie

Von dieser Serie sind drittes bis flinftes Infraorbitale erhalten. Diese Infraorbitalia sind
trapezformig bis anndhernd rechteckig umrissene Platten, die den Caudalrand der Orbita bilden. Das
dritte Infraorbitale ist das gréRte. Es ist doppelt so lang wie hoch. Seine Lange entspricht etwa der
Orbitahohe. Die dorsal folgenden Infraorbitalia sind etwas kirzer und zunehmend trapezférmig. Ihre

Hbéhe entspricht in etwa dem dritten Infraorbitale.

Kiefer

Von Ober- und Unterkiefer sind jeweils die caudalen Partien erhalten. Das Maxillare ist caudal
abgerundet und besitzt einen schwach konvexen Ventralrand. Dieser Rand tragt eine etwa 2 mm hohe
Leiste, die dicht mit Dentikeln besetzt ist. Caudal endet diese Leiste 6 mm rostral des Caudalrandes
des Maxillare. Der Caudalrand des Maxillare ist durch longitudinale Striae skulpturiert. Der Dorsalrand
des Maxillare ist gerade und tragt ein nach dorsal halbkreisférmiges Supramaxillare. Caudal terminiert
das Supramaxillare auf gleicher Hohe mit dem Maxillare. Das Supramaxillare ist etwa dreimal so lang

wie hoch. Die H6he dieses Knochens entspricht der halben Hohe des Maxillare.

Abb. 4.87. CPC-514: Dixonanogmius sp. nov. Caudale Partie des Maxillare mit dentikelférmigen Z&hnchen.
MaRstab: 10 mm.

Vom Unterkiefer sind das Angulare und Teile des Dentale erhalten. Das Angulare besitzt einen
steil aufsteigenden Caudalrand und damit einen weit caudal liegenden Processus coronoideus. Die
caudale Artikulationsfacette des Kiefergelenkes liegt im ventralen Drittel des Caudalrandes. Ventral
der Artikulationsfacette tragt das Angulare einen nach caudodorsal weisenden Processus
postarticularis, dessen L&nge einem Viertel der Unterkieferh6he entspricht. Ob ventral dieses
Processus ein separates Retroarticulare existiert, oder dieses mit dem Angulare verwachsen ist (vergl.
Taverne 2000 b), ist aufgrund der vielen Bruchlinien des fragmentierten Unterkiefers nicht
entscheidbar. Das caudale Ende des Dentale reicht weit nach caudal bis unter den Processus
coronoideus. Der Dorsalrand des Dentale ist durch das Maxillare verdeckt. Der Unterkiefer besitzt

einen leicht konvexen Ventralrand.
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Opercularserie

Die Opercularserie ist vollsténdig. Das Praoperculum nimmt drei Viertel der Schadelhéhe ein.
Der vertikale Arm des hakenférmigen Knochens ist schmal und etwas kirzer als der horizontale Arm.
Der horizontale Arm ist nach caudoventral verbreitert und etwa doppelt so breit wie der vertikale Arm.
Der Caudalrand des vertikalen Praoperculum-Arms ist gerade. Die caudoventrale Partie des
Praoperculum ragt nach caudal Uber den geraden Caudalrand hinaus. Die rostralen Kanten der
beiden Arme stehen im Winkel von etwa 100° aufeinander. Die laterale Oberflache des horizontalen
Armes tragt eine Serie aus schmalen Gruben in denen die sekundaren Aste des Praoperculum-Nervs
lagen. Diese Gruben laufen radial auf das Ossifikationszentrum des Knochens in der Mitte des
horizontalen Arms des Préaoperculum zu.

Das Operculum ist grof3, D-férmig und ein Drittel hoher als lang. Die Hohe des Operculum
entspricht knapp der halben Schadelhthe. Der Rostralrand des Operculum ist teilweise durch das
Praoperculum verdeckt. Die Artikulationsfacette fir das Hyomandibulare liegt im dorsalen Viertel des
Rostralrandes. Der Caudalrand ist gleichm&Rig gerundet. Die laterale Oberflache der dorsocaudalen
Partie des Operculum besitzt eine feine, longitudinale Striation. Der Dorsalrand liegt auf gleicher Hohe
wie der Ventralrand des Sphenoticum.

Ventral des Operculum ist die ventrale Partie des Suboperculum sichtbar. Dieser Knochen ist so
lang wie das Operculum und besitzt einen geraden Ventralrand. Die sichtbare Ho6he des
Suboperculum entspricht etwa einem Viertel des Operculum. Die Oberflache des Knochens ist glatt.
Die ventrale Partie des Interoperculum ist ventral der rostralen Halfte des Praoperculum sichtbar. Der
Ventralrand des Interoperculum ist gleichmaRig gerundet. Die rostrale Partie des sichtbaren Teiles

dieses Knochens ragt 5 mm nach rostral Uber die rostrale Spitze des Praoperculum hinaus.

Postcranium
Wirbelsaule

Die Wirbelsaule besteht aus 46 Wirbeln von denen 24 caudal sind. Der Durchmesser der
abdominalen und der cranialen Caudal-Wirbelkérper entspricht etwa dem 1,7-fachen der
Wirbelkdrperlange. Im Bereich der drei prauralen Wirbelkdrper verringert sich der Durchmesser der
Wirbelsaule nach caudal um etwa 70 %. Diese Prauralwirbel entsprechen daher Kegelstimpfen.

Dixonanogmius n. sp. besitzt kraftige Rippen und Hamal- bzw. Neuralfortsidtze: Die
Durchmesser der proximalen Enden der Hamal- und Neuralfortsitze entsprechen etwa einem Drittel
der Wirbelkorperlange. Die Neuralfortsatze sind sichelférmig gebogen und nach cranial gewdlbt. D.h.:
die Neuralfortsatze der cranialen 30 Wirbel weisen mit ihren proximalen Partien schwach nach
craniodorsal, mit ihren zentralen Partien dorsal und mit ihren distalen Partien nach caudodorsal. An
den Wirbeln 31 bis 34 stehen die proximalen Enden der gebogenen Neuralfortsatze vertikal zur
Langsachse der Wirbelséule. Die caudal folgenden Neuralfortsatze sind zunehmend nach caudal bis
auf etwa 40° im Bezug auf die Wirbelsdule geneigt. Die Krimmung dieser Fortsatze nimmt nach
caudal ab. Die Durchmesser der Neuralfortsdtze nehmen nach distal um 75% ab. Die kréaftigen,
proximalen Halften der Neuralfortsatze sind an ihrer cranialen Seite jeweils durch eine mediane

Knochenlamelle verstarkt.
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Abb. 4.88. CPC-514: Dixonanogmius sp. nov. aus La Mula, Mittelcenomanium. Maf3stab: 50 mm.
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Die Hamalfortsatze sind gerade und etwa 45° nach caudal geneigt. Der Durchmesser ihrer
proximalen Enden entspricht einem Drittel einer Wirbelkdrperlange. Der Durchmesser der
Hamalfortsatze nimmt nach distal um etwa 50% ab.

Die Rippen besitzen an ihren proximalen Enden die gleiche Ausrichtung wie die Hamalfortsatze,
sind aber nach distal zunehmend ventrad bis cranioventrad gekrimmt.

Die Neural- und Hamalfortséatze sind nicht mit den Wirbelcentra verwachsen. Ihre proximalen
Enden artikulieren in entsprechenden Gruben auf der Ventral- bzw. Dorsalseite der Centra. Die
Artikulationsflachen der caudalen Hamal- und Neuralbégen sind longitudinal verbreitert und bedecken
einen Grol3teil der dorso- bzw. ventrolateralen Flanken der Wirbelcentra.

In CPC-514 sind im Bereich der cranialen 15 Wirbel zwdlf sehr lange, stédbchenférmige,
schwach gekrimmte Epineuralknochen zu erkennen. Die cranialen Enden dieser Epineuralia sind
durch den Schultergirtel und die Opercularserie verdeckt und die genaue Lange daher nicht sichtbar.

Das caudal liegende Epineurale ist aber mindestens so lang wie zehn Wirbelkdrper.

Gurtel und Paarflossen

Vom Schultergurtel ist nur ein Fragment des Cleithrum sichtbar. Dieses deutet an, dass das
Cleithrum in Dixonanogmius n. sp. ein schmaler, vertikaler Knochenstab mit einer Breite von etwa
einem Wirbeldurchmesser ist.

Die Pectoralis sitzt hoch am Korper, knapp dorsal der Wirbelsaule. Sie besteht aus 12 Strahlen.
Die distale Partie der Pectoralis ist nicht erhalten. Die Lange der drei medialen Strahlen entspricht flnf
Wirbeln.

Die Ventralflosse sitzt am Ventralrand des Abdomens, ventral des 18. und 19. Wirbels im
Bereich der maximalen Korpertiefe des Fisches. Die Ventralflosse ist klein, d.h., ihre Lange entspricht
etwa drei Wirbelkérperlangen. Die Ventralflosse wird von 9 Strahlen aufgebaut, die sich nach distal
verzweigen, jedoch nicht segmentiert sind. Der Flossenumriss ist nicht mit eindeutig zu erkennen, da

die Ventralis teilweise durch Schuppen bedeckt ist.

Unpaare Flossen
Die Anal- und Dorsalflosse sind in CPC-514 eingefaltet und liegen eng an den entsprechenden
Korperpartien an. Der kraftige, segmentierte erste Flossenstrahl der unpaaren Flossen ist aber zu

erkennen und ermdglicht eine Rekonstruktion der Hohe von Dorsal- und Analflosse.

Dorsalflosse

Die Basis der Dorsalflosse erstreckt sich tber finf Sechstel der Dorsalseite des Fisches. Das
proximale Ende des ersten Flossenstrahls fehlt. Entsprechend seiner Lage und der Gesamtproportion
des Fisches artikulierte der erste Dorsalstrahl aber wahrscheinlich sehr weit cranial, dorsal des flinften
oder sechsten Wirbels. Der letzte, caudale Flossenstrahl artikuliert dorsal des 39. Wirbels unmittelbar
cranial des Schwanzflossenstiels. Der erste Flossenstrahl ist etwas langer als die maximale
Korperhéhe des Tieres. Dieser Flossenstrahl ist geteilt und gliedert sich in einen proximodistal

durchlaufenden Knochenstab aus zwei Hemilepidotrichia, dem cranial ein diagonal gegliedertes Feld
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aus paarigen Knochenstabchen (Pseudofulcren sensu Taverne & Gayet 2005) vorgelagert ist. Die
einzelnen Segmente dieses gegliederten, cranialen Teiles des ersten Flossenstrahls sind etwa 25-mal
so lang wie hoch und nach dorsal 45° gegen die durchgehende Basis des Strahls geneigt. Auch wenn
die caudal folgenden Strahlen der Dorsalflosse nur teilweise zu sehen sind, ist, analog zu Tselfatia,
dem Schwester-Taxon zu Dixonanogmius (Taverne & Gayet 2005), davon auszugehen, dass der
erste Flossenstrahl der langste ist und damit die Gesamthéhe der aufgestellten Flosse bestimmt.
Diese entspricht im vorliegenden Fall etwa der maximalen Korperhdhe. Die sichtbaren Partien der
caudalen Flossenstrahlen der Dorsalis zeigen fadenférmige, unsegmentierte Knochenstabe von etwa
einem Millimeter Durchmesser. Am vorliegenden Fossil sind 29 dorsale Pterygophoren erhalten. Die
vollstandige Flosse dirfte insgesamt 33 oder 34 Pterygophoren besessen haben. Die proximalen
Enden der Pterygophoren erstrecken sich weit nach ventral zwischen die Neuralfortsdtze und
erreichen am caudalen Ende der Flosse fast die Wirbelsaule. Der Abstand der Pterygophoren
entspricht in etwa einer Wirbellange, sodass Neuralfortsdatze und Pterygophoren im dorsalen
postcranialen Skelett von Dixonanogmius regelmaflig alternieren.

Abb. 4.89. CPC-514: Dixonanogmius sp. nov. aus La Mula. Eng stehende Pseudofulcren bilden den prinzipalen
Flossenstrahl der Dorsal- und Analflosse. Maf3stab: 10 mm.

Analflosse

Die Strukturen von Strahlen und Pterygophoren der Analflosse entsprechen denen der
Dorsalflosse. Der erste Flossenstrahl der Analis artikuliert ventral des 21. Wirbels unmittelbar caudal
der Ventralflosse am tiefsten Punkt des Abdomens. Caudal endet die Basis der Analflosse ventral des
38. Wirbels. Die Hohe der Flosse entspricht, abgeleitet von der Lange des ersten Stahls, knapp der
maximalen Kdorperhéhe, ist also in ihrer vertikalen Ausrichtung etwas kurzer als die Dorsalflosse.
Gestutzt wird die Analflosse durch 19 stabférmige Pterygophoren, die sich, analog zur Dorsalflosse,
weit zwischen die Hamalfortsétze erstrecken. Die Ausrichtung der Pterygophoren verandert sich von
cranial nach caudal, sodass die Pterygophoren radial nach proximal konvergieren. Die erste
Pterygophore steht dabei in etwa vertikal zur Wirbelsaule, die letzte schlie3t mit der Wirbelséule einen

Winkel von etwa 20° ein.

Caudalskelett und Schwanzflosse
Das Caudalskelett von Dixonanogmius ist durch eine Reduktion der Elemente aufgrund von
Knochenfusionen gekennzeichnet: Die zwei uralen Centra und das erste bis vierte Hypurale sind zu

einer dreieckigen, dorsoventral symmetrischen Hypuralplatte verwachsen, die das caudale Ende der
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ul-2+hy1-4

phy

Abb. 4.90. CPC-514: Dixonanogmius sp. nov. Skelett der Caudalflosse. Maf3stab: 10 mm.

Wirbelsaule bildet und am ersten prauralen Wirbelcentrum artikuliert. In der lateralen Oberflache
der Hypuralplatte ist der Bereich der ehemaligen Sutur zwischen zweitem und drittem Hypurale durch
eine longitudinal durchlaufende Rille in der Verlangerung der Wirbelsaule nachgezeichnet. Diese Rille
teilt die Oberflache der Hypuralplatte in zwei dorsoventral symmetrische Bereiche. Am cranialen Ende
dieser Rille sitzt ein kurzer, cranial weisender Sporn, der lateral Uber die Gelenkflache der
Hypuralplatte und des ersten Préuralcentrums hinausreicht. Das funfte Hypurale steht frei. Sein
Ventralrand lauft parallel zum Dorsalrand der Hypuralplatte und greift an seinem cranialen Ende mit
einer schmalen Apophyse auf die Hypuralplatte Uber. Ventral der Hypuralplatte ist ein schmales
Parhypurale erhalten, das an seinem proximalen Ende auf der Ventralseite eine kleine Gelenkflache,
die Hypuroapophyse, besitzt, die in eine flache Grube des Hamalfortsatzes des zweiten prauralen

Wirbelcentrums eingreift.
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Das erste praurale Centrum besitzt lateral einen kurzen Processus, der sich nach cranial bis zur
Mitte des zweiten prauralen Centrums erstreckt. Dem ersten Prauralcentrum sitzt dorsal ein
stabférmiges Stegurale (Pseudoneuralfortsatz sensu Taverne & Gayet 2005) auf, dessen proximales
Ende ein dorsolateral auf das Wirbelcentrum tbergreifender Wulst ist. Die Neural- und Hamalfortsatze
des zweiten bis vierten Prauralwirbels sind zu rechteckigen Platten verbreitert, die die Ansatzstellen
der Caudalflossenstrahlen bilden.

Die Caudalis ist homocerk mit sichelféormigem Umriss. Der dorsale Lobus besteht aus zehn
Hauptstrahlen, denen 13 Vorstrahlen vorgelagert sind. Der ventrale Lobus ist aus neun Hauptstrahlen
und zwolf Vorstrahlen zusammengesetzt. Die langsten Strahlen beider Lobi sind jeweils die ersten
Hauptstrahlen, die, wie alle Vorstrahlen, ungeteilt sind. Alle anderen Hauptstrahlen sind distal
verzweigt und, wie die Ubrigen Strahlen, unsegmentiert. Die Gesamthdhe der Caudalflosse entspricht

gut der maximalen Korperhéhe.

4.13.2. Diskussion

Die an CPC-514 erhaltenen Merkmale lassen eine genaue taxonomische Einordnung des
Stickes zu: Die massiven Schadelknochen und insbesondere das sehr breite, mit winzigen Zahnen
besetzte Gaumendach sowie die Konfiguration des Caudalskelettes, in dem die uralen Centra und die
ersten vier Hypuralia zu einer massiven dreieckigen Hypuralplatte verwachsen sind, weisen das Stiick
eindeutig den Plethodidae zu. Innerhalb der Plethodidae sind gegenwaértig 17 Gattungen beschrieben
(Taverne 2000a, Taverne & Gayet 2005). CPC-514 besitzt an Dorsal- und Analflosse einen aus
unsegmentierten Hemilepidotrichia und diagonal segmentierten Plattchen zusammengesetzten ersten
Hauptflossenstrahl. Dieses Merkmal ist innerhalb der Plethodidae nur von Tselfatia und
Dixonanogmius bekannt. Folgende Autapomorphien unterscheiden beide Gattungen und stellen das
vorliegende Stlick zu Dixonanogmius:

Aufbau des Hauptflossenstrahls in Dorsal- und Analflosse: Die Segmente des gegliederten
Teiles des ersten Hauptflossenstrahls an Dorsalis und Analis sind in Dixonanogmius deutlich schmaler
als in Tselfatia (Taverne 2000 b: Fig. 6, 122). In Tselfatia zeigen die Segmente ein LaAngen-Hohen-
Verhéltnis von 3:1 bis 5:1. Bei Dixonanogmius liegt dieses Verhaltnis bei 20:1 bis 25:1. Die
Flossenstrahlsegmente von CPC-514 die letztere Konfiguration.

Die Lage der Pectoralflosse: In Dixonanogmius artikuliert die Pectoralflosse sehr hoch am
Korper: lhre Basis liegt unmittelbar dorsal der Wirbelsdule (Bardack & Teller-Marschall 1980). In
Tselfatia liegt die Ansatzstelle der Pectoralis ventral der Wirbelsdule etwa bei zwei Dritteln der
Korperhohe, wie es z.B. UANL-FTC-VC 068 aus Vallecillo zeigt. An CPC-514 ist die Wirbelséule im
Bereich der Pectoralis und der Opercularserie schwach disartikuliert. Die rekonstruierte Lage der
Wirbel zeigt aber, dass in CPC-514 die Pectoralis unmittelbar dorsal der Wirbelsédule ansetzt.

Das Verhaltnis von Korperhdhe zu Standardlange: Dixonanogmius zeichnet sich innerhalb der
Plethodidae durch seinen kurzen, gedrungenen Koérper mit tiefer Abdominalregion aus: Die maximale
Kdrperhéhe entspricht 60% - 66% der SL (Bardack & Teller-Marschall 1980). Das hier beschriebene

Stlick zeigt ebenfalls ein Verhaltnis von 60% und unterscheidet sich damit deutlich von der
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schlankeren Gattung Tselfatia, bei der die maximale Koérperhdhe 40-45% der Standardlange
entspricht.

Die Stellung der Pterygophoren der Anal- und Dorsalflosse: Die Pterygophoren greifen bei
Dixonanogmius weit zwischen die Neural- bzw. Hamalfortsétze: Die caudalen Pterygophoren liegen
dabei auf bis zu 90% ihrer Lange parallel zu einander. Dieses Verhéltnis nimmt nach cranial auf 3%
ab. In Tselfatia ist die Verzahnung von Pterygophoren und Wirbelfortsdtzen deutlich weniger
ausgepragt. Die caudalen Pterygophoren liegen hier auf etwa 40% ihrer Lange parallel zu den
Wirbelfortséatzen. Nach cranial nimmt dieser Wert deutlich ab und in der Regel ist am cranialen Drittel
der Dorsal- und Analflosse keine Verzahnung von Fortsatzen und Pterygophoren mehr vorhanden.

Ein weiteres Merkmal ist die Existenz eines Parhypurale im Caudalskelett. Nach Taverne
(2000a) und Taverne & Gayet (2005) besitzen die abgeleiteten Formen der Plethodidae wie Tselfatia
und Dixonanogmius kein Parhypurale mehr. Kontra Taverne weisen Bardack & Teller-Marshall (1980)
auf die Existenz dieses Knochens in D. dalmatius hin. Das hier vorliegende Fossil tragt zweifelsfrei ein
Parhypurale am ersten uralen Centrum und unterscheidet sich somit von Tselfatia, bei der dieser
Knochen zurtickgebildet ist (Taverne 2000a).

Die Gattung Dixonanogmius wurde von Taverne (2000b) im Zuge der Revision der Plethodidae
aufgestellt und enthalt die Gattungen D. oblongus und D. dalmatius. Die Typusart D. oblongus enthalt
Teile des von Dixon (1850) als Plethodus oblongus beschriebenen Materials aus der englischen
Kreide (Chalk Marl, Obercenomanium) und ist auf zwei subkomplette Schadel, einige Wirbel und Teile
der charakteristischen Flossenstrahlen beschrankt. Von der zweiten Art D. dalmatius (Bardack &
Teller-Marschall 1980) aus dem Cenomanium des norddstlichen Mittelmeerraumes (Kroatien) liegen
wenige schlecht erhaltene aber habituell komplette, juvenile Exemplare vor. Dartber hinaus ordnet
Taverne (2000b) einige Fragmente der charakteristischen Flossenstrahlen und ein Dentale aus der
Niobrara-Formation (Turonium — Santonium) aus Kansas (USA) der Gattung zu.

Das hier vorgestellte Stlck zeigt deutliche osteologische Unterschiede sowohl zu D. dalmatius
als auch zu D. oblongus: Im Gegensatz zur hier beschriebenen Form aus Mexiko, deren Wirbelsaule
46 Centra zahlt, besitzt D. dalmatius 64 Wirbel und damit 18 Wirbel mehr. Dieser Unterschied liegt
weit Uber den bekannten intraspezifischen Variationsbreiten der Wirbelanzahl in den Teleostei (vergl.
z. B. Orton 1916, Ford 1942, Krajnovié-Ozreti¢ & Zikié, 1978) und wird daher als spezifischer
Unterschied zwischen beiden Formen gewertet. Zu D. oblongus bestehen folgende Unterschiede: Das
Praoperculum der mexikanischen Form besitzt einen Vertikalarm, der kiirzer als der Horizontalarm ist.
An D. oblongus herrscht das umgekehrte Verhdltnis: der Vertikalarm des Prdoperculum ist fast
doppelt so lang wie der Horizontalarm (Taverne 2000 b: Fig. 3, 105). Ein weiterer Unterschied ist am
Hyomandibulare festzustellen: In D. oblongus sitzt der Processus opercularis unmittelbar ventral des
dorsalen Gelenkkopfes des Hyomandibulare. In der neuen mexikanischen Form ist dieser Processus
dagegen deutlich nach ventral verschoben und setzt knapp dorsal der halben Héhe des Knochens an.

Aufgrund der osteologischen Unterschiede kann das mexikanische Material keiner der
bekannten Dixonanogmius-Arten zugeordnet werden. Vielmehr stellt die mexikanische Form eine

neue Art dar, die durch folgende Diagnose gekennzeichnet ist:
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Dixonanogmius mit einer Standardlange von 50 cm. Die maximale Kdérperhéhe entspricht 60 %
der SL. Wirbelsédule mit 46 Wirbeln. Processus opercularis setzt auf halber Hohe des Hyomandibulare
an. Vertikaler Arm des Praoperculum kirzer als horizontaler Arm.

Ob die Reste von Dixonanogmius sp. aus der Niobrara-Formation von Kansas (Taverne 2000b,
Shimada & Fielitz 2006) zur hier beschriebenen Form gehéren, kann erst anhand vollstandigerer
Exemplare aus dieser Fundregion bestimmt werden.

Die Konfiguration der Schwanzflosse in Dixonanogmius deutet auf einen schnellen Schwimmer
hin, &hnlich den rezenten Scombridae. Im Bereich des Schwanzstieles sind die Hamal- und
Neuralbdgen kurz, kraftig und weit nach caudal geneigt. Dadurch entsteht ein dorsoventral schlanker
Schwanzflossenansatz. Lateral ist die Schwanzflossenwurzel durch kleine longitudinale Kiele am
ersten prauralen Wirbelcentrum verstarkt, welche die Lateralbewegung des ersten gegen den zweiten
Prauralwirbel verhindern. Die grof3te Beweglichkeit der Schwanzflosse herrschte offensichtlich im
Bereich zwischen dem dritten und sechsten prauralen Wirbel. Diese Wirbelkérper besitzen nur wenig
entwickelte Pra- und Postzygapophysen, was ihre laterale Beweglichkeit erhdht. Erganzt durch die
sichelférmige Schwanzflosse liegt bei Dixonanogmius die typische Skelettmorphologie eines
carangiformen Schwimmers vor, der diese Fischform als hochpelagischen Dauerschwimmer ausweist
(Giersch et al. 2011).
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4.14. Tselfatia formosa Arambourg, 1943

Ordnung Tselfatiiformes sensu Taverne & Gayet, 2005
Familie Plethodidae Loomis, 1900
Genus Tselfatia Arambourg, 1943

Tselfatia formosa Arambourg, 1943

Material
CPC-429, Kompletter Fisch, Schadel leicht zertrieben. CPC-534, Sekundarfragment. CPC-535,
Sekundarfragment CPC-536, Sekundarfragment mit Farbmustererhaltung
Alter: Unterturonium

Fundort: Vallecillo

4.14.1. Beschreibung und Diskussion

Eine ausfihrliche osteologische Beschreibung der Tselfatia aus Vallecillo gibt Blanco-Pifidon
(2003). Der Autor weist nach, dass es sich um Tselfatia formosa Arambourg, 1943 handelt, deren
Typuslokalitat der Djebl Tselfat in Marokko ist (Arambourg 1943, 1954). Auf eine grundlegende
osteologische Analyse wird daher hier verzichtet. Das im Rahmen der Arbeit neu gewonnene Material
zeigt bisher wenig beachtete Merkmale der Dosal- und Analflosse, sowie der Beschuppung, und
erlaubt eine Erganzung der publizierten Anatomie sowie der Rekonstruktion des Tieres und seiner
Paléobiologie (vergl. Bardack & Teller-Marshall 1980, Taverne 2000, Blanco-Pifién 2003, Taverne &
Gayet 2005).
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Abb. 4.91. CPC-429: Tselfatia formosa aus Vallecillo. Cranialskelett leicht disartikuliert. MaRstab: 50 mm.
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Abb. 4.93. UANL-FCT-VC-082: Tselfatia formosa. Anordnung der Skelettelemente der eingefalteten Analflosse.
MaRstab: 10 mm.
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Unpaarflossen

Die unpaaren Flossen von Tselfatia formosa zeigen einen Aufbau, der bis jetzt von keinem
anderen Teleosteer bekannt ist: Die stabférmigen Pterygophoren sind kraftig und greifen mit ihren
proximalen Enden bis etwa zur Halfte ihrer Héhe zwischen die Neural-, bzw. Hamalfortsétze. Dabei
wird jeder Interhdmal-, bzw. Interneuralraum von jeweils einer Pterygophore eingenommen. Die
Artikulationskdpfe der Pterygophoren sind dach distal halbkreisférmig abgerundet. Caudal der Kdpfe
artikulieren die Mittelsegmente der Radii. Diese sind in Tselfatia formosa rundliche, scheibenférmige
Elemente mit ausgefransten Réndern. Am craniodistalen Rand der einzelnen Scheibe artikuliert der
sehr duinne Flossenstrahl, der auf seiner gesamten Lange (contra Taverne 2000) weder verzweigt
noch segmentiert ist. Der einzelne Flossenstrahl besteht aus zwei Hemilepidotrichia, die sich post
mortem leicht von einander l6sen. Viele schwach disartikulierte Stlicke zeigen die leicht zerfallenen
Strahlen, deren getrennt liegende Hemilepidotricha eine apikale Verzweigung der Strahlen
vortduschen. Markant fur Tselfatia formosa ist der erste Hauptflossenstrahl der unpaaren Flossen,
welcher etwa 10 — 15-mal so breit wie die benachbarten Strahlen ist, und dessen Hemilepidotrichia
caudal jeweils eine Reihe rautenférmige Pseudofulcren (sensu Taverne 2000) tragen. Das proximale
Ende verjingt sich und endet in einem Kugelkopf, der mit der entsprechenden Gelenkpfanne des
Flossentragers ein Kugelgelenk bildet.

Das distale Ende der Pterygophore tragt neben dem scheibenférmigen Mittelsegment zwei V-
férmige Knochenlamellen. Diese standen nach der Interpretation der taphonomischen Befunde, am
artikulierten Skelett wohl lateral des Flossenstrahls und flakierten dessen proximales Zehntel lateral.
Diese Strukturen fielen schon Arambourg (1954) auf, der darauf hinweist, dass diese Knochen-
lamellen und die proximalen Partien der Flossenstrahlen in lateraler Ansicht Ubereinander liegen. Dies
zeigt an, dass der proximale Beginn der Flossenstrahlen auf3erhalb des Rumpfes und die &ul3ere
Korperkontur nicht identisch sind. Vielmehr liegt der Flossenansatz innerhalb der &uReren
Koérperkontur an der Basis der V-formigen Knochenlamellen. Die Strukturen der Flossenbasis der
unpaaren Flossen an Tselfatia formosa legen folgende Anatomie nahe: Die Pterygophoren stiitzen
lateral der Flossenstrahlen jeweils eine durch Knochenlamellen stabilisierte Kdrperpartie, in deren
Mitte sich eine taschenartige Rinne befindet. Am Grunde der Rinne setzt die Dorsal-, bzw. die
Analflosse an. Durch ein Zurtickklappen der Flossenstrahlen kdnnen die unpaaren Flossen vollsténdig
in die jeweilige Mitteltasche eingefaltet werden.

Aus dem Vallecillo-Material sind mehrere Stiicke von Tselfatia bekannt, an denen die feinen
Flossenstrahlen als Bundel parallel zur Kérperkontur innerhalb der Knochenlamellen liegen, also in die
Mitteltasche eingelegt waren (Abb. 4.90). An der Uberwiegenden Anzahl der Stlicke sind die einzelnen
drahtférmigen Flossenstrahlen allerdings individuell verschieden stark gekrimmt und in
unregelméaRigen Abstédnden sowie in gekreuzten Positionen Uberliefert. Dieser taphonomische Befund
kann sich erst einstellen, nach dem sich der Verbund von Lepidotrichia und Flossenhaut
weitestgehend aufgeldst hat. Die unregelméaRige Anordnung der Flossenstrahlen ist so aufféllig, dass
unklar ist, in wie weit die Lepidotrichia prae mortem Uberhaupt durch eine Flossenhaut verbunden
waren. Die Lange und Hoéhe der einzelnen Flossen, die weite Teile der gesamten Korperkontur
einnehmen, bzw. die Rumpfhéhe Uberragen, stellen, als ,klassische” flachige Flossen rekonstruiert,

machtige Antriebsorgane dar. Solche ,Segelflossen” sind insbesondere bei der Nutzung von
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Abb. 4.94. CPC-535: Tselfatia formosa. Anordnung der Skelettelemente der Analflosse. Die leicht disartikulierten
Strahlen zeigen die V-férmigen Stiicklamellen am proximalen Ende der Lepidotrichia. Ma3stab: 10 mm.
Stromungen effektiv. Entsprechend hohe Widerstdénde missen bei aktiver Fortbewegung
Uberwunden werden. Hier sind, &hnlich wie z. B. bei der rezenten Makrele (Scomber scombrus)
zurlickschlagbare Unpaarflossen gunstig. Eine mit Hilfe einer Flossenhaut aufgebauten Unpaarflosse
von der an Tselfatia beobachteten Form und Dimension ist aber nicht mehr ohne weiteres
zurlickzulegen und einzufalten: Bei einer Einschlagbewegung missen die Lepidotrichichia z. T. um
mehr als 90° gegen die Flossenbasis nach caudal geneigt werden. Dabei verschieben sich die
Lepidotrichia notwendigerweise gegeneinander. Diese Relativbewegung der Lepidotrichia
untereinander wirde aber durch eine zwischen den Lepidotrichia segelartig aufgespannte
Flossenhaut gesperrt. (vergl. auch das ,Membranproblem® in Coelurosauravus, Frey et al.1997).
Fische mit groRBen unpaaren Segelflossen, wie z. B. die Istiophoridae (Speerfische) besitzen gerade,
radial angeordnete Lepidotrichia, die ein partielles Einfalten der Flosse ermoglichen. Im Allgemeinen
sind die Flossenhaute dieser Fische schon zu Lebzeiten der Tiere tief zwischen den Lepidotrichia
eingerissen oder zuriickgebildet. Die bogenformigen und parallel angeordneten Flossenstrahlen in

Tselfatia formosa erlauben keine analoge Rekonstruktion. Vielmehr ist davon auszugehen, dass die
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Flossenstrahlen dieser Fische weitestgehend frei standen. Eine &hnliche Flossenform findet sich in

der rezenten Fischfauna verbreitet an Tiefseefischen, z. B. innerhalb der Lophiiformes.

Mitteltasche

Abb. 4.95. Tselfatia formosa. Rekonstruktion der Anordnung der Skelettelemente der Unpaarflossen bei
aufgesteller Position. Die V-férmigen Lateralplatten stitzen die mediane Kante des Fischkorpers. In ihrer Mitte
offnet sich Bereich von Dorsal- und Analflosse eine Rinne (Mitteltasche), in welche die Flossenstrahlen durch
Zuriickneigen eingelegt und vollstédndig versenkt werden kénnen.
Schuppen

CPC-536 zeigt in der pracaudalen Partie des Rumpfes einen Teil des Schuppenkleides,
welches aus diinnen Cycloidschuppen besteht. Mit einer rekonstruierten Standardlange von 150 mm
handelt es sich bei diesem Stick um ein Jungtier. Entsprechend sind auch die Schuppen noch
kleinwlichsig und Uberlappen an ihren Randern noch nicht. Das an den Schuppen zu beobachtende
Farbmuster kann daher nicht durch die unterschiedlichen Materialstarken im Bereich der
Uberlappungszonen der Schuppen hervorgerufen worden sein. Solche taphonomischen Artefakte, die
durch die Uberlappung von Schuppenrandern erzeugt werden, kénnen bei fossilen Fischen
Farbmuster vortauschen (eigene Beobachtungen, bzw. Frickhinger 1991). Die einzelnen Schuppen
sind rhombisch und besitzen ein LAngen-Hohenverhéltnis von 1 : 1,4. Am vorliegenden Stiick sind 25
Schuppenreihen rekonstruierbar, von denen 16 oder 17 die Ventralseite des Korpers bedecken. Alle

Schuppenrhomben sind im Bereich ihrer Dorsal- und Ventralspitze dunkel gefarbt.

Dadurch entstehen durchgehende, horizontal angeordnete Langsstreifen. Solche Streifenmuster
sind an vielen, relativ hochriickigen Schwarmfischen bekannt (z. B. Sparidae, Holocentridae, Lutjan-
idae). Streifenmuster aus Langsstreifen dienen nach der géngigen Interpretation der Tarnung durch
Somatolyse im Schwarm. Sie fihren zu einer optischen Auflésung des Individuums im Schwarm und
machen dieses dadurch fir potentielle Jager als Angriffspunkt unkenntlich.

Insgesamt ist somit fur Tselfatia formosa ein Vorkommen in epi- bis mesopelagial verbreiteten
Schwarmen anzunehmen. Diese Rekonstruktion deckt sich sowohl mit den taphonomischen Befunden

als auch mit der paldogeograpischen Lage des Fundortes.
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Abb. 4.96. CPC-536: Tselfatia formosa. A: In der Abdominalregion sind Reste der Schuppenfarbung erhalten.
B: Die VergroRRerung zeigt die einzelnen pigmentierten Bereiche der sich nicht Giberlappenden, noch einzeln
liegenden Schuppen dieses Jungtieres. MalRstab: A: 10 mm. B: 1 mm.
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Abb. 4.97. Tselfatia formosa. Rekonstruktion des Skelettes. Nach Taverne (2000) erganzt.
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4.15. Rhynchodercetis yovanovitchi Arambourg, 1943

Ordnung Aulopiformes Rosen, 1973
Unterordnung Cimolichthyoidei Goody, 1969
Familie Dercetidae Pictet, 1850
Rhynchodercetis Arambourg, 1943

Diagnose siehe Chalifa 1989

Rhynchodercetis yovanovitchi Arambourg, 1943

1954 Rhynchodercetis yovanovichti Arambourg: Abb. 47-57; Tafel X, Abb.3; Tafel XIlI, Abb. 1-3;
Tafel XIIl, Abb. 1-6

1969 Rhynchodercetis yovanovichti Arambourg; Goody: Abb. 29

2003 Rhynchodercetis cf. yovanovichi Arambourg; Forey et al: Abb. 65

2003 Rhynchodercetis sp. Blanco-Pifién: Abb. 11.7-11.11

2006 Rhynchodercetis regio Blanco & Alvarado-Ortega: Abb. 2-4

Material CPC-435, CPC-510, CPC-508, CPC-512. Dazu 154 Stiicke fir die statistische Auswertung.
Fundstelle: Vallecillo

Alter: Unterturonium

Emendierte Diagnose

Rhynchodercetis mit einer maximalen Standardlange (SL) von 500 mm. Schadellange entspricht
34%-41% der SL. Praorbitalregion entspricht 69%-79% der Schadellange. SL enthalt das 20,5-fache
der Schéadelhdohe. Rostrales Ende der Mandibel liegt caudal der longitudinalen Mitte der
Praorbitalregion. Wirbelsaule aus 60-65 Wirbeln bestehend. Pectoralflosse aus zehn Strahlen
bestehend. Dorsalflosse mit acht Strahlen, zwischen 24. und 26. Wirbel artikulierend. Ventralflosse
aus sieben Strahlen, ventral des 25. Wirbels inserierend. Analflosse mit 15 Strahlen, zwischen 45. und
50. Wirbel artikulierend.

Bemerkung

Rhynchodercetis yovanovitchi ist von Arambourg (1943, 1954) ausfuhrlich beschrieben worden.
Daneben liegt von Blanco-Pifién (2003) und Blanco & Alvarado-Ortega (2006) eine umfassende
Beschreibung des Schadels der Rhynchodercetis-Form aus Vallecillo vor. Die Beschreibung
beschrankt sich daher im Rahmen dieser Arbeit auf die postcranialen Skelettelemente, die von der

mexikanischen Form bis jetzt nur unzureichend bekannt sind.
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4.15.1. Beschreibung:
Standardlange und Proportionen

Es liegen 10 Exemplare mit vollstandig erhaltener Wirbelsaule vor. Die Standardlange variiert
innerhalb dieses Materials von 85 mm bis 332 mm. Reste von groReren Exemplare zeigen an, dass
der Rhynchodercetis von Vallecillo eine SL von bis zu 500 mm erreichte. Die Schadellange entspricht
34%-41% SL ein. Dabei besitzen kleinere Exemplare proportional léngere Schadel als grol3ere. Das
Verhaltnis von KL f(x) und Schadellange (x) verandert sich mit zunehmender Grol3e der Tiere und

folgt dabei der quadratischen Funktion:

f(x) = 0,0002x2 + 0,3959x + 2,7218

L —T"
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E f{x) = 0,0002¢*+ 0,3950%+2,7218
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Abb. 4.98. Ontogenetische Allometrie in Rhynchodecetis yovanovitchi., Die relative Lange des Kopfles nimmt mit
zunehmendem Alter im Verhéltnis zur Gesamtlange des Tieres ab.

Die Lange der Praorbitalregion entspricht am vorliegenden Material zwischen 68% und 79% der
Schéadellange. Dabei ist ein schwacher Trend zu beobachten, nachdem gré3ere Schéadel eine etwas

kirzere Praorbitalregion besitzen als kleinere.

Abb. 4.99. CPC-435: Rhynchodercetis yovanovitchy von Vallecillo. Ma3stab: 10 mm.
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Abb. 4.100. CPC-510: Rhynchodercetis yovanovitchy, Jungtier. Ma3stab: 10 mm.

Schéadel
Siehe Arambourg (1954) sowie Blanco-Pifion (2003) und Blanco & Alvarado-Ortega (2006).

Postcranium
Wirbelsaule

Die Anzahl der Wirbel variiert zwischen 60 und 65 prauralen Wirbeln. Durchschnittlich besitzt
der Rhynchodercetis aus Vallecillo 63 Wirbel. Die Anzahl der caudalen Wirbel variiert zwischen 24
und 27. Die Wirbelcentra sind gestreckt-sanduhrférmig. Die Lange der Centra betragt dabei das 1,5-
fache des Durchmessers. Die cranialen drei Wirbel sind doppelt so lang wie die caudal folgenden, ihre
Lange betragt entsprechend das Dreifache des Durchmessers. Die abdominalen Wirbelcentra
besitzen zwei Paar lamellarer transversaler Processis. Von dorsal gesehen sind diese Processis
spitz-dreieckig, wobei der Caudalrand der cranialen Processis gleichmafig konkav in den Ventralrand
der caudalen Processis Ubergeht. Die cranialen Processus sind etwa doppelt so lang wie die
caudalen Processis. lhre Lange betrdgt das Doppelte eines Wirbeldurchmessers. An den distalen
Enden der cranialen Processids artikulieren die Rippen, deren Lange etwa sechs Wirbellangen

entspricht.

Abb. 4.101. CPC-435: Rhynchodercetis yovanovitchy. Details der Wirbelsédule mit horizontalen Laminae an den
Wirbeln. Der Pfeil weist nach cranial. MaRstab: 5 mm.
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Flossen

Die paarige Ventralflosse ist dreieckig und artikuliert ventral des 25. Wirbels. Sie besteht aus
sieben Strahlen, von denen der Langste etwa so lang wie zwei Wirbel ist. Die Ventralflosse wird von
einem dreieckigen Basipterygium gestitzt, welches ventral des 24. und 25. Wirbel liegt. Der
ventrocaudal verlaufende Lateralrand des Basipterygium wird dorsal von einem parallelen Grat
verstarkt, der caudal die Artikulationsfacette fiir den ersten Ventralflossenstrahl tragt.

Die Dorsalflosse ist dreieckig und steht dorsal der Ventralflosse auf Hohe des 24. bis 26.
Wirbels. Sie besteht aus acht Strahlen, deren distale Fiinftel segmentiert sind. Die Hohe der
Dorsalflosse entspricht etwa der Kérperhéhe des Fisches.

Die Analflosse artikuliert ventral des 45. bis 50. Wirbels. Die mindestens 15 Strahlen werden
von 15 Pterygophoren gestitzt. Die genaue Anzahl der Strahlen ist nicht festzustellen. Die ersten
sechs Strahlen sind kraftiger und stehen etwas enger zusammen als die caudal folgenden Strahlen.
Die distalen Enden der Analflossenstrahlen sind segmentiert. Die H6he der Analflosse entspricht der

Hohe der Dorsalflosse.

hy4
hy2+hy3
pu3

S ph+hy1
Abb. 4.102. CPC-435: Rhynchodercetis yovanovitchy. Caudalskelett. Ma3stab: 2 mm.

Die Caudalflosse ist homocerc mit distal abgerundeten Lobi. Die Lobi bestehen aus 9
segmentierten Prinzipalstrahlen, von denen die sieben inneren Strahlen distal dichotom verzweigt
sind. Jedem Lobus sind finf wungeteilte Vorstrahlen vorangestellt, deren Lange zur
Schwanzflossenwurzel hin kontinuierlich abnimmt. Die proximalen Enden der Caudalflossenstrahlen
Uberdecken das Caudalskelett lateral. Das durch destruktive Préparation an CPC-435 freigelegte
Endoskelett zeigt finf hypurale Elemente. Die grofte Hypuralplatte wird durch die Fusion von
Parhypurale mit dem ersten Hypurale gebildet. Zweites und drittes Hypurale sind durch eine
sinusférmig verlaufende Sutur mit einander verzahnt und bilden dadurch eine mediane, in der
Verlangerung der Korperachse stehende Platte. Die Verzahnung verbindet das Stitzskelett des
ventralen und dorsalen Flossenlobus und stabilisiert vermutlich die tief gegabelte Schwanzflosse
gegen Verwindung. Eine zentrale, verzahnte Hypuralplatte ist auch von Rhynchodercetis gracilis und
Dercetoides venator bekannt (vergl. Chalifa 1989). Dorsal der zentralen Hypuralplatte sind im Material
aus Vallecillo noch ein viertes und finftes Hypurale zu erkennen. Der erste Prauralwirbel und die
Uralwirbel sind lateral von einem proximal verbreiterten Stegurale verdeckt. Ein Epurale ist zu

erkennen.
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Schuppen

An dem Rhynchodercetis aus Vallecillo sind einige der caudal gegabelten, liegend-Y-férmigen

Schuppen des Seitenlinienorgans erhalten. Die Lange einer Schuppe entspricht in etwa einer halben

Wirbellange.

Abb. 4.103. CPC-508: Rhynchodercetis yovanovitchy. Details der pracaudalen Wirbelsaule. Die Pfeile
kennzeichnen die Seitenlinienschuppen. Caudalskelett. Mastab: 5 mm.

Tabelle 4.3. Biometrische Parameter von Rhynchodercetis aus Vallecillo

Inventar- SL KL KL/SL KH SL/KH POL POL/KL Vert
nummer

CPC-504 85 35 0,41 6 14 25 0,71 60
CPC-505 102 | 41 0,4 29 0,7 62
CPC-509 120 | 48 0,4 7 17 35 0,72 62
CPC-506 136 | 54 0,39 7 19 38 0,7

CPC-510 170 | 64 0,37 8,5 20 48 0,75 63
CPC-507 230 | 85 0,36 10 20 66 0,77 61
CPC-508 303 | 108 | 0,35 75 0,69 61
CPC-511 324 | 111 | 0,34 16 20,3 76 0,68 65
CPC-435 332 | 114 | 0,34 16 20,7 78 0,68 65
T9 Arambourg 145 | 57 0,39 7,4 19,5 42 0,73 61
SMNK-m2 204 | 75 0,36 10 20,4 54 0,72 63
SMNK-6621 227 | 83 0,36 58 0,69 63
SMNK-m2 278 | 100 | 0,36 13,5 20,5 75 0,75 61

SL: Standardlange [mm]; KL: Kopflange [mm]; KH: Kopfhdhe [mm]; POL: Praorbitallange [mm];

Vert: Wirbelanzahl.
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4.15.2. Diskussion

Blanco und Alvarado-Ortega (2006) beschrieben die Rhynchodercetis-Form aus Vallecillo als
neue Art R. regio. Die eigene Untersuchung des Materials von Rhynchodercetis inkl. des Holotyps von
R. regio ergab, dass zwischen R. regio und der von Arambourg (1943) beschriebenen Form R.
yovanovitchi aus Marokko keine signifikanten morphologischen Unterschiede existieren, welche die
Errichtung einer neuen Art rechtfertigen wirden. Blanco und Alvarado-Ortega begrinden die neue Art
mit einer ,exclusive combination of a series of characters only present in this species.” (Blanco &
Alvarado-Ortega 2006: 556) Im Einzelnen werden folgende Merkmale genannt:

Die Schadellange betragt 35% der SL

Die SL betragt das 20,5-fache der Schadelhthe

Die Praorbitalregion nimmt 75%-80% der Schéadellange ein

Ein Infraoperculum ist vorhanden

Die Mandibel ist kurz

Die Wirbels&ule besteht aus 65 Vertebrae

Die Analflosse wird von mindestens 10 Pterygophoren gestitzt.

Blanco und Alvarado-Ortega beziehen sich in der Differenzialdiagnose fur R. regio auf die von
Chalifa (1989) publizierten Daten fiir Rhynchodercetis yovanovitchi Arambourg, 1943. Ein Vergleich
mit den Originalpublikationen zu R. yovanovitchi (Arambourg 1943, 1954) zeigt, dass bereits Chalifas
Datenkompilation (1989) unvollstandige Angaben Uber R. yovanovitchi enthalt. Diese wurden in der
Folge von Blanco und Alvarado-Ortega (2006) in die Argumentation Ubernommen. Die wider-
sprichlichen Literaturangaben einerseits und die neuen Daten des mexikanischen Materials

andererseits machen daher eine ausfihrliche Diskussion der einzelnen Merkmale erforderlich:

Die Schadellange als % der SL:

Nach Blanco und Alvarado-Ortega (2006) betragt die Schadellange in R. regio 35% der SL und
unterscheidet sich damit deutlich von R. yovanovitchi, dessen Schadellange 44%-50% der SL (zitiert
nach Chalifa 1989) einnimmt. Chalifa (1989) tbernimmt in ihrer Tabelle 3 (1989, 317) angeblich Daten
von Aramboug (1954) und gibt einen Wert von ,almost 50%" fir dieses Merkmal in R. yovanovitchi an.
Die von Arambourg (1954: 116) publizierten Daten (SL = 145 mm, Schéadellange = 57 mm) zeigen
aber, dass in R. yovanovitchi die Schadellange 39% der SL einnimmt. (vergl. auch Forey et al. 2003:
291, Tabelle 13). Die im Rahmen dieser Arbeit durchgefiihrte biometrische Analyse von R. regio
ergab, dass die Schadellange dieses Fisches zwischen 34% und 42% der SL variiert. Dabei besitzen
kleinere Individuen proportional langere Schadel (Abb.4.95). Dieses Phanomen ist typisch fir eine
ontogenetische Allometrie und stutzt die Interpretation, nach der die unterschiedlich grof3en
Exemplare des Rhynchodercetis aus Vallecillo konspezifisch und Vertreter einer ontogenetischen
Reihe sind. Die von Arambourg (1954) publizierten Daten und Vergleiche mit R. yovanovitchi (SMNK-
PAL. 6621) aus Marokko zeigen, dass die GroRenklassen und die entsprechenden Schéadellangen in
R. regio und R yovanovitchi Gibereinstimmen. Dariliber hinaus zeigt sich auch, dass dieses Merkmal

nur bei genauer Kenntnis der spezifischen ontogenetischen Allometrien zu Artendifferenzierung
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herangezogen werden kann. D. h., die Vergleiche von Einzelwerten besitzen keine diagnostische

Aussagekraft.

b) Schadelhéhe:
Die SL von R. regio entspricht dem 20,5-fachen der Schadelhthe (Blanco und Alvarado-Ortega
2006: 556). Diese Angabe wird durch die eigenen Messungen bestétigt und stimmt mit dem an R.

yovanovitchi festgestellten Langen-Hohenverhéltnis Gberein (Tabelle 4.3.).

C) Lange der Praorbitalregion:

Die Praorbitalregion nimmt in R. regio 75%-80% der Schadellange ein (Blanco und Alvarado-
Ortega 2006, 556). Die eigenen Messungen zeigen, dass dieser Wert zwischen 69% und 79% variiert
(Tabelle 4.3.). In der von Chalifa (1989) publizierten und von Blanco und Alvarado-Ortega (2006)
Ubernommenen Biometrie-Tabelle verschiedener Arten von Rhynchodercetis ist fur R. yovanovitchi
die Lange der Praorbitalregion mit 60% der Schadellange angegeben. Die von Arambourg (1954)
publizierten Messungen (1954: 116 ,Longueur totale de la téte = 57 mm; distance préorbitaire =
42 mm*) belegen, dass die Praorbitalregion in R. yovanovitchi tatséchlich 74% der Schadellange
einnimmt. Dieser Wert liegt innerhalb der an dem mexikanischen Material bestimmten Werte. Ein
signifikanter Unterschied zwischen R. regio und R. yovanovitchi ist auch an Hand dieses Merkmals
nicht festzustellen.

d) Interoperculum

Sowohl R. yovanovitchi als auch R. regio besitzen ein Interoperculum und unterscheiden sich
dadurch von R. hakelensis und R. gortani, denen dieser Knochen fehlt (Chalifa 1989, Blanco &
Alvarado-Ortega 2006).

e) Mandibel:

R. regio besitzt eine ,kurze* Mandibel. Dies bedeutet, dass die Mandibel caudal der
longitudinalen Mitte der Préorbitalregion endet. Damit unterscheidet sich das mexikanische Material
laut Blanco und Alvarado-Ortega (2006) angeblich von R. yovanovitchi, dessen Mandibel nach Chalifa
(1989) rostral der Mitte der Prdorbitalregion endet. Chalifa, sowie in Folge Blanco und Alvarado-
Ortega beziehen sich offensichtlich nur auf den Holotyp (T 9), dessen Rostrum unvollstandig ist und
daher ein falsches Bild der Schadelproportionen liefert. Darauf weist Arambourg (1954) allerdings
selbst in seiner FuBnote 1 auf Seite 116 hin: ,...L'extremité du rostre manque sur notre type T. 9. La
longueur corrigée a été obtenue par comparaison avec des spécimens dont la téte est compléte.”
Tatséachlich ist im Verhaltnis der Mandibellange zur Lange der Praorbitalregion kein Unterschied
zwischen R. yovanovitchi und R. regio festzustellen (vergl. Arambourg 1954: Tafel XlI, Abb. 2; Tafel
XllI, Abb. 5 und 6).

f) Wirbelanzahl:

Die Gesamtzahl der Wirbel der mexikanischen Form stimmt mit der Wirbelanzahl in R.

yovanovitchi Uiberein. Sowohl in R. regio als auch in R yovanovitchi variiert die Anzahl der Wirbel
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zwischen 60 und 65 (Tabelle 4.3., Arambourg 1954, Forey et al. 2003, Blanco & Alvarado-Ortega
2006).

9) Analflosse:

Arambourg beschreibt die Analflosse von R. yovanovitchi folgendermalen: ,Elle est, comme la
dorsale, formée de rayons robustes articules distalement et ne s'étend que sur une faible longueur;
elle comprend environ 15 rayons dont les 6 ou 7 premiers atteignent a peu pres la longueur de 3
vertebres caudales; les suivants s'atténuent trés rapidement® (1954: 115). Die mexikanische Form
besitzt mit mindestens 15 Strahlen eine vergleichbar gebaute Analflosse. Chalifa (1989: 317)
bezeichnet allerdings eine Analflosse, die aus 6-7 Strahlen besteht, als diagnostisch fiur R.
yovanovitchi und gibt als Datenquelle Arambourg (1954) an. Dieses offensichtlich unvollstandig
Ubertragene Zitat wird im Folgenden von Blanco und Alvarado-Ortega 2006 als Argument fur die
Artentrennung benutzt, die an der (unvollstdndig erhaltenen) Analflosse der mexikanischen Form ,at
least 10 pterygophores® (2006: 566) feststellen.

Daruber hinaus stimmt der Rhynchodercetis aus Vallecillo in folgenden Punkten mit R.
yovanovitchi Uberein: Die Dorsalflosse besteht aus acht Strahlen und artikuliert zwischen dem 24. und
26. Wirbel. Die Ventralflosse artikuliert ventral des 25. Wirbels und besteht aus 7 Strahlen. Damit
unterscheidet sich die vorliegende Form von R. gracilis, an der die Dorsalflosse dorsal des 29. Wirbels
artikuliert, die Ventralflosse dagegen ventral des 30. Wirbels ansetzt. Der erste Strahl der Analflosse
artikuliert in R. yovanovitchi ventral des 45. Wirbels, in R. gracilis dagegen ventral des 52. Wirbels
(Chalifa 1989, Forey et al. 2003).

Insgesamt zeigt der Vergleich des mexikanischen Materials mit R. yovanovitchi aus Marokko,
dass zwischen beiden Formen keine Unterschiede bestehen, die die Definition einer eigenen
mexikanischen Art begrinden konnten. Beide Formen sind also konspezifisch und, der
nomenklatorischen Prioritatsregel (ICZN, Art. 23) folgend (Kraus 2000), als Rhynchodercetis
yovanovitchi Arambourg, 1943 zu bezeichnen.
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4.16. Enchodus cf. venator Arambourg, 1954

Ordnung Aulopifomes Rosen, 1973
Unterordnung Enchodontoidei Berg, 1940
Familie Enchodontidae Woodward, 1901

Enchodus Agassiz, 1835

Enchodus cf. venator Arambourg, 1954

1976 Enchodus venator Arambourg; Sorbini

Material

CPC-513, Schadel ohne Schultergirtel, Caudodorsale Partien von Opercularserie und
Neurocranium fehlen. Re-Transferpréparat.

Fundort: Vallecillo

Alter: Unterturonium

Emendierte Diagnose

Enchodus mit leistenformigem Pramaxillare, dessen rostrales Ende nach dorsal verbreitert ist,
jedoch ohne Processus ascendens. Palatinalzahn schwach caudad gebogen mit lateraler und
medialer Carina. Kronenhthe der Mandibularzahne caudal des gro3ten Zahnes caudad abnehmend.

Lateraler Dorsalrand des Dentale mit zuséatzlicher Zahnreihe.

4.16.1. Beschreibung
Schadeldach und Neurocranium

Das Frontale nimmt etwa 80% des Schadeldaches ein. Die rostrale Hélfte des Frontale ist
longitudinal-rechteckig, d.h., Lateral- und Medialrand verlaufen parallel zueinander und liegen
rechtwinkelig zum Rostralrand. Dorsal der caudalen Halfte der Orbita verbreitert sich das Frontale
nach lateral. Zwischen der Mitte der Orbita und dem Sphenoticum ist der laterale Rand des Frontale
konkav. Die dorsale Oberflache des Frontale tragt medial einen longitudinalen Grat, der sich dorsal
der caudalen Orbitahélfte gabelt. Der laterale Ast zieht bis zum Sphenoticum, der mediale bis an den
Rostralrand des Parietale. Dorsal der caudalen Orbitahélfte ist das Frontale durch feine Striae
skulpturiert, die vom Lateralrand ausgehend, gegen den Gabelpunkt des medialen Grates des
Frontale konvergieren. Das Sphenoticum besitzt einen stumpfen lateralen Prozessus, der nach
caudoventrolateral weist. Mediocaudal des Sphenoticum liegt das Pteroticum, welches von
laterodorsal gesehen rechtwinkelig und etwa viermal so lang wie hoch ist. Die rostrale Halfte der
lateralen Oberflache des Pteroticum ist konkav eingebuchtet und bildet hier den Boden der Fossa des
Musculus levator hyomandibulae, die zwischen Sphenoticum und Pteroticum liegt. Dorsomedial des
Pteroticum offnet sich die Fossa posttemporalis. Die Lange dieser Fossa entspricht der Lange des

Pteroticum. Der Dorsalrand dieser Fossa wird rostral durch das Frontale und caudal
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sclrang  enpt

Abb. 4.104. CPC-513: Enchodus cf. venator aus Vallecillo. Schadel. Mal3stab: 10 mm.

durch das Parietale gebildet. Die Lage der Sutur zwischen beiden Knochen ist nicht erkennbar. Die
caudale Partie des Neurocranium ist nicht erhalten. Parietale, Epioticum und Supraoccipitale sind
daher unvollstandig. Letztes liegt dorsal der caudalen Hélfte der Fossa posttemporalis. Der
Dorsalrand des Supraoccipitale liegt, von lateral gesehen, auf einer Linie mit dem Frontale. Das
Frontale ist rostral Uber ein schmales und langes Rostrodermethmoid mit dem Palatinum-Vomerblock

verbunden. Die Lange des Rostrodermethmoid entspricht einem Viertel der Lange des Frontale. Das
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Rostrodermethmoid wird rostrad breiter. Die caudale Partie des Rostrodermethmoid und die mediale
Partie des rostralen Frontaledrittels tragen dorsal ein stabférmiges Nasale, dessen Lange knapp der
Halfte des Frontale entspricht. Lange und Hohe des Nasale stehen im Verhaltnis von 10 : 1.
Ventrolateral des Frontale liegt unmittelbar rostral der Orbita das laterale Ethmoid. Dieser Knochen ist
rechteckig und etwa anderthalb mal so hoch wie lang.

Von der Schadelbasis ist die orbitale Partie des Parasphenoid erkennbar. Dieser Knochen ist
ein dunner Knochenstab mit einem rechteckigen, 1 mm hohen Querschnitt. Ventral des Sphenoticum
ist der Rostralrand des Prooticum erkennbar, der vertikal auf dem Parasphenoid steht.

Hyopalatinumserie: Das Hyomandibulare ist etwa dreimal so hoch wie lang und nimmt 70% der
Schadelhéhe ein. Das Hyomandibulare besitzt einen konvexen Caudalrand und ist gleichmafig nach
rostral gekrimmt. Der dorsale Caput articularis ist dreieckig. Der Dorsalrand des Caput articularis liegt
parallel zum Dorsalrand des Pteroticum. Ventral des dorsalen Kopfes zieht am Rostralrand des
vertikalen Schaftes eine diinne Knochenlamelle nach ventral. Das Hyomandibulare besitzt auf halber
Hohe einen stabférmigen Processus, der vom senkrechten Schaft aus schrag nach rostroventral
weist. In der lateralen Oberflache des Hyomandibulare 6ffnet sich unmittelbar ventral des Caput
articularis das Foramen hyomandibularis. Die ventrocaudale Partie des Hyomandibulare ist nicht
erhalten. Vom Metapterygoid ist der rostrodorsale Rand erkennbar. Dieser ist gerade und verlauft in
einem Winkel von 60° bezogen auf das Parasphenoid durch den ventrocaudalen Quadranten der
Orbita. Die dreieckige Platte des Quadratum ist so orientiert, dass der Condylus articularis des
Kiefergelenkes vertikal nach ventral weist. Das Endopterygoid ist langgestreckt mit parallelem Medial-
und Lateralrand. Die Lange dieses Knochens entspricht einem Drittel der Schéadellange. Der
Dorsalrand ist gerade und schlie3t mit dem Dorsalrand des Metapterygoid einen Winkel von 100° ein.
Ventral des Endopterygoid liegt das Ectopterygoid. Von diesem Knochen ist am vorliegenden Stiick
die rostrale Halfte sichtbar. Das Ectopterygoid ist eine gerade Knochenleiste, die auf ihnrem ventralen
Rand eine Reihe groRRer Zéhne tragt. Die Zahnkronenhdhe entspricht in etwa der Lange des lateralen
Ethmoid. Der Abstand zwischen den Zahnen entspricht in etwa der Kronenhdhe. Die Kronen sitzen
auf rundlichen Sockeln. Die Kronen selber sind spitzkonisch und apikal schwach caudad gekrimmt. In
CPC-513 sind nur die rostralen beiden Ectopterygoidalzéhne sichtbar. Vom dritten Zahn ist die Basis
erkennbar. Die caudale Partie dieser Zahnreihe ist durch das Maxillare verdeckt. Rostromedial des
Ectopterygoid liegt das Palatinum, welches rostral einen Palatinalzahn tragt. Die Héhe des Palatinum
entspricht 42% seiner Lange. Die caudale Halfte des Dorsalrandes ist konkav. Die ventrale Halfte ist
konvex und geht rostral gleichmaRig gewolbt in die Kronenbasis des kraftigen Palatinalzahns tber. Im
caudalen Drittel des Knochens 6ffnet sich eine Grube nach dorsolateral, die caudal von einem
vertikalen, schwach caudal gekrimmten Wulst begrenzt wird. Unmittelbar caudal dieses Wulstes
verlauft der Caudalrand des Knochens, der dorsal auf das dorsomedial liegende Parasphenoid trifft.
Die caudoventrale Partie des Palatinum ist durch das Ectopterygoid verdeckt. Der sichtbare Bereich
des Ventralrandes des Palatinum ist gerade und biegt rostral scharf nach ventral in die Kronenbasis
der Palatinalzahns um. Der Palatinalzahn ist spitzkonisch und apikal schwach nach caudal gekrimmt.
In CPC-513 ist der Apex der Zahnkrone abgebrochen und durch die laterale Kompaktion minimal nach
rostral versetzt. Dadurch wird die urspriingliche Krimmung der Zahnkrone verféalscht. Die Lange der

Zahnkrone entspricht 75% der Lange des Palatinum. Der Querschnitt des Zahnes ist im basalen
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Drittel der Krone gerundet rhombisch bis linsenférmig. Die Krone besitzt eine laterale und eine

mediale Carina, die jeweils vom Apex bis zur Kronenbasis ziehen.

Oberkiefer

Das Pramaxillare ist ein diinner, gerader Stab, dessen rostrales Ende schwach nach dorsal
gekrimmt ist. Die Lange des Pramaxillare entspricht etwa einem Drittel der Schadellange. Die Héhe
des Pramaxillare entspricht 5% seiner Lange. Das rostrale Sechstel des Pramaxillare ist nach dorsal
verbreitert und entspricht hier 12% der Lange des Knochens. Ventral trégt das Pramaxillare 20
spitzkonische Z&hnchen, deren Kronenhéhe maximal einem Sechstel des Palatinalzahnes
entsprechen. Nach caudal nimmt die Héhe der Pramaxillarzahne leicht ab.

Das Maxillare ist eine gerade Leiste, deren Lange knapp der Halfte der Schadellange entspricht.
Die Hohe des Maxillare entspricht 6%-7% seiner Lange. In CPC-513 sind Pramaxillare und Maxillare

disartikuliert, sodass ihre genaue Lage zueinander nicht festzustellen ist.

Unterkiefer

Der Unterkiefer ist keilférmig mit einem geraden Dentalrand und einem konvexen Ventralrand.
Der Processus coronoideus liegt sehr weit caudal, etwa in den caudalen 18% des Unterkiefers und
dorsal auf gleicher Hohe mit dem Dentalrand. Die caudale Halfte des Dentalrandes ist durch das
Pramaxillare und Maxillare verdeckt. Die rostrale Halfte tragt eine Reihe spitzkonischer Zahne, die auf
verbreiterten Basen stehen. In CPC-513 sind vier dieser Zahne sichtbar. Der erste Zahn (Hauptzahn)
ist der Langste. Seine Kronenhdhe entspricht in etwa derjenigen des Palatinalzahnes. Die caudal
folgenden Zahnkronen nehmen caudad kontinuierlich an Hohe ab. Rostral des Hauptzahnes stehen
drei nadelférmige Zahnchen, deren Kronenhdhe einem Drittel der Hauptzahnhdhe entsprechen. Der
Dentalrand des Unterkiefers tragt lateral der Hauptzahnreihe eine zusétzliche Reihe winziger
Zahnchen, deren Kronenhdhe maximal 1 mm erreicht. Von diesen Zahnchen sind in CPC-513 im
mittleren Abschnitt des Dentalrandes elf Stiick sichtbar. Die Symphysenregion des Unterkiefers tragt,
von rostrolateral gesehen, drei horizontale, im Querschnitt rundliche Wulste, die durch tiefe Furchen
getrennt sind. Unmittelbar caudal der Symphysenregion ist der Ventralrand des Unterkiefers, von
lateral gesehen, konkav eingeschnirt. Die laterale Oberflache des Unterkiefers ist mit longitudinalen
Striae skulpturiert, die gegen den Processus articularis des Angulare konvergieren. Der Processus

articularis wird lateral von einer 4 mm langen, longitudinal verlaufenden Knochenleiste verstarkt.

Opercularserie

Von der Opercularserie sind Préaoperculum und Teile des Operculum erhalten. Allerdings sind
von den beiden aufgespaltenen Knochen nur die Umrisse erkennbar, da die Gegenplatte dieser
Elemente nicht fiir eine Re-Transferpraparation zur Verfigung stand. Das Préaoperculum ist ein hoher,
schmaler dreieckiger Knochen, dessen Hohe etwa der halben Schéadelhdhe entspricht. Der Rostral-
und der Caudalrand sind schwach konkav und divergieren nach ventral. Am Ventralrand, welcher
konvex ist, besitzt das Praoperculum seine maximale Lange, die knapp der halben Ho6he des

Knochens entspricht.
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Vom Operculum ist die rostrale Partie erhalten. Diese zeigt den geraden Rostralrand des
Operculum, an dessen dorsalem Ende die Articulationsfacette fir den Processus opercularis des
Hyomandibulare sitzt. Ventral- und Dorsalrand des Operculum sind schwach konvex. Im Bereich des

Rostralrandes ist das Operculum so hoch wie zwei Drittel der Schadelhdhe.

4.16.2. Diskussion

Die taxonomische Einordnung von CPC-513 folgt der Diagnostik von Fielitz (2004). CPC-513
besitzt ein bezahntes Ectopterygoid, welches einen Teil des Gaumendaches bildet. Das unbezahnte
Maxillare bildet einen Teil der Maulspalte. Diese Merkmale kennzeichnen das vorliegende Stiick als
Mitglied der Uberfamilie Enchodontoidea Nelson, 1994. Die Existenz eines einzelnen Palatinalzahnes
dessen Hohe die Lange des Palatium nicht Ubersteigt, charakterisiert CPC-513 als Mitglied der
Familie Enchodontidae Woodward, 1901. Nach Fielitz (2004) bestehen die Enchodontidae aus vier
Unterfamilien, von denen die Enchodontinae durch folgende Synapomorphien gekennzeichnet sind: a)
Parasphenoid wird ventral der Orbita breiter, b) Angulare mit lateraler Leiste am Processus articularis,
c) Préaoperculum mit ventrad divergierendem Caudal- und Rostralrand, d) Ventrale Partie des
Cleithrum rostrad breiter werdend. Ein im Bereich der Orbita breiter werdendes Parasphenoid ist in
CPC-513 nicht festzustellen. Am vorliegenden Stiick ist das Paraspenoid eine sehr diinne Leiste. Es
ist davon auszugehen, dass dieses Merkmal der lateralen Kompaktion wahrend der Fossil-Diagenese
zum Opfer fiel. Die ventrale Knochenleiste am Processus articularis des Angulare ist dagegen in CPC-
513 vorhanden. Der Enchodontide aus Vallecillo besitzt zudem ein Praoperculum mit ventrad
divergierendem Caudal- und Rostralrand. Das vierte Merkmal ist nicht verifizierbar, da der
Schultergirtel fehlt. Die genannten Merkmale stitzen die Zuordnung diese mexikanischen
Enchodontiden zu den Enchodontinae. Die monotypische Unterfamilie der Enchodontinae ist durch
die Gattung Enchodus vertreten, die z. Z. zehn valide Arten enthalt (Fielitz 2004, Fielitz & Gonzalez-
Rodriguez 2010).

Der Enchodus aus Vallecillo zeigt folgende Merkmalskombination: Das Pramaxillare ist
stabformig und am rostralen Ende verbreitert, besitzt aber keinen Processus ascendens. Der
Palatinalzahn ist schwach caudad gebogen und besitzt eine laterale und eine mediale Schneidekante.
Die Kronenhthe der Mandibularzahne caudal des Hauptzahnes nehmen caudad ab. Der laterale
Dorsalrand des Dentale tragt eine zusétzliche Zahnreihe aus winzigen Z&hnchen. Der phylo-
genetischen Analyse von Fielitz (2004) folgend ist diese Merkmalskombination diagnostisch fir
Enchodus venator. Diese Art wurde 1954 von Arambourg an Hand von Material aus dem Djebel
Tselfat in Marokko beschrieben. Arambourgs (1954) Beschreibung stimmt in allen Punkten mit dem
hier beschriebenen Material Uberein. Da allerdings am Material aus Vallecillo die postcranialen
Elemente unbekannt sind, ist dieser Enchodus vorlaufig als E. cf. venator zu bezeichnen. Fielitz
(2004) stellt die zentraltethysche Art E. venator als Schwestertaxon der nordamerikanischen Art E.
shumardi Leidy, 1856 dar, die sich nur durch die Form des Pramaxillare unterscheiden: Dem
stabférmigen Pramaxillare in E. venator steht ein keilfdrmiges Pramaxillare in E. shumardi gegeniber.
Das hier beschriebene Material von E. venator zeigt, dass sich beide Formen in einem weiteren

Merkmal unterscheiden: In E. shumardi betragt die Lange des Palatinum 75% des Palatinumzahnes
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(Goody 1976:105). Dagegen besitzt E. venator ein Palatinum, das deutlich langer als der
Palatinumzahn ist.

E. venator ist bis jetzt ausschlielich aus Fundstellen der zentralen Tethys in Marokko und
Italien bekannt (Rindone 2008). Der Fund aus Vallecillo belegt hier zum ersten Mal eine Verbreitung
dieser Art bis in den westlichen Protoatlantik. Cavin et al. (im Druck) erkennen ein ost-westlich
orientiertes Vikarianzevent zwischen dem zentraltethyschen E. venator und dem nordamerikanischen
E. shumardi. Allerdings ist ein synchrones Auftreten beider Formen nicht eindeutig belegt. Die
biostratigraphische Reichweite von E. venator beschrankt sich auf den Bereich der Cenomanium-
Turoniumgrenze, wahrend E. shumardi vom Turonium bis in das Maastrichtium reicht (Cavin et al. im
Druck). Das Auftreten von E. venator an der Cenomanium-Turoniumgrenze in Nordamerika stiitzt die
Hypothese eines Ausbreitungsevents zur Zeit der maximalen Transgression im unteren Unterturonium
von der zentralen in die westliche Tethys und den Protoatlantik. Der hier beschriebene, nord-
amerikanische E. cf. venator kénnte dann die Ausgangsform fiir die Evolution des biostratigraphisch
jungeren E. shumardi gewesen sein, der sich im Laufe der Oberkreide aus dem Golf von Mexiko nach

Norden in den Western Interior Seaway ausbreitete.
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4.17. Scombroclupea occidentalis Giersch et al., 2011

Subcohorte Clupei Wiley & Johnson, 2010
Ordnung Clupeiformes Goodrich, 1909
Subordnung Clupeoidei Bleeker, 1859

Superfamilie Clupeoidea (sensu Grande 1985)
Familie incertae sedis

Genus Scombroclupea Kner, 1863

Scombroclupea occidentalis Giersch et al., 2011

Dieser Fisch ist bei Giersch et al. 2011 im Anhang V beschrieben.

LA
=2l

Abb. 4.105. CPC-433: Scombroclupea occidentalis. Typusexemplar aus La Mula und Rekonstruktion.
Maf3stab: 30 mm.
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4.18. Holocentridae gen. nov. sp. nov.

Sept. Acanthomorpha sensu Johnson & Patterson, 1993
Uberordnung Acanthopterygii sensu Johnson & Patterson, 1993
Serie Euacanthoptherygii sensu Johnson & Patterson, 1993
Ordnung Beryciformes sensu Johnson & Patterson, 1993
Uberfamilie Holocentroidea Richardson, 1864
Familie Holocentridae sensu Gayet, 1980
gen. nov.
Diagnose
Kleiner, holocentrider Fisch mit Standardlange von 35 mm. Maximale Kdérperhéhe entspricht der
halben SL; Schadellange ist ein Drittel der SL; Ventrocaudalrand des Operculum mit acht kréaftigen
Dornen besetzt, deren Lange nach ventral abnimmt; Praoperculum kommaftrmig, vertikaler Arm
doppelt so lang wie der horizontale; beide schlieen einen Winkel von 130° ein; Caudalrand des
Praoperculum mit 27 kurzen Dornen bestlickt, von denen die vier caudoventral stehenden geringfiigig
kraftiger sind; Wirbelsaule mit 27 Wirbeln, 11 davon abdominal; Hamal- und Neuralfortsatz des vierten
prauralen Wirbels distal verbreitert; Ventralis thorakal, Dorsalis mit sieben Stachel- und 11

Weichstrahlen, Analis mit 4 Stachel- und acht Weichstrahlen.

Sp. nov.

Diagnose wie fur Genus

Material
CPC-490, Aund B
Fundstelle: La Mula

Alter: Mittel- bis Obercenomanium

4.18.1. Beschreibung:
Erhaltung

Das Skelett ist fast vollstandig und weitgehend artikuliert erhalten. Teile davon sind allerdings
auf Platte und Gegenplatte verteilt, wobei einige Partien vollstandig auf A- oder B-Platte mit einem
entsprechenden Abdruck auf der Gegenplatte erhalten sind, wie das Supraoccipitale, die
Opercularserie, der abdominale Teil der Wirbelsédule und die Dorsalis. Andere Elemente des Skelettes
sind innerhalb der Knochen zerbrochen und auf Platte und Gegenplatte verteilt wie das Schadeldach,
welches schrdg eingebettet ist, die Ethmoidalregion und die Kiefer, sowie der caudale Teil der
Wirbelsaule mit der Schwanzflossenbasis. Teile des Suspensoriums und des Unterkiefers, sowie der
Opercularserie sind disartikuliert oder fehlen. Die Strahlen von Brust- und Schwanzflosse fehlen

ebenfalls.

204



Holocentridae sp. nov.

Abb. 4.106. CPC-490: Holocentridae gen. nov, sp. nov. von La Mula. A: Hauptplatte, B: Gegenplatte.
MaRstab: 5 mm.

Proportionen

CPC-490 ist ein kleiner Teleosteer mit einem Rumpfstreckungsverhdaltnis von 2:1 bei einer
Standardlange von 35 mm und einer maximalen Kérperhéhe etwa 16 mm. Die Schadellange betragt
ein Drittel der SL. Die Ventralis steht thorakal.
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foramen-VII

Abb. 4.107. CPC-490A: Holocentridae gen. nov, sp. nov. Schadel. MaRRstab: 5 mm.

Osteologie
Schadeldach

Die caudale Halfte der Frontalia und weite Teile der Oticalregion sind stark zerbrochen und auf
Platte und Gegenplatte verteilt, sodass nur wenige Details sichtbar sind.

Das Frontale ist der grof3te Knochen des Schédeldachs. Seine Lange ist etwa halb so lang wie
der gesamte Schédel. Von lateral gesehen ist das Frontale konvex gewdlbt, reicht nach caudal bis an
den Rostralrand des Supraoccipitale und Uberdeckt von dorsolateral her die rostralen Partien von
Parietale und Pteroticum. Von dorsal gesehen entspricht die rostrale Breite des Frontale knapp der
Halfte seiner caudalen Breite. Die maximale Breite des Frontale entspricht knapp seiner halben
Lange. Der Rostralrand des Frontale verlauft etwa im rechten Winkel zur rotralen Partie des
Lateralrandes. Die lateralen Rander der Frontalia konvergieren nach rostral. Die rostrale Hélfte des
Schéadeldaches tragt zwei flache, longitudinale Wulste, die nach rostral konvergieren und etwa ein
Drittel der Breite der Frontalia einnehmen. Diese Wulste biegen auf Hohe der caudalen Orbitahélfte
nach lateral gegen die Sphenoticalregion um. Jeder der beiden Wulste besitzt im rostralen Drittel der
Lateralwand eine longitudinale Grube, die von einem dorsolateralen Grat (iberdacht wird. Der mediane
Bereich des Schadeldaches zwischen beiden Wulsten ist in transversaler Richtung konkav.

Das caudale Viertel des Schadeldaches wird vom Supraoccipitale eingenommen. Dieser
Knochen besitzt einen kraftigen, dreieckigen Kamm, der von lateral gesehen, deutlich Uber das
dorsale Profil des Schadeldaches nach dorsal herausragt. Die rostrale Kante dieses Kammes ist
wulstartig verstarkt und schwach konvex gebogen. Nach ventrorostral wird der Wulst breiter. Der
Supraoccipitalkamm ragt nach caudal tiber die Hinterkante des Schédels heraus.

Die ventrorostral des Supraoccipitale liegende Oticalregion ist stark zerbrochen, sodass Umriss
und Skulptur von Parietale, Pteroticum und Exoccipitale nicht sicher identifizierbar sind. Das Parietale
liegt vollstandig lateral des Supraoccipitale und endet nach dorsal in einem flachen Wulst. Die Fossa

posttemporalis liegt mediocaudal der caudalen Halfte des Pteroticum. lhre Lange entspricht maximal
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der halben Supraoccipitalkamm-Lange. Die ventrale Partie des Pteroticum ist im Bereich der Hyoman-
dibulargrube vollstandig zerbrochen.

Das rostrale Sechstel des Schadeldaches wird von der Ethmoidalregion eingenommen. Das
Nasale ist ein gerader Zylinder, der etwa dreimal so lang wie breit ist. Es artikuliert caudodorsal mit
dem geraden Rostralrand des Frontale. Medial des Nasale liegt ein gerundet-quadratisches laterales

Ethmoid, dessen Lange der Halfte des longitudinalen Orbitadurchmessers entspricht.

Schéadelbasis

Von der Schadelbasis ist das Parasphenoid erhalten. Dieser diinne Knochenstab ist gerade und
besitzt im Bereich der Orbita einen flach-elliptischen Querschnitt. Der laterodorsal weisende
Processus dorsalis des Parasphenoid liegt ventral des Prooticum. Dieser Processus ist dreieckig und
flach mit breiter Basis. Seine Hohe und seine basale Lange entsprechen der Breite des Parasphenoid
im Bereich der Orbita. Rostral des Processus dorsalis des Parasphenoid ist auf Hohe des caudalen
Orbitarandes ein Basiphenoid vorhanden. Die H6he des Rostralrandes dieses nach dorsal spitz
zulaufenden Knochens entspricht dem halben Orbita-Durchmesser. Caudal des Basisphenoid liegt in
einer halbkreisférmigen, nach caudodorsal geéffneten Grube, das Foramen fir hyomandibularen Ast
des Nervus facialis. Dorsal des caudalen Endes des Parasphenoid befindet sich in der lateralen Wand
der Oticalregion das flach-ovale Fenster der Bulla otica, welches wohl lateral mit einer
Knochenmembran verschlossen war. Teile dieser Membran sind in der caudalen Halfte des Fensters
erhalten. Basi- und Exoccipitale, sowie das Intercalare sind durch das dorsale Ende des

Hyomandibulare verdeckt.

Suspensorium

Das dorsale Ende des Hyomandibulare wird vom breiten Gelenkkopf fur die Artikulation mit dem
Pteroticum gebildet. Die Gelenkflache ist longitudinal schwach konvex und etwas léanger als der halbe
Orbitadurchmesser. Die ventralen Partien des Hyomandibulare sind schlecht erhalten und durch das
Operculum verdeckt. Die Pterygoidea sind nicht erkennbar. Das Quadratum ist von lateral gesehen
ein gleichseitiges Dreieck mit einer Kantenlange, die etwa der Lange von zwei Wirbeln entspricht. Die
ventrorostrale Ecke tragt einen zierlichen Caput articularis, der leicht nach ventral geneigt ist. Der
Processus ventralis endet caudal auf Hohe des Caudalrandes des Quadratum. Der dorsal des
Processus liegende Sulcus, in dem das keilfdrmige Symplecticum artikuliert, nimmt ein Viertel der
Flache des Quadratum ein.

Von der ventralen Hyomandibularserie ist lediglich das Urohyale erhalten. Dieser Knochen ist
eine rechteckige Platte mit einer Lange von vier Wirbeln und einem L&ngen-Hb6henverhaltnis von 3:2.
Der Ventralrand und der Dorsalrand konvergieren nach rostral im Winkel von 5°. Die rostroventrale
Ecke tragt einen kurzen, stumpfen, nach rostral weisenden Processus. Die Branchiostegalia sind

disartikuliert. Inre genaue Anzahl ist nicht rekonstruierbar.

Infraorbitalserie
Von der Infaorbitalserie sind nur wenige Teile der Knochen-Umrisse erhalten. Der grof3te

Knochen ist das zweite Infraorbitale. Es ist etwa so lang wie der halbe Orbita-Durchmesser und

207



Holocentridae sp. nov.

doppelt so lang wie hoch. Das zweite Infraorbitale bildet die caudoventrale Partie des Orbitarandes.
Der Dorsalrand des Knochens wird von einer membranartigen Knochenlamelle gebildet (,Suborbital
shelf* sensu Patterson 1964). Eine vergleichbare Knochenlamelle bildet auch den Dorsalrand des
ersten Infraorbitale, dessen genauer Umriss allerdings nicht erhalten ist. Dorsal des zweiten
Infraorbitale sind Reste des dritten und vierten Infraorbitale erhalten. Diese Knochen waren nur etwa

hAIbium so grof3 wie das zweite Infraorbitale und besafRen keinen lamellaren Suborbitalrand.

Kiefer
Oberkiefer

Der Oberkiefer besteht aus Pramaxillare und Maxillare, sowie dem anterioren und posterioren
Supramaxillare. Diese Knochen sind an CPC-490 z. T. in sich gebrochen und auf Platte und
Gegenplatte verteilt, sodass nur wenige Details erkennbar sind. Das Pramaxillare ist eine schmale
Leiste, welche die rostralen 60 % der Oberkieferlange einnimmt. Die Ventralseite des Pramaxillare
wird nach rostral breiter und ist mit winzigen Zahnchen besetzt. Das Pramaxillare besitzt einen
gleichmafig gerundeten Rostralrand. Der Processus dorsalis steht im rechten Winkel zum Ventralrand
des Pramaxillare. Die HOhe des Processus dorsalis entspricht etwa einem Drittel der Lange des
Pramaxillare. Der Processus articularis steht direkt caudal des Processus dorsalis und ist etwas
kurzer als letzterer.

Das Maxillare ist knapp so lang wie vier Wirbel und besitzt einen schwach konkaven
Ventralrand. Die H6he des Maxillare nimmt innerhalb der caudalen Hélfte nach caudal zu. Seine
maximale Hohe entspricht einem Viertel der Lange des Knochens. Der Caudalrand des Maxillare ist
gerade. Dorsal der verbreiterten caudalen Hélfte des Maxillare sitzt das ovale posteriore
Supramaxillare, welches etwa so hoch wie die maximale Hohe des Maxillare ist. Die rostrale Spitze ist
zu einem Processus verlangert, der das stabférmige anteriore Supramaxillare auf dessen Dorsalseite
umgreift. Das anteriore Supramaxillare ist halb so lang wie das posteriore und etwa dreimal so lang
wie hoch.

Unterkiefer

Vom Unterkiefer sind nur das Angulare und das Retroarticulare erhalten. Das Angulare bildet
ein rechtwinkeliges Dreieck, dessen Hypotenuse die caudale Halfte des Ventralrandes des
Unterkiefers einnimmt. Hohe und Lange des Angulare stehen im Verhaltnis 2:3. Der Processus
coronoideus ist breit und flach und nimmt das caudale Drittel des Dorsalrandes ein. Die caudale
Spitze des Angulare ist zum Processus articularis fur das Quadratum verlangert. Dieser Processus
nimmt ein Siebtel der LAnge des Angulare ein und endet caudal in einem gleichmaRig gerundeten
Kopf. Ventrorostral des Processus articularis artikuliert an der caudoventralen Ecke des Unterkiefers

das kleine, unregelméaRig-dreieckige Retroarticulare. Ein Dentale ist nicht erhalten.

Opercularserie
Das Operculum ist der grofdte Knochen der Serie und sieht einem rechtwinkeligen Dreieck
ahnlich. Die Hoéhe des Operculum entspricht knapp der halben Kérperhdhe des Tieres. Der

Cranialrand des Knochens bildet die Hypotenuse des Dreiecks und steht senkrecht zur Wirbelsaule.
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Dieser Rand ist durch einen Grat verstarkt, der ventral in einen Dorn auslauft. Der
Hyomandibularfortsatz liegt auf Hohe des dorsalen Viertels des Cranialrandes. Das dorsal liegende
Viertel des Cranialrandes biegt nach dorsocaudal um und geht in einer gleichmaRigen Rundung in
den Caudodorsalrand tber. Dieser Rand ist deutlich und gleichmafig konkav und lauft nach caudal in
einen nach caudal weisenden Dorn aus. Von diesem Dorn aus verlauft ein gerader, longitudinaler Grat
Uber die laterale Oberflache des Operculum bis zur Ansatzstelle des Hyomandibularfortsatzes. Dieser
Grat steht im rechten Winkel zum Cranialrand. Von der Ansatzstelle des Hyomandibularfortsatzes
ziehen ventral des longitudinalen Hauptgrates sieben weitere Grate radial divergierend nach
ventrocaudal uber die laterale Oberflache des Operculum und enden jeweils in einem kréaftigen Dorn.
Zwischen diesen Dornen, deren Abstdnde unregelmaRig sind, ist der Ventrocaudalrand des
Operculum tief konkav eingebuchtet. Die insgesamt acht Dornen verleihen dem Ventrocaudalrand des
Operculum ein unregelméRiges, grob gezahntes Aussehen. Dabei nimmt die Starke der Dornen nach
ventral ab. Auf der lateralen Oberflache des Operculum sind unmittelbar caudal des
Hyomandibularfortsatzes zwei Schuppen vorhanden.

Vom Suboperculum ist nur der Abdruck erhalten. Das Suboperculum ist eine unregelmafig-
ovale Platte, die etwa doppelt so lang wie hoch ist. Die laterale Oberflache ist von neun oder zehn
feinen, geraden Graten Uberzogen, die nach dorsal schwach konvergieren. Reste des Ventralrandes
des Suboperculum an CPC-490 B deuten an, dass diese Grate, wie am Operculum, in Dorne
mundeten, die den Ventralrand bewehrten. Das Interoperculum ist gleichfalls nur als Abdruck erhalten.
Dieser Knochen war unregelméanig gerundet-rechteckig und etwa dreimal so lang wie hoch und dabei
etwas langer als das Suboperculum. Der Ventralrand ist in seiner caudalen Halfte konkav, in seiner
rostralen konvex. Die laterale Oberflache ist mit leicht nach caudoventral geschwungenen Graten
besetzt, die gegen den Dorsalrand konvergieren und am Ventralrand in kleine Dornen auslaufen. Das
caudale Drittel des Interoperculum ist schwach nach caudoventral vergroRert. In dieser Partie sitzen
die kréaftigsten Dornen des Interoperculum.

Das Praoperculum ist disartikuliert und ist,
um etwa 180° gedreht, auf der Gegenplatte
CPC-490 B erhalten. Das Praoperculum ist
schmal und kommaférmig und etwa so hoch wie
das Operculum. Der vertikale Arm des
Praoperculum ist doppelt so lang wie der

horizontale. Beide Arme treffen im Winkel von

133° aufeinander. Der Caudalrand des
Knochens ist schwach konkav. Caudal- und
Ventralrand tragen insgesamt 27 kurze Dornen.
In der caudoventralen Ecke des Praoperculum

stehen die vier kraftigsten Dornen. Diese gehen

auf der lateralen Praoperculum—Oberflache in

nach rostrodorsal konvergierende Grate tber.

Abb. 4.108. CPC-490B: Holocentridae gen. nov, sp. nov. Praoperculum. MaRstab: 5 mm.
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Schultergdrtel

Das Cleithrum ist der grof3te Knochen des Schultergirtels. Es ist flach sigmoidal geschwungen.
Die ventrale, nach rostral konvexe Partie ist langer als die dorsale, nach rostral konkave Partie, die
nach caudal zu einer sichelférmigen Platte vergroRert ist. Die Breite dieser Platte entspricht zwei
Wirbellangen. Die Gesamthohe des Cleithrum erreicht knapp ein Drittel der SL. Der gesamte
Rostralrand ist wulstig verstarkt. Am Ventralrand der dorsalen Platte des Cleithrum artikuliert ein
ovales dorsales Postcleithrum, dessen maximaler Durchmesser etwa anderthalb Wirbelkdrpern
entspricht. An der caudoventralen Partie des dorsalen Postcleithrum artikuliert das nach caudoventral
weisende, stabformige ventrale Postcleithrum. Die Lange dieses Knochens entspricht finf
Wirbelkdrpern. Das ventrale Postcleithrum ist etwa so breit wie ein halber Wirbelkérper und lauft nach
ventral spitz zu. Die laterale Oberflache dieses Knochenstabes ist konkav.

Dorsal des Cleithrum liegt das dreieckige Supracleithrum, dessen ventrale Spitze lateral der
rostrodorsalen Ecke des Cleithrum liegt. Das Supracleithrum ist so hoch wie zwei Wirbeldurchmesser
und besitzt einen geraden Rostralrand. Der Dorsalrand ist konvex und biegt an der caudalen Spitze
des Dreiecks nach ventrorostral um. In der Mitte der dorsalen Halfte der lateralen Oberflache befindet
sich eine flache Grube, in deren Grund das nach caudal gedffnete Foramen fir den Durchtritt des
Seitenlinienorgans liegt.

Dorsomedial des Supracleithrum befindet sich das Posttemporale. Dieser unregelmé&Rig-
rechteckige Knochen besitzt einen, stabilen, nach rostrodorsal weisenden Processus, der rostral mit
dem Epioccipitale artikuliert. Dieser Processus nimmt die Halfte der Gesamtlange des Knochens ein
und ist etwa so lang wie anderthalb Wirbelkérper. Der Dorsalrand des Posttemporale ist in seiner
rostralen Halfte konkav, in seiner caudalen Hélfte gezahnt. Scapula, Coracoid und Pectoralis sind

nicht erhalten.

Wirbelsaule

Die Wirbelsaule besteht aus 27 Wirbeln. Davon sind 16 caudal. Die caudalen Wirbel gliedern
sich in 14 praurale und zwei urale Wirbel. Die Wirbelkérper sind etwa so lang wie hoch und besitzen
lateral eine flache Grube. Die Rippen der caudalen funf Abdominalwirbel artikulieren an den distalen
Enden der Parapophysen, deren Lange vom siebten bis zum elften Wirbel zunimmt und maximal
einen Wirbeldurchmesser erreicht. Die Rippen sind kurz und reichen nach ventral etwa bis auf die
halbe Hohe der Bauchhohle. Es sind Epineuralia vorhanden, die zwischen dem vierten und
dreizehnten Wirbel in einem Horizontalseptum verlaufen. An den ersten drei Wirbeln ist die
entsprechende Partie durch das Supracleithrum verdeckt. Die Ansatzstellen der cranialen Epineuralia
liegen bis zum neunten Wirbel auf der Ventralseite der Wirbelsdule. Die Neural- und Hamalfortsétze
stehen im caudalen Teil der Wirbelsaule in einem Winkel von etwa 70° zur Hauptachse der
Wirbelsaule und enden jeweils in einer Spitze. Am vierten préuralen Wirbel verbreitern sich Neural-
und Hamalfortsatz allerdings nach distal etwa auf das Doppelte ihres Durchmessers und enden
stumpf. In CPC-490 sind cranial der ersten Pterygophore der Dorsalflosse drei stabférmige
Supraneuralia vorhanden, die in etwa senkrecht zur Wirbelsaule stehen. Das Arrangement der
Supraneuralia und dorsalen Pterygophoren im Bezug auf die Neuralfortsatze ist durch folgende
Préadorsalformel charakterisiert: /0+0+0/1/1/1. (vergl. Ahlstrom et al. 1976).
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Becken und Ventralflosse

Das Basipterygium liegt ventral des Cleithrum und ist dreieckig. Die Strahlen der Ventralis
artikulieren an der caudalen Ecke dieses Dreieckes. Medial der Ventralis sitzt ein nach caudal
weisender Processus, der so lang wie ein Wirbel ist und in einer Spitze terminiert. Der dorsocaudale
Rand des Basipterygium ist durch einen lateralen Wulst verstarkt.

Die Ventralis besteht aus einem Stachelstrahl und sieben Weichstrahlen. Der langste Strahl der

Flosse ist der erste Weichstrahl, der den Stachelstrahl um etwa ein Drittel seiner L&nge Uberragt.

Dorsal- und Analflosse

Die Dorsalflosse besteht aus sieben Stachelstrahlen und 11 Weichstrahlen, deren distale Enden
segmentiert sind. Die Weichstrahlen sind am vorliegenden Stiick nicht vollstéandig erhalten. lhre Zahl
lasst sich aber aus der Anzahl der Pterygophoren rekonstruieren. Der erste Strahl der Dorsalis
artikuliert dorsal des dritten Wirbels. Die Stachelstrahlen nehmen von cranial nach caudal an Lange zu
und erreichen maximal die Lange von sieben Wirbeln. Die Stachelstrahlen sind an ihrem proximalen
Ende nach ventral gebogen und lateral verbreitert. Das proximale Ende der Stachelstrahlen tragt eine
Perforation, durch welche das distale Ende des mittleren Radiale von ventrocranial nach dorsocaudal
hindurchgreift. Dadurch sind die Stachelstrahlen kettengliederartig mit den Pterygophoren verbunden.
Die erste Pterygophore der Dorsalis ist die langste und endet ventral zwischen den distalen Enden
des ersten und zweiten Neuralfortsatzes. Von der Analis ist, neben funf Weichstrahlen, der komplette
Satz von Pterygophoren erhalten. Die ersten drei sind besonders kraftig. Das legt nahe, dass hier drei
oder vier Stachelstrahlen artikulierten. Insgesamt bestand die Analis aus zwolf Strahlen. Der erste

Strahl artikulierte ventral des 14. Wirbels.

Caudalskelett

Die Schwanzflosse wird von zwei prauralen und zwei uralen Wirbelcentra gestiitzt. Der erste
Prauralwirbel ist mit dem ersten Uralwirbel verwachsen. Zwischen dem ersten und zweiten Uralwirbel
knickt die Wirbelsdule um 35° nach dorsal und endet mit dem zweiten Uralwirbel, der nach caudal in
einer Spitze terminiert. Der Hamalfortsatz des zweiten prauralen Wirbels ist etwa doppelt so breit wie
der entsprechende Fortsatz des dritten. Das Parhypurale entspricht in seinen Dimensionen dem
Hamalfortsatz des zweiten Prauralwirbels und ist zusammen mit dem ersten und zweiten Hypurale mit
dem Verbund aus dem ersten prauralen und dem ersten uralen Wirbel verwachsen. Das erste
Hypurale ist dreieckig und an seinem Distalrand viermal so breit wie das Parhypurale. Das zweite
Hypurale bildet eine rechteckige Leiste, deren Breite ein Drittel der Distralrandlédnge des ersten
Hypurale erreicht. Die dorsale Hypuralserie besteht aus dem dritten bis sechsten Hypurale. Das vierte
und funfte Hypurale sind distal etwa dreimal so breit wie das dritte und das sechste Hypurale,
erreichen aber jeweils die Breite des ersten Hypurale nicht ganz. Das vierte Hypurale besitzt auf
seiner lateralen Oberflache einen longitudinal verlaufenden Steg. Dieser Steg teilt das dritte Hypurale
in eine dorsale und eine ventrale Halfte. Dorsal der uralen Wirbel liegen zwei Uroneuralia. Das erste
Uroneurale ist an seinem cranialen Ende zu einem Stegurale verbreitert und greift lateral tber die

dorsale Hélfte des jeweils ersten préuralen und uralen Wirbels. Cranial erreicht es den zweiten
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prauralen Wirbel. Das zweite Uroneurale ist spindelférmig und endet cranial dorsal des zweiten uralen
Wirbels.

Der Neuralfortsatz des zweiten prauralen Wirbels ist reduziert und erreicht eine dorsoventrale
Lange von einem Drittel der Lange des cranial benachbarten Neuralfortsatzes. Der Neuralfortsatz des
zweiten prauralen Wirbels ist verbreitert und erreicht eine maximale Breite, welche der distalen
Verbreiterung des vierten prauralen Neuralfortsatzes entspricht. Dorsal des zweiten prauralen
Neuralfortsatzes liegen drei Epuralia. Das cranial liegende ist so lang wie zwei Wirbelkdrper, die
beiden caudal folgenden sind etwas kirzer.

Die Caudalflosse ist wohl schon vor der Einbettung des Stiickes zerfallen. An CPC-490 sind
lediglich im Bereich der distalen Enden des zweiten prauralen Hamalfortsatzes und des dritten
prauralen Neuralfortsatzes zwei, bzw. drei basale Fulcra erhalten geblieben, welche die cranialen

Ansatzstellen der Caudalflossenlobi andeuten.

pul+ul u2

Abb. 4.109. CPC-490A: Holocentridae gen. nov, sp. nov. Caudalskelett. MaRRstab: 2 mm.

Schuppen
Die Schuppen sind ctenoid. Die erkennbaren Schuppen und ihr Abstand zu einander lassen den

Schluss zu, dass CPC-490 sehr wahrscheinlich von 12 bis 15 Schuppenreihen bedeckt war.

4.18.2. Diskussion

Die taxonomische Einordnung des hier beschriebenen Materials folgt der Analyse und Definition
acanthomorpher Fische von Johnson & Patterson (1993). Das vorliegende Stick ist ein
acanthomorpher Teleosteer. CPC-490 besitzt Stachelstrahlen in der Dorsalis. Die entsprechenden
Strahlen der Analis sind nicht erhalten, doch zeigen die kraftigen Pterygophoren mit ihren perforierten
distalen Enden die urspriingliche Anwesenheit von Stacheln in der Analis an. Der rostrodorsale Arm
des Postemporale ist stabil am Epioccipitale verankert, was auf eine unbewegliche Verbindung
zwischen den beiden Elementen hinweist. Weitere Merkmale, wie die durchgehende Verknécherung

des medialen Processus am Basipterygium, oder die spezialisierten Artikulationsfacetten des ersten
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Wirbels zum Exoccipitale sind am vorliegenden Material nicht sichtbar. Der lange caudale Processus
am Basipterygium und die ventral der Wirbel liegenden Ansatzstellen der Epineuralia zeigen, dass
CPC-490 zu den Euacanthomorpha zu stellen ist. Innerhalb der Euacanthomorpha bestehen die
Euacanthopterygii aus den Beryciformes und Percomorpha. Von den finf diagnostischen
Synapomorphien der Euacanthopterygii zeigt das vorliegende Stiick folgende vier: Ventralis mit einem
cranialen Stachelstrahl, der wie auch die Stacheln der Dorsalis kettenartig mit den dazugehérigen
Pterygophoren verbunden ist. Die Supraneuralia sind bis in ihre dorsalen Enden verknéchert und die
cranialen Epineuralia liegen ventral der Rippen.

Die Percomorpha werden durch folgende Apomorphien von den Beryciformes getrennt: Im
Caudalskelett ist das zweite urale Wirbelcentrum zurlickgebildet; die Hypuralserie ist auf funf oder
weniger reduziert; die Ventralis besitzt weniger als finf Weichstrahlen; die Schuppen sind modifiziert
ctenoid (Johnson & Patterson 1993). Dagegen besitzt der hier beschriebenen Euacanthopterygier
zwei urale Centra und sechs Hypuralia im Caudalskelett. Die Ventralis besteht aus einem
Stachelstrahl und sieben Weichstrahlen und die ctenoide Beschuppung ist mit einer einzigen Reihe
gleichgroBer Zahnchen urspringlich aufgebaut. Diese Unterschiede zu den Percomorpha zeigen,
dass der vorliegende Euacanthopterygier ein Vertreter der Beryciformes ist.

Gemeinsam mit anderen Acanthomorpha treten auch die Beryciformes in der unteren
Oberkreide (Albium-Cenomanium) in Erscheinung. Die Beryciformes der Oberkreide werden in die
Holocentroidei und die Trachichthyoidei unterteilt (Patterson 1993, Forey et al. 2003). Den Diagnosen
von Patterson (1964) und Gayet (1980) folgend, zeigt der hier beschriebene Fisch folgende Merkmale
der Holocentroidei:

Korper ist maRig hoch, d.h., die maximale Kdrperhdhe entspricht der halben SL; Dorsalflosse
mit sieben Stachelstrahlen; caudal folgende Strahlen sind in harte und weiche Partien unterteilt;
Ventralis thorakal und aus einem Stachelstrahl und sieben Weichstrahlen zusammengesetzt;
Schéadeldach mit breiten, flachen longitudinalen Graten, kleiner Fossa subtemporalis und kréaftigem
Supraoccipitalkamm; Frontalia reichen nach caudal Uber Parietale und Pteroticum hinaus; Bulla otica
mit ovalem Fenster, welches teilweise mit einer Knochenmembran verschlossen ist;
Suborbitalknochen flach, mindestens zwei davon mit Subocular-Rand; Maxillare nach caudal tiefer
werdend mit zwei Supramaxillaria; Operculum mit einigen Schuppen auf seiner rostralen Oberflache,
Wirbelsaule aus 27 Wirbeln, 11 davon abdominal; caudale Rippen artikulieren an Processis
transversi; distal verbreiterter Neural- und Hamalfortsatz des vierten prauralen Wirbels (siehe auch
Stewart 1984).

Oberkretazische Holocentridae sind vor allem aus dem Libanon bekannt. Der hier beschriebene
Holocentride aus La Mula zeigt groRe Ahnlichkeit mit der Gattung Ctenocephalichthys aus dem
Santonium des Libanon. Beide Formen stimmen in allen postcranialen Merkmalen tberein. Auch die
Préadorsalformel (/O+0+0/1/1/1) ist identisch (Patterson 1993). Die Unterschiede in der Opercularserie
widersprechen aber einer Zuordnung des vorliegenden Materials zu Ctenocephalichthys. Wahrend der
Caudalrand von Operculum und Préaoperculum am hier beschriebenen Material wenige deutliche, aber
nur nahezu gleichgrof3e Dornen tragt, besitzen die entsprechenden Knochen von Ctenocephalichthys
serrate Caudalrénder, die durch jeweils einen prominenten Dorn unterbrochen werden (Gaudant
1969, Abb. 7 und 8). Die hier vorliegende Morphologie der Dornen der Opercularserie zeigt dagegen
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Ahnlichkeiten mit dem untercenomanen Acanthomorphen Xenyllion aus Nordamerika, der allerdings
zu Paracanthopterygii gehort (Wilson & Murray 1996, Stewart & Hakel 2006).

Die innerhalb der kretazischen Holocentridae unbekannte Morphologie der Opercularserie des
mexikanischen Materials verlangt daher die Aufstellung einer neuen Gattung, die durch folgende
Diagnose charakterisiert ist:

Kleiner, holocentrider Fisch mit Standardlange von 35 mm; maximale Korperhéhe entspricht der
halben SL; Schéadellange ein Drittel der SL;. Ventrocaudalrand des Operculum mit acht kraftigen
Dornen besetzt; Lange der Dornen nach ventral abnehmend; Préoperculum kommaformig: vertikaler
Arm doppelt so lang wie horizontaler; beide Arme schlieBen Winkel von 130° ein; Caudalrand des
Praoperculum mit 27 kurzen Dornen, wobei die caudoventral stehenden Vier geringfligig kraftiger
sind; Wirbels&ule mit 27 Wirbeln, 11 davon abdominal. Ventralis thorakal, Dorsalis mit sieben Stachel-
und 11 Weichstrahlen, Analis mit 4 Stachel- und acht Weichstrahlen. Hamal- und Neuralfortsatz des
vierten prauralen Wirbels distal verbreitert.

Acanthomorphe Fische sind in Nordamerika im Vergleich zu anderen Regionen der Welt
unterreprasentiert. Aus der gesamten nordamerikanischen Kreide sind bis heute nur zwei
Acanthopterygierfamilien, eine Paracanthopterygerfamilie und eine polymixiide Familie bekannt. Im
Gegensatz dazu sind allein aus dem Cenomanium des Libanon zwei Paracanthopterygier- und vier
Acanthopterygierfamilien nachgewiesen (Stewart 1996). Der Nachweis acanthomorpher Fische setzt
in Nordamerika an der Grenze zwischen Albium und Cenomanium mit dem paracanthomorphen
Sphenocephaliden Xenyllion zonensis (Stewart & Hakel 2006) und dem nicht naher klassifizierbaren
acanthomorpen Fisch Muhichthys cordobai (Gonzalez Rodriguez & Fielitz 2008) ein.
Euacanthopterygier sind bis heute aus dem Cenomanium Nordamerikas nicht bekannt. Diese Gruppe
tritt im nordamerikanischen Fossilbericht erst im Mittelturonium von Kansas in Form eines
unbeschriebenen Holocentriden auf (Stewart 1996, Arratia & Chorn 1998). Vom Letzteren
unterscheidet sich der hier beschriebene Holocentride deutlich durch eine abweichende
Pradorsalformel. Damit ist der hier beschriebene Holocentride aus Nordost-Mexiko der alteste
bekannte Nachweis eines Euacanthopterygiers in Nordamerika und belegt, dass diese Uberordnung
im Cenomanium auch am Westrand des oberkriedezeitlichen Atlantiks verbreitet war. Neben
Scombroclupea occidentalis (Giersch et al. 2011) und Dixonanogmius ist damit ein weiteres
Faunenelement im Cenomanium Nordost-Mexikos nachgewiesen, welches die paldobio-

geographischen Beziehung der Region zur Zentraltethys beweist.
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5. Stratigraphische Entwicklung der mexikanischen Knochenfisch-
Vergesellschaftungen in der Kreidezeit

Die im systematischen Teil beschriebenen Fische stammen aus Fundstellen unterschiedlichen
Alters. Die Vergleiche der einzelnen Fischgesellschaften untereinander geben Aufschluss Uber ihre
zeitliche Entwicklung und ermdglichen Einblicke in die Evolution mariner Faunen am Westrand des
Golfes von Mexiko von der oberen Unterkreide bis in die mittlere Oberkreide. Neben der hier
vorgestellten Datengrundlage existieren z. Z. in Mexiko noch die Actinopterygierfaunen aus Tlayua
(Puebla) und Muhi (Hidalgo), deren taxonomische Aufarbeitung ein vergleichbares Niveau erreicht
hat, sodass sie in die hier aufgestellte Reihung einbezogen werden kdnnen.

Der betrachtete Zeitraum zwischen Albium und Santonium umfasst etwa 22 Mio. Jahre und wird

durch acht Fundstellen aus sechs unterschiedlichen stratigraphischen Niveaus reprasentiert.

5.1. Datengrundlage: Stratigraphische Niveaus, Fundstellen und Faunenlisten
5.1.1. Mittleres Albium: Tlayua (18°35'5% N, 97°54‘35“ W)

Die Fundstelle Tlayua liegt in der Nahe des Dorfes Tepexi de Rodriguez (Puebla) und wurde
1959 entdeckt. Erste paldontologische Forschungsergebnisse lagen 1982 vor und beschreiben Tlayua
als ,erste echte Fossil-Lagerstatte Mexikos® (Applegate & Espinoza-Arrubarrena 1982). In der
Fundstelle stehen rétlich-gelbe Plattenkalke an, die eine diverse Fossilgemeinschaft aus marinen und
terrestrischen Elementen enthalten (Applegate 1996). Fische sind die haufigsten Wirbeltierfossilien
dieser Konservat-Lagerstatte. Bis heute sind etwa 3000 Exemplare fossiler Osteichthyes geborgen
worden, die sich 33 nominalen Formen zuordnen lassen. Eine ausfiihrliche osteologisch-
taxonomische Bearbeitung liegt inzwischen fur zehn Arten vor (Alvarado-Ortega 2004, Gonzalez-
Rodriguez et al. 2004, Gonzélez-Rodriguez & Reynoso 2004, Espinosa-Arrubarrena & Alvarado-
Ortega 2010, Lopez-Arbarello & Alvarado-Ortega 2011). Biostratigraphische (Seibertz & Spaeth 2002)
und magnetostratigraphische Daten (Benammi et al. 2006) belegen eine Altersstellung der
Fundschichten ins mittlere Albium. Die paldogeographische Lage der Fundstelle ist bis heute
Gegenstand der Diskussion: Applegate et al. (2006) interpretieren die Tlayua-Kalke als lagunare
Bildungen in unmittelbarer Kustenndhe. Kashiyama et al (2004) argumentieren dagegen, dass die
Kalke als Sturm-induzierte Sedimente in einem offenmarinen Becken mit einem stagnierenden,
stratifizierten Tiefenwasserkorper zur Ablagerung gekommen seien. Fir eine gréRere Kistennahe
spricht allgemein der Anteil terrestrischer Elemente in der Taphocoenose, der diese Fossillagerstéatte
von den hier beschriebenen nordost-mexikanischen Fundstellen deutlich unterscheidet. Allerdings
deutet die Haufigkeit terrestrischer Formen im Fossilbericht bestenfalls auf einen relativen
Entfernungs-unterschied zur Kiste hin und belegt nicht explizit einen Ablagerungsraum in
unmittelbarer Kistenndhe z.B. im Back-Reef-Bereich. Da Nachweise fir Riffe und benachbarte
Lagunen fehlen (Applegate et al. 2006), ist fur Tlayua auch die Bildung von laminierten Kalken unter

offenen Schelf-Bedingungen denkbar (vergl. Ifrim 2006: 120).
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Fischtaxa:

Kennzahlen nach Applegate (1996):
Osteichthyes: ca. 52 species

83% Teleostei (inkl. Teleosteomorpha)

17% Nonteleostei (Halecostomi, Halecomorphi)

Osteichthyes

Sarcopterygii
Axelrodichthys cf. A. araipiensis

Espinoza-Arrubarrena et al., 1996

Actinopterygii

Halecostomi incertae sedis

Ordnung Semionotiformes

Semionotidae

Tlayuamichin itztli Lopez-Arbarello & Alvarado-
Ortega, 2011

Ordnung Pycnodontiformes

Pycnodontidae

Tepexiichthys aragunotum Applegate,
1992

Neoproscinetes sp.

Undescribed Taxon B

Undescribed Taxon C

Ordnung incertae sedis
Macrosemiocotzus americanus Gonzalez-
Rodriguez, Applegate & Espinosa-
Arrubarrena, 2004

Notagogus novomundi Gonzélez-Rodriguez &
Reynoso, 2004

Gen et sp. nov. A

Sp. nov. B

Sp. nov. C

Halecomorphi
Ordnung Amiiformes

Amiidae
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Sp.1 groR
Sp. 2 klein

Ordnung lonoscopiformes
Ophiopsidae
Teoichthys kallistos Applegate, 1988
Quetzalichthys perrilliatae Alvarado-

Ortega & Espinosa-Arrubarrena, 2008

Teleosteomorpha

Ordnung Aspidorhynchiformes
Aspidorhynchidae
Vinctifer
Belonostomus sp. 1

Belonostomus sp. 2

Ordnung Pholidophoriformes
Pholidophoridae?

Ordnung Ichthyodectiformes

Unamichthyidae

Unamichthys  espinosai  Alvarado-
Ortega,2004

Kleinzahnige Form

Uberordnung Elopomorpha
Megalops-ahnliche Form
Brannerion-ahnliche Form

Paraelops-ahnliche Form

Uberordnung Osteoglossomorpha
Pletothidae

Bananogmius-ahnliche Form



Evolution der Knochenfischvergesellschaftungen

Unterordnung Pachyrhizodontoidei Incertae sedis
Michin scernai, Alvarado-Ortega, Clupei indet.
Mairinck & Brito, 2008
Notelops sp. Ordnung Gonorhynchiformes

Nov. gen. et sp.

Uberordnung Ellimmichthyiformes

Ellimmichthyidae Ordnung Aulopiformes
Ellimmichthys sp. 1 Yarbudichthys-ahnliche Form
Ellimmichthys sp. 2 Enchodus-&hnliche Form

Armigatus sp.

5.1.2. Albium-Cenomanium: Mahi (20°44°40" N, 99°21‘6“ W)

Die Fundstelle ,Muhi befindet sich in der Nahe der Stadt Zimapan (Hidalgo) in Zentralmexiko
und schlie3t die diinnbankigen, hellgrauen Kalksteine der El Doctor-Formation auf. Unter den etwa
1000 Fossilien, die seit 1998 zu wissenschaftlichen Zwecken gesammelt wurden, finden sich einige
Hundert fossile Knochenfische, die sich 12 nominalen Formen zuordnen lassen. Genaue
taxonomisch-osteologische Bearbeitungen liegen fir drei Formen vor (Gonzalez-Rodriguez & Fielitz
2008, Bravo-Cuevas et al. 2009). Das Alter der El Doctor-Formation wird mit Albium bis Cenomanium
angegeben (Carrasco 1970). Die Lithologie und Mikropaldontologie der Fundstelle weisen auf ein

offenmarines Ablagerungsmilieu am auf3eren Schelfrand hin (Bravo-Cuevas et al. 2009).

Fischtaxa
Osteichthyes Ordnung Aulopiformes:
Teleosteomorpha Enchodus zimapanensis Fielitz & Gonzalez-
Aspidorhynchidae Rodriguez, 2010
Sp. non det. Ichthyotringa mexicana Fielitz & Gonzalez-
Rodriguez, 2008
Ichthyodectiformes
Sp. non det. Abteilung Acanthomorpha
Muhichthys cordobai Gonzalez-Rodriguez &
Pachyrhizodontidae Fielitz, 2008
Pachyrhirzodus sp. Agonidae gen. et sp. nov. Gonzalez-Rodriguez

& Schultze, 2010

5.1.3. Mittelcenomanium: La Mula (29°929“ N, 102°30'569" W)

Die Fundstelle ,La Mula“ gehért zur Fundregion Muzquiz. Die Rekonstruktion der
paldogeographischen Position legt nahe, dass die nordwestliche Kiste des kreidezeitlichen Golfes
von Mexiko zwischen dem Cenomanium und Santonium etwa 200-300 km westlich der Fundregion

verlief (Stinnesbeck et al. 2005, Ifrim et al. 2007). Die paldogeographischen, sedimentologischen und
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taphonomischen Daten legen nahe, dass die Plattenkalke der Fundregion Muzquiz in einer offen-

marinen Umgebung auf dem auf3eren Schelf abgelagert wurden (vergl. Kapitel 3 und Ifrim 20086).

Fischtaxa
Chondrichthyes: Dixonanogmius sp. nov.
Squalicorax falcatus Clupeiformes
Squalicorax curvatus Scombroclupea occidentalis
Cretoxyrhina mantelli Aulopiformes
Ptychodus sp. Prionolepis sp. (Alvarado-Ortega &
Osteichthyes Porras-Muzquiz 2009a)
Ichthyodectiformes Acanthomorpha
cf. Gillicus arcuatus Holocentridae gen. et sp. nov.

Tselfatiiformes

5.1.4. Mittel- Obercenomanium: Tanque Nuevo siudl. Cuatro Cienegas (26°33'58” N, 102°30°59”
W)

Die sedimentologischen Daten dieser Fundstelle legeneinen offen-marinen Sedimentationsraum
nahe, der sich, der palaogeographischen Lage zufolge, am Rande der gefluteten Coahuila-Plattform
befunden haben muss. Die paldogeographische Rekonstruktion zeigt, dass die Kiste zum Zeitpunkt

der Ablagerungen mindestens 100 km westlich verlief (Fuchs et al. 2010).

Fischtaxa
Osteichthyes
Elopomorpha
cf. Ctenodentelops sp.
Clupeiformes
Scombroclupea occidentalis

Teleostei non det. (Zur Erganzung der Faunenliste bedarf es weiterer Praparationsarbeit).

5.1.5. Cenomanium-Turonium-Grenze-Unterturonium: Vallecillo (26°3919 N, 100°0'57* W)
Als Sedimentationsraum fir die Plattenkalke der Fundstelle Vallecillo wird der &auf3ere
Schelfrand, ca. 300 km 6stlich der Kuste angegeben (Salvador 1991, Ifrim 2006).

Fischtaxa:
Sarcopterygii Ichthyodectiformes
Latimeriidae gen. et sp. nov. Gillicus arcuatus
Pachycormiformes Vallecillichthys multivertebratum
sp. non det. Heckelichthys n. sp.
Pycnodontiformes Protobramoidei
Nursallia gutturosum Araripichthys sp.
Aspidorhynchidae Tselfatiiformes
Belonostomus longirostris Tselfatia formosa
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Pachyrhizodontoidei sp. non det.
Pachyrhizodus caninus Aulopiformes
Tingitanichthys heterodon Rhynchodercetis yovanovitchy
»Goulmimichthys* roberti vel Rhacolepis Enchodus venator
Pachyrhizodontidae sp. B Acanthomorpha
Pachyrhizodontidae sp. C sp. non det.

Clupeiformes

Fur die Fischfauna vom Vallecillo-Typ sind im Verlaufe der Bearbeitung zwei weitere Fundorte,
»oierra Arteaga“ und ,Cuidad Victoria“, in Nordostmexiko bekannt geworden. Auch wenn im Rahmen
dieser Arbeit noch keine eingehende taxonomische Auswertung vorgenommen werden konnte, so
zeigt eine erste Ubersicht, dass in diesen Fundstellen die gleichen Fischarten wie in der Vallecillo-
Fauna auftreten. Auch die Individuen-Haufigkeit innerhalb der identifizieren Arten scheint ahnlich wie
in Vallecillo zu sein. In beiden Fundstellen dominieren Tselfatia formosa und Nursallia gutturosum. Die
neuen Fundstellen belegen, dass die typischen Arten der Vallecillo-Fauna regional auf mindestens

350 km entlang der Golfkiiste verbreitet waren.

5.1.6. Fundstelle ,,Sierra Arteaga“ (25°15'28” N, 100°24°16” W)

Fischtaxa : (Abb. 5.1.)

Sarcopterygii Vallecillichthys multivertebratum
Latimeriidae gen. et sp. nov. Tselfatiiformes

Pycnodontiformes Tselfatia formosa

Nursallia gutturosum Pachyrhizodontoidei

Aspidorhynchidae ~Goulmimichthys*sp.

Belonostomus sp. Aulopiformes

Ichthyodectiformes Rhynchodercetis sp.

5.1.7. Fundstelle ,,Ciudad Victoria®“ (23°44'09” N, 99°09°00” W)

Fischtaxa: (Abb.5.2))
Pycnodontiformes
Nursallia gutturosum
Tselfatiformes
Tselfatia formosa
Pachyrhizodontoidei

»Goulmimichthys* roberti
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Ichthyodectiformes

Belonostomus sp.

Tselfatia formosa

Abb. 5.2. Fossilien der “Fauna vom Vallecillo-Typ” aus der Nahe von Ciudad Victoria.
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5.1.8. Turonium-Coniacium-Grenze: El Rosario (28°52‘31* N, 102°24'14* W)
Die Fundstelle liegt innerhalb der Fundregion Muzquiz. Die paldogeographische Lage ist unter
Kapitel 3 beschrieben.

Fischtaxa
Chondrichthyes Tselfatiiformes
Ptychodus decurrens Tselaftia formosa
Osteichthyes Crossognathidae
Ichthyodectiformes Laminospondylus transversus
Gillicus arcuatus Apsopelix sp.
Saurodon leanus Aulopiformes

Enchodus cf. gladiolus

5.1.9. Turonium-Coniacium-Grenze: Carranza (29°1022* N, 102°27'46" W)
Die Fundstelle liegt innerhalb der Fundregion Muzquiz. Die paldogeographische Lage ist unter
Kapitel 3 beschrieben.

Fischtaxa
Osteichthyes Laminospondylus transversus
Ichthyodectiformes Aulopiformes
Gillicus arcuatus Enchodus cf. gladiolus
Tselfatiiformes Acanthomorpha
Tselfatia formosa gen. et sp. non det.

Crossognathidae

5.1.10. Mittel-Obersantonium: Los Temporales (28°57‘23“ N, 102°18‘3‘‘ W)
Die Fundstelle liegt innerhalb der Fundregion Muzquiz. Die paldaogeographische Lage ist unter

Kapitel 3 beschrieben.

Fischtaxa

Ichthyodectiformes
Saurodon leanus

Tselfatiformes
Tselfatia formosa
Luxilites cf. striolatus

Crossognathidae
Laminospondylus transversus

Pachyrhizodontoidei
Pachyrhizodus caninus
Pachyrhizodontidae sp. C

Aulopiformes

Enchodus gladiolus
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5.2. Ergebnisse
5.2.1. Stand der taxonomischen Bearbeitung

Der Fossilinhalt der genannten mexikanischen Fundstellen umfasst insgesamt 69 Osteichthyes-
Arten (Abb. 5.3.), von denen fir 33 Arten eine publizierte, bzw. in dieser Arbeit erstellte oder revidierte
Definition auf Artniveau vorliegt. Fir 19 Arten wurde eine Gattungsdiagnose, aber nur eine vorlaufige
Differentialdiagnose erstellt. 17 weitere Formen sind in erster Naherung einer Ordnung und/oder
Familie zugeordnet. Die unterschiedliche Prazision der taxonomischen Bearbeitung ist in unvollstandig
erhaltenem oder nicht ausreichend prapariertem Material begriindet. Die vorlaufigen taxonomischen

Bearbeitungen der Fundstellen Tlayua und Mahi wurden aus der Literatur lbernommen.

5.2.2. Stratigraphische Reichweiten einzelner Arten

In Abb. 5.3 sind die stratigraphischen Reichweiten der einzelnen Arten innerhalb der
betrachteten Fundstellen-Sequenz aufgelistet. Die Abfolge von Osteichthyes-Vergesellschaftungen im
westlichen Golf von Mexiko zeigt zwischen dem Albium und dem Santon folgende Charakteristika: Die
Faunen zwischen Albium und Cenomanium besitzen keinerlei taxonomische Ubereinstimmungen auf
Artniveau, d.h. die stratigraphischen Reichweiten beschréanken sich auf die Profile der jeweiligen
Fundstellen. Auf Gattungsniveau liegen mit Belonostomus und Enchodus zwei Formen vor, die in
mehreren Fundstellen auftreten. Ab der Cenomanium-Turonium-Grenze setzten in der Region Arten
ein, deren Vorkommen nicht auf eine Fundstelle beschrankt ist und die langere stratigraphische
Reichweiten aufweisen.

Damit sind in den ca. 10 Mio. Jahren zwischen Mittelalbium und Obercenomanium in der Region
vier marine Fischfaunen mit vollig verschiedenem Artenspektrum anzutreffen.

In den darauffolgenden 10 Mio. Jahren bis zum Obersantonium ist innerhalb der jingeren drei
Faunen eine groRe Ubereinstimmung des Artenspektrums und damit eine Reduktion von zeitlichen
Endemismen von 100% im Obercenomanium auf 14% im Obersantonium festzustellen (Abb. 5.4.).
Insgesamt ist die Evolution der Fischfaunen im Golf von Mexiko also im Albium und Cenomanium
durch eine sehr hohe Arten-Austausch-(Turnover)-Rate (8—Diversitat) sensu Wilson & Schmida (1984)
gepragt. Ab dem Unterturonium verringert sich die Turnover-Rate durch eine Zunahme der

taxonomischen Stabilitdt und Kontinuitat innerhalb der Fischfaunen (Abb. 5.4.).

Abb. 5.3. (Nachste Seite) Stratigraphische Position und Reichweite kreidezeitlicher Osteichthyes in Mexiko.
Schwarze Punkte und Linien markieren Artnachweise, graue Rechtecke markieren die Reichweite von
Gattungen.
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Stufe Alb. Cenoman. | Turon. |Con.|San.

Fundort (Tlayua) Muhi La Mula)(Vallecillo) Carranza Tempora

T nuevo El Rosario

Ma| 112 996 93.6 88.6 858 835
'l P I P I P ' I N S S I S P I I S A

Sarcopterygii
cf. Axelrodichthys araipfensis 9
Latimeriidae gen. et SP. NOV: oo - . . - . - . . . . y SRR I

Pachycormiformes I
indet.

Semionotiformes
Tlayuvamichin itz il

Pycnodontiformes
Tepexiichthys aragunotum
Nursaliia guthurostum
Neoproscinetes sp .
Genus A -~ e
GenusB- =

Macrosemiiformes
Macrosemiocotzus americanus
Notagogus novomundi
Gen. Asp A
Gen. Asp. B.

Gen.B -~

Amiiformes
Pachyamia mexicana
?Amblysemius

lonoscopiformes
Teoichthys kallistos - .
Queizalichthys perrilliatae

Aspldorhynchldae
indet. - . . . . . SO S —— . . B
Vinctifer sp.

Belonostomus longirositis
Belonostomus sp. A
Belonosiomus sp. B

Ichthyedectiformes
Unamichthys espinosai
Gillicus arcuatus
Vallecillichthys multivertebra tum
Saurodon leanus

Sp. A [ ]

Sp.C

Elopomorpha
?Ctenodentelops ®
?Megalops
?Brannerion
?Paraelops -

Protobramoidei
Araripichthys sp

Tselfatiiformes
Tselfatia formosa
Dixonanogmius n. sp ®
2L uxilites . . . B | . . . . . . . P
indet. ®

Crossognathidae
Laminospondylus fransversus
Apsopelix sp

Pachyrhizodontoidei
Michin scernai ®
Pachyrizodus caninus i
Tingitanichtys heterodon
Goulmimichthys roberti :
Notelops sp [ ]
Pachyrhizodontidae sp. A i [ ]
Pachyrhizodontidae sp. B
Pachyrhizodontidae sp. C

Ellimmichthyiformes
Ellimmichthys sp. 1
Ellimmichthys sp. 2
Armigatus sp.

Clupeiformes i
Scombrociupea occidentalis ! @
indet. ®
indet. i [ ] L

Gonorhynchiformes i
Gen. etsp. nov. - e b @

Aulopiformes
Rhynchodercetis yovanawfchy . . . . . . . . . . . . : . -
Enchodus venator - - . . . . . . U (S  SE Y
Enchodus zimapanensis
Enchodus cf. gladiofus
? Enchodus
lchthyofringa mexicana ; i
FPrionolepis sp. i ®
?Yarbudichthys - - B . . . . - JE . RS

Acanthomorpha
Muhichthys cordobar I

00 00 00000 000 o o

o o0 @

Holocentridae sp. nov.
Agonidae gen. et sp. nov. H
Acanthomorpha gen. et sp. nov. i ® 9
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5.3. Diskussion und Schlussfolgerungen
5.3.1. Signifikanz der Ergebnisse

Die Fundstellen sind nicht innerhalb eines Profils aufgeschlossen, sondern lateral von Nordost-
bis Zentralmexiko Uber eine Strecke von 1200 km angeordnet. Damit stellt sich die Frage, in wie weit
die einzelnen Fossilberichte hinsichtlich einer stratigraphischen Aussage mit einander vergleichbar
sind, ob also die einzelnen Fundstellen jeweils als reprasentativ fir die gesamte Region gelten
kénnen, oder ob das Evolutions- und Diversitdtsmuster (=Taxonomische Veranderung entlang der
Stratigraphie) der Region durch lokale paldodkologische Unterschiede, Arten-Areal-Effekte (Smith
2001) und/oder Lagerstatten-Effekte sensu Cavin & Forey (2007) beeinflusst wird.

Zur Abschatzung dieser FehlergréRen wird hier ein qualitativer Vergleich der Fundstellen
(Tabelle 5.1.) vorgenommen, da statistisch relevante Daten z. B. zur Funddichte bisher nur aus der
Fundstelle Vallecillo vorliegen (Ifrim 2006).

Um paldaodkologische Effekte abschatzen zu kdnnen, werden hier die paldaogeographische
Lage, die rekonstruierte Entfernung zur Paldo-Kiste und der dadurch zu bestimmende
Ablagerungsraum als Vergleichsgrofen herangezogen. Damit kann in erster Naherung der Einfluss
unterschiedlicher mariner Lebensrdume, die i. d. R. durch Bathymetrie und Kuistenabstand
gekennzeichnet sind (Moore 1958), auf die S-Diversitat der Region abgeschatzt werden. Argumente
zur Einschatzung von Lagerstatten-Effekten auf die B-Diversitat liefert ein Vergleich von Sediment
und Lagerstatten-Typ. Dadurch werden mégliche unterschiedliche Erhaltungsbedingungen und deren
Einfluss auf die Uberlieferte Palédo-Diversitat sichtbar. Weiterhin deuten Daten zu Fundmenge,
Sammlungs-, bzw. Bearbeitungszeitraum und Steinbruchgréf3e an, in wie weit Arten-Areal-Effekte und

Beprobungs-Artefakte den Fossilbericht verzerren.

Tabelle 5.1. Vergleich der kretazischen Fischfossillagerstatten in Mexiko.

Tanque
Fundstelle Tlayua Muhi La Mula N . Vallecillo Carranza El Rosario Temporales
uevo
Albium- Unter- Tur-Con- Tur-Con- Ober-
Alter Albium . Cenomanium Cenomanium . .
Cenomanium turonium Grenze Grenze santonium
. Westlicher Westlicher Westlicher Westlicher Westlicher Westlicher Westlicher Westlicher
Paldogeograph.
L Golf von Golf von Golf von Golf von Golf von Golf von Golf von Golf von
age
g Mexiko Mexiko Mexiko Mexiko Mexiko Mexiko Mexiko Mexiko
Rekonstr.
Entfernung zur 1-100 km 100-200 km 200-300 km 100 km 300 km 200-300 km 200-300 km 200-300 km
Kuste
Lagune oder AuRerer AuRerer AuRerer AuRerer AuRerer
Ablagerungsraum Schelf Schelfrand
Schelf Schelf Schelf Schelf Schelf Schelf
Sedimenttyp Plattenkalk Plattenkalk Plattenkalk Plattenkalk Plattenkalk Plattenkalk Plattenkalk Plattenkalk
Stagnations- Stagnations- Stagnations- Stagnations- Stagnations- Stagnations- Stagnations- Stagnations-
Lagerstattentyp Konservat- Konservat- Konservat- Konservat- Konservat- Konservat- Konservat- Konservat-
Lagerstatte Lagerstatte Lagerstatte Lagerstatte Lagerstatte Lagerstatte Lagerstatte Lagerstatte
Anzahl
identifizierbarer 3000 500-1000 50 20 1000 20 30 20
Fischfunde
SteinbruchgroRe 11000 m? 4800 m 5600 m? 1000 m? 18000 m” 5000 m” 8000 m 7000 m*
Wissenschaftl.
. . 1981 1998 2005 2007 1998 2005 2005 2005
Bearbeitung seit
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5.3.2. Vergleich der Palaotkologie

Alle Fundstellen reprasentieren die in etwa gleiche tektonische, paldogeographische und
bathymetrische Situation im pelagischen, offenmarinen Milieu auf dem &uf3eren Schelf oder
Schelfrand, 100-300 km vor der kreidezeitlichen Ostkiiste Nordamerikas. Die Taphocoenosen in den
Fundstellen bestehen lberwiegend aus autochthonen Elementen, reprasentieren also Faunen im
eigentlichen Sinne. Deutlich wird dies an der Pradominanz schnellschwimmender Arten (vergl. 7.), von
denen in mehreren Fallen unterschiedliche ontogenetische Stadien belegt sind (verg. 4. und 7.,
Applegate 1996, Fielitz & Gonzalez-Rodriguez 2010). Damit ist ein direkter Hinweis auf die N&ahe
zwischen Lebensraum und Einbettungsort gegeben.

Einzig der Fauneninhalt der Fundstelle Tlayua lasst auch eine Interpretation nach dem
Lagunen-Modell (Applegate 1996) in Kistenndhe zu, sodass die faunistischen Unterschiede dieser
Fundstelle zu anderen Fundstellen auch durch 6kologische Unterschiede beeinflusst sein konnten.

Als ,dormant ocean basin“ zeigt der Golf von Mexiko seit dem Oberjura eine aufierordentliche
tektonische Stabilitat, die es erlaubt, den kretazischen Golf auch bezlglich seines Fauneninhaltes
direkt mit dem heutigen Golf zu vergleichen, da sich die Geometrie und Topographie des
Wasserkdrpers und damit die Lage und Grol3e der potentiellen Areale seither kaum verandert haben.
Die Verbreitungs-Charakteristika der rezenten pelagischen Fischfauna werden daher als Modell-
GrofR3en fur die Arealgrof3e der kretazischen Fischfaunen im Golf herangezogen.

Die rezente Fischfauna des Golfes von Mexiko besteht aus 1443 Arten (McEachran & Fechhelm
2005, Froese & Pauly 2012). Davon sind 1377 Arten (95,4 %) im gesamten Golf und darlber hinaus
verbreitet. Lediglich 66 Arten (4,6%) sind endemisch fir den Golf. Diese charakterisieren innerhalb
des Golfes drei faunistische Unterregionen. Die Ostliche Unterregion erstreckt sich von der Sudspitze
Floridas etwa 1100 km parallel zur Kiste nach Westen bis zur Mobile Bay. Die nordwestliche
Unterregion nimmt den 1600 km langen Schelfbereich zwischen Mobile Bay und Cape Rojo
(Veracruz) ein, wahrend sich die sldliche Unterregion auf 1200 km zwischen Cape Rojo und Cape
Catoche (Yucatan) erstreckt (McEachran & Fechhelm 2005). Damit ist deutlich, dass auch die Arten,
die nur in Teilbereichen des Golfes verbreitet sind, heute Areale besiedeln, deren Grof3e in etwa mit
dem durch die o. g. kretazischen Fundstellen gekennzeichneten Paldo-Verbreitungsgebiet
Ubereinstimmt. Das kretazische Verbreitungsgebiet entspricht in seiner geographischen Position und
Nord-Sud-erstreckung in etwa der rezenten nordwestlichen Unterregion. Die insgesamt kaum
veranderte Paldogeographie berechtigt zu der Annahme, dass Fische im kretazischen Golf ahnlich
grol3e Verbreitungsgebiete besalRen. Dabei ist eine gréRRere regionale Verbreitung der fossilen Faunen
teilweise direkt durch den Fossilbericht belegt:

Der clupeiforme Fisch Scombroclupea occidentalis kommt in den mittelcenomanen Fundstellen
,La Mula“ und ,Tanque Nuevo® vor. Die Entfernung zwischen beiden Fundpunkten betragt etwa 300
km und ist, bedingt durch die tektonische Stabilitat des Golfes, mit der Paldo-Entfernung der beiden
Fundpunkte identisch.

In der unterturonen Vallecillo-Fauna dominieren Arten wie Nursallia gutturosum, Tselfatia
formosa, Rhynchodercetis yovanovitchy oder Goulmimichthys sp. Diese Arten sind auch aus einer

160 km von der Typ-Lokalitat entfernten Fundstelle in der Sierra Arteaga sidlich von Monterrey, bzw.
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aus einer etwa 330 km entfernten Fundstelle nahe Ciudad Victoria (Tamaulipas) bekannt. Auch hier
sind identische Paldo-Entfernungen anzunehmen.

Aufgrund der weiten regionalen Verbreitung der fossilen Arten und in Analogie zu den rezenten
Verbreitungsmustern im Golf ist davon auszugehen, dass der Fossilbericht der einzelnen Fundstellen
die gesamte Fundregion im jeweiligen Stratum reprasentiert. Eine Verbreitung Gber den Golf hinaus,
wie sie rezent fir pelagische Formen bekannt ist (Froese & Pauly 2012), ist auch fiur die kretazischen
pelagischen Arten anzunehmen und teilweise nachzuweisen (vergl. 6.). Regionale paldodkologische
Unterschiede, die im hier betrachteten MaR3stab zu einer lateralen Differenzierung der Faunen hétten
beitragen koénnten, sind demnach auszuschlieBen. Die unterschiedliche geographische Lage
(Raumkomponente) der Fundstellen in Mexiko hat daher vermutlich keinen signifikanten Einfluss auf

die taxonomischen Unterschiede der Faunen.

5.3.3. Vergleiche von Erhaltungsbedingungen und Lagerstattentyp

In allen hier betrachteten Fundstellen stehen Plattenkalke an. Diese entstehen in Milieus, die
sich generell durch sehr gute Erhaltungsbedingungen auszeichnen. So ist z. B. an den Fischen die
Erhaltung von Weichteilen, wie Muskelfasern oder Kiemenfilamenten, sowie die Uberlieferung von
Farbmustern des Schuppenkleides nachgewiesen (Alvarado-Ortega et al. 2007, Bravo-Cuevas et al.
2009, bzw. 4. 14.). Weiterhin sind Ammonoideen in diese Fundstellen i. d. R. schlecht, d.h. in Form
von deformierten Steinkernen oder nur durch Sipho-Erhaltung Uberliefert (Stinnesbeck et al. 2005,
Ifrim 2006, Bravo-Cuevas et al. 2009, Espinosa-Arrubarrena & Alvarado-Ortega 2010, sowie 3.4.). Die
durch diese Erhaltung belegte, hohe Aragonit-Loslichkeit wahrend der Friuhdiagenese bei
gleichzeitiger Erhaltung besonders von calcium-phosphatischen Strukturen ist typisch fiir Konservat-
lagerstatten vom Stagnationstyp (Seilacher et al. 1976). Weitere Merkmale dieses Lagerstattentyps
sind: Erstens die weitgehende Abwesenheit von autochthonen benthonischen Organismen und
Lebensspuren, zweitens die Dominanz von Fischen unter den Wirbeltierresten, die oft artikuliert
vorliegen, sowie drittens eine Lamination des durch kalkiges Nanoplankton dominierten Sediments
(Seilacher et al. 1976: 20). Diese Merkmale finden sich in unterschiedlicher Auspragung in allen hier
beschriebenen Fundstellen, die damit insgesamt als Stagnations-Konservat-Lagerstatten zu
klassifizieren sind.

Innerhalb der Fundstellen-Sequenz ist also von &hnlichen Erhaltungsbedingungen auszugehen,
sodass erhaltungsbedingte Lagerstatten-Effekte systematisch sind und damit nicht zur Begriindung

der taxonomischen Unterschiede zwischen den Fundstellen herangezogen werden kdnnen.

5.3.4. Vergleiche der ProbengrofRe

Zwischen den Fundstellen bestehen deutliche Unterschiede im Probenumfang, wobei durch die
zuféllige  Fundverteilung im  Sediment ein  ursachlicher = Zusammenhang  zwischen
Bearbeitungszeitraum, Aufschlussgrof3e, Fundmenge und Artenzahl besteht. So sind die 2003
entdeckten Fundstellen der Region Muzquiz deutlich geringer beprobt als die seit den 1980er Jahren
aktiven Steinbriiche wie Tlayua oder Vallecillo. Die geringen Artenzahlen der Fundregion Muzquiz und
der Fundstelle Tanque Nuevo muss in erster Linie auf die im regionalen Vergleich kurze

Sammeltatigkeit zurtickgefuhrt werden. Die a-Diversitaten der Fundstellen sind von Probennahme-
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Artefakten beeinflusst, die in den geringer bearbeiteten Fundstellen einen Arten-Areal-Effekt
erzeugen. Es ist davon auszugehen, dass bei fortgesetzter Sammeltatigkeit die taxonomischen
Neunachweise in den Muzquiz-Fundstellen starker ansteigen werden als in Tlayua oder Vallecillo.

Auffallig ist, dass Arten mit langeren stratigraphischen Reichweiten, die ab der Cenomanium-
Turonium-Grenze auftreten, in ihrer Mehrzahl aus den gering beprobten Fundstellen stammen.
Dagegen besitzen die Fundstellen Tlayua, Muhi und Vallecillo keine {bereinstimmenden Arten,
obwohl aus diesen Fundstellen nach intensiver Bearbeitung gro3e Fundmengen vorliegen (vergl.
Tabelle 5.1.). Dieser Befund zeigt, dass die hohe Turnoverrate im Albium und Obercenoman, sowie
die Abnahme stratigraphischer Endemismen, bzw. die Zunahme von Arten mit langerer
stratigraphischer Reichweite zwischen Obercenoman und Santon wohl tatsachlich einen natirlichen
Trend darstellt, der unabhangig von den geringen Probengro3en aus den stratigraphisch jlingeren
Fundstellen sichtbar wird.

Die Vergleiche zeigen also, dass innerhalb der Fundstellen weitgehend gleiche Paldo-Umwelt-
und Erhaltungsbedingungen herrschten und die Fossilberichte regionale Giiltigkeit besitzen. Dies ist
aus dem rezenten Befund abgeleitet. Bei der Interpretation der Ergebnisse werden daher lokale
paldodkologische Effekte sowie Lagerstatteneffekte als insignifikant betrachtet. Die Arten-Areal-
Effekte in den stratigraphisch jungeren Fundstellen zeigen offenbar keinen Einfluss auf das Merkmal
der taxonomischen Gemeinsamkeiten. Diese Gemeinsamkeiten werden offensichtlich durch die in den
Fundstellen dominanten Arten erzeugt und bereits bei geringer Probengrdf3e sichtbar. Damit ist
deutlich, dass der beobachtete Verlauf der [-Diversitat der Fischvergesellschaftungen im

kretazischen Golf von Mexiko in seiner Gesamtheit als natirlichen Trend zu interpretieren ist.

5.4. Interpretation
5.4.1. Umweltveranderungen in der Oberkreide

Innerhalb des hier bearbeiteten Zeitraumes sind besonders das jingere Albium und das
Cenomanium durch erhebliche Umweltveranderungen gekennzeichnet: Verstarkter Vulkanismus an
den mittelozeanischen Ricken und erhéhte CO,-Konzentrationen der Atmosphare fihrten durch
Uberlagerung mit Milankovitch-Zyklen zu extremen globalen Klimafluktuationen, aus denen
signifikante Schwankungen der Temperatur der oberen Wasserschichten der Ozeane (sea surface
temperature: SST) und des Meeresspiegels (sea level: SL) resultieren. Unter extremen
Treibhausbedingungen entstanden dabei mehrere globale anoxische Events in den Ozeanen (OAES)
(z. B. Gale et al. 2002; Miller et al. 2005, Forster et al. 2007, Kominz et al. 2007, Keller 2008, Monnet
2009, Hu et al. 2012). Nach einer Abkihlungsphase mit einer evtl. polaren Eiskappenbildung im
Untercenomanium (Gale 2003) kam es im Mittel- und Obercenomanium zu einem extremen Anstieg
der SST. Dieser Anstieg erfolgte in drei Zyklen und mindete an der Cenomanium-Turonium-Grenze in
die warmste Phase der letzten 100 Mio. Jahre, wahrend der im Unterturonium in den Tropen eine SST
von 36-42 °C herrschte (Abb.5.4.); Bice et al. 2006, Forster et al. 2007). Nach einem kurzen
Temperatur-Riickgang am Ende des Unterturonium bleibt die SST im Mittel- und Oberturonium
konstant. Ab dem Ende des Oberturonium und wéhrend des Coniacium und Santonium nimmt die
SST allmahlich um ca. 1,5°C ab (Forster et al. 2007).
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Der globale Meeresspiegel unterliegt in der Mittel- und Oberkreide einer ahnlichen Dynamik:
Nach starken, vermutlich sogar glazioeustatischen Schwankungen im oberen Albium und
Cenomanium steigt der SL in mehreren Zyklen im Obercenomanium auf den hdchsten Stand der
gesamten Kreidezeit (Miller et al. 2005, Kominz et al. 2007, Galeotti et al. 2009). Im Ubergang zum
Unterturonium fallt der SL auf das Niveau des Mittelalbium und bleibt im Mittel- und Oberturonium,
sowie im Coniacium und Santonium stabil auf niedrigem Niveau. Im nérdlichen Golf von Mexiko
weicht der Verlauf der Transgressions-Regressions-Zyklen etwas vom globalen Mittel ab. Hier féllt der
oberkreidezeitliche Hochststand auf die Cenomanium-Turonium-Grenze, wahrend spatere Zeiten des
Turonium durch fallende SL gekennzeichnet sind. Aber auch hier schlie3t sich ab dem Oberturonium
eine Phase mit stabilem SL an, die bis ins Obersantonium andauert (Mancini & Puckett 2005).

Die Dynamik der Umweltbedingungen lasst sich in der Mittel- und Oberkreide also in zwei
Phasen einteilen: Phase 1 umspannt Albium, Cenomanium und Unterturonium und ist von starken
Klimaschwankungen und der Entwicklung extremer Treibhausbedingen gekennzeichnet, die zu hohen
Amplituden der Umweltfaktoren SST und SL fihren. In Phase 1 ereignen sich auch die anoxischen
Events OAE 1c, OAE 1d, MCE und OAE 2 (z.B. Coccioni & Galeotti 2003, Keller 2008). In Phase 2,
die vom MittelTuronium bis zum Beginn des Obersantons dauert, herrschen generell stabilere
Umweltbedingen, was durch die schwache Dynamik von SST und SL angedeutet wird (Forster et al.
2007, Miller et al. 2005, Mancini & Puckett 2005). In Phase 2 fallt das ,OAE 3“, welches aber
wesentlich undeutlicher als die vorangegangenen OAEs ausgepragt ist. Es besteht aus einer Reihe
diachroner Lokal-Events, die im Einzelnen kaum signifikante Anreicherungen des Kohlenstoffsisotops
13C zeigen (Wagreich 2012).

5.4.2. Korrelation zwischen Klimadynamik und B-Diversitét

Die Zwei-Phasen-Dynamik von Klima und Meeresspiegel korreliert zwischen Albium und Santon
mit der zeitgleichen Dynamik der Actinopterygier-Evolution in den mexikanischen Fundstellen (Abb.
5.4). Im Albium und Cenomanium findet im Golf von Mexiko unter extremen Klima- und
Meeresspiegelschwankungen ein mehrfacher Turnover der Fischarten mit Raten von bis zu 100%
statt. Im Laufe des Turonium stabilisieren sich die Umweltbedingungen. Entsprechend existieren im
Turonium, Coniacium und Santonium stabilere Fischpopulationen und —faunen, was in der langeren
stratigraphischen Reichweite der Arten, bzw. in der niedrigeren B—Diversitéat ab dem Turonium seinen
Ausdruck findet.
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Abb. 5.4. Stratigraphische Reichweiten der Actinopterygii im Golf von Mexiko (Darstellung ohne Endemismen),
Verlauf der B—Diversitat und Verlauf der Dynamik der Wasseroberflachentemperaturen der Meere (SST) und
Meeresspiegelhthen. Weitere Erlauterungen imText.

Wie aktuelle Forschungen zeigen, haben Klimaveranderungen direkte Auswirkungen auf die
Verbreitung von Fischen und damit auf die taxonomische Zusammensetzung von Faunen (z.B.
Roessig et al. 2005, Portner & Knust 2007). Die Verbreitung von Fischen innerhalb der Ozeane ist
priméar durch die physiologischen Leistungsgrenzen der Fische bestimmt. Dabei besteht ein direkter
Zusammenhang zwischen der Atmung, bzw. der Sauerstoffversorgung der Fische und der
Wassertemperatur (Brett 1969, Portner et al. 2001). Insbesondere das Zusammenspiel von
Sauerstoffangebot im Wasser und der Kapazitat des aeroben Metabolismus bewirkt, dass die
Temperaturtoleranz von Fischen auf wenige Grade beschrénkt ist (Pértner 2006, Portner & Knust
2007). Diese engen Temperaturtoleranzbereiche gelten auch fur eurytherme Fischarten: Genauere

Untersuchungen zeigen, dass sich diese Arten aus stenothermen Populationen zusammensetzen,
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deren Temperaturoptima entlang des Temperaturgradienten im Verbreitungsgebiet der Art variieren
und der Verbreitung der jeweiligen Population entsprechen. Die unterschiedlichen
Temperaturtoleranzfenster sind dabei auf Populationsebene genetisch fixiert (Pértner et al. 2001).

Fische reagieren also unmittelbar auf geringe Veranderungen der Wassertemperatur und
zeichnen in ihrem Verhalten selbst kleinere klimatisch induzierte Temperaturschwankungen wie
dekadische Klimaschwankungen nach, wie z. B. die EI-Nifio-Oszillation oder die Nord-Atlantik-
Oszillation (Cushing 1982, Root et al. 2003, Stenseth et al. 2003). Neben der unmittelbaren
Abhéngigkeit ihrer Verbreitungsgrenzen vom Klimafaktor Temperatur sind Fischarten nachgeordnet z.
B. durch Veranderungen des Wasserchemismus (CO,, pH, Salzgehalt) (P6rtner 2006) beeinflusst,
oder mittelbar durch z. B. klimainduzierte Veranderungen der Nahrungsketten (Cushing 1995).
Langerfristig, d. h. im Verlauf mehrerer Generationen, wird die Verbreitung von Fischarten auch durch
sich &ndernde Stromungsregime oder Meeresspiegelhéhen kontrolliert. Verdnderungen der
Bathymetrie und Hydrographie haben Auswirkungen auf den Nahrungs- und Energiehaushalt
benthonischer und planktischer Organismen und Okosysteme. Ausgehend von verdnderter
Primarproduktion beeinflussen sie die Nahrungsnetze und haben dadurch signifikante Auswirkungen
auch auf pelagische Fischfaunen. (Reid et al. 2001, Roessig et al. 2005). Bekannte negative Effekte
sind neben der allgemeinen Reduktion des Nahrungsangebotes auch der Verlust von
stromungsgesteuerten Migrationspfaden (Kim et al. 2007), der Verlust von Laichgriinden oder die
Abnahme der Synchronisierung (,mismatch) von Lebenszyklen der Larven und deren
Nahrungsgrundlage (Grbek et al. 2002).

Die Auswirkungen von Umweltveranderungen auf die Physiologie und Okologie verursachen bei
Fischen eine Abnahme der Wachstumsrate, eine Verringerung der Fruchtbarkeit und/oder eine
erhohter Mortalitat der Larven (Pdrtner et al. 2001). Wie Feldbeobachtungen in jingerer Zeit deutlich
zeigen, reagieren marine Fischpopulationen auf Klimaveranderungen mit der latitudinalen Verlagerung
ihrer Verbreitungsgebiete oder sie sterben ab, was im Extremfall zum Verlust der Art fihrt (Root et al.
2003, Cahill et al. 2012).

Aufgrund der Abhéngigkeit insbesondere von spezifischen Temperaturverhéltnissen ist davon
auszugehen, dass Fischfaunen in geologischen, bzw. evolutiv wirksamen Zeitraumen auf grol3ere
Klimaschwankungen signifikant mit erhéhten Turnover-Raten, d. h. mit erhdhten Austerberaten vs.
Artbildungs- bzw. Einwanderungsraten reagieren. Dabei scheinen besonders steigende
Wassertemperaturen die Artbildungsrate zu erhdhen, da das gesteigerte Energieangebot zu
schnellerem Wachstum, einer friheren Geschlechtsreife und einer hdheren Mutationsrate fuhrt
(Rohde 1992). Darauf deutet z. B. die positive Korrelation zwischen dem vermehrten Auftreten neuer
Fischarten und dem Anstieg der SST wahrend des Klimaoptimums in der ,mittleren“ Kreidezeit hin
(Cavin et al. 2007).

5.5. Die Evolution der mexikanischen Fischfaunen im Vergleich zum globalen Trend
Die Untersuchungen von Cavin et al. (2007) zur globalen Diversitdt der mesozoischen

Actinopterygii zeigen, dass besonders der Zeitraum zwischen Aptium und Santonium eine Zeit

ausgedehnter Radiationsereignisse war, die zu einer signifikanten Zunahme der marinen Genera

fuhrten. Der Hohepunkt der globalen Diversitéat liegt dabei im Cenomanium. Dieser Trend ist im
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regionalen Mafstab in Mexiko (noch) nicht nachvollziehbar. Die a-Diversitat der cenomanen
Fundstellen ist hier niedriger als die a-Diversitat der Fundstellen in Albium und Turonium. Hierfir wird
allerdings der z. Z. unzureichend untersuchte Fossilbericht der mexikanischen Cenomanium-
Fundstellen verantwortlich sein. Trotz der gegenlaufigen Trends der a-Diversitat zeigen auch die
mexikanischen Funde, dass die Actinopterygier-Faunen zwischen Albium und Turonium einer hohen
Turnover-Rate unterliegen, die mit veranderten Umweltbedingungen korreliert. Die taxonomischen
Verénderungen der Fischfaunen in Mexiko folgen dabei dem globalen Trend der Evolution der
Knochenfische in der Oberkreide: zwischen Albium und Coniacium geht die Anzahl basaler
Osteichthyes inklusive der Teleosteomorpha zurlick. Im gleichen Zeitraum nimmt die Diversitat der
Teleostei zu. Zeitgleich zu anderen Regionen der Erde sind auch in Mexiko ab der Albium-
Cenomanium-Grenze die ersten Euteleostei (,crown-group-teleosts”: Arratia 2004) in Gestalt der
basalen Acanthomorpha nachweisbar (Abb. 5.5.und 4.18.).

Im Cenomanium durchlaufen die basalen Acanthomorpha besonders in der zentralen Tethys
eine schnelle Radiation und stellen z. B. in den Fundstellen des Libanon im Schnitt 35 % der Teleostei
(Johnson & Patterson 1993, Patterson 1993, Forey et al. 2003). Im Gegensatz dazu liegt der Anteil
acanthomorpher Gattungen in den Fundstellen des Cenomanium in Mexiko durchschnittlich nur bei
14% (Abb. 5.3. und 5.5.). Dabei ist anzumerken, dass, abgesehen von einem Einzelnachweis aus den
USA (Wilson & Bruner 2004), entsprechende Fundstellen im Cenomanium aufRerhalb Mexikos fehlen.
Diese geringe Anzahl acanthomorpher Gattungen in der westlichen Hemisphéare stitzt vorlaufig die
Hypothese von Cavin et al. (2005, 2007), nach der die zentrale Tethys zu Beginn der Oberkreide ein
Ursprungszentrum der Euteleostei gewesen sein kdnnte. Eine befriedigendere Bewertung kann
allerdings erst vorgenommen werden, wenn durch zukunftige Funde, bzw eine héhere Datendichte die
niedrige Diversitat der cenomanen Euteleostei auRerhalb der zentralen Tethys statistisch abgesichert

werden kann.
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Abb. 5.5. Prozentuale Verteilung basaler und abgeleiteter Osteichthyes in den betrachteten Fundstellen.
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6. Palaobiogeographie der mexikanischen Fischfaunen

Um die paldobiogeographischen Beziehungen der Actinopterygii des oberkretazischen Golfes
von Mexiko zu analysieren, werden die mexikanischen Fundstellen mit Fundstellen auRerhalb des
Golfes verglichen. Tabelle 6.1. zeigt die biogeographischen Regionen, in denen Fundstellen fur
marine Fischfaunen liegen, die stratigraphische Bezlige zum Golf von Mexiko aufweisen.

6.1. Vergleichsregionen und -fundstellen:
6.1.1. Western Interior Seaway (WIS):

Wahrend der Oberkreide steht der Golf von Mexiko mit dem sich nérdlich anschlieRenden
Epikontinental-Meer des Western Interior in Verbindung. Der WIS dringt wahrend der Unterkreide als
schmale Meeresbucht von der borealen Kiste Kanadas nach Suden vor und flutet das
Vorlandbecken-System des Cordilleren-Orogens am Westrand des nordamerikanischen Kontinents
(Kaufmann 1984). An der Albium-Cenomanium-Grenze besteht zum ersten Mal eine Offnung des WIS
in den Golf von Mexiko, durch die wéhrend der Oberkreide atlantisch-tethyale Einfliisse in
unterschiedlicher Intensitat nach Norden vordringen (Young 1972). Subsidenz des Western Interior-
Beckens und eustatische Meeresspiegelanstiege erzeugten ausgedehnte marine Sedimentserien, die
unterschiedlich alte Fundstellen flr Knochenfische enthalten. Einige davon sind aufgrund ihrer
Datierung und taxonomischen Bearbeitung fir Faunen-Vergleiche zu verwenden (Tabelle 6.1.).

Fundstellen mittelcenomanen Alters finden sich im Greenhorn-Limestone in Colorado; aus ihnen
sind elf Taxa von Osteichthyes beschrieben (Shimada et al. 2006). Wenige (zwei bis sechs) Taxa sind
aus Fundstellen des Unter- und Mittelturonium bekannt. Diese liegen im ndérdlichen und mittleren
Abschnitt des WIS, Lac des Bois (Waldman 1969, Fielitz 1996; Kanguk Formation: Wilson 1978)
Kaskapau Formation (Wilson & Chalifa 1989). Die reichhaltigsten Actinopterygier-Faunen des
Western Interior stammen aus den klassischen Fundstellen der Niobrara-Formation in Kansas, deren
fossilfihrende Member vom obersten Turonium bis in das Campanium reichen. Aus diesen
Fundstellen sind seit dem 19. Jahrhundert 52 Knochenfisch-Arten beschrieben worden (Cope 1871,
1872, 1875, Crook 1892, Loomis 1900, Hay 1903, Schultze et al. 1982 Fielitz & Shimada 1999,
Taverne 2000b, 2001, 2004). Die stratigraphische Reichweite dieser Taxa erstreckt sich Uber das
Coniacium und Santonium (Loomis 1900, Wilson & Bruner 2004, Everhart 2005).

6.1.2. Sudatlantik:

Der westliche Schelfrand des sich in der Oberkreide 6ffnenden Suidatlantiks wird durch
Fundstellen in Nordost-Brasilien reprasentiert. Im Araripe-Becken liegen die Konservatlagerstatten der
Crato- und der Santana-Formation, aus denen 24 Osteichthyes-Arten Arten bekannt sind (Brito &
Yabumoto 2011). Die etwas &ltere Cratoformation wird aus Plattenkalken aufgebaut, die Uberlagernde
Santanaformation besteht aus geschichteten Mergeltonen, in denen vor allem das Romualdo-Member
reich an fossilfuhrenden Kalkkonkretionen ist (Martill 2007). Das Alter der Fundstellen lasst sich bis
heute nur unbefriedigend bestimmen und wird auf Aptium bis Albium eingegrenzt, wobei das Top der
Santanaformation auch einem cenomanen Alter entsprechen kénnte (Martill 2007). Aufgrund ihrer

exquisiten Erhaltung ist die Fischfauna der Crato- und der Santana-Formation bereits seit Mitte des
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19. Jahrhunderts Gegenstand wissenschaftlicher Bearbeitung. Den ersten taxonomischen Arbeiten
von Gardner und Agassiz folgten bis heute zahlreiche Revisionen (fiir eine bibliographische Ubersicht
siehe Martill 2007). Aktuelle monographische Bearbeitungen der Fischfauna legten Maisey (1991),
Martill et al. (2007) und Brito & Yabumoto (2011) vor.

6.1.3. Tethys
Die kretazischen Actinopterygier-Faunen der Tethys lassen sich aufgrund ihres Grades an
Endemismen zwei biogeographischen Regionen sensu Kauffman (1973) zuordnen, der westlichen

und der zentralen Tethys,

6.1.4. Westliche Tethys

Die biogeographische Region der westlichen Tethys liegt heute im westlichen Mittelmeerraum
und Nordafrika und umfasst Fundstellen in Italien, Portugal und Marokko. Eine faunistische
Ubereinstimmung von uber 90 % besitzen die Fundstellen Floresta (Sizilien), Cinto Euganeo
(Norditalien) und Djebl Tselfat (Marokko) (Rindone 1988, Rindone 2008). In diesen Fundstellen sind
schwarze Tonmergel aufgeschlossen, deren Bildung mit dem globalen anoxischen Event OAE Il in
Verbindung stehen. Damit ist eine Altersstellung zwischen oberem Obercenomanium und Unter-
turonium wahrscheinlich (Rindone 2008, Khalloufi et al. 2010a). Typlokalitat fir diese westtethyale
Fauna ist der Djebl Tselfat in Marokko, dessen 22 Taxa aus zwei Fundstellen durch Arambourg (1943,
1954) monographisch bearbeitet wurden. Cavin et al. (2010) beschreiben zwei weitere marine
Actinopterygier-Fundstellen aus Marokko: In den hellen Plattenkalken von Agoult/Gara Sbaa sind
nach vorlaufiger Zuordnung elf Taxa nachzuweisen. Eine lithostratigraphische Analyse legt ein
obercenomanes bis unterturones Alter nahe (Murray & Wilson 2009, Cavin et al. 2010, Martill et al.
2011). Etwas junger ist die Goulmima-Fauna aus Marokko, deren Fossilien das obere Unterturon
reprasentieren und aus der funf Knochenfisch-Taxa bekannt sind (Cavin 1995, Cavin 1997, Cavin
2001, Cavin et al. 2010).

Aus Portugal sind zahlreiche Fundstellen aus zwei Horizonten nordwestlich von Lissabon
bekannt, die dem Mittel- bis Obercenomanium zuzuordnen sind (Jonet 1981). Ausfuhrlichere
taxonomische Bearbeitungen liegen fur neun Taxa vor (vergl. Forey et al. 2003: Tabelle 17, p. 312).

Diese Fundstellen werden in Tabelle 6.1. als ,Portugal“ zusammengefasst.

6.1.5. Zentrale Tethys

Die zentraltethyale Region umfasst die klassischen kretazischen Fisch-Fundstellen in den
Plattenkalken des ndrdlichen Libanons und Israels, sowie der dalamtinischen Kiste (Komen,
Slovenien). Aufgrund der ausfuhrlichen taxonomischen Bearbeitung zeigen die Faunen aus den
libanesischen Fundstellen bis heute die hdchste Knochenfisch-Diversitat der gesamten Kreidezeit.
Aus dem obere Untercenomanium von Haqel und Hajoula sind 59, bzw. 49 Arten bekannt; in
Namoura (Mittelcenomanium) wurden 28 Arten und in Sahel Alma (Santonium) 45 Arten
nachgewiesen (Hay 1903, Gaudant 1969, Hickel 1970, Gaudant 1975, Gayet 1980, Forey et al 2003,
Bannikov & Bacchia 2005).
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Die israelischen Plattenkalk-Vorkommen liegen alle in der Nahe von Jerusalem und sind in
Tabelle 6.1. unter der Lokalitat ,Ein Yarbud“ zusammengefasst. Die Knochenfische dieser Fundstellen
stammen aus der mittelcenomanen Aminadav- und Bet Meir-Formation. Bis heute ist nur ein geringer
Teil der Fauna beschrieben, darunter 15 Knochenfisch-Arten (Chalifa 1989, Grande & Bemis 1998,
Forey et al. 2003, Khalloufi et al. 2010b)

Die Fundstellen entlang der Karbonatplattformen an der dalmatischen Kiste werden
unterschiedlichen Stufen zwischen Cenomanium und Campan zugeordnet und sind in Tabelle 6.1.
unter der Lokalitat ,Komen“ zusammengefasst. Die genaue Herkunft ist fur die meisten, oft aus
historischen Aufsammlungen stammenden Arten, nicht mehr eindeutig nachvollziehbar. Von den bei
Forey et al. (2003) gelisteten 26 Gattungen aus dem Komen-Plateau sind nach Cavin et al. (2000) nur
9 Gattungen stratigraphisch zuzuordnen. Eine Rekonstruktion der historischen Fundumstéande legt
allerdings nahe, dass die bei Forey et al. (2003) und Palci et al. (2008) kompilierten Gattungen mit
hoher Wahrscheinlichkeit aus Fundstellen in der unmittelbaren Umgebung der Ortschaft Komen
stammen (Kner 1863, D’Erasmo 1946, Forey et al. 2003, Palci et al. 2008). Die dort anstehenden
Plattenkalke wurden im Mittel- bis Obercenomanium in einem Intra-Plattformbecken der Komen-
Karbonatplattform gebildet (Palci et al. 2008).

6.1.6. Europdisches Boreal

Klassische Fundstellen fir kretazische Fische aus hoheren Breitengraden befinden sich im
sudostenglischen Chalk. In diesen bereits seit dem 18. Jahrhundert bearbeiteten Fundstellen stehen
Sedimente mit cenomanem bis campanem Alter an. Fur viele der Fischfunde fehlen genaue
stratigraphische Angaben, was den biogeographischen Vergleich erschwert. Die hier verwendeten
Daten beziehen sich auf Forey et al. (2003, Tabelle 17, p. 312), die Daten zu 40 Knochenfisch-Arten
aus dem Cenomanium des English Chalk kompilieren.

Daneben sind aus dem Bohmischen Kreidebecken in Tschechien Reste von sieben Teleostei-
Gattungen bekannt (Ekrt et al. 2008) Diesen Funden aus den hemipelagischen Karbonaten des
Beckens wird ein oberturones Altes zugewiesen (Wiese et al. 2004).

Zum europadischen Boreal zahlt auch die Teleosteer-Fauna von Sendenhorst in
Nordwestdeutschland. Diese in Tiefwasser-Kalkmergeln Uberlieferte Fauna wird dem Campanium
zugeordnet und ist also stratigraphisch nicht direkt mit den hier bearbeiteten Fundstellen im Golf von
Mexiko vergleichbar (Siegfried 1954). Da die Fauna aus Sendenhorst aber taxonomische Bezlige zur
santonen Fundstelle ,Sahel Alma“ in der Zentraltethys aufweist (Dietze 2009), wird sie hier erganzend

mit einbezogen.
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Tabelle 6.1. Alter und regionale Zuordnung der paldobiogeographischen Vergleichsfundestellen.

Golf von |West. Interior Stdatlantik Westliche |Europaisches| Zentrale
Mexiko Seaway Tethys Boreal Tethys
£ _ Sendenhorstf
g Niobrara
S Temporales | Formation Sahel Alma
= Smoky Hill
w Chalk
Niobrara
c Formation
= Fort Hays .
o . (English
_g Limestone Chalk) (Komen)
&}
Carranza | Austin Chalk
El Rosario Bdhmisches
Kreidebecken|
§ | (English |  (Komen)
= Carlile Shale Chalk)
5
|_
Goulmima
Eagleford Djebl Tselfat
Vallecillo | Shale
Cinto Euganeq
Lac de Bois Floresta Komen
Gara Sbaa/
Agoult
% Portugal ; _
= La Mula English Ein Yarbud
© T. nuevo Greenhorn Chalk
& Formation Namoura
&
(&}
Haquel
Hadjoula
Muhi
g
=
o
< Santana-Fm.
Tlayua Crato-Fm.
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6.2. Paldogeographische Entwicklung der Vergleichsregionen wahrend der Oberkreide

Das Auseinanderbrechen von Pangaea fihrt schon im Unter- und Mittelmesozoikum zur
Ausbildung schmaler Meeresstraen und tiefer Buchten im Bereich der Riftsysteme zwischen
Laurasia und Gondwana. Im Mitteljura trennt eine schmale Bucht Nordwestafrika vom siddstlichen
Kontinentalrand Nordamerikas und markiert den Beginn der Offnung des zentralen Atlantischen
Ozeans. Diese Bucht entwickelt sich im Oberjura und der Unterkreide zu einem aquatorialen Seeweg,
dem ,hispanic corridor®, der die westliche Tethys mit dem Golf von Mexiko und dem pazifischen
Ozean verbindet (Hallam 1983). Wéahrend der Unterkreide beginnt zudem mit der Ausbildung einer
Riftzone zwischen Sidamerika und Afrika der Zerfall von Gondwana. In der oberen Unterkreide
besteht bereits eine Flachmeer-Verbindung zwischen Zentralatlantik und dem antarktischen Teil des
initialen Indischen Ozeans, in deren sudlicher Hélfte sich die erste ozeanische Kruste des Sudatlantiks
bildet. Die Mittel- und Oberkreidezeit ist durch erhdhte Aktivitdt an den mittelozeanischen Ricken und
eine gesteigerte Produktion ozeanischer Kruste gekennzeichnet. Der Zerfall von Gondwana geht von
der RIift- in eine hochaktive Driftphase tiber, was wéhrend der Oberkreide zu einer schnellen Offnung
des Siidatlantiks und einer Verbreiterung des Zentralatlantiks fiinrt. Die im Stiden beginnende Offnung
des Sudatlantiks resultiert in einer Drehung der afrikanischen Platte gegen den Uhrzeigersinn.
Dadurch konvergieren der ndrdliche Kontinentalrand Afrikas und der Sudrand Eurasiens. In der
Oberkreide wird damit die Verengung und SchlieBung der Tethys eingeleitet (Golonka 2000, Stanley
2001).

Wahrend der unteren Oberkreide bilden sich unter dem Einfluss der héchsten Meeresspiegel
des gesamten Phanerozoikums ausgedehnte Flachmeere, die sich weit auf die Kontinente ausdehnen
und wichtige Karbonat-Sedimentationsraume darstellen (Steuber 2002).

Insgesamt resultiert die tektonische Dynamik zwischen Albium und Santonium in einer ost-west-
gerichteten, kontinuierlichen Divergenz der Fundstellen westlich und &stlich des sich 6ffnenden
Zentralatlantiks. Die longitudinale Entfernung zwischen westlicher Tethys und dem Golf von Mexiko
nimmt im betrachteten Zeitraum etwa um 700 km zu. Im selben Zeitraum n&hern sich Nord- und
Sudkiste der Tethys um etwa 400 km an (vergl. Golonka 2000).

Alter Alb. Cenoman. Turon. Con. [San.
Fundort @@ La Mula)  (Vallecilic) Carranza fermporales)
El Rosano,
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Palecbiogeograph.

Beziige 50
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Abb. 6.1. Prozentuale Anteile von Gattungen unterschiedlicher Regionen in den betrachteten Fischfundstellen in
Mexiko.
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6.3. Ergebnisse
6.3.1. Albium - Untercenomanium: Tlayua und Muhi

Die Fischfaunen aus dem Albium bis Untercenomanium des Golfes von Mexiko sind durch
einen hohen Grad an endemischen Gattungen gekennzeichnet: In Tlayua zeigen 68% der
Knochenfisch-Gattungen keinerlei Bezlige zu anderen Fundstellen, in Muhi liegt die Anzahl der
endemischen Gattungen bei 78% (Abb. 5.3. und 6.1.). In Tlayua treten mit 19 % untergeordnet
Gattungen auf, die einen Bezug zu den Faunen der Crato- und Santana-Formation im nérdlichen
Sudatlantik besitzen. So sind aus der suldatlantischen Fauna die grof3tenteils monospezifischen
Gattungen Neoproscinetes, Vinctifer, Notelops, Brannerion und Paraelops bekannt, die in der Tlayua-
Fauna wohl durch neue Arten vertreten sind (Espinosa-Arrubarrena & Alvarado-Ortega 2010).
Daneben sind mit Pachyamia mexicana, Armigatus sp. und ?Yarbudichthys Formen nachgewiesen,
deren Schwestertaxa aus den unter- und mittelcenomanen Fundstellen der Zentraltethys bekannt sind
(Abb. 6.2.).

Einen Bezug zur Zentraltethys zeigt auch die alb-cenomane Fauna aus Muhi. Mit Ichthyotringa
mexicana wurde in Muhi ein Vertreter der aus dem oberen Untercenomanium von Hagel und Hajoula
(Libanon) bekannten Gattung Ichthyotringa nachgewiesen (Fielitz und Gonzalez-Rodriguez 2008). Die
Muhi-Fauna, die vermutlich jinger als die Tlayua-Fauna ist (Bravo-Cuevas et al. 2009), zeigt keine
Bezlige zum Sidatlantik.

6.3.2. Mittel- Obercenomanium: La Mula und Tanque Nuevo

Die Fauna aus den mittelcenomanen Fundstellen La Mula und Tanque Nuevo zeigt mit einem
Anteil an Schwesterarten von 60% Ahnlichkeiten mit den Faunen aus der West- und Zentraltethys
sowie des europdischen Boreals (Abb. 6.1.). Die neuen Nachweise aus Mexiko zeigen, dass Arten
von Scombroclupea, Ctenodentelops, Prionolepis und Dixonanogmius auch westlich des cenomanen
Zentralatlantiks verbreitet waren. Die Schwesterart zur mexikanischen Scombroclupea occidentalis,
Scombroclupea macrophthalma, ist vom Nordrand der Zentraltethys (Komen) bis in deren Zentrum
(Libanon) verbreitet. Eine ahnliche Verbreitung, die bis in das europdische Boreal reicht, zeigen auch
die Gattungen Prionolepis und Dixonanogmius, deren Schwesterarten im cenomanen Golf von Mexiko
nachzuweisen sind (Abb. 6.3.).

Obwohl sich im Oberalbium - Untercenomanium der Western Interior Seaway in den Golf von
Mexiko o6ffnet, (Kauffman 1984, Golonka 2000), bestehen im Cenomanium auf Gattungsebene keine
signifikanten faunistischen Ahnlichkeiten zwischen beiden Regionen. Die in der unteren Oberkreide fur
beide Regionen nachgewiesenen Gattungen Belonostomus und Enchodus besitzen zu dieser Zeit
bereits eine weltweite Verbreitung und sind daher biogeographisch insignifikant (Nelson & Platnick
1978, Wilson & Bruner 2004).
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6.3.3. Oberes Obercenomanium — Unterturonium: Vallecillo

An der Cenomanium-Turonium-Grenze und im Unterturonium nehmen die faunistischen
Ahnlichkeiten zwischen dem Golf und der Tethys im Vergleich zu den &lteren Faunen zu. Mit Nursallia
gutturosum, Tingitanichthys heterodon, Tselfatia formosa, Rhynchodercetis yovanovitchy und
Enchodus venator liegen Nachweise von Ubereinstimmungen auf Artniveau zwischen dem Golf von
Mexiko (Vallecillo) und der westlichen Tethys (Djebl Tselfat) vor (Abb. 6.4.). Die Halfte der in Vallecillo
nachgewiesenen Gattungen, bzw. 28% der Arten sind aus der westlichen Tethys bekannt (Abb. 6.1.).
Neben der spezifischen Ubereinstimmung der genannten Regionen, bestehen mit Heckelichthys n. sp.
und evtl. Goulmimichthys Schwesterart-Beziehungen zwischen dem Golf und der westlichen bis
zentralen Tethys (Abb.6.4.). In der Vallecillo-Fauna tauchen mit Gillicus arcuatus und Pachrhizodus
caninus Arten auf, die spater, ab dem Oberturonium, haufige Faunenelemente des Western Interior

Seaways werden (Everhart 2005).

6.3.4. Oberturonium — Santonium: El Rosario, Carranza, Temporales

In der mittleren Oberkreide sind die taxonomischen Ubereinstimmungen zwischen dem Golf von
Mexiko und dem Western Interior Seaway voll entwickelt. Die Verbreitung der Arten Tselfatia formosa,
Gillicus arcuatus, Saurodon leanus, Pachyrhizodus caninus, Laminospondylus transversus und
Apsopelix anglicus ist vom Golf bis in den zentralen Western Interior (Kansas) belegt. Zeitgleich nimmt
die faunistische Ahnlichkeit zu Fundstellen der Tethys deutlich ab und zeigt im Santon keine Beziige
auf Gattungsebene mehr. (Abb. 6.1. und 6.5.)
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Abb. 6.4. Vikarianzen und Verbreitung der an der Cenomanium-Turonium-Grenze und im Unterturonium in
Mexiko vorkommenden Knochenfischgattungen.
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Abb. 6.5. Verbreitung der vom Oberturonium bis zum Santonium in Mexiko, bzw. in der Tethys vorkommenden
Knochenfischgattungen.
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6.4. Interpretation

Die in Tlayua und der Crato-/Santanaformation auftretenden Schwesterarten belegen
nordwestlich-stidostlich gerichtete Vikarianzen zwischen dem Golf von Mexiko und dem Sudatlantik.
Diese Vikarianz-Richtung stimmt mit der Offnungsrichtung des Zentralatlantiks iberein und verweist
auf eine Ursprungsfauna, die ab dem Oberjura den sich von Osten nach Westen o6ffnenden
aquatorialen Seeweg des initialen Zentral-Atlantiks besiedelte. Die beobachteten, nordwestlich-
stidéstlichen Vikarianzen bildeten sich im Laufe der Unterkreide zwischen den Teilpopulationen der
Ursprungsfauna aus. Hinweise auf eine von Osten eingewanderte jurassische Ursprungsfauna geben
auch die Nachweise urspringlicher Neopterygier, wie z. B. aspidorhynchiforme, semionotiforme und
amiiforme Fische aus Tlayua. Die Gattungen Aspidorhynchus und Belonostomus sind bereits im
Oberjura von der Tethys bis in die Proto-Karibik verbreitet (Brito 1999b). Unter der fortschreitenden
Offnung des Atlantiks bilden dann die Arten der abgeleiteten Gattung Vinctifer die oben genannte
Vikarianz, wahrend sich die kretazische Art von Belonostomus, B. longirostris, Uber weite Teile der
westlichen Hemisphare, vom ndrdlichen Western Interior bis in den 6stlichen Schelf des Sudpazifiks
(Chile) verbreitet (Brito und Suarez 2003, Arratia und Schultze 1997b). Der in Tlayua nachgewiesene
semionotiforme Fisch Tlayuamichin itztli, besitzt groRte Ahnlichkeit mit Lepidotes minor aus dem
Barremium der nérdlichen Westtethys (Lopez-Arbarello und Alvarado-Ortega 2011) und entstammt
somit wahrscheinlich auch einer von Osten eingewanderten Formengruppe. Einen
paldaobiogeographischen Bezug nach Osten zeigt auch der aus Tlayua bekannten amiiforme
Neopterygier Pachyamia mexicana. Dessen Schwesterart, Pachyamia latimaxillaris, wurde in der
Zentraltethys (Israel) nachgewiesen (Grande & Bemis 1998). Darlber hinaus wird die Hypothese einer
Ausbreitung jurassischer Faunen von der Tethys nach Westen auch durch die Paldobiogeographie
und Phylogenie basaler, oberjurassischer Teleostei gestitzt (Arratia 1994).

Die Vikarianzen in Yarbudichthys und Armigatus aus der Tlayua-Fauna, bzw. in Ichthyotringa
aus der Muhi-Fauna zeigen, dass der sich kontinuierlich 6ffnende Zentralatlantik zu einem
Migrationspfad fur die Teleostei wird. Die Evolution der Teleostei durchlauft wahrend der Unterkreide
eine erste Radiation (Cavin et al. 2007). Die Ausbreitung von Teleostei-Populationen in ost-westlicher
Richtung fuhrt dazu, dass sich zwischen der zentralen Tethys (Libanon) und dem Golf von Mexiko die
beobachteten Vikarianzen entwickeln kénnen.

Der seit der Unterkreide bestehende Migrationspfad zwischen Tethys und Golf von Mexiko wird
auch im Cenomanium fur einen Faunen-Austausch genutzt, der im Folgenden zu Vikarianzen
zwischen beiden Regionen fiihrte. Der Fossil-Bericht aus den Fundstellen La Mula und Tanque Nuevo
im Golf von Mexiko dokumentiert diese Vikarianzen in den Gattugen Scombroclupea, Ctenodentelops,
Prionolepis und Dixonanogmius.

Die Vikarianzen in den Teleostei des Albium und Cenomanium im Golf von Mexiko sind
indirekte Nachweise fir vorangegangene Migrationen von Populationen durch den Zentralatlantik. Mit
der faunistischen Ubereinstimmung von 28% der Arten zwischen der unterturonen Vallecillo-Fauna
und den gleich alten Faunen aus Marokko und Italien liegen dagegen direkte Nachweise fur eine
Ausbreitung von Populationen Uber gro3e Entfernungen (long-distance-dispersal) vor. Die
Fossilberichte der Fundstellen fir die Vallecillo-Fauna und den marokkanischen und italienischen

Fundstellen zeigen, dass im Unterturonium ein Austausch von Teleostei-Populationen zwischen der
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westlichen Tethys und dem Golf von Mexiko stattfand. Neben den o. g. Art-Ubereinstimmungen
dokumentieren die Fossilberichte in den Gattungen Heckelichthys und Goulmimichthys auch im
Unterturonium Vikarianzen zwischen dem Golf und der zentralen Tethys.

Ab dem Oberturonium existieren zwischen dem Golf von Mexiko und der Tethys keine
paldobiogeographischen Beziige innerhalb von Teleostei-Gattungen mehr. In der mittleren und oberen
Oberkreide entwickeln sich die Teleostei in westlich und 6stlich des Atlantiks unterschiedlich, da ein
Faunenaustausch offensichtlich nur noch untergeordnet stattfindet. Stattdessen dokumentieren die
Fossilberichte, dass einzelne Arten in den Regionen weite Verbreitungen erlangen. Westlich des
Atlantiks belegen die Nachweise von Tselfatia formosa, Gillicus arcuatus Saurodon leanus,
Pachyrhizodus caninus, Laminospondylus transversus und Apsopelix anglicus einen nordsudlich
gerichteten Faunenaustausch zwischen dem Golf von Mexiko und dem Western Interior Seaway.
Ostlich des Atlantiks zeigen in der Oberkreide Hoplopteryx leweiensis, Dercetis elongatus und Halec
sternbergi eine weite Verbreitung innerhalb des Europédischen Boreals (Ekrt et al. 2008). Sardinoides
sp., Omosoma sp. und Ichthyotringa furcata sind sogar vom Européischen Boreal bis in die zentrale

Tethys nachweisbar.

6.5. Diskussion
6.5.1. Ursachen der biogeographischen Muster: Vikarianz oder Migration tber weite

Entfernung?

Die tektonische Entwicklung des betrachteten Raumes ist wahrend der gesamten Kreidezeit
durch die anhaltende, kontinuierliche Offnung des Atlantiks gepragt (vergl. 3.). Nach dem
Vikarianzmodell wére, entsprechend der réaumlichen Divergenz der verglichenen Regionen, im
Verlaufe der Oberkreide eine kontinuierliche Abnahme faunistischer Ahnlichkeiten zwischen den
Ostlichen und westlichen Faunen zu erwarten. Tatsachlich ist aber zwischen Mittelenomanium und
Unterturonium eine Zunahme faunistischer Ahnlichkeiten zwischen dem Golf von Mexiko und der
westlichen, bzw. der zentralen Tethys zu beobachten. Im Mittel- und Obercenomanium treten in
beiden Regionen Faunen auf, die vikariierende Arten enthalten (Abb.6.1.). Diese Faunen werden im
Unterturonium in ihrer jeweiligen Region dstlich und westlich des Zentralatlantiks durch Faunen
ersetzt, die z. T. die gleichen Arten aufweisen. Dieses paldobiogeographische Muster zwischen
Marokko, bzw. ltalien (Tethys) und der nordostmexikanischen Fundstelle Vallecillo entstand am
wahrscheinlichsten durch einer Migration von Populationen zwischen beiden Fundregionen.
(Theoretisch kdnnte auch eine synchrone Entstehung homéomorpher Anatomien in der Tethys und
dem Golf von Mexiko zu einer Steigerung faunistischer Ahnlichkeiten fuihren. Vergleichbare
Phanomene sind von Invertebrata bekannt (McKenzie 1982). Homéomorphe Entwicklungen sind aber
innerhalb der Vertebrata aufgrund der komplexen Strukturen generell sehr unwahrscheinlich und im
vorliegenden Fall, in dem mehrere Arten betroffen sind, auszuschliel3en).

Das Auftreten von Schwester-Arten in allen hier untersuchten oberkretazischen Faunen westlich
und ostlich des Atlantiks, deutet an, dass, vor dem Hintergrund der kontinuierlichen Offnung des
Atlantiks, Migration ein wesentlicher Faktor beim Zustandekommen biogeographischer Muster ist. Das

wiederholte Entstehen von Schwesterarten im betrachteten Zeitraum setzt einen zumindest
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sporadischen  Faunenaustausch zwischen den betrachteten Regionen voraus. Dieser
Faunenaustausch filhrte mehrfach zu einer Steigerung der faunistischen Ahnlichkeiten, bzw. zu
biogeographischen Konvergenzen (Cecca et al. 2011), und Uberpragte so die mit der Offnung des
Atlantik eingeleitete Divergenz der westlichen und 6stlichen Faunen.

Die Ergebnisse zeigen zudem, dass auch zwischen dem Golf von Mexiko und dem Western
Interior Seaway in der Oberkreide biogeographische Konvergenz stattfand: Ab dem Obercenoman im
Golf bekannte Arten sind ab dem Turonium zunehmend auch aus dem Western Interior bekannt. Die
Zunahme der faunistischen Ahnlichkeiten zwischen Golf und Western Interior belegt auch hier einen
Faunenaustausch, wobei das zeitversetzte, spéatere Erscheinen der Arten im WIS eine Migration von
Siden wahrscheinlich macht.

Grundsatzlich zeigen die Ergebnisse, dass zur Erklarung biogeographischer Muster neben
Vikarianz auch Ausbreitung als mdgliche Ursachen herangezogen werden muss, und dass
Ausbreitung eine Voraussetzung fur das Entstehen vikariierender Taxa sein kann.

Die Ergebnisse stiitzen damit die Hypothesen von de Quieroz (2005) und Heads (2005) sowie
Upchurch et al. (2011) zur Rekonstruktion der historischen Biogeographie. Diese Autoren gehen
davon aus, dass die Evolution der marinen Zoogeographie und Diversitat auf eine Mixtur von
Vikarianz- und Ausbreitungsereignissen zurtckzufuhren ist. Besonders in Forschungen zur
Biogeographie der Fische wird marine Ausbreitung zunehmend als Ursache und Vorrausetzung fir
das Entstehen von Vikarianz-Mustern in Betracht gezogen (z.B. Burridge et al. 2012). Aber auch in
der Rekonstruktion historischer Biogeographie-Muster flr terrestrische Vertebrata bleibt die marine
Ausbreitung in bestimmten Féllen die wahrscheinlichste Erklarung. Dies zeigen z. B. Raxworthy et al.
(2002) fur rezente Chamaeleonidae oder Smith et al. (2011) fur paldogene Mammalia in
Zentralamerika. Durch den hier als gleichberechtigt angesehenen Erklaungsansatz der Ausbreitung
erfahrt das in der biogeographischen Methodik pradominante Vikarianzparadigma (z. B. Croizat et

al.1974) eine grundlegende Erganzung.

6.5.2. Marine Ausbreitung in der Oberkreide

Seit der Validierung der Plattentektonik und der Formulierung der Vikarianzbiogeographie wurde
der Ausbreitung von Organismen durch, bzw. entlang von Meeresstromungen kaum noch Bedeutung
fur die Erklarung disjunkter Areale zugemessen (de Quieroz 2005). Neuere molekulargenetische
Untersuchungen zeigen aber, dass den Stromungsregimen der Ozeane eine entscheidende Rolle
beim Zustandekommen biogeographischer Muster zukommt (de Quieroz 2005, White et al. 2010).
Dies gilt insbesondere fir Fische, deren planktonische Eier und Larven, bzw. Jungtiere, z. T. weit mit
Meeresstromungen verdriftet werden kénnen (Heads 2005).

In der Paldoozeanographie erfolgt die Rekonstruktion von Meeresstromungen mit Hilfe proxy-
basierter Daten, wie der Verbreitung fossiler Taxa oder Isotopen-Signaturen, sowie mit Hilfe
numerischer Modelle (Johnson 1999, Coulson et al. 2011). Um Zirkelschlisse zu vermeiden, werden
hier fir die Untersuchung der Korrelation von Meeresstromungen und Verteilungsmustern von
Paldotaxa numerische Strémungsmodelle und Isotopen-Verteilungen herangezogen.

Das globale ozeanische Stromungsregime der Kreidezeit ist durch eine zirkumaquatoriale

Weststromung gepragt, die warme Wassermassen durch die Tethys, den sich 6ffnenden
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Zentralatlantik und den Pazifik transportiert (Baumgartner et al. 2013). Diese seit der Offnung des
hispanic corridors im Oberjura bestehende Strémung bildet ein potentielles Medium fir die
Ausbreitung von Organismen z. B. in Form von verdrifteten Larven und Jungtieren in westliche
Richtungen.

Wahrend der oberen Unterkreidezeit verbindet der zentralatlantische Teil der Zirkumaquatorial-
Strémung die stdlichen Schelfregionen der westlichen Tethys mit der Protokaribik und bietet somit
eine naheliegende Erklarung fur das sporadische Auftreten tethyaler Faunenelemente in der
Protokaribik, im Golf von Mexiko und im Western Interior Seaway (Kauffman 1973,1984, Johnson
1999, Monnet 2009). Das Modell von Poulsen et al. (1998) zeigt einen Abstrom der
Aquatorialstromung aus der Protokaribik nach Sudwesten in den pazifischen Ozean. Dabei erreichen
die nordlichen Teile dieser Stromung in geringem MafRe den Golf von Mexiko. Diese Situation
korreliert mit dem taxonomischen Befund der Fischfaunen aus Tlayua und Muhi, die sich neben einem
hohen Grad an Endemismen zu einem geringen Anteil (bis 10%) aus in der Zentraltethys
nachgewiesenen Gattungen zusammensetzen.

Topper et al. (2011) haben fir den Atlantik auf Grundlage des Globalen Community Climate
System-Modells (CCSM3, Collins et al. 2006) ein Regionalmodell erstellt, welches die ozeano-
graphischen Verhéltnisse im Zeitraum zwischen Obercenomanium und Unterturonium rekonstruiert
(Abb. 6.6.).

Abb. 6.6. Ergebnisse des CCSM3-basierten Regionalmodells fiir den Atlantik zur Zeit der Cenomanium-
Turoniumgrenze. Links: Stromungsverhaltnisse und Wassertemperatur in 40 m Wassertiefe. Rechts:
Stromungsverhaltnisse und Salinitat in 40 m Wassertiefe. Die grof3eren Pfeile markieren einen mdglichen
Ausbreitungspfad fir Knochenfische zwischen Nordafrika (Djebl Tselfat, DT) und dem Golf von Mexiko (Vallecillo,
VC). Verandert nach Topper et al. 2011.

Dieses Regionalmodell zeigt die aquatoriale Weststromung als Oberflachenstrom bis 300 m
Tiefe. Sie verlasst die westliche Tethys durch den Paldo-Isthmus von Gibraltar verlasst, streift die
nordafrikanische Kiste, und quert den Zentralatlantik bis in die Proto-Karibik. Die siidliche Halfte der
Strémung verlasst den Zentralatlantik nach Sudwesten in den Pazifik, wahrend die nérdliche Halfte
der Strdomung nach Norden in den Golf von Mexiko umbiegt. Diese ndrdliche Strémung flie3t entlang

der nordostmexikanischen Kiste nach Norden, verlasst den Golf von Mexiko in norddstlicher Richtung
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entlang der nordamerikanischen Ostkiste und wird zu einem sich im Uhrzeigersinn drehenden GroR3-
Wirbel, der die gesamte Nordhélfte des Zentralatlantiks erfasst. Die Modell-generierte Temperatur des
Oberflachenwassers der Aquatorialstrémung ist 3-6 °C warmer als die Wassertemperaturen nérdlich
und sidlich davon. Dartiber hinaus zeigen die Modellierungsergebnisse eine scharfe thermohaline
Grenze zwischen dem nordlichen und sidlichen Teil des Zentralatlantiks an. Der sidliche Teil des
Zentralatlantiks ist durch den Einstrom von Wasser aus dem Pazifik um bis zu 8°C kéalter und besitzt
eine um bis zu 3 %o geringere Salinitadt als der nordliche Zentralatlantik und die westliche Tethys.
Diese Verhaltnisse korrelieren mit der aus dieser Zeit nachgewiesenen Verbreitung von Fischfaunen
Ostlich und westlich des Atlantiks.

Im Verlauf des Cenomanium ist eine Zunahme der tethyalen Fische im Golf von Mexiko zu
beobachten. Die Zunahme beruht vermutlich auf dem Weststrom mit seiner ausgepragten
Nordkomponente, die ein effektives Forderband fiir tethyale Faunenelemente in diese Region
gewesen sein konnte. Die deutlichste Verbindung zwischen der Westtethys und dem Golf von Mexiko
besteht zur Zeit des Meeresspiegelhdchststandes um die Cenomanium-Turonium-Grenze: 50% der
Arten der nordostmexikanischen Vallecillo-Fauna sind auch aus der gleich alten Fauna des Djebl
Tselfat in Nord-Marokko bekannt. Johnson (1999) zeigt mit ihrer auf der Verbreitung von Rudisten
beruhenden Rekonstruktion der atlantischen Stromungsverhéltnisse, dass im Unterturonium der
nordwarts gerichtete Einstrom von Atlantikwasser in den Golf von Mexiko besonders deutlich
ausgepragt ist, wahrend es fir eine stidwestliche Strémung in Richtung Pazifik wenige Indizien gibt.
Diese Beobachtung stimmt mit dem ausgepragten Austausch von Fischarten zwischen Westtethys
(Djebl Tselfat) und dem Golf von Mexiko (Vallecillo) Gberein und deckt sich auch mit der weiten nord-
sudlichen Regionalverbreitung der Vallecillo-Fauna. Diese Fauna ist in Nordostmexiko innerhalb eines
etwa 350 km langen Gebietes entlang der Golfkuste aus drei Fundstellen nachgewiesen (5.1.)

Trotz der insgesamt geringen latitudinalen Klimaunterschiede in der Oberkreide, die fur eine
verstarkte Ausbreitung von Organismen entlang der Breitengrade sprechen wirden (Huber et al.
1995), scheinen die ozeanografischen Faktoren im Atlantik besonders im Cenomanium und
Unterturonium eine Ausbreitung von Fischen in ostwestlicher Richtung beférdert zu haben. Die
Stromungsrichtung und die Salinitats- und Wassertemperaturunterschiede innerhalb des
Zentralatlantiks fiihrten offensichtlich am Ubergang vom Cenomanium zum Turonium zu einer
biogeographischen Konvergenz zwischen der Tethys und dem Golf von Mexiko. Im Gegensatz dazu
sind in diesem Zeitabschnitt in nordsidlicher Richtung, zwischen der zentralen Tethys und ihren
Nordrandern bis zum europaischen Boreal (Portugal-England) nur wenige faunistische Ahnlichkeiten
auf Gattungsniveau, bzw. keine Ubereinstimmungen auf Artniveau nachgewiesen.

Ab dem Oberturonium veranderten sich die Stromungen im oberkretazischen Atlantik
sukzessive. Der aquatoriale Weststrom durch den Paléo-Isthmus von Gibraltar bestand wahrend des
Coniacium und Santonium weiter, allerdings ist seine Existenz im Atlantik nur entlang der
nordwestafrikanischen Kiste nachgewiesen (Pucéat et al. 2005). Zeitgleich wird das gesamte
zentralatlantische Stromungsregime durch die Offnung des Sudatlantiks beeinflusst. Die Offnung des
Sidatlantiks ist ab dem Oberturonium soweit fortgeschritten, dass kaltes Tiefenwasser ungehindert in
den Zentralatlantik einflieBen kann (Pletsch et al. 2001, Friedrich et al. 2012). Dieser Einstrom

verandert den Energiehaushalt des atlantischen Ozeans. Das von breitenkreisparallelen Strémungen
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dominierte Zirkulationsregime wandelte sich graduell in ein meridional orientiertes System um
(MacLeod et al. 2011).

Die veranderten Strémungsbedingungen korrelieren ab dem Oberturonium auch mit den
Verbreitungsdaten der Actinopterygii-Faunen: Im Golf von Mexiko werden tethyale Formen selten und
machen im Coniacium und Santonium nur noch 10 — 15 % der Gattungen aus. Im Gegensatz zum
Unterturonium ist ein Vorkommen identischer Arten westlich und 6stlich des Atlantiks jetzt nicht mehr
festzustellen. Stattdessen nimmt ab dem Oberturonium die Herausbildung von Faunenprovinzen zu
(Abb. 6.5. und Kapitel 6.6.).

6.6. Die Entwicklung der Sidliche Western Interior- Nordliche Golf-Subprovinz

Die taxonomischen Gemeinsamkeiten zwischen cenomanen und frihturonen Actinopterygiern
der Tethys und dem Golf von Mexiko stehen im Gegensatz zu den deutlichen Unterschieden zwischen
dem Golf und dem nach Norden anschlieRenden Western Interior Seaway (WIS). Lediglich die
Gattungen Belonostomus, Enchodus und Pachyrhizodus sind aus beiden Regionen bekannt. Diese
Gattungen zeigen aber in der ,Mittelkreide“ eine weltweite Verbreitung in warmgemagigten Meeren.
Der WIS ist seit dem Untercenomanium Verbreitungsgebiet der ,Woodbinian fauna“ (Cumbaa et al.
2010), die sich aus Kosmopoliten zusammensetzt und in der Formen mit einer Golf-Tethys-
Verbreitung charakteristischer Weise fehlen (Wilson & Chalifa 1989, Wilson & Bruner 2004, Shimada
et al. 2006).

Der WIS steht seit dem friihen Cenomanium mit dem Golf von Mexiko in direkter Verbindung
(Kauffman 1984). Allerdings ist der sldliche Ausgang des WIS in den Golf von Mexiko wéahrend des
Cenomanium durch geringe Wassertiefen und ausgedehnte Barriere-Riffvorkommen gekennzeichnet
(Young 1972). Diese Flachmeerbedingungen gehen mit einer im Verhéltnis zum Golf reduzierten
Wassertemperatur und Salinitéat im WIS einher (Kauffman 1984, Arthur & Sageman 2004, Topper et
al. 2011). Wahrscheinlich verhindern sowohl das Relief des Meeresbodens am Eingang des WIS als
auch die unterschiedlichen Umweltbedingungen, dass die pelagischen Fischfaunen des Golfes
wahrend des Cenomanium nach Norden vordringen.

Im Golf von Mexiko sind ab dem spéaten Obercenomanium Gillicus arcuatus und Pachyrhizodus
caninus, und ab dem spaten Oberturonium Saurodon leanus, Laminospondylus transversus und
Apsopelix sp. mit stratigraphischen Reichweiten bis ins Mittelsantonium nachzuweisen. Diese Arten
sind charakteristische Elemente der ,Niobrara-Fauna“, welche im WIS die ,Woodbinian Fauna“ ab
dem Turonium ersetzt (Shimada & Fielitz 2006, Cumbaa et al. 2010). Die Zunahme faunistischer
Ahnlichkeiten zwischen dem Golf und dem WIS deutet an, dass sich ab dem Turonium ein
Faunenaustausch zwischen dem Golf und dem WIS uber die sudliche Schwelle des WIS hinweg
entwickelte. Der Beginn dieser faunistischen Verbindung korreliert mit dem Meeresspiegelhdchststand
im Golf an der Cenomanium-Turonium-Grenze, der die sidliche WIS-Schwelle Uberflutet und ein
Vordringen tethyaler Umweltbedingungen nach Norden ermdglicht (Kauffman 1984). Der zunehmende
Faunenaustausch zwischen dem Golf und dem WIS etabliert im Oberturonium einen gemeinsamen
Verbreitungsraum, der durch das Auftreten der nordamerikanischen Saurodontidae inklusive Gillicus
arcuatus, dem Pachyrhizodontiden Pachyrhizodus caninus sowie den Crossognathiden Apsopelix sp.

und Laminospondylus transversus charakterisiert ist. Diese Uber die genannten Knochenfische
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definierte paldobiogeographische ,Sudliche Western Interior—Noérdliche Golf-Subprovinz® deckt sich
zum grofRen Teil mit der von Nicholls & Russell (1990) an Hand der Verbreitung mariner Reptilien
definierten ,Southern Interior Subprovince®. Im Unterschied zur letztgenannten ist die Sidliche

Western Interior — nérdliche Golf-Subprovinz in nord-sudlicher Richtung weiter ausgedehnt und reicht
von Kansas (USA) bis nach Coahuila und Nuevo Leén in Mexiko (Abb 6.7.).
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Abb. 6.7. Verédnderung der Faunenprovinzen im oberkretazischen Golf von Mexiko und dem WIS.
A: Faunenprovinzen im Mittelcenomanium. B: Faunenprovinzen ab dem Oberturonium.
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7. Bemerkungen zur Palaotkologie der Fundstelle Vallecillo

7.1. Die Zusammensetzung der Fossil-Vergesellschaftungen — Taphocoenose oder
Fauna?

Soweit fossile Fische in marinen Konservatlagerstatten betroffen sind, ist diese Frage in der
Regel nicht zu beantworten, da der Sedimentationsort immer auch der potentielle Lebensraum der
Fische ist. Charakteristisch fur Konservatlagerstatten sind Artnachweise, die meist auf Einzelfunden
beruhen. Das hat in der Vergangenheit dazu gefiihrt, dass auch fir Fundstellen mit langer
Sammelhistorie kaum Fundstatistiken Uber relative Haufigkeiten einzelner Arten existieren.
Anhaltspunkte, in wie weit die Taphocoenose die Struktur der ehemaligen Fauna widerspiegelt, bzw.
in wie weit der ehemalige Wasserkorper im Einzugsbereich der heutigen Fundstelle tatséachlich der
Lebensraum und lberwiegende Aufenthaltsort der zur Ablagerung gekommenen Fische war, lassen
sich aber gerade in Stagnationskonservatlagerstatten Uber Haufigkeitsverteilungen gewinnen.
Zusatzlich lassen sich Uber die funktionsmorphologisch rekonstruierbaren Auttkologien der Arten die
Autochtonie einzelner Formen abschéatzen.

Fir die Fundstelle Vallecillo liegt nach neun wissenschaftlichen Grabungen (Ifrim 2006), bzw.
der Auswertung der zwei wichtigsten Sammlungen im Museo del Desierto, Saltillo, und in der UANL in
Linares ein Datensatz Uber 387 Stiicke vor. Dieser wird erganzt durch fundstatistisch erfasste, aber
nicht geborgene, bzw. noch nicht sicher identifizierte Stlicke.

Die Haufigkeiten der Arten im Fossilbericht der Fundstelle Vallecillo zeigt Abb.7.1. Aufféllig ist,
dass die haufigsten drei Arten 72 %, bzw. die haufigsten finf Arten 90% der Funde ausmachen. Die
restlichen 10% der Arten sind nur durch wenige (< 20) Fundsticke belegt. Wenn man die
taphonomischen Rahmenbedingungen einer Stagnationskonservatlagerstatte voraussetzt (Seilacher
et al. 1976), dann gibt die Haufigkeit der Funde Auskunft Uber die Haufigkeit der Artenverteilung zu
Lebzeiten der Fauna. Demnach héatten die Arten Rhynchodercetis yovanovitchy, Nursallia gutturosum,
Tselfatia formosa ,Goulmimichthys® roberti und Vallecillichthys multivertebratum die Vallecillo-Fauna
dominiert. Andere Arten waren entweder eher sporadische Gaste im Vallecillo-Meer, oder hatten
kleine Populationen, bzw. niedrige Reproduktionsraten.
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Rhynchodﬁeﬁs 39% a)urs.szﬂia 18%

Tselfatia 13%

“Goulmimichthys” 10%
Araripichthys <1%
Latimeriide 5%  Vallecillichthys 8%
Pachyrhizodus caninus <1%

Enchodus 1% Belonostomus 2%

Pachycormiformes 1% Tingitanichthys 1%
Heckelichthys 1% -
Gillicus 1% n =387

Abb. 7.1. Prozentuale Zusammensetzung der Knochenfisch-Vergesellschaftung in der Fundstelle Vallecillo.

250



Paléodkologie

Die Analyse der Standardléngenvariationen der einzelnen Arten gibt Auskunft Uber die
Altersstruktur der Populationen. Diese liefert Informationen dariiber, inwieweit einzelne Arten ihren
Lebenszyklus im Einzugsbereich der Fundstelle verbrachten. Die Abbildung 7.2. zeigt die Verteilungen

der Individuen auf GréRRenklassen innerhalb der drei haufigsten Arten und Vallecillichthys.
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Abb. 7.2. Standardlangenvariationen, und Haufigkeiten bzw. Altersstrukturen der Populationen haufiger
Knochenfische in der Fundstelle Vallecillo.

Der Fossilbericht von Rhynchodercetis und Nursallia ist durch eine hohe Anzahl junger
Individuen gepragt. Bei Nursallia sind Individuen mit einer Standardlange von <100 mm viermal
haufiger als Individuen mit Standardlangen von Gber 100 mm. Die gré3ten Individuen erreichen eine
Standardlange von 450 mm. Bei Rhynchodercetis ist der Anteil juveniler und subadulter Tiere mit
Standardlangen von 100 — 300 mm in etwa gleich hoch. Individuen mit Standardlangen > 300 mm
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werden mit ansteigenden Langenmafien zunehmend seltener. Die grof3ten Exemplare erreichen eine
Standardléange von 520 mm.

In Tselfatia steigt die Individuenh&ufigkeit in GroRenklassen bis zu einer Standardlange von 450
mm kontinuierlich an, und fallt bei gréReren Standardlangen wieder ab. Tiere mit einer Standardlange
von 350 - 450 mm sind doppelt so haufig wie Tiere in den sich jeweils anschlieRenden
GrolRenklassen. Die grof3ten Individuen von Tselfatia messen etwa 650 mm.

Ein ahnliches Verteilungsmuster wie Tselfatia zeigt Vallecillichthys multivertebratum. Am
haufigsten sind Individuen mit Standardlangen zwischen 1000 und 1100 mm zu finden. Allerdings sind
gréBere Exemplare mis zu einer Maximallange von 1200 mm selten. Die Exemplare von
,Goulmimichthys®, der vierthdufigsten Form in Vallecillo, sind alle etwa gleich groR. Individuen mit
Standardlangen groéRer als 300 mm, bzw. kleiner als 280 mm sind nicht bekannt.

Wenn man die unterschiedlichen Haufigkeiten der verschieden alten Individuen als Ausdruck
der unterschiedlichen Mortalitdtsraten innerhalb der Populationen annimmt, dann sind folgende
Interpretationen moglich (Abb. 7.3.):

Nursallia und Rhynchodercetis waren repoduktionsbiologische r-Strategen. Diese sind durch
hohe Nachkommenzahlen und hohe Juvenilsterblichkeit gekennzeichnet (Sommer 2005). Das
Spektrum der beobachteten Standardgréen deutet an, dass diese Arten ihren gesamten
Lebenszyklus im Vallecillo-Meer verbrachten. Das pelagische Milieu am &auf3eren Schelfrand setzt
damit voraus, dass diese Arten Oleier legten, die ohne weitere Brutpflege zur Reifung in der
Wassersaule schwebten. r-Strategen kommen insgesamt besser mit variablen Umweltbedingungen
zurecht (Townsend et al. 2003). Darin konnte ein Grund liegen, warum die pycnodonte Art Nursallia
den Verlust der ihr ublicherweise zugeschriebenen Habitate in Riffen (Nursall 1996) beim
Meeresspiegelanstieg im Obercenomanium Uberlebte und offensichtlich zu einer pelagischen
Lebensweise Uberging.

Bei Tselfatia und Vallecillichthys multivertebratum wird die Populationsstruktur durch erhdhte
Altersterblichkeit bestimmt. Die Standardlangenvariation in Tselfatia deutet an, dass diese Art
ebenfalls ihren gesamten Lebenszyklus im Einzugsbereich der Fundstelle verbrachte und evtl.
Brutpflege betrieb, was die Juvenilsterblichkeit herabsetzte (Sommer 2005) und so die relative Anzahl
von Jungtieren im Fossilbericht verringerte. Dagegen fehlen von Vallecillichthys multivertebratum
juvenile Stadien mit Standardldngen unter 600 mm. Vermutlich hatte diese Raubfischart getrennte
Brut- und Jagdreviere und ist erst ab einer bestimmten ontogenetischen Stufe in das Vallecillomeer
eingewandert. Gleiches gilt fur den Raubfisch ,Goulmimichthys®, von dem nur ein Altersstadium

bekannt ist.
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Abb. 7.3. Von der Haufigkeit im Fossilbericht abgeleitete
Populationsdynamik verschiedener Knochenfische des
Vallecillomeeres.
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Es ist davon auszugehen, dass die fossil Uberlieferten Populationsstrukturen untergeordnet
auch durch FraR und taphonomische Prozesse beeinflusst wurden, welche verstarkt die
Individuenzahlen der Jungtiere herabsetzten.

Insgesamt sind also die drei haufigsten Arten autochthone Elemente in der Fundstelle. Aufgrund
ihrer Haufigkeit gilt das in gleichem MaRe fur die Adultstadien der Raubfische. Unter den durch
wenige Funde belegten Arten stellt der Latimeriide vermutlich auch ein autochthones Element der
Fauna dar. Die insgesamt 18 Funde verweisen auf eine Variation der rekonstruierten Standardlangen
von 100 mm bis 600 mm. Damit sind sowohl Juvenil- als auch Adultstadien in der Fundstelle belegt.
Wenn man Latimeria chalumnae mit ihrer geringen Reproduktionsrate und ausgepragten
Standorttreue (Forey 1998, Uyeno & Yabumoto 2007) als biologisches Modell fir den Vallecillo-
Latimeriiden heranzieht, dann ist die Vallecilloform auch bei geringer Funddichte als autochthones
Element einzuordnen. Die anderen, seltenen Arten sind vermutlich allochthone Faunenelemente,
wenn sich im Laufe der weiteren Forschung ihre Seltenheit zunehmend bestéatigen sollte. Dabei ist zu
erwdhnen dass insbesondere die groRen Beutegreifer generell selten sind und daher ein

autochthones oder allochthones Vorkommen statistisch nur undeulich abgebildet wird.

7.2. Kérperform und Schwimmleistung — funktionsmorphologische Analyse der
Lokomotionsapparate der Vallecillo-Fischfauna.

Der Zusammenhang zwischen Kérperform, Schwimmstil und Autdkologie von Fischen ist immer
wieder festgestellt worden (Kramer 1960, Walters 1962, Gosline 1971, Reif 1981, Wainwright &
Richard 1995, Giersch 2013). Dieser Zusammenhang ermoglicht es, Uberlieferten Kérperformen
spezifische Schwimmleistungen und potentielles Verhalten zuzuordnen und so Argumente fiir eine
Rekonstriktion der paldaodkologischen Parameter zu finden (Giersch 2004).

Kramer (1960) teilt die Knochenfische experimentell und nach Feldbeobachtungen in Okotypen
ein, die durch spezifische Flossenformen und —anordnungen charakterisiert sind. Der Klassifikation
Kramers (1960) folgend Uberwiegen in der Vallecillofauna die pelagischen Schnellschwimmer
(carangiforme Schwimmer sensu Reif 1981), deren Lokomotionsapparat durch eine tief gegabelte
Schwanzflosse und eine langenmittig stehende Dorsalflosse gekennzeichnet ist (Enchodus,
»Goulmimichthys®, Pachycormus, Pachyrhizodus, Rhynchodercetis, Tingitanichthys, Tselfatia).
Daneben existieren Arten wie Belonostomus und die Ichthyodectiformes, die eine weit caudal
stehende Dorsalflosse besitzen. Diese ist typisch fur Fische, die zur schnellen Beschleunigung etwa
zum Beutefang, oder zur Flucht fahig sind. Aufgrund der sehr langgestreckten Koérper sind diese
Fische eher subundulatorisch bis suboscillatorisch (sensu Reif 1981) geschwommen. Sie waren wohl
pelagische Dauerschwimmer, deren Geschwindigkeiten, abgesehen von der kurzzeitigen
Jagdbeschleunigung aber nicht an die vorgenannte Gruppe heran reichten. Untergeordnet sind mit
Nursallia und Araripichthys Arten vertreten, die aufgrund ihrer hohen, discoiden Kérperform, relativ zu
den vorgenannten Formen, als langsame subundulatorisch-paraxiale Schwimmer zu charakterisieren
sind. Fische mit solchen Lokomotionsapparaten sind gute Mandvrierer und typischerweise
standorttreue Fische, die in einem strukturarmen pelagischen Habitat naturgemaf unterreprésentiert
sind. Eine ganzlich abweichende Lokomotion besal der Latimeriide, dessen Flossenform und —

anordnung dasselbe Muster wie bei Latimeria chalumnae zeigt. Aufgrund der Ubereinstimmungen
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wird fir den Quastenflosser aus Vallecillo eine mit Latimeria vergleichbare Fortbewegungs- und
Lebensweise angenommen.

Insgesamt ist die Fischfauna aus Vallecillo eine durch pelagische Arten gekennzeichnete
Fauna. Dieses Ergebnis deckt sich mit der paldogeographischen Lage der Fundstelle, deren Position

am auferen Schelfrand etwa 300 km von der nachsten Kiste entfernt lag (Ifrim 2006).

7.3. Das Nahrungsnetz im Vallecillomeer
In der Fundstelle Vallecillo sind gut erhaltene, d. h. identifizierbare Mageninhalte ein nicht selten
anzutreffendes Phanomen. Der Fossilbericht gibt somit direkte Auskunft Uber R&uber-Beute-

Beziehungen.

i 0,
Rhynchodercetis 72% Heckelichthys 3%

o A\ - T Teleostei indet. 3%
' : Pachyrhizodus 3%

“Goulmimichthys” 3%
Nursallia 3%

Tselfatia 13%

Abb. 7.4. Haufigkeiten verschiedener Beutefische in Mageninhalten in Prozent.

Der in Abb. 7.5. dargestellten Rekonstruktion des Nahrungsnetzes liegt die Analyse von 15
Stiuicken zugrunde (vergl. Anhang V). Insgesamt sind Mageninhalte fur sechs unterschiedliche Arten,
funf Fische und ein Reptil nachgewiesen. Die identifizierbaren Mageninhalte lassen sich sieben
unterschiedlichen Formen zuweisen. Wie Abb. 7.4. zeigt, ist Rhynchodercetis der haufigste
Beutefisch. Diese Beobachtung korreliert mit der herausragenden Haufigkeit dieses Fisches im
Fossilbericht (Abb. 7.1.) Rhynchodercetis wird vermutlich in groRen Schwéarmen die oberen
Wasserschichten des Vallecillomeeres besiedelt haben und war so eine Hauptnahrungsquelle fir viele
Tertiar- und Quartarkonsumenten und héhere Glieder der Nahrungskette. Rhynchodercetis selbst
gehdrte offensichtlich zu den piscivoren Raubfischen, der kleine Teleostei, u. a. auch Jungtiere der
eigenen Art fral3. Damit ist er selbst ein sekundares, oder ein tertiares Glied der Nahrungskette. Die
primaren Glieder der Nahrungskette wie Plankton oder Mikronekton sind erhaltungsbedingt nicht
nachzuweisen (vergl. Ifrim 2006).

Innerhalb der nachgeordneten Konsumenten sind alle haufigen, autochthonen Fische der
Vallecillo-Fauna wie Tselfatia, Nursallia oder ,Goulmimichthys als Mageninhalte nachweisbar. Als
Endglieder der Nahrungskette, bzw. Alpha-Prédatoren sind die groRen Raubfische wie Vallecillichthys
multivertebratum, Pachyrhizodus sp., sowie der aigialosauride Vallecillosaurus einzustufen. Diese
Tiere konsumierten sowohl kleinere Raubfische wie ,Goulmimichthys® als auch die wahrscheinlich
Tselfatia. Von Tselfatia formosa liegen mehrere Stiicke vor, die eine einheitliche, feinkérnige Masse in
der rekonstruierten Magengegend zeigen. Leider sind Feinstrukturen, die eine ndhere ldentifizierung

ermoglicht héatten, der Diagenese zum Opfer gefallen. Tselfatia selber ist als Mageninhalt von
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Vallecillosaurus donrobertoi nachweisbar und bestatigt damit die vermutete piscivore Lebensweise
dieser Meeresreptilien.

Der durch die Rauber-Beute-Beziehungen nachweisbare Teil der Nahrungskette zeigt das
typische, auf piscivorer Ernahrung beruhende Muster, welches fiir pelagische Okosysteme
kennzeichnend ist und unterstreicht einmal mehr den pelagischen, landfernen Charakter der Fauna,

bzw. der Fundstelle.

kleine Rhynchodercetis kleine Teleostei indet.

Rhynchodercetis

Nursallia Tselfatia

“Goulmimichthys” kleine Pachyrhizodus

Abb. 7.5. Nachgewiesene Rauber-Beutebeziehungen und trophische Niveaus (Graustufen) im Nahrungsnetz des
Vallecillomeeres.
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Abb. 7.6. Beispiele fur Mageninhalte in der Vallecillofauna: Links: Tselfatia und Rhynchodercetis im Magen von
Vallecillichthys. Rechts: Nursallia im Magen von Pachyrhizodus sp. MaR3stab: 10 mm.
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8. Schlussfolgerungen

8.1. Geologischer Rahmen

Die an der Fundstelle La Mula durchgefiihrte wissenschaftliche Grabung zeigt, dass es sich bei
dieser Fundstelle um eine Konservatlagerstatte vom Stagnationstyp handelt. Die taphonomische
Analyse ergibt, dass die hohe Dichte an organischen Resten durch eine relative Anreicherung
aufgrund einer reduzierten Karbonatsedimentation verursacht wurde und nicht das Ergebnis von
Massensterben-Events darstellt. Der Fauneninhalt belegt ein mittelcenomanes Alter der Schichten
und widerlegt die Angaben von Blanco-Pifion & Alvarado-Ortega (2005b) und Alvarado-Ortega et al.
(20064a), die der Fundstelle ein turones Alter zuordnen. Die in La Mula anstehenden Gesteine bilden
das sudliche Aquivalent zum unteren Eagleford Shale.

Die Fundstelle Carranza ist Uber einen regionalen Leithorizont direkt mit dem Profil der
Fundstelle ElI Rosario korreliert und bildet ein sidliches Agiuvalent der Austin Group. Biostrati-
graphisch repéasentiert die Fundstelle den Grenzbereich zwischen Oberturonium und Unterconiacium.

Die biostratigraphische Einstufung der Ammonitenfauna aus der Fundstelle Los Temporales

ergibt ein obersantones Alter fur diese Fundstelle.

8.2. Revision der oberkreidezeitlichen Knochenfischvorkommen in Nordostmexiko
Insgesamt wurden 18 Taxa bearbeitet. Flr das Untersuchungsgebiet wurden neun neue Taxa
beschrieben. Davon sind sieben Erstnachweise fir die westliche Hemisphére. Unter diesen finden
sich vier neue Arten, die im Rahmen dieser Arbeit errichtet wurden. Zusétzlich wurden sechs fur das
Untersuchungsgebiet publizierte Arten revidiert. Fur zwei aus dem Untersuchungsgebiet bekannte
Arten wurden erweiterte stratigraphische Reichweiten, bzw. eine neue paldogeographische Position
nachgewiesen. Eine Art wurde zum ersten Mal einer Familie zugeordnet. Darlber hinaus wurden zwei
Unterfamilien neu definiert. Insgesamt ergaben die Analysen eine Vielzahl von paldaobiologischen und
autokologischen Schlussfolgerungen fir die hier bearbeiteten Arten, die den einzelnen Diskussionen

zu entnehmen sind.

8.3. Stratigraphische Entwicklung der mexikanischen Actinopterygier-
Vergesellschaftungen in der Kreidezeit

Die Evolutionsdynamik der Fischfaunen ist vom Albium bis zum Santonium durch zwei Phasen
gekennzeichnet: Wahrend des Albium und Cenomanium kommt es unter stark schwankenden
Umweltbedingungen mehrmals zu hundertprozentigen Turnover der Arten. Die B-Diversitat liegt bei
1,0. Ab der Cenomanium-Turonium-Grenze stabilisieren sich die Faunen in der Region. Einzelne
Arten besitzen wéahrend der mittleren Oberkreidezeit léangere stratigraphische Reichweiten, die
Turnover-Rate sinkt. Diese Phase Kkorreliert mit insgesamt geringeren Schwankungen des
Meeresspiegels, sowie der Paldooberflachentemperatur der Meere. Aufgrund der hohen Sensitivitat
von Fischen gegenlber veranderten Umweltbedingungen wird ein ursachlicher Zusammenhang

zwischen Evolutionsdynamik und der Fluktuation der Umgebungsbedingungen vermutet.
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8.4. Paldobiogeographie der mexikanischen Fischfaunen

Die paldobiogeographischen Muster der mexikanischen Fischfaunen entstanden durch eine
Abfolge von Vikarianz- und Ausbreitungsereignissen, die durch die Offnung des Atlantiks, bzw. durch
Klima und Ozeangeometrie-gesteuerten Stromungsregime erzeugt wurden. Im Albium besitzen die
Faunen des Golfes von Mexiko einen hohen Anteil an endemischen Formen, die als Reminiszenz an
die erste Phase der Offnung des Atlantiks Vikarianzen mit dem nérdlichen Suidamerika aufweisen.
Zusatzlich weisen einzelne Arten auf vergangene Einwanderungsereignisse von Osten durch den
hispanischen Korridor in den Golf hin. Im Cenomanium verstarkt sich im Golf die Einwanderung von
Arten aus der westlichen und zentralen Tethys. Das fuhrt in Folge der unterschiedlichen evolutiven
Veranderung der Arten auf beiden Seiten des Atlantiks zu einer Reihe von Vikarianzen zwischen den
Golf- und den Tethysfaunen. Mit dem Meeresspiegelhdchststand an der Cenomanium-Turonium-
Grenze und der Etablierung eines ausgepragten, westwarts gerichteten, &aquatorialen
Stromungsregimes durch den Zentralatlantik, nehmen die Einwanderungsereignisse von Osten in den
Golf wieder zu. Im Golf, sowie in nordafrikanischen Fundstellen des Unterturonium sind vermehrt die
gleichen Arten fest zu stellen. Zu dieser Zeit beginnen auch vermehrt Arten tber die im Zuge des
Meeresspiegelanstiegs abgesunkene sudliche Schwelle vom Golf in den Wester Interior Seaway
einzuwandern. In der Zeitspanne vom Oberturonium bis ins Santonium existieren kaum noch direkte
biogeographische Beziige zwischen den Faunen ostlich und westlich des Atlantiks. Eine Abnahme
des aquatorialen Weststroms des Atlantiks, die durch die Offnung des Siidatlantiks verursacht wird,
fahrt zur Abnahme der Arteneinwanderungen in den Golf und bedingt eine Herausbildung von
Faunenprovinzen auf beiden Seiten des Atlantiks. Unterstitzt durch geringe latitudinale
Klimagradienten kommt es im Coniacium und Santonium zu regionalen Ausbreitungen in nord-
sudlicher Richtung, welche z. B. in der hier definierten Sudlichen Western Interior-Nordlichen Golf-

Subprovinz ihren Ausdruck finden.

Insgesamt  stellt sich die Evolution und Zusammensetzung der kreidezeitlichen
Knochenfischfaunen im Golf von Mexiko als Ursache eines komplizierten Zusammenspiels von
wiederholten Einwanderungsereignissen und nachfolgenden Vikarianz- und Aussterbeereignissen dar.
Die Geschwindigkeit der Faunenveranderung Kkorreliert dabei mit der Frequenz der

Umweltveranderungen.

8.5. Paldodkologie der Fundstelle Vallecillo

Die Fauna des frihturonen Vallecillomeeres besteht aus mindestens vier autochthonen Arten,
die ihren gesamten Lebenszyklus im Einzugsbereich der Fundstelle verbrachten (Rhynchodercetis,
Nursallia, Tselfatia, Latimeriide). Zusatzlich verbrachten mindestens drei weitere Arten Teile ihres
Lebenszyklusses im  Vallecilomeer (,Goulmimichthys®,  Vallecillichthys  multivertebratum,
Belonostomus). Die weiteren Arten sind entweder sporadische Géste, oder durch geringe
PopulationsgrofRen gekennzeichnet. Die Analyse der Lokomotionsapparate der vertretenen Arten,
sowie die Mageninhalte und die davon abgeleiteten R&uber-Beute-Beziehungen weisen die
Vallecillofauna als typische hochpelagische, kustenferne Fischfauna aus, die von

schnellschwimmenden Schwarmfischen und Hochseeraubfischen dominiert wurde.
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Anhang |

Systematische Ubersicht

Klasse Sarcopterygii Romer, 1955
Infraklasse Actinistia Cope, 1871
Ordnung Coelacanthiformes sensu Forey, 1998
Latimerioidei Schultze, 1993
Familie Latimeriidae Berg, 1940
Gen. nov.
Sp. nov.

Klasse Osteichthyes Huxley, 1880
Unterklasse Actinopterygii Cope, 1887
Division Halecostomi Regan, 1923
Ordnung Pycnodontiformes Berg, 1937
Unterordnung Pycnodontoidei sensu Nursall, 1996
Familie Pycnodontidae sensu Nursall, 1996
Unterfamilie Nursalliinae sensu Poyato-Ariza & Wenz, 2002
Gattung Nursallia Blot 1987 sensu Poyato-Ariza & Wenz, 2002
Nursallia gutturosum (Arambourg, 1954)

Teleosteomorpha sensu Arratia, 2001
Familie Aspidorhynchidae Nicholson & Lydecker, 1889
Genus Belonostomus Agassiz, 1834
Belonostomus longirostris Lambe, 1902

Infraklasse Teleostei Mller, 1844 sensu Arratia, 1999
Supraordnung Elopomorpha Greenwood et al., 1966
Ordnung Elopiformes Greenwood et al., 1966
Familie Elopidae Bonaparte, 1846
cf. Ctenodentelops Forey et al., 2003

Teleostei incertae sedis
Familie Crossognathidae sensu Rosen & Patterson, 1977
Genus Laminospondylus Springer, 1957
Laminospondylus transversus Springer, 1957

Teleostei incertae sedis sensu Forey, 1977
Subordnung Pachyrhizodontoidei FOREY, 1977
Familie Pachyrhizodontidae CopPE, 1872



Anhang

Genus Pachyrhizodus DixoN, 1850
Pachyrhizodus caninus CoOPE, 1872

Genus cf. Rhacolepis Agassiz, 1841 vel Goulmimichthys Cavin,
1995
»Goulmimichthys“? roberti Blanco & Cavin, 2003

Genus Tingitanichthys Taverne, 1996
Tingitanchichthys heterodon (Arambourg, 1954)

Plesion Ordnung Ichthyodectiformes Bardack & Sprinkle, 1969
Subordnung Ichthyodectoidei Romer, 1966
Familie Ichthyodectidae Crook, 1892
Genus Heckelichthys Taverne, 2008
Heckelichthys sp. nov.

Familie Saurodontidae Cope, 1871
Genus Gillicus Hay, 1898
Gillicus arcuatus Cope, 1875

Subfamilie Prosaurodontinae subfam. nov.
Genus Vallecillichthys multivertebratum Blanco & Cavin,
2003
Vallecillichthys multivertebratum multivertebratum
Blanco & Cavin, 2003

Subfamilie Saurodontinae subfam. nov
Genus Saurodon Hays, 1830
Saurodon cf. leanus Hays, 1830

Ordnung Tselfatiiformes sensu Taverne & Gayet, 2005
Familie Plethodidae Loomis, 1900
Genus Dixonanogmius Taverne, 2000
Dixonanogmius sp. nov.

Genus Tselfatia Arambourg, 1942
Tselaftia formosa Arambourg, 1942

Subcohorte Clupei WILEY & JOHNSON, 2010
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Ordnung Clupeiformes GOODRICH, 1909
Subordnung Clupeoidei BLEEKER, 1859
Superfamilie Clupeoidea (sensu GRANDE 1985)
Familie incertae sedis
Genus Scombroclupea KNER, 1863
Scombroclupea occidentalis Giersch et al., 2011

Subcohorte Euteleostei
Ordnung Aulopiformes Rosen, 1973
Subordnung Cimolichthyoidei Goody, 1969
Familie Dercetidae Pictet, 1850
Genus Rhynchodercetis Arambourg, 1943
Rhynchodercetis yovanovitchi Arambourg, 1943

Subordnung Enchodontoidei Berg, 1940
Familie Enchodontidae Woodward, 1901
Genus Enchodus Agassiz, 1835
Enchodus cf. venator Arambourg, 1954

Sept. Acanthomorpha sensu Johnson & Patterson, 1993
Acanthopterygii sensu Johnson & Patterson, 1993
Serie Euacanthoptherygii sensu Johnson & Patterson, 1993
Ordnung Beryciformes sensu Johnson & Patterson, 1993
Uberfamilie Holocentroidea Richardson, 1864
Familie Holocentridae sensu Gayet, 1980
Gen. nov.
Sp. nov.
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Anhang Il

Ergebnisse der Karbonatanalyse

Grabung La Mula Referenzprofil
LM I
Gasdruck CO, [mm Hg] nach:
Gesamt-
Korrektur | Karbonat |Klassifikation

Kabonatproben- | Profilhéhe |10 10 15 10-Sek.- |[%] nach Correns

Nummer 4 Sek. 5 Min. | Min. Min. | Wert korrigiert |(1949)

Eichprobe 110 110 110 110 100 100
26 1,80 49 51 51 51 39 41 | Kalkmergel
25 1,78 58 60 60 60 48 50 | Kalkmergel
24 1,74 52 54 54 54 42 44 | Kalkmergel
23 1,72 56 64 64 64 46 54 | Kalkmergel
22 1,70 49 53 53 53 39 43 | Kalkmergel
21 1,69 58 60 60 60 48 50 | Kalkmergel
20 1,65 58 59 59 59 48 49 | Kalkmergel
19 1,61 58 59 59 59 48 49 | Kalkmergel
18 1,53 56 60 60 60 46 50 | Kalkmergel
17 1,50 73 74 74 74 63 64 | Mergelkalk
16 1,43 56 59 59 59 46 49 | Kalkmergel
15 1,40 62 63 63 63 52 53 | Kalkmergel
14 1,38 48 49 49 49 38 39 | Kalkmergel
13 1,36 50 55 55 55 40 45 | Kalkmergel
12 1,34 47 52 52 52 37 42 | Kalkmergel
11 1,32 39 53 53 53 29 43 | Kalkmergel
10 1,30 52 58 58 58 42 48 | Kalkmergel
9a 1,20 101 106 106 106 91 96 | Kalk
9 1,08 62 64 64 64 52 54 | Kalkmergel
8 1,03 55 67 67 67 45 57 | Kalkmergel
7 0,98 53 67 67 67 43 57 | Kalkmergel
6 0,84 57 62 62 62 47 52 | Kalkmergel
5 0,82 48 55 55 55 38 45 | Kalkmergel
4 0,80 40 58 58 58 30 48 | Kalkmergel
3 0,77 65 70 70 70 55 60 | Kalkmergel
2 0,74 68 73 73 73 58 63 | Mergelkalk
1 0,71 55 64 64 64 45 54 | Kalkmergel
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Anhang B:

Berechnung der Turnover-Rate (B-Diversitat) nach Wilson & Schmida (1984):
Br=1[9(H) +I(H)]/2a
mit g(H) = Anzahl der im Zeitraum H neu hinzugekommenen Arten

I(H) = Anzahl der im Zeitraum H verlorenen Arten

4= Summe der Artenzahlen der im Zeitraum H betrachteten Fundstellen, dividiert
durch die Summe der Fundstellen

Verlauf der B-Diversitat

La Mula

Carranza

Tlayua Muhi Vallecillo . Temporales
Tanque El Rosario
Alpha-Diversitat
33 9 5 18 9 7
(Artenzahlen n)
Fundstellenpaare (H)
a 21 7 12 14 8
Neue Arten g(H) 9 5 18 5 1
Verlorene Arten I(H) 33 9 5 13 3
Br 1 1 1 0,65 0,25
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Anhang IV
Mageninhalte Fische/Reptilien Vallecillo
Réauber Mageninhalt / Beute
Art Nummer Art Anzahl
Goulmimichthys UANL-FCT-VC-169 Rhynchodercetis 4
Pachyrhizodus UANL-FCT-VC-201 Nursallia 1
Pachyrhizodus UANL-FCT-VC-171 Pachyrhizodus 1

- Rhynchodercetis 2
Goulmimichthys UANL-FCT-VC-167 i

Tselfatia 1

Vallecillichthys Goulmimichthys 1
multivertebratum UANL-FCT-VC-095 Rhynchodercetis 3
Goulmimichthys UANL-FCT-VC-287 Rhynchodercetis 1
Tselfatia UANL-FCT-VC-082 Mikrostrukturen indet.
Vallecillichthys Tselfatia 1
multivertebratum cPC-001 Rhynchodercetis 6
Rhynchodercetis UANL-FCT-VC-032 Rhynchodercetis 1
Rhynchodercetis UANL-FCT-VC-009 Kleiner Teleosteer 1
Vallecillichthys
multivertebratum ? Rhynchodercetis 4
Vallecillichthys
multivertebratum CPC-446 Heckelichthys 1
Vallecillichthys
multivertebratum CPC-537 Rhynchodercetis
Pachyrhizodus VC-VIII-069 Tselfatia
Vallecillosaurus UANL-FCT-R27 Tselfatia
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Pachyrhizodus caninus Corg, 1872 (Teleostei, Crossognathiformes)
from the early Turonian of Vallecillo (Mexico)

Samuel Giersch, Eberhard Frey, Karlsruhe, Wolfgang Stinnesbeck, Heidelberg,

and Arturo H. Gonzalez Gonzalez, Saltillo
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GIERSCH, S., FREY, E., STINNESBECK, W. & GONZALEZ GONZALEZ, A. H. (2010): Pachyrhizodus
caninus Copg, 1872 (Teleostei, Crossognathiformes) from the early Turonian of Vallecillo (Mexico).
—N. Jb. Geol. Paldont. Abh., 258: 219-228; Stuttgart.

Abstract: In this paper we report on a specimen of Pachyrhizodus caninus Copg, 1872 (Teleostei,
Crossognathiformes) from the early Turonian of Vallecillo (North-eastern Mexico). P caninus is
considered to be a typical faunal element of the Western Interior Seaway, however, its occurrence in
Vallecillo shows that this species was not restricted to the Seaway realm. The described specimen
is the stratigraphically oldest record of this species. Comparisons with the European type species
Pachyrhizodus basalis (DixoN, 1850) show that both P caninus and P basalis are valid species.
The occurrence of a Western Interior faunal element in the assemblage of Vallecillo underlines the
importance of this locality in understanding the palacobiogeographical relations of the Western
Tethys and adjacent realms in the late Cretaceous.

Key words: Pachyrhizodus caninus, early Turonian, north-eastern Mexico, palaeobiogeography.

1. Introduction

Pink to yellow coloured platy marl and limestone at
Vallecillo, Nuevo Leon, Mexico (Fig. 1), is quarried
for commercial purpose since the 1980ies. Sediments
are intensively laminated and reach a visible thickness
of ca. 8 m (Fig. 2). They contain abundant inverte-
brates as well as fishes and reptiles. First results on the
faunal assemblage and stratigraphy at Vallecillo show
that the locality is one of the most important fossil
lagerstitten in Mexico (BrLanco et al. 2001, 2003;
Branco-PiNoN 2003; BrLanNco-PINON et al. 2002;
Buchy et al. 2003, 2005; Bucany & SmitH 2005;
IrriM 2006; IrrM et al. 2005, 2008; IFRiIM & STIN-
NESBECK 2007). The invertebrate assemblage consists
of inoceramids, ammonoids and cirripeds and in-
dicates an uppermost Cenomanian to lower Turonian
age (upper Cenomanian [noceramus pictus — early
Turonian Mytiloides kossmati inoceramid zones or

©2010 Schweizerbart’sche Verlagsbuchhandlung, Stuttgart, Germany
DOI: 10.1127/0077-7749/2010/0099

Watinoceras devonense — Mammites nodosoides am-
monite zones). Coeval planktic foraminifers indicate
that the Whitenella archaeocretacea and Helveto-
globotruncana helvetica zones are present (IFRIM
2006; IFrRiM & STINNESBECK 2007, 2008).

The vertebrate assemblage from Vallecillo includes
fishes and marine reptiles. The latter belong to plio-
saurs, turtles and different taxa of aigialosaurids and
early mosasaurids, which are currently under study
(Bucny 2007; Buchy & SmitH 2005; BucHy et al.
2007).

The fossil fish assemblage is dominated by actino-
pterygian taxa. Chondrichthyes occur more rarely
and are representated by durophagous Selachii like
Ptychodus decurrens (GIErscH et al. 2008) and two
undeterminable species of lamniform sharks. The
actinopterygian assemblage consists of 14 different
taxa:
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100°01° 100?00’

99°59°

01.9C

Pycnodontiformes
Pycnodontidae Nursallia gutturosum ARAMBOURG,
1954
Pachycormiformes
Pachycormidae indet.
Aspidorhynchiformes
Aspidorhynchidae Belonostomus sp.
Tselfatiiformes
Tselfatiidae: Tselfatia  formosa ~ARAMBOURG,
1954
Ichthyodectiformes
Ichthyodectiform indet.
Ichthyodectidae: Vallecillichthys ~ multivertebratum

Branco & Cavin, 2003
Gillicus arcuatus (Copg, 1875)
Elocephala incertae sedis

Araripichthyidae: Araripichthys sp.
Elopiformes
Elopiform indet.
Crossognathiformes
Pachyrhizodontidae Goulmimichthys roberti BLANCO &
Cavin, 2003

Pachyrhizodontoidei indet.

-
Vallecillo

Monterrey

6€,9C

Fig. 1. Geographic location of Vallecillo
within Mexico and Nuevo Leon.

Aulopiformes
Dercetidae

Rhynchodercetis regio BLANCO &
ALVARADO-ORTEGA, 2006
Coelacanthiformes indet.

Remarks — Another dercetid Robertichthys riogran-
densis BLANCO & ALVARADO-ORTEGA, 2005 has been
described for this locality (BLANCO & ALVARADO-
ORTEGA 2005; BLAaNCO et al. 2008). A re-examination
of the holotype of Robertichthys riograndensis
UANL-FCT-187, which is housed in the palaconto-
logy collection of the Facultad de Ciencias de la Tierra
of the Universidad Auténoma de Nuevo Leoén in
Linares, Mexico, shows that this fish exhibits external
moulds and remains of dorsoventrally elongate lateral
body scales. Most details of skull and postcranial
elements are not preserved. However, an oblique,
anteroventrally directed suture is visible in the proxi-
mal third of the mandible, which marks the contact
between dentaries and predentary. These characters
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Fig. 2. Composite section of layers exposed in the Vallecillo quarries, with biostratigraphic zonations. Arrow marks the
position of Pachyrhizodus caninus CPC-301 within the section. (Modified after Irrim 2006).

together with the general proportions of this fish
prove that Robertichthys riograndensis is not a der-
cetid, but in fact must be referred to Aspidorhynchi-
dae, probably Belonostomus. However, a revision of
the original material is pending in order to confirm
this.

In the present paper we document on a third pachy-
rhizodontid species from the Vallecillo platy lime-
stone. Pachyrhizodus caninus was previously known
from the Niobrara Chalk of Kansas, but has never
been reported from Mexico.

2. Material and methods

Referred material: The Pachyrhizodus caninus specimen
CPC-301 is housed in the Coleccion Paleontoldgica de
Coahuila in the Museo del Desierto in Saltillo, Coahuila,
Mexico.

Age and horizon: Early Turonian, ammonite biozone of
Pseudaspidoceras flexuosum, or inoceramid biozone of
Mpytiloides puebloensis, respectively.

Preparation methods: The broken limestone slab was
glued with epoxy resin. Bones were cleaned with steel
needles and scalpels and needed to be fixed with Movilit.

Institutional abbreviations: BSPG, Bayerische Staats-
sammlung fiir Paldontologiec und Geologie Miinchen,
Germany; CPC, Coleccion Paleontologica de Coahuila of
the Museo del Desierto in Saltillo, Coahuila, Mexico;
GLAHM, Hunterian Museum, Glasgow, UK; MUDE,
Museo del Desierto, Saltillo, Coahuila, Mexico.

Comparative material: Pachyrhizodus caninus COPE,
1872: BSPG 1893X47, BGSP 1893 X517, BGSP 1893
X518, BGSP 1893 X 519/1-5, Upper Cretaceous, Niobrara
Chalk, Logan County, Kansas, USA.

Pachyrhizodus kingii CopE, 1872: BSPG 1893 X 50, BSPG
1893 X 513, BSPG 1893 X 514, BSPG 1893 X 515, BSPG
1893 X 516, Upper Cretaceous, Niobrara Chalk, Logan
County, Kansas, USA.



222 S. Giersch et al.

Pachyrhizodus basalis (Dixon, 1850): GLAHM V3830,
GLAHM V3835, GLAHM V3836, Lower Chalk, Lewes,
Sussex, UK.

3. Systematic palaeontology

Order Crossognathiformes TAVERNE, 1989
Suborder Pachyrhizodontoidei FOorey, 1977
Family Pachyrhizodontidae Copg, 1872
Genus Pachyrhizodus Dixon, 1850

Pachyrhizodus caninus CopE, 1872
Figs. 3-4,5B

Preservation: A limestone slab, 680 mm long and 480
mm wide, contains seven disarticulated skull bones of
Pachyrhizodus caninus: the right premaxillary, the left
mandibular ramus, the right quadrate, both ceratohyals, as
well as fragments of a sclerotic ossicle and another flat
bone, probably a broken infraorbital. Part of the left pre-
maxillary is preserved as an imprint in the weathered
external mould of the slab.

During excavation by the quarry workers, the compact
bone was damaged on the majority of the bones. Only the
right premaxillary and the left ceratohyal, which were
covered by sediment prior to preparation, preserved their
original surface structure.

The original calcium phosphate of the bones was repla-
ced by dark grey calcite during late diagenesis.

Description: Right premaxillary. — The bone is 100 mm
long, 45 mm wide and is visible from the ventral side (Figs.
3-4). It has an elongated elliptic outline. The posterior half
of the ventral face of the premaxillary is flat and terminates
posteriorly in a process. The posterior half of the pre-
maxillary shows a longitudinally striated surface, while the
anterior part of the bone surface is wrinkled. The articular
surfaces with the ethmoid and maxilla are serrated on the
posterior half of the lingual margin of the premaxillary. The
5 mm long maxillary process arises from the lingual margin
of the premaxillary, 15 mm anteriorly to the posterior tip of
the bone. The anterior two thirds of the labial margin of
the premaxillary diverge into a bulging tooth ridge, which
contains eight circular alveoli. Five of them bear caniniform
teeth. The anterior end of the bone as well as the anterior-
most tooth is missing. A tip of a replacement tooth is visible
on the bottom of the anterior-most empty alveolus. The
premaxillary shows a 20 mm long and 8 mm deep groove in
the middle of its lingual margin. An oval bony bulbous
tubercle is present anterior to this groove. The tubercle bears
two teeth, which are anterioposteriorly in line with the
margin of the premaxillary symphysis. The basal diameter
of the crowns of these medial teeth measures 10 mm and is
therefore one third bigger than the diameter of the marginal
premaxillary teeth. The crowns of the medial teeth are
broken at their bases. The marginal premaxillary teeth are
12-15 mm long and bear conical, slightly medially curved
crowns covered with smooth enamel. The cross-section
shows a one mm thick dentine layer under the enamel
forming the wall of a deep pulp cavity.

Mandible. — The left mandibular ramus is visible from
its lingual side (Fig. 3). The anterior third is missing; the
fracture surface is weathered and most of the lingual com-
pact bone is lost. Only the labial part of the bone is pre-
served on the ventral half of the mandible. The mandible
is nearly rectangular in shape, but the straight ventral and
dorsal margin converge anteriorly. The coronoid process
sets level on the alveolar ridge. The anguloarticular forms
the posterior 60 mm of the mandible and articulates with the
dentary in a convex semicircular suture. The anterodorsal
edge of the anguloarticular overlaps the posterodorsal edge
of the dentary lingually, while the anteroventral edge of the
anguloarticular lies labially on the posterioventral edge of
the dentary. The ventral third of the anguloarticular forms
the postarticular process. The postarticular pocess is offset
by the ventral margin of the mandible in an angle of 45°.
The anterodorsal half of the retroarticular is preserved on
the ventral side of the postarticular process. The preserved
part of the dentary bears 9 teeth. Two of them completely
preserve their conical crowns, which are slightly lingually
curved and are covered with smooth enamel. The labial
alveolar wall of the dentary reaches 6 mm further dorsally
compared with the lingual alveolar wall. The cylindrical
basal sockets of the teeth are implanted at the lingual side
of the labial alveolar wall forming a pleurodont aspect of
dentition (Figs. 3, 5B). The basal sockets have a diameter
similar to the crown bases and do not project above the
labial alveolar wall.

Quadrate. — The right quadrate is visible from its internal
face. Most of its compact bone is lost. The anterior portion
of the bone is broken and lost with the counter slab. The
lateral part of the condyle is preserved anteroventral to the
posterior portion of the quadrate. The quadrate shows a
rounded triangular outline, which is posteriorly elongated
to an attenuated posterior process of about 25 mm length.
Dorsal to this process a slightly concave depression marks
the opening of the symplectic groove. The dorsal edge of the
bone is rounded. The ventral margin of the quadrate is
slightly convex.

Sclerotic ossicle. — One half of a sclerotic bone is
preserved (Fig. 3). The ring-shaped bone shows a re-
constructed maximum diameter of 55 mm. The width of this
discoid ring measures approximately 12 mm.

Anterior ceratohyal. — Both anterior ceratohyals are
visible in medial view (Fig. 3). The right ceratohyal shows
its complete outline but most of its original surface is lost.
The original surface is only visible on the left anterior
ceratohyal, but the posterodorsal margin of this bone is
missing. The anterior ceratohyal is a 130 mm long flat bone,
approximately 3.5 times longer than wide at its anterior end
and diverges towards posterior to 2.5 times its width. The
bone anteriorly terminates in a slightly convex articular
surface with the hypohyal. The straight dorsal margin of the
anterior ceratohyal forms an angle of 90 degrees with the
anterior articular surface. The posterior edge of the cerato-
hyal is 60 mm wide, with a semicircular outline. Its ventral
margin is notched by the articulation points of the branchio-
stegal rays. The medial side of the anterior ceratohyal bears
a longitudinal sulcus, which runs diagonally from the
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ch.l

Fig. 3. Disarticulated skull bones of Pachyrhizodus caninus Copg, 1872 (CPC-301) from the early Turonian of Vallecillo
and explanatory drawing. Abbreviations: anart, anguloarticular; ch.l, left ceratohyal; ch.r, right ceratohyal; d, dentary;
io, infraorbital; mx.p, maxillary process; pmx.l, left premaxillary; pmx.r, right premaxillary; q, quadrate; rart, retroarticular;

sco, sclerotic ossicle.

anteroventral to the posterodorsal corner. The bone surface
is longitudinally striated.

4. Discussion

The disarticulated cranial bones of CPC-301 belong
to one individual. Referring to comparisons with P
caninus from the Niobrara Chalk in Kansas the
dimensions of all bones indicate their affiliation to an
individual of about 2 m in length.

The specimen is placed within Pachyrhizodus

(Dixon, 1850) based on the pleurodont dentition with
caniniform teeth located in basal sockets, the flat
premaxillary with medial teeth, as well as the large
and nearly rectangular shaped mandible with dentary
and anguloarticular showing a “reverse overlap”
(sensu Forey 1977) on their suture (WOODWARD
1901; ApPLEGATE 1970; FOREY 1977).

Pachyrhizodus was established in 1850, but a
revision of the alpha taxonomy and intercontinental
comparison of species referred to this genus are still
pending. For North America, two or three species are
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Fig. 4. Right premaxillary of Pachyrhizodus caninus Copg, 1872 (CPC-301) from ventral view and explanatory drawing.

considered to be valid (e.g.: APPLEGATE 1970; FOREY
1977; STEWART & BELL 1994; HAKEL & STEWART
2003; EvERHART 2005; STEWART & HAKEL 2005).
EVERHART (2005: 83) differentiates Pachyrhizodus
caninus CoPE, 1872, Pachyrhizodus minimus STEWART,
1899 and Pachyrhizodus leptopsis Copg; 1875, while
STEWART and HAKEL (2005: 235) mention the in-
correct placement of P leptopsis in the genus without
including it to another genus or erecting a new genus.

Following Copt (1872, 1875) the specimen CPC-
301 shows features diagnostic for the North American
Pachyrhizodus caninus such as two medial premaxil-
lary teeth. Loowmts (1900: 259) demonstrated that this
character is also present in the similar sized European
Pachyrhizodus basalis (Dixon, 1850). All other spe-

cies show one single medial premaxillary tooth.
The Vallecillo specimen confirms an isochronous
appearance of large forms of Pachyrhizodus in North
America and Europe and raises the question of their
specific validity. Referring to jaw-fragments, COPE
mentioned the following difference: “[P caninus]
differs from the type P basalis, DIxoN, in that the
radical portion of the tooth is less swollen and more
conic, and does not project above the exterior alveolar
wall, as in that fish” (Cope 1875: 222). We re-ex-
amined this character on Pachyrhizodus material from
the Niobrara Chalk (Kansas, USA) and form the
Lower Chalk (England). The mandible shows the
following differences:
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A

20 mm

B

Fig. 5. Schematical drawing of transversal cross section of the left mandible of the large Pachyrhizodus species showing
the differences in the outline. A — Pachyrhizodus basalis (after GLAHM V3830 form the Lower Chalk, Lewes, Sussex,
UK.). B — Pachyrhizodus caninus (after BGSP 1893 X 519/3 from the Upper Cretaceous, Niobrara Chalk, Logan County,

Kansas, USA).

A) The P, basalis-mandible shows a consistent, labial
convexly curved crescent outline in transversal cross-
section. The ventral portion of the mandible is
strongly medially inflected (Fig. 5A). In contrast the
transversal cross-section of the mandible of P caninus
shows a dorsal half with a trapezoidal outline. This
part is ventromedially continued by a thin plate which
shows a thickness between one third to one half of the
cross-section of the trapezoid dorsal part of the bone.
The ventral margin of this plate shows only a slight
medial inflection (Fig. 5B).

B) The tooth-sockets in P basalis are cone-shaped
and higher than the labial alveolar ridge. In P caninus
the tooth-sockets are more cylindrical and its tip, i.e.
the visible contact-line between socket and crown, lies
lower than the dorsal edge of the labial alveolar wall
(see Fig. 5).

Although these preliminary observations are not
statistically confirmed so far, these characters look
strong enough to confirm the validity of both P
caninus and P basalis. The visible characters of the
Vallecillo specimen closely agree with Pachyrhizodus
caninus. In particular the mandible of the Vallecillo
specimen shows differences to the European P, basalis
in the characters mentioned above. The marginal pre-
maxillary tooth row of the Vallecillo specimen has

nine tooth positions instead of ten described for the
type material of Pachyrhizodus caninus (Copg 1872),
but this could be attributed to intraspecific variation as
already observed by Loomis (1900). The quadrate and
the anterior ceratohyals from the Vallecillo specimen
coincide in morphology with the respective bones in
P caninus from the Campanian of Alabama, as
figured by ApPLEGATE (1970: fig. 193B, D). The
longitudinal sulcus on the ceratohyal (Loomis 1900)
and its notched ventral margin (HAKEL & STEWART
2003) are further diagnostic features of P caninus,
which allow the identification of the Vallecillo-speci-
men as Pachyrhizodus caninus.

Pachyrhizodus caninus is known from the Conia-
cian to Campanian in North American localities (CoPE
1872, 1875; Loomis 1900; APPLEGATE 1970; EVER-
HART 2005; SHIMADA & FiELITZ 2006). The Pachy-
rhizodus caninus specimen from Vallecillo comes
from a layer also containing Pseudaspidoceras flex-
uosum. This ammonite is indicative for the early
Turonian (KENNEDY et al. 2005; IFRIM & STINNES-
BECK 2008). CPC-301 therefore represents the strati-
graphically oldest record of this species in North
America.

P caninus is considered to be a typical faunal
element of the Western Interior Seaway and was
thought to be restricted to this area (e. g. JORDAN 1924;
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EVERHART 2005). The discovery of a mandibular frag-
ment of Pachyrhizodus cf. caninus from the Maas-
trichtian of Guerrero (south central Mexico) by ALva-
RADO-ORTEGA et al. (2006) and the specimen from
Vallecillo (north-eastern Mexico) described here ex-
tend the distribution range of Pachyrhizodus caninus
into the Western Tethyan faunal province.

The palaeogeographical position of the Vallecillo
deposits in the ancient Gulf of Mexico at the junction
between the Western Tethys and the Western Interior
Seaway appears as an imperative for the intermixture
of both faunal realms. This hypothesis was already
confirmed for ammonites and inoceramids (IFRIM &
STINNESBECK 2007, 2008). The occurrence of Pachy-
rhizodus caninus in Vallecillo is the first early Turo-
nian vertebrate that proves evidence for faunal
exchange between the Western Interior Seaway Faunal
Provinces (NicHOLLS & RusseLL 1990) and Western
Tethyan Faunal Provinces. Until now fish faunal simi-
larities between the Western Interior Seaway and the
Western Tethys provinces were based on occurrences
sharing a familial rank, e.g. Ptychodontidae, Nursalli-
dae and Dercetidae, (BLAaNCO-PINON et al. 2002),
which is of little information, especially when re-
ferring to widespread families. The presence of P
caninus, a typical Western Interior Seaway taxon, in
North Eastern Mexico will help to clarify the faunal
interchange with the Western Tethys. In this context,
Vallecillo is a key outcrop in understanding palaeobio-
geographical controlling factors of late Cretaceous
teleost fishes. Referring to other pachyrhizodontid
specimen from Vallecillo, which show well preserved
fishes within their intestinal content it is evident that
Pachyrhizodus was a predator which fed primarily on
fish. The reconstructed size of CPC-301 indicates
that Pachyrhizodus caninus clearly belonged to the
alpha-predators within the macronectontic food chain
(GIERSCH et al. 2009).

In general Pachyrhizodontidae are known from the
early Aptian to the middle Eocene (TAVERNE 1987,
STEWART & BELL 1989). However, some pachyrhizo-
dontoid remains were reported from the Tithonian
of Chile as being the oldest record of this group
(ARRATIA & SCHULTZE 1999).

The Pachyrhizodontidae apparently are most
diverse in the Western Hemisphere: during the Creta-
ceous four of five known genera occur in South and/or
North America (CaviN 2001; CumMBAA & MURRAY
2008). Rhacolepis WoobwaRD, 1901 is known from
the Albian of the Santana Formation in Brazil. The
faunal assemblages from the Cenomanian (SHIMADA

et al. 2006) into the Maastrichtian of the Western Inte-
rior Seaway are characterised by the occurrence of
Pachyrhizodus DixoN, 1850 which also appears in the
Turonian of the ancient Gulf of Mexico together with
Goulmimichthys CaviN, 1995 (CaviN 2008). Aquilo-
piscis CuMBAA & MURRAY, 2008 occurs in the Turo-
nian of Lac des Bois, Canada (NW Territories), which
represents the boreal part of the Western Interior Sea-
way (CumBAA & MURRAY 2008). The first occurrence
of Pachyrhizodontidae in the Late Jurassic of Chile
(ARRATIA & ScHULTZE 1999) together with its di-
versity in the Western Hemisphere may indicate a
Gondwanan origin of the Pachyrhizodontoidei. How-
ever, Goulmimichthys and Pachyrhizodus are not
restricted to New World localities: Goulmimichthys is
described from Cenomanian-Turonian sediments of
Morocco (CaviN 1995) and the occurrence of Pachy-
rhizodus in Australia, New Zealand, England and Italy
indicates a cosmopolitan distribution of this genus.
The only genus within Pachyrhizodontidae which is
unknown from the Western Hemisphere until now is
Nardopiscis from the Campanian-Maastrichtian of
Southern Italy (TAVERNE 2008).

5. Conclusions

The discovery of a specimen of Pachyrhizodus
caninus COPE, 1872 in the early Turonian locality of
Vallecillo in North Eastern Mexico indicates that this
species was not restricted to the Western Interior
Seaway and occurred also in the Mesozoic Gulf of
Mexico. The specimen which comes from a well dated
stratigraphical framework represents the oldest record
of this species. Studies of the jaw morphology of
the North American Pachyrhizodus caninus and the
European Pachyrhizodus basalis suggest that the two
similar sized species show morphological differences,
at least in their dentition. The occurrence of a true
Western Interior faunal element within the fish
assemblage of Vallecillo underlines the importance
of this locality in understanding the palaecobiogeo-
graphical relations of the Western Tethys and adjacent
realms in the late Cretaceous.
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Abstract A new species of the clupeid genus Scombro-
clupea is described from the Upper Cretaceous
(Cenomanian) Plattenkalk locality “Loma la Mula” in
Coahuila, northeastern Mexico. The material provides new
osteological data for the genus, which clarify its systematic
position. The Mexican Scombroclupea points to an occur-
rence of the genus in the western Tethys and indicates a
vicariant event between S. macrophthalma from Lebanon
and Croatia and the new species described herein. The
analysis of the functional morphology of Scombroclupea
supports the reconstruction of an oscillatory locomotion
mode in this genus.

Keywords Scombroclupea - Western Tethys -
Upper Cretaceous - Northeastern Mexico -
Functional morphology
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Introduction, geological and stratigraphical setting

Fossiliferous Upper Cretaceous pelagic Plattenkalk
deposits show a wide regional distribution throughout NE
Mexico (Stinnesbeck et al. 2005; Ifrim et al. 2007). Most
localities are located in the states of Nuevo Ledn and
Coahuila. In particular northern Coahuila is rich of small
quarries, which produce laminated limestone with an
exceptionally well-preserved fossil content. The fossils
described herein were in part discovered by quarry men in
a quarry field 170 km northwest of Muzquiz, but some also
result from scientific excavations in the same locality on
the eastern slope of the “Loma La Mula” mountain
(Fig. 1). In this area, at least eight quarries unearth Upper
Cretaceous sediments within an area of 20 km? The
quarried limestone ranges from Cenomanian to Coniacian
ages. In this paper, we describe a new species of the
fossil clupeomorph genus Scombroclupea. The holotype
material of the new species Scombroclupea occidentalis
sp. nov. was found in a small quarry at 29°09'43.7"N,
102°31'22.5"W (Fig. 1-1). Isolated fish-scales are abundant
in the sediments exposed in this locality. However, only a
few articulated remains of fishes were found. Ammonites
and inoceramids are associated with the fish remains,
pointing to a hemipelagic palacoenvironment. The large
size of the inoceramids (shell height up to 200 mm), their
shape and the type of ornamentation closely associate the
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Fig. 1 Map of the “Loma La
Mula” quarry field within
Coahuila, NE Mexico. Dark
grey areas display Plattenkalk
quarries. / and 2 Cenomanian
localities that yield E-:]‘“\‘;'ula
Scombroclupea occidentalis sp. =
nov.

29710

102°30°
{ I

specimens with Inoceramus pictus, although a precise
assignation to species or subspecies level is not possible at
present. There are acanthoceratid ammonites present
throughout the approximately 2 m high section. Near the
base of the section schloenbachiids, baculitids, and turril-
itid ammonites, likely Mariella (Wintonia) bosquensis
(Apkins 1920) (Kennedy et al. 2005) among them, are
present in limestone concretions. According to this inver-
tebrate assemblage, we preliminarily assign a Middle to
Late Cenomanian age to the layers of origin of Scombro-
clupea occidentalis sp. nov. described herein.

Materials and methods

The material of Scombroclupea occidentalis sp.nov. is housed
in the State collection for Palaeontology of Coahuila in the
Museo del Desierto, Saltillo, Mexico. The material, which has
been examined for this paper comprises seven specimens:
CPC-433a,b, CPC-434, CPC-436, CPC-439, CPC-441, CPC-
443 and CPC-444. The comparative material of the type
species, Scombroclupea macrophthalma, belongs to the fol-
lowing institutions and comprises the following specimens:
Staatliches Museum fiir Naturkunde in Karlsruhe: SMNK-
PAL. 6593/1, SMNK-PAL. 6593/2; Staatliches Museum fiir
Naturkunde in Stuttgart: SMNS 12500 and Museum fiir Na-
turkunde in Berlin: MB.f. 16169, MB.f. 16172, MB.f. 16173,
MB.f. 16174, MB.f. 16179, MB.f. 16182, MB.f. 16183, MB.{.
16184, MB.f. 16186, MB.f. 16189, MB.f. 16190, MB.f.
16191, MB.f. 16194.

Because of the high fragility of skeletons, only CPC-434
was transferred to epoxy resin. All specimens were cleaned
with scalpel and steel needles under a binocular micro-
scope (Leica MS5). Drawings and digital photos were
made by the corresponding author using a camera lucida
and a digital camera Canon EOS 350D. The anatomical
nomenclature follows Grande (1985) and Rojo (1991). We
dissected caudal parts of recent Clupea harengus and
Scomber scombrus to study the structure and function of
body parts, which are responsible for propulsion. A

comparison of these structures with accordant structures in
Scombroclupea was used for a reconstruction of the loco-
motion type for this fossil fish.

Systematic palaeontology

Infraclass Teleostei MULLER 1845 (sensu ARRATIA
1999)

Subcohort Clupei WiLEY & Jonnson 2010

Order Clupeiformes GoobricH 1909

Suborder Clupeoidei BLEEKER 1859

Superfamily Clupeoidea (sensu GRANDE 1985)

Family Incertae sedis

Genus Scombroclupea KNER 1863

Remark The genus Scombroclupea includes the type spe-
cies S. macrophthalma and S. dimiuta (Forey et al. 2003).
The emended diagnosis for the genus mentions edentulous
jaws (Forey et al. 2003, p. 283). The re-examination of the
type species, S. macrophthalma, and the study of the spe-
cies described herein shows that both species bear a comb-
like dentition with minute teeth on the posterior half of the
margin of the maxilla (Fig. 6). This confirms the former
diagnosis given by Woodward (1901, p. 135), which
mentions minute, or absent teeth. Therefore we provide the
following generic diagnosis:

Emended diagnosis: clupeoid with two supramaxillae;
minute teeth on caudal half of maxilla forming a comb-like
dentition; absence of dorsal scutes; transverse processes of the
anterior few caudal vertebrac forming horizontal laminae;
epineural and epipleural intermusculars in caudal region
flattened; anal fin divided posteriorly into series of anal finlets
each of which formed by a multibranched fin ray.

Scombroclupea occidentalis sp. nov. (Figs. 2-11;
Tables 1, 2)

Diagnosis Large Scombroclupea reaching 250 mm stan-
dard length (SL); vertebral column consists of 36 preural
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Fig. 2 Scombroclupea
occidentalis sp. nov.
(Cenomanian, Loma la Mula,
Coahuila, NE Mexico), CPC-
433 (Holotype), main slab.
Scale bar 30 mm

Fig. 3 Scombroclupea
occidentalis sp. nov.
(Cenomanian, Loma la Mula,
Coahuila, NE Mexico), CPC-
434, Scale bar 30 mm

vertebrae, 16 are caudal; vertebrae 14-31 bear lanceolate
horizontal laminae; mediolateral length of laminae is about
the diameter of the vertebral centrum; 6-7 postpelvic
scutes; caudal part of anal fin formed by 5 finlets; epural 1
reaches the dorsal margin of ural centrum 1; trailing-edge
of caudal fin with two tuft-like lobes formed dorsally by the
7th lepidotrichium and ventrally by the 8th lepidotrichium.

Types and material Holotype: CPC-433a and CPC-433b
(slab and counterslab), complete, subadult specimen of
150 mm SL, from Cenomanian deposits at Muzquiz,
Coahuila, northeastern Mexico; CPC-434, CPC-436, CPC-
439, CPC-441 (Paratypes), from Cenomanian deposits at
Loma la Mula, Coahuila, northeastern Mexico.

Etymology Occidentalis is the Latin word for occidental,
belonging to the occident. This refers to the western
Tethysian occurrence of the species.

Description All specimens are preserved in lateral view.
The description is based mainly on the holotype CPC-433a
and also on paratype CPC-434. The holotype is almost
completely articulated and is visible from its left side
(Fig. 2). Only the mandible and the second infraorbital lost
contact and shifted 5 mm ventrally. The bones of the nasal
and occipital region are badly crushed. However, in most
parts the skull is three-dimensionally preserved and allows
the reconstruction of most of the skull bones. Ventral
scutes are shifted dorsally and the caudal part of the dorsal
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cha

br

Fig. 4 Skull anatomy of Scombroclupea occidentalis sp. nov., CPC-
433 (Holotype). Camera lucida drawing in left lateral view. ang
angular, asph autosphenotic, br branchiostegal rays, cbr ceratobran-
chials, cha anterior ceratohyal, ¢/ cleithrum, co coracoid, d dentary,
ecpg ectopterygoid, enpg entopterygoid, epo epiotic, et ethmoid, fr
frontal, gr gill rakers, 2 hyomandibula, Ziop interopercle, inf

fin is disarticulated. CPC-434 is visible from its right side.
Some abdominal vertebrae and ribs, as well as the posterior
ventral scutes are disarticulated. The distal portions of the
pectoral, the dorsal, and the caudal fin are lost (Fig. 3).
Dimensions and proportions The SL of six specimens
varies between 145 and 250 mm. The average SL of this
fusiform fish is about 200 mm. The skull occupies 28% of
SL. The maximum depth of the body is one quarter of SL.
The origin of the dorsal fin lays approximately level with
the mid-SL. The pelvic fin originates ventral to the caudal
half of the dorsal fin. The anal fin originates in the middle
between the pelvic fin and the base of the caudal fin.
Neurocranium As in most clupeomorphs, the oticooc-
cipital region is short in comparison with the orbital and
ethmoid regions and it occupies 25% of the skull length
(Fig. 4). The frontal is the largest bone in the skull roof. It
runs from the middle of the nasal region up to the middle of
the otical region. The frontal is a narrow bar dorsal to the
orbit. It carries the anteroposteriorly running sulcus for the
supraorbital sensory canal. The frontal broadens posteriorly
and splits in lateral and medial parts anterior to the tem-
poral foramen. The temporal foramen (Figs. 4, 5) is
surrounded dorsally by the medial part of the frontal and by
a short parietal, which measures approximately one-fifth of
the frontal in length. The temporal foramen is floored by

t.f

pa soc €P0 prepo.f

\ pto

infraorbital (numbered), Let lateral ethmoid, mx maxilla, na nasal,
op opercle, pa parietal, pal palatine, par parasphenoid, pmx.l/r left/
right premaxilla, pop preopercle, pr.epo.f pre-epiotic fossa, pto
pterotic, ptt post-temporal, g quadrate, rart retroarticular, r./ recessus
lateralis, s symplectic, sc/ supracleithrum, scl.r sclerotical ring, sc.v
ventral scutes, smx supramaxilla (numbered). Scale bar 10 mm

the posterolateral portion of the frontal and by the pterotic.
The pterotic ends posterolaterally in a spine, which occu-
pies one-third of the total length of this bone. The
ventrolateral portion of the pterotic is uniformly concave
and borders the hyomandibular fossa laterally. Posterior to
this margin, the bone surface of the pterotic shows an
anterolateral inflation, which probably indicates the pres-
ence of a pterotic bulla (Fig. 5).

The posterolateral part of the braincase shows a pre-
epiotic fossa, which is developed between pterotic, parietal
and epiotic posterior to the temporal foramen. The pre-
epiotic fossa is roofed by the posterior half of the paritetal
and the epiotic, which terminates posterior in a short
attenuate process. The pterotic forms the ventral margin of
the pre-epiotic fossa. The supraoccipital (Fig. 4) separates
the parietals and meets anteriorly with the frontals. The
supraoccipital does not project beyond the posterior profile
of the braincase. The rest of the braincase remains
unknown, being crushed or invisible in the available
specimens.

The posterodorsal part of the orbit is roofed by a broad
and hook-shaped sphenotic (Figs. 4, 5), which terminates
laterally with an acuminate, ventrally directed process. The
recessus lateralis opens between this process and the
pterotic anterior to the dorsal tip of the preopercle.
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Fig. 5 Scombroclupea occidentalis sp. nov., CPC-443. Camera
lucida drawing of details of the slightly disarticulated skull. asph
autosphenotic, b.pro prootic bulla, b.pto pterotic bulla, fr frontal, inf3
third infraorbital, 4 hyo-mandibula, A.f hyomandibular foramen, mpg
metapterygoid, o.p opercular process, pto pterotic, g quadrate, r./
recessus lateralis, s symplectic. Scale bar 5 mm

The anterior portion of the orbit is bordered by a short
and slender lateral ethmoid (Fig. 4), which bears a laterally
directed club-shaped process. The length of the lateral
ethmoid is one quarter of the length of the frontal.

Fig. 6 Details of the oral
margin of the maxilla in
Scombroclupea. Arrows
pointing on the comb-like
dentition. a Scombroclupea
macrophthalma SMNK-PAL.
6539/2. b Scombroclupea
occidentalis sp. nov. CPC-433
(Holotype). Scale bar 0.3 mm

pr.zyg(d)

v31

pr.zyg(v)

Fig. 7 Scombroclupea occidentalis sp. nov., CPC-434. Camera
lucida drawing of caudal vertebrae showing horizontal laminae and
elongated prezygapophyses. [.h horizontal laminae, pr.zyg(d) dorsal
prezygapophysis, pr.zyg(v) ventral prezygapophysis, v3/ 31st verte-
bra. Scale bar 10 mm

The anterior part of the skull roof is formed by the large
ethmoid. The longitudinal dimension of this bone equals
half of the length of the frontal. The ethmoid broadens
anteriorly and its anterior third diverges into a lateral wing,
which has a rounded rectangular outline. The ethmoid
terminates anteriorly in an anterodorsally directed knob.
The posterior half of the ethmoid is flanked by a rod-
shaped nasal, which articulates posteriorly with the lateral
ethmoid. Some specimens show part of the vomer that
suggests that the bone is edentulous. The parasphenoid is a
slender and edentulous rod-shaped bone. On CPC-439 the
parasphenoid extends laterally into a pair of short and blunt
basisphenoid processes posteriorly adjacent to the orbit.
The surface of all skull bones is smooth.
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a.przyg pr.zyg(d)

pu2 (v35) pu3 (v34) pud (v33)  pu5 (v32)

Fig. 8 Scombroclupea occidentalis sp. nov., CPC-434. Camera
lucida drawing of preural vertebrae showing accessory prezygapoph-
yses. a.pr.zyg accessory prezygapohysis, Lh horizontal laminae,
pr.zyg(d) dorsal prezygapophysis, pr.zyg(v) ventral prezygapophysis,
pu preural vertebra (numbered), v vertebra (numbered). Scale bar
5 mm

hy6
hy5

hy4

hy3

hy2

hy1

u2 +u3? phy

Fig. 9 Caudal skeleton of Scombroclupea occidentalis sp. nov. CPC-
433 (Holotype). c.sd dorsal caudal scute, ep epural, hy hypural
(numbered), n.s.pu neural spine of preural centrum (numbered), phy
parhypural, pu preural centrum (numbered), u ural centrum (num-
bered), un uroneural (numbered). Scale bar 2 mm

Fig. 10 Details of anal and caudal fin of Scombroclupea occidentalis
sp. nov. CPC-433b (counter slab of the Holotype). a.f anal finlet, c./
caudal lobe on the trailing edge of the caudal fin. Scale bar 10 mm

Suspensorium The hyomandibula (Fig. 5) has a narrow
vertical shaft reinforced by a lateral ridge, which broadens
dorsally and terminates into an articular head, which shows
an anterior and a posterior articular facet. The anterior facet
articulates onto the posteroventral face of the sphenotic,
and the posterior one articulates within the ventral groove
of the pterotic. Both articular facets merge at the middle of
the bone at a blunt angle. Ventrally to the contact point, the
hyomandibular head is pierced a hyomandibular foramen.
The posterior margin of the bone bears a short rectangular
opercular process in its dorsal quarter. The anteroventral
portion of the hyomandibula shows a thin membranous
wing, which meets with the metapterygoid and the sym-
plectic. The hyomandibular shaft is slightly anteroventrally
curved and terminates in a rounded articular surface for the
interhyal. Ventral to the orbit, the large metapterygoid
(Figs. 4, 5) is mostly camouflaged by the third infraorbital.
Its slightly concave anterior margin meets with the quad-
rate. The outline of the quadrate (Fig. 4) resembles an
equilateral triangle. The anteroventral edge is formed by
the anteriorly pointing condyle of the mandibular joint. The
ventral margin of the bone lies horizontally and ends
posteriorly in the posterior process that margins the wedge-
shaped symplectic groove ventrally (Fig.5). The sym-
plectic terminates anteriorly at the level of the centre of the
orbit. The jaw articulation is located ventral to the lateral
ethmoid. The anterior margin of the quadrate is straight and
meets with the longitudinally elongate triangular ectop-
terygoid, which is slightly smaller than the quadrate. Parts
of the small palate are visible ventral to the lateral wings of
the ethmoid. The palate and the ethmoid are of equal
length. The dorsal margins of the palate, the ectopterygoid,
and the metapterygoid contact with the broad entoptery-
goid, which is twice as long as the palate.

Jaws The upper jaw consists of premaxilla, maxilla and
two supramaxillae (Figs. 4, 6). The premaxilla is a wedge-
shaped bone, which tapers ventrad. Its length equals one-
third of the length of the maxilla. At the symphyseal suture
between both premaxillae there is a small concave
depression ventral to a knob-like process at the antero-
dorsal corner of the bone.

The maxilla is a crescent-shaped blade of bone, which
tapers anteriad. At the symphysis, it bears a hooked eth-
moid head pointing posterodorsad and a palatal head
pointing anteriad. The vertical anterior third of the oral
margin of the maxilla is straight, edentulous, and matches
the posterior margin of the premaxilla. The posterior por-
tion of the oral margin bears a comb of approximately
100 min, rod-shaped teeth (Fig. 6b).

The teeth are parallel with each other and they are
dorsoventrally orientated independently from the curvature
of the ventral margin of the maxilla. There are two su-
pramaxillae. The anterior supramaxilla shows an



Scombroclupea occidentalis, Cenomanian, NE Mexico

S79

Fig. 11 Scombroclupea
occidentalis sp. nov.
Restoration of the skeleton in
left lateral view based on the
proportions shown in CPC-433
(Holotype). Scale bar 30 mm

Table 1 Biometric parameters of Scombroclupea occidentalis sp. nov.

Number TL (mm) SL (mm) HL (mm) PD (mm) PV (mm) PA (mm) TD (mm) D.pt Df Apf Af afin
CPC-433 180 145 43 74 82 115 36 13 12 15 5

CPC-434 245 205 58 108 124 168 42 13 13 15 5

CPC-439 (196) (52) 97) (103) (144) 40 12 15 5

CPC-436 (230) (194) (50) 92) (102) 40 14 14 11 5

CPC-441 (230) (194) (50) 92) (102) (137) 39 12 15 5

CPC-444  (285) 240 65 128 139 178 56 14 14 12 5

Number vert cv fuldv HL/SL PD/SL PV/SL PA/SL TD/SL dv av vwv pr vr Prep Postp
CPC-433 36 16 6/4 0.28 0.51 0.56 0.77 0.24 13 26 16 12 6 19 6
CPC-434 36 4 0.29 0.53 0.6 0.82 0.21 15 29 18 17 7 7
CPC-439 36 16 (0.27) (0.5) (0.53) (0.73) (0.20) 15 28 18 13 7 6
CPC-436  (36) 16 6/4 (0.26) (0.47) (0.53) 0.2) 4 7 7
CPC-441 (35 15 (0.26) (0.47) (0.53) (0.71) 0.2) 12 6 18 6
CPC-444 36 15 0.27 0.53 0.57 0.74 0.23 15 26 17 6 17 6

TL total length, SL standard length, HL skull length, PD predorsal length, PV preventral length, PA preanal length, 7D maximum depth of body,
D.pt number of dorsal pterygophores, D.f number of dorsal fin rays, A.pf number of anal pterygophores, A.f number of anal fin rays, a.fin number
of anal finlets, vert number of preural vertebrae, c.v number of preural caudal vertebrae, ful.d/v number of dorsal and ventral procurrent caudal
rays, d.v vertebral number above which dorsal fin originates, a.v vertebral number below which anal fin originates, v.v vertebral number below
which pelvic fin originates, p.r number of pectoral fin rays, v.r number of pelvic fin rays, prep number of prepelvic scutes, postp number of

postpelvic scutes

Table 2 Comparison among
characteristics of
Scombroclupea species

Scombroclupea Scombroclupea Scombroclupea
macrophthalma diminuta occidentalis n. sp.
Number of vertebrae 3942 39-40 35-36
Number of anal finlets 6 2-6 5
Number of postpelvic scutes 7-10 10-11 6-7
Pleural rib/preural vert. ratio 0.58 0.59 0.56
Posterior margin of caudal fin Straight Straight Lobed
Neural spine of pu2 Distally broadened Needle-shaped Distally broadened
Maximum lateral extension Reaches % of vertebral Unknown Equals vertebral

of horizontal laminae

diameter diameter

asymmetrical ovoid outline and rests laterally on the
anterior portion of the posterior supramaxilla dorsal to
middle portion of the maxilla. The posterior supramaxilla
is about three times larger than the anterior supramaxilla.
Its anteriorly directed process is weak and runs along the

dorsal margin of the anterior supramaxilla. In the available
specimens, the upper jaw covers much of the mandible so
that details are not seen. The mandible shows a semicir-
cular outline and is 1.6 times longer than high. The ventral
margin of the dentary is straight. The sensory canal runs in
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a deep ventrolateral sulcus. The sulcus terminates anteri-
orly in a concave notch adjacent to the anterolateral corner
of the mandible. Dorsal to this notch the symphyseal
margin shows an elliptic groove, which opens laterally.
The posterior part of the ventral margin of the angular is
flanked by a rod-like retroarticular. However, the articular
process for the quadrate head is formed by angular only.
The mandible is edentulous.

Hyoid arch and gill arches Most of these arches are
covered by the opercular series. In CPC-433 the anterior
part of the anterior ceratohyal is visible ventral to the
quadrate (Fig. 4). The berycoid foramen seems to be
absent. There are ten spatulate branchiostegal rays. The
two anterior most are located anterior to the level of the
mandibular joint. Parts of the gill arches are visible in the
holotype: the ceratobranchials of the anterior most arch
seems to be sligthly more slender than the following ones.

Opercular series The preopercle is the largest bone of
the entire fish. The crescent-shaped bone shows a hori-
zontal limb 1.2 times longer than the vertical limb. The
preopercular sensory canal passes through a narrow and
deep sulcus, which runs along the anterior margin of the
vertical limb and the dorsal margin of the horizontal limb.
The opercle is a triangular plate being 1.8 times deeper
than long. Its ventroposterior margin is gently rounded
ventrally and straight posteriorly. The opercle shows a
concave dorsal margin and a straight anterior margin. The
opercle overlaps most of the subopercle and the interop-
ercle is entirely covered by the preopercle.

Infraorbitals These bones are poorly preserved and
partially dislocated in the available specimens. There are at
least four infraorbitals. A probably existing fifth infraor-
bital remains unknown due to the poor preservation. The
largest is the third one (Fig. 4), which shows a ventral
wing. The S-shaped anterior margin of the wing continues
into a gently rounded ventral margin. The orbital margin of
third infraorbital is occupied by a slightly curved canal for
the infraorbital sensory tube. The tube is pierced by a line
of eight elliptic pores. The first and second infraorbitals are
narrower than the third but equal in length. The first
infraorbital terminates anteriorly at the level of the anterior
end of the nasal.

Girdles and paired fins The pectoral girdle consists of
the post temporal, ventrally followed by the supraclei-
thrum, the cleithrum and the endoskeletal coracoid and
possibly a scapula, but the latter is not definitively identi-
fiable on the available material (Fig. 4). Several rod-like
bony elements occur next to the supracleithrum, but their
original shape and position remains to unclear to identify
them as postcleithra.

The post temporal is a fragile plate showing an ovoid
outline. Its longitudinal diameter equals the width of the
opercle. Supracleithrum and cleithrum form a narrow,

crescent-like and anteroventrally inflected arch of which
the supracleithrum occupies the dorsal quarter. The cora-
coid is triangular in lateral view with a ventral margin
parallel to the ventral body outline. The pectoral fin counts
12 lepidotrichia and articulates in ventral position. The
longest lepidotrichium is as long as the length of seven
vertebrae.

The pelvic fin originates ventral to the 17th vertebra and
slightly posterior to the mid-length of the body and shows
six lepidotrichia. Its length is half that of the pectoral fin.
The basipterygium is minute and wedge-shaped and as
long as two vertebrae.

Vertebral column The vertebral column consists of 36
vertebrae of which 16 are caudal. The centra are hourglass-
shaped with three ridges on either side. The length of the
centra is 1.2 times their diameter. From the 13th or 14th
vertebra to the 31st vertebra, the centra bear laterally
expanded ridges forming horizontal laminae (Fig. 7; see
remark below). The lateral extension of these lanceolate
laminae reaches its maximum size between the 16th and
25th vertebrae and equals the diameter of a vertebral
centrum. Then, the lateral extension of the laminae con-
tinuously decreases caudally to the 25th vertebra. The
dorsal and ventral prezygapophyses (Figs. 7, 8) are long
and lie horizontally. Anteriorly, they reach the mid level of
the preceeding centrum, except on the two posteriormost
centra, that show reduced prezygapophyses.

Remark A generic feature of Scombroclupea is the
presence of lanceolate horizontal laminae, which originate
from the lateral face of the precaudal centra. Similar
structures, which are usually termed “transversal pro-
cesses”’, occur isolated within different orders of fossil and
extant teleosts, e.g. in Elopiformes, Syngnathiformes and
Aulopiformes (e.g. Springer 1957; Goody 1969; Chalifa
1989; Forey et al. 2003). According to Rojo (1991), in fish
anatomy a transverse process is used synonymous to the
parapophyse, which is articulated with the epipleurals. In a
general sense of vertebral anatomy the term “transverse
process” senso stricto characterises a lateral protrusion of
the roof of the neural arch (Baur 1886). Apparently the
transverse processes in Scombroclupea neither are parap-
ophyses nor match the latter definition. So we propose the
term “laminae horizontales” referring to the horizontal
orientation of these thin bony structures.

Median fins The dorsal fin originates dorsal to the 14th
vertebra, which is approximately in the middle of the SL.
The fin is formed of 15 fin rays and is slightly higher than
long. The rays are supported by 13 pterygiophores. The
first ray is the longest. The anal fin originates ventral to the
24th vertebra, and reaches the caudal fin. It shows 12
pterygiophores supporting 15 fin rays. The seven anteri-
ormost pterygiophores stand close to each other between
the haemal arches of the 24th and 26th vertebrae. The five
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posteriormost pterygiophores consist of long proximal
radials, which are widely spaced between 26th and the
32nd haemal arch. They support elongated middle radials,
which are pointing caudally resulting in widely spaced
successive fin rays. The distal radials are missing. They are
either no distinct elements because of fusion with the
middle radials or they are not preserved because they were
cartilaginous. The associated finrays are multibranched at
the insertion point and form five triangular finlets (Fig. 10).

Caudal skeleton and fin Three preural and two ural
vertebrae support the caudal fin. The length of the three
preural centra gradually decreases caudad, down to 80% of
the average centrum length (Fig. 9). The distal half of the
second preural neural spine extends anterodorsad into a
semicircular wing. The first preural centrum bears a
reduced preural neural arch and is fused with the first
uroneural. The caudally following first ural centrum is
small and its length equals one-third of the preural centrum
lengh. It rests at the posteroventral edge of the first preural
centrum and is medially fused with the latter (Schultze and
Arratia 1989). Posteriorly, the first ural centrum is fused
with a narrow, rod-like second hypural. Minute and prob-
ably fused second and third ural centra are visible. A
second uroneural is located just ventral to the first uro-
neural. The triangular first hypural is the largest in the
hypural series. Its proximal end fails to contact the first ural
centrum. The rectangular third hypural is horizontally
orientated and shows a weak interlobar notch on the distal
third of its ventral margin. The fourth hypural shows an
elongated triangular outline. Hypurals 5 and 6 are fusiform.
Two rod-shaped epurals are located dorsal to the first
uroneural. The proximal end of the first epural reaches the
dorsal margin of the first preural centrum.

The caudal fin is composed of nine dorsal and ten
ventral fin rays. Additionally the caudal fin shows six
procurrent dorsal and four procurrent ventral rays. The two
principal rays are unbranched. The trailing edge of the
caudal fin shows two tuft-like lobes (Figs. 10, 11), which
are formed dorsally by the 7th lepidotrich and ventrally by
the 8th.

Systematic discussion

The genus Scombroclupea was erected by Kner (1863) for
the type species S. macrophtalma and was revised by
Woodward (1901). Woodward (1901) included the species
S. gaudryi (Pictet & Humert) and S. scutata WOODWARD
1908. However, S. scutata from the Lower Cretaceous of
Brazil shows distinct morphological differences that sepa-
rate it from Scombroclupea (Figueiredo 2005). Therefore
already Woodward (1942) himself erected a new clu-
peomorph genus, Scombroclupeoides, for this species.

Moreover, S. gaudryi from the Cenomanian of Lebanon
was excluded from Scombroclupea by Patterson (1967),
who erected the new genus Gaudryella (Patterson 1970).
The occurrence of a Scombroclupea, S. murlii in early
Eocene deposits from India remains questionable, because
diagnostic characters of the fragmentary material are neither
described nor figured (Shani and Chowdhury 1971).
According to Forey et al. (2003), the genus Scombroclupea
includes the valid species S. macrophthalma and S. dimiuta.

Scombroclupea is characterized by a maxilla that bears
two supramaxillae and shows a comblike dentition on its
caudal half. Additionally, the postcranium of the genus is
characterized by transverse processes of the anterior few
caudal vertebrae forming horizontal laminae and a series of
flattened epineural and epipleural intermuscular bones in
caudal region. However, the most distinct character in
Scombroclupea is the anal fin that is divided posteriorly
into series of finlets each of which formed by a multi-
branched fin ray. Showing all these characters, the material
from northeastern Mexico described herein unequivocally
belongs to Scombroclupea.

However, in addition to the distinctly larger SL, the
Mexican Scombroclupea shows a couple of morphological
characters, which separate this material from the publishes
species: the Mexican specimens show 35-36 preural ver-
tebrae and therefore five vertebrae less than the average
count of vertebrae in the type species. In S. macrophthalma
and S. diminuta the number of vertebrae varies between 39
and 42. A comparable small variation in the number of
vertebrae exists in extant clupeoids (Orton 1916; Ford
1941; Krajnovié-Ozreti¢ and Zikié 1978). Hence, we
regard the smaller number of vertebrae as a diagnostic
character of S. occidentalis sp. nov. Moreover, in the
Mexican Scombroclupea, there are constantly five finlets in
the caudal part of the anal fin. In contrast, S. macrophth-
alma and S. diminuta show six and two to six anal finlets,
respectively. There is a difference in the lateral extension
of the lanceolate horizontal laminae. The maximum lateral
extension equals the diameter of a vertebral centrum in the
Mexican material. In S. macrophthalma the maximum
extension of laminae is shorter, reaching only three quar-
ters of a vertebral diameter as is seen in MB.f. 16182. The
existence of horizontal laminae remains unknown in S.
diminuta. Additionally, the number of postpelvic scutes is
reduced to six or seven in the Mexican species and the
trailing edge of caudal fin bears two tuft-like lobes formed
dorsally by the 7th lepidotrichium and ventrally by the 8th
lepidotrichium. The accordant trailing edges in S. macro-
phthalma and S. diminuta are straight. Based on these
differences (see also Tables 1, 2), we regard the Mexican
Scombroclupea as a new species.

Scombroclupea is a common fish of Cenomanian
localities (see below). However, its systematic position
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within the subcohort Clupei remains uncertain due to the
high fragility of the skeleton, which prevents the investi-
gation of many details. Grande (1985) questioned an
affinity with the suborder Clupeoidei, whereas Forey et al.
(2003) argued for including Scombroclupea within the
suborder Clupeoidei. The Mexican material supports an
inclusion of Scombroclupea within the superfamily Clu-
peoidea based on diagnostic characters given by Grande
(1985), Di Dario (2002) and Wiley and Johnson (2010):

Subcohort Clupei: Abdominal scutes are present. The
second hypural is fused with the first ural centrum. The
ventrolateral surface of the pterotic shows a convex por-
tion, which probably represents an ossified pterotic bulla
also mentioned by Forey et al. (2003).

Order Clupeiformes: A recessus lateralis is present. The
parietals are separated by the supraoccipital. A beryciform
foramen in the anterior ceratohyal is probably absent.

Suborder Clupeoidei: The braincase shows a temporal
foramen and a preepiotic fossa. The first uroneural is fused
with the first preural centrum. The size of the first ural
centrum is distinctly reduced compared to the size of the
first preural centrum. The parhypural remains separated
from the first preural centrum.

Superfamily Clupeoidea: The ratio of pleural ribs to
preural vertebrae (approximately 0.58) is within the range
given for Clupeoidea (0.47-0.71) by Grande (1985).
Additionally, Scombroclupea shows an interzygapophysal
articulation formed by elongate and horizontally orientated
neural and hemal prezygapophyses. This character occurs
only within Clupeoidea, Engrauloidea and Chirocentrus
(Di Dario 2002). Scombroclupea does not show any other
diagnostic characters of neither engrauloidea nor Chiro-
centrus is therefore assigned to the Clupeoidea.

The only diagnostic character of Clupeidae mentioned
by Grande (1985) is the presence of two rod like post-
cleithra. This character remains unclear in Scombroclupea
due to the poor preservation. Hence we place Scombro-
clupea as Clupeoidea incertae sedis. The relationship of
Scombroclupea to one of the extant clupeid subfamilies
still remains uncertain and is discussed in detail by Forey
et al. (2003).

Functional morphology

Body shape and arrangement of the fins in Scombroclupea
are strikingly similar to those of extant Clupeidae (Figs. 2,
3, 11). Thus, in analogy to those, an axial carangiform
locomotion mode could be assumed for Scombroclupea as
is seen e.g. in Clupea harengus. In carangiform swimming
teleosts the thrust generating part of the body is restricted
to the caudal third including the caudal fin (Reif 1981).
Scombroclupea shows features in this body region, which

are unique within Clupeiformes and demonstrate that
Scombroclupea could have been able to produce a modified
carangiform swimming style, probably even a thunniform.
This locomotion style is seen in swimmers that can swim
permanently at high velocity and is found among Teleostei
within Scombridae (e.g. Scomber, Thunnus). In thunniform
swimmers, the thrust is mainly generated by the lateral
movement of the tail peduncle and the semi-lunar tail fin. A
scombrid construction is characterised by the following
features aligned with the style of locomotion: (a) Stiff
caudal third of the vertebral column; (b) Trunk converges
into a slim tail peduncle (“narrow necking”); (c) Caudal fin
shows a large lateral mobility against the tail peduncle;
(d) Vertical finlets along the tail peduncle. Scombroclupea
shows similar characteristics:

(a) Stiff caudal third of the vertebral column. Pre- and
postzygapophyses of the vertebrae of Clupeoidea und
Engrauloidea are orientated horizontally. The prezygap-
ophyses are prolonged onto the cranially adjacent vertebra
to articulate with the stubby postzygapophyses (Di Dario
2002). In Scombroclupea the prezygapophyses are long
and reach craniad until half of the length of the craniad
adjacent vertebra (see Figs. 7, 8). This interdigitation
mechanically reduced the lateral excursion of the vertebral
column of Scombroclupea. Elongated prezygapophyses,
which support stiffness, are present within recent Scom-
bridae in the black scipjack Euthynnus lineatus and the
frigate mackerel Auxis thazard (Firestine and Walters
1968). Additionally, Firestine and Walters (1968) descri-
bed the presence of accessory prezygapophyses in some
scombroids. This feature also seems to be present in
Scombroclupea (Fig. 8). Furthermore, the lateral mobility
was reduced by the laminae horizontalia on the caudal
abdominal vertebrae of Scombroclupea. Such laminae are
unknown from extant Clupei, but a comparable structure
exists e.g. within Elopiformes: in Megalops atlanticus
these laminae are connected with the epicentralia, which
are embedded in the septum horizontale (Springer 1957).
Position and orientation of the laminae in Scombroclupea
suggest that they were also integrated in the septum hori-
zontale. The bony laminae protruding laterally into the
connective tissue certainly reinforced the caudal region of
Scombroclupea. Extant Scombridae do not possess com-
parable horizontal laminae, but bear horizontally orientated
rod-like epicentralia within the septum horizontale, which
are rigidly fused with the lateral faces of the vertebrae by
means of ligaments. These epicentralia are braced against
each others with ligaments running diagonally inside the
septum horizontale and thus cause the stiffness of the tail
peduncle of the scombrid construction.

(b) Trunk converges into a slim tail peduncle. The slim
tail peduncle as it occurs especially within Scombridae
(Helfman et al. 1997), to a lesser extent is also present in
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Fig. 12 Palaeogeographical map of the Cenomanian showing the
distribution of Scombroclupea. 1 S. occidentalis sp. nov., NE Mexico.
2 S. macrophthalma, Comen, Slovenia. 3 S. macrophthalma, and S.
diminuta, Lebanon

Scombroclupea. In Scombroclupea the skeleton of the tail
peduncle is morphologically very similar to that of scom-
brids. The neural spines caudal to vertebra 30 are inclined
caudally about 30°-25° with respect to the long axis of the
vertebral column. The hemal arches in Scombroclupea are
inclined even more caudally and run almost parallel to the
vertebral columns caudal to vertebra 33 (Fig. 11).

(c) Caudal fin shows a large lateral mobility against the
tail peduncle. The concentration of the lateral axial undu-
lation in the posterior end of the caudal peduncle and the
caudal fin in the thunniform locomotion style requires
a free mobility of the first preural and the ural centra
(Firestine and Walters 1968). In Scombroclupea, the pre-
zygapophyses of the second preural centrum are reduced
and they are absent in the first preural centrum (Fig. 8).
The lack of an interdigitation of these two vertebrae indi-
cates a high mobility at the base of the caudal fin.

(d) Vertical finlets along the tail peduncle. The vertical
finlets along the dorsal and ventral edge of the tail peduncle
posterior to anal and second dorsal fin is one of the most
distinct characters in Scombridae. Similarly Scombroclu-
pea shows a row of five to six finlets along the ventral edge
of the tail peduncle as is suggested by the genus name
given by Kner (1863). In Scombroclupea the finlets are
formed by distally branched lepidotrichia, which forms an
obtuse triangle. In contrast, the finlets of extant Scomber
are supported by five to six straight lepidotrichia, which are
basally united at the insertion point of the finlets. Despite
their anatomical differences, the outline of the finlets
nearly coincides in both groups. Therefore, we assume a
hydrodynamical role for the finlets in Scombroclupea
similar to those in the extant Scomber. Many authors
suggested that the finlets influence the swimming capacity
of the Scombridae by reducing the drag by smoothening
the wakes (e.g. Kramer 1960; Walters 1962: Reif 1981).
The finlet effect on the circumfluction of the body was
experimentally tested with Scomber japonicus by Nauen
and Lauder (2000, 2001a, b). They demonstrated that

especially the caudal finlets deviate the wake caused by the
horizontal circumfluction along the tail peduncle during the
lateral oszillation of the caudal fin, and, thus, possibly
increases the thrust generated by the caudal fin (Nauen and
Lauder 2001a, b). Furthermore it was shown that the wake
deviation induced by the finlets is more expressed along the
ventral side of the tail peduncle than along its dorsal side
(Nauen and Lauder 2001a). Interpreted in terms of the
principle of optimal design within functional morphology
(e.g. Dullemeijer and Barbel 1977), the occurrence of
ventral finlets in Scombroclupea seems, thus, to be a con-
sequent step in the development of this construction
capable of swimming in a sub-oscillatory to oscillatory
locomotion mode.

Conclusions

The type species Scombroclupea macrophthalma KNER
1863 is known from Slovenia (Kner 1863; D’Erasmo 1946;
Palci et al. 2008), and Lebanon (Woodward 1901; Forey
et al. 2003), i.e. from marine deposits of the central and
eastern Tethys. Additionally, S. diminuta Forgy, YI,
PaTTERSON, DAvVIES 2003 occurs in the locality Namoura
(Lebanon). The material described herein proves the
occurrence of Scombroclupea within the western Tethys
and thus the western Hemisphere (Fig. 12). The global and
biostratigraphical distribution pattern of Scombroclupea is
indicative of a vicariant event between S. macrophthalma
in the central Tethys and S. occidentalis species in the
western Tethys. This pattern supports an east—west vicari-
ant event, which is probably a characteristic of Tethyan fish
faunas throughout the mid-Cretaceous (Cavin 2008).

Within northeastern Mexico the new species occurs in
“Loma la Mula”, northern Coahuila and also in a new
Cenomanian locality at Cuatro Cienegas in Central Coa-
huila (Fuchs et al. 2010). The distance of about 300 km
between both areas suggests a wide regional distribution of
this fish during the Cenomanian.

The occurrence of Scombroclupea is apparently restricted
to Cenomanian deposits and therefore the genus probably
represents a biostratigraphically useful index fossil for this
Late Cretaceous stage.

The systematic analysis of the genus shows that Scom-
broclupea should be placed within the superfamily
Clupeoidea. The construction of Scombroclupea suggests
that this fish was likely capable for fast permanent loco-
motion with a sub-oscillarory to oscillatory locomotion
mode.
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