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59 son mas notables las fibras de Sharpey presentes en la region cortical (Fig.
69.6).

Figura 68. Ejemplar Plesiosauria MLP s/n. Costilla. MLP-Ph 58. Fig. 68.1 (100X). Seccién
mostrando el tejido compacto de la region cortical (RC) con osteones secundarios (OS). El
recuadro indica la porcion ampliada en la Fig. 68.3. Fig. 68.2 (100X). Misma seccién que
en la Fig. 68.1 pero con microscopio de luz polarizada mostrando los espacios de
remodelacion (ER). Las flechas indican las marcas de crecimiento. Fig. 68.3 (100X).
Detalle de los osteones secundarios (OS) que invaden el tejido primario (T1). Fig. 68.4

(100X) misma seccion que en la Fig. 68.3 pero con microscopio de luz polarizada. El
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liada en la Fig. 68.5. Fig. 68. 5 (400X). Detalle de la matriz

entretejida (ME) del tejido compacto cortical.

6n amp

recuadro indica la porci
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Figura 69. Ejemplar Plesiosauria MLP s/n. Costilla. MLP-Ph 58. Fig. 69.1 (40X). Seccién
mostrando la region medular (RM). El recuadro indica la porcion ampliada en la Fig. 69.2.
Fig. 69.2 (100X). Detalle de osteones secundarios (OS) y sus lineas de cementacién (LC).
Fig. 69.3 (100X). Misma seccion que en la Fig. 69.2 pero con microscopio de luz
polarizada mostrando el tejido lamelar (TL) de los osteones y la matriz entretejida (ME).
Fig. 69.4 (100X). Region central de la region medular con osteones primarios (OP),
secundarios (OS) y espacios de remodelacién (ER). Fig. 69. 5 (100X) misma seccién que
en la Fig. 69.4 pero con microscopio de luz polarizada mostrando el tejido lamelar (TL) de
los osteones. MLP-Ph 59. Fig. 69. 6 (400X). Detalle de las fibras de Sharpey (F).

Plesiosauroidea

Ejemplar MLP 93-VI-3-1
Se ha seleccionado una costilla, para la obtencion de las laminas delgadas MLP-
Ph 34 y MLP-Ph 35.

MLP-Ph 34 y MLP-Ph 35 (Figura 70). En las dos laminas delgadas se observa la
misma composicion histologica. La seccion transversal muestra que la region
cortical (Fig. 70.1) esta compuesta de un tejido compacto. A mayor aumento se
observa que el tejido compacto se compone de osteones secundarios (Fig. 70.2)
rodeados de tejido lamelar (Fig. 70.3). En toda la seccion es posible observar gran
cantidad de lagunas de osteocitos pero sus canaliculi no son visibles,
probablemente debido a la alteracién diagenética del material. Los osteones que
componen el tejido cortical pertenecen a distintas generaciones que se evidencian
por las lineas de cementacion superpuestas (Fig. 70.4). El tejido se ve muy
alterado y esto queda evidenciado por la gran cantidad de grietas que se
presentan en toda la lamina delgada. Hacia la region medular se observa un tejido
esponjoso (Fig. 70.5) compuesto por trabéculas revestidas por tejido lamelar (Fig.
70.6). Las trabéculas se encuentran muy fragmentadas. No se observan marcas

de crecimiento y el tejido cortical mas periférico no se ha preservado.
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Figura 70. Ejemplar MLP 93-VI-3-1. Costilla. MLP-Ph 35. Fig. 70.1 (40X). Seccion
mostrando la regién medular (RM). El recuadro indica la porcion ampliada en la Fig. 70.4.
Fig. 70.2 (100X). Detalle de osteones secundarios (OS) y lagunas de osteocitos (LO). Fig.
70.3 (100X). Misma seccion que en la Fig. 70.2 pero con microscopio de luz polarizada
mostrando el tejido lamelar (TL) de los osteones. Fig. 70.4 (100X). Detalle de las lineas de
cementacion (LC) de los osteones secundarios en microscopio de luz polarizada. Fig. 70.5
(40X) Region medular (RM). Fig.70.6 (40X). Misma seccién que en la Fig. 70.5 pero con
microscopio de luz polarizada mostrando las trabéculas (T) fragmentadas de la region

medular.

4.1.4. Testudines

Neusticemys neuquina Fernandez y de la Fuente, 1993

Ejemplar MLP 72-X-10-2
Para su andlisis histologico se realiz6 una seccién transversal a un fragmento de
caparazon dorsal, MLP-Ph 54 y MLP-Ph 55. Debido a que los restos son escasos,

fragmentarios y con alteraciones diagenéticas, no es posible orientar la muestra.

MLP-Ph 54. Sélo es posible observar restos de trabéculas que pertenecieron a un
tejido esponjoso de origen probablemente secundario (los restos son muy
fragmentados y el tejido no tiene una buena preservacion). No obstante, se
pueden observar las lagunas de los osteocitos que presentan una forma ovalada y
con escaso desarrollo de canaliculi cortos y en algunas de ellas los canaliculi son

casi inexistentes.

MLP-Ph 55 (Figura 71). La seccion transversal presenta un tejido esponjoso (Fig.
71.1). Es posible observar una porcion de tejido compacto cortical de origen
primario, el cual se continda con una porcion de tejido 6seo compacto dominado
por tejido de origen secundario (Fig. 71.2 y 71.3). La region medular se compone
de un tejido trabecular (Fig. 71.4). En el tejido compacto se observan osteones

primarios y secundarios con espacios de remodelacién (Fig. 71.5). Hay diferentes
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generaciones de osteones, entre ellos se preserva algo de tejido primario. En
algunos sectores de la capa cortical mas externa es posible observar fibras de
Sharpey que son facilmente confundibles con los agrietamientos producidos por
factores diagenéticos. Hacia la parte central del corte se observa un tejido
esponjoso (Fig. 71.6) formado por trabéculas de tejido lamelar (Fig. 71.7). Se

puede observar que estas trabéculas se encuentran rotas.
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Figura 71. Ejemplar MLP 72-X-10-2. Fragmento de caparazén dorsal. MLP-Ph 55. Fig.
71.1. Seccibn transversal mostrando aspecto general, el recuadro indica la porcién de
tejido cortical que se amplia en la Fig. 71.2. Fig. 71.2 (64X). Ampliacion de la porcion del
tejido cortical preservado, los recuadros indican la ampliacion de las respectivas
secciones en las figuras 71.3 y 71.5. Fig. 71.3 (160X). Detalle del tejido de la region
cortical (RC) y las grietas (G) presentes en toda la lamina delgada. Fig. 71.4 (64X). Detalle
de las trabéculas que conforman la regién medular. Fig. 71.5 (160X). Osteones primarios
(O1) y secundarios (02) que conforman un tejido primario con abundante grado de
remodelacién. Fig. 71.6 (40X). Misma porcién que la Fig. 71.2, mostrando detalle de los
espacios de remodelacion (ER), osteones secundarios (02), regién cortical (RC) y regién
medular (RM). Figura 71.7 (100X). Fotografia de las trabéculas bajo luz polarizada. Fig.
71.2 a 71.5 tomadas con microscopio de luz transmitida, Fig. 71.6 y 71.7 bajo microscopio

de luz polarizada.

Euclastes meridionalis (de la Fuente y Casadio, 2000)

Ejemplar MCSPv 158

Se trata de un individuo adulto. Para su analisis paleohistologico se han
seccionado diferentes restos 6seos para la obtencion de las respectivas laminas
delgadas: un fragmento de una placa periférica (MLP-Ph 103 y MLP-Ph 104), una
placa de caparazén (MLP-Ph 150, MLP-Ph 151 y MLP-Ph 152), un extremo de
falange? (MLP-Ph 153 porcién mas angosta), (MLP-Ph 154 medio) y (MLP-Ph 155

porcidn mas ancha).

MLP-Ph 103 y MLP-Ph 104 (Figura 72). Debido a que la muestra tomada se
compone de un fragmento de tamafo pequefio de placa periférica no es posible
orientar la misma. Bajo microscopio se observa un tejido de disposicién cadtica
(Fig. 72.1), en el cual es posible visualizar una zona cortical compuesta de tejido
compacto, con signos de remodelacién, con la presencia de osteones primarios y
secundarios rodeados de tejido lamelar (Fig. 72.5 y 72.6). Los osteones
secundarios son de distinta generacion y esto queda evidenciado por la

superposicion de sus lineas de cementacién. Aqui las lagunas de osteocitos son
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mas bien elipticas y con escaso o nulo desarrollo de canaliculi. Estas lagunas
siguen la disposicion de las lamelas que las contienen. Pero entre osteones es
posible visualizar restos de tejido donde las lagunas de osteocitos se disponen de
manera caotica. También se encuentran presentes canales vasculares simples.
Los espacios de remodelacion se encuentran rodeados de tejido lamelar, y entre
ellos es posible observar restos de tejido primario. En esta seccion mas compacta
se presentan gran cantidad de fibras de Sharpey y lagunas de osteocitos
dispuestas de forma caodtica y de forma variada. Las lagunas osteociticas
presentan escaso desarrollo de canaliculi (Fig. 72.2, 72.3 y 72.4). Hacia un
determinado sector los espacios de remodelacion comienzan a aumentar de
tamafio y dan paso a un tejido esponjoso (Fig. 72.7), conformado por trabéculas
gue contienen restos de osteones. Aqui las lagunas de osteocitos son de forma
eliptica o estrellada, notandose en estas ultimas el desarrollo de canaliculi cortos
gue parten de forma radial (Fig. 72.8). Si bien se trata de un tejido con claros
signos de remodelacién, (e.g., osteones secundarios), esto indica que en el
momento de la muerte del animal, este proceso estaba activo; se observan
ademas restos de tejido primario y fibras de Sharpey lo que estaria indicando que

el animal no se trata de un individuo adulto maduro.
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Figura 72. Ejemplar MCSPv 158. Fragmento de placa periférica. MLP-Ph 103 y MLP-Ph
104. Fig. 72.1 (64X) Seccién mostrando el tejido compacto (TC). Fig. 72.2 (64X). Tejido
compacto con fibras de Sharpey (FS) y lagunas de osteocitos (LO) de disposicion cadtica.
Fig. 72.3 (160X). Porcion de tejido mostrando fibras de Sharpey, el recuadro indica la
seccion ampliada en la Fig. 72. 4. Fig. 72.4 (640X). Detalle de las fibras de Sharpey. Fig.
72.5 (64X). Tejido compacto con osteones. El recuadro indica la seccion ampliada en la
Fig. 72.6. Fig. 72.6 (160X) Osteones primarios (OP) y secundarios (OS). Fig. 72. 7 (64X).
Seccion mostrando tejido esponjoso (TE). Fig. 72.8 (640X). Detalle de laguna osteocitica
(LO) con canaliculi (C).

MLP-Ph 150, MLP-Ph 151 y MLP-Ph 152 (Figura 73). Si bien se practicaron tres
cortes delgados a un mismo fragmento de placa de caparazoén, las observaciones
y descripcion se basaron en la lamina delgada MLPPh-151, ya que esta misma
conserva mejor el tejido 6éseo y sus estructuras son mas notables. Aqui se observa
una estructura constituida por dos cortex, uno interno y otro externo, y la parte
media constituida por un tejido esponjoso (Fig. 73.1). La posicion de los cortex no
se ha podido establecer; por este motivo se habla de cortex 1 y cortex 2 para
plasmar las diferencias encontradas. El cortex 1 estd conformado por un tejido
lamelar de aproximadamente de un 1 mm de espesor (Fig. 73.2). En este tejido se
observan marcas de crecimiento y la presencia de lagunas de osteocitos en gran
cantidad pero de tamafio pequefio, forma variada y sin desarrollo de canaliculi
(Fig. 73.3). También en un sector es posible visualizar fibras de Sharpey.
Inmediatamente debajo de este tejido se observa una serie de osteones primarios
y osteones secundarios de distinta generacion, ya que sus lineas de cementacion
se ven solapadas (Fig. 73.4). Su numero es reducido, debajo de ellos se ven los
espacios de remodelacién y hacia la region medular se observa un tejido
trabecular, donde las trabéculas estan formadas por tejido lamelar y restos de
osteones secundarios (Fig. 73.5). Llegando hacia el cortex 2 con un espesor
menor de aproximadamente 0,5 mm se observa menor cantidad de osteones
secundarios y mas osteones primarios y espacios vasculares simples (Fig. 73.6 y
Fig. 73.7). El cortex esta formado por un tejido compacto de origen primario en

donde no es posible visualizar lineas de crecimiento.

177



Capitulo 4 | 2010

178



Capitulo 4 | 2010

Figura 73. Ejemplar MCSPv 158. Fragmento de placa de caparazén. MLP-Ph 150, MLP-
Ph 151. Fig. 73.1. Vista general de la lamina delgada. Los recuadros indican las partes
ampliadas en las Fig. 73.2 y 73.6. Fig. 73.2. (64X). Cortex 1 (C1). Los recuadros indican
las secciones ampliadas en las Fig. 73.3 y 73.4. Fig. 73.3 (160X). Porcion de tejido
compacto cortical mostrando marcas de crecimiento (MC) y osteones primarios (OP). Fig.
73.4 (160X). Detalle de los osteones secundarios (OS) con sus lineas de cementacién
(LC). Fig. 73.5 (64X). Region medular con tejido esponjoso (TE). Fig. 73.6 (64X). Seccion
mostrando el tejido esponjoso (TE) de la regiéon medular y el cortex 2 (C2). Fig.73.7

(160X). Detalle del cortex 2 (C2) con presencia de canales vasculares simples (CV).

MLP-Ph 153, MLP-Ph 154 y MLP-Ph 155 (Figura 74 y 75). En las tres secciones
analizadas del extremo de la falange es posible observar dos zonas bien
delimitadas: la primera constituyendo la region cortical y la segunda la region
medular (Fig. 74.1). La regioén cortical comienza con una delgada pelicula de tejido
primario con restos de cartilago (Fig. 74.2 y 74.6). Esta seccion se continla con un
cortex conformado por tejido compacto lamelar donde son notorias las marcas de
crecimiento (Fig. 74.4). Este tejido contiene lagunas de osteocitos que siguen la
disposicion de lamelas que las contienen. Las formas de estas lagunas son
variables y el desarrollo de canaliculi es escaso o nulo en algunas de ellas.
Asimismo, en este sector se visualizan fibras de Sharpey (Fig. 74.3).
Inmediatamente debajo de esta capa aparecen osteones secundarios mostrando
un tejido completamente remodelado (Fig. 74.5). En algunos sectores es posible
observar que los osteones llegan casi hasta la parte mas externa del cortex. Estos
osteones secundarios de distinta generacion se entremezclan con los espacios de
remodelacion. Entre los primeros osteones secundarios es posible observar restos
de tejido lamelar (Fig. 75.1 y 75.4). Las lagunas osteociticas presentes en los
osteones secundarios tienen forma eliptica y no es posible visualizar sus
canaliculi. Los espacios de remodelacion se hacen cada vez mas grandes hacia la
zona medular donde se forma un tejido trabecular de origen secundario (Fig. 75.3).

En la parte mas central de la region medular el tejido se halla colapsado (Fig.
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75.2), posiblemente debido a los efectos de cuestiones diagenéticas,

principalmente por las presiones litostaticas que sufren las muestras.

JarE S
& Q';y- ,,?

be N =

Figura 74. Ejemplar MCSPv 158. Extremo de falange. MLP-Ph 153, MLP-Ph 154 y MLP-
Ph 155. Fig. 74.1 (40X). Seccion mostrando la region medular (RM) y regién cortical (RC).
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Fotografia tomada en microscopio de luz polarizada. Fig. 74.2 (160X). Tejido compacto
cortical. Los recuadros indican el sector ampliado en las Fig. 74.3 y 74.6. Fig. 74.3
(640X). Detalle de fibras de Sharpey (FS). Fig. 74.4 (64X). Region cortical mostrando con
flechas las marcas de crecimiento. Fig. 74.5 (160X). Tejido compacto con osteones
secundarios (OS) casi llegando al borde de la estructura. Fig. 74.6 (640X). Detalle del

tejido primario (TP) de la region cortical con restos de tejido cartilaginoso.

Figura 75. Ejemplar MCSPv 158. Extremo de falange. MLP-Ph 153, MLP-Ph 154 y MLP-
Ph 155. Fig. 75.1 (160X). Seccion mostrando osteones secundarios (OS) y entre ellos el
tejido intersticial (TI). Fig. 75.2 (160X). Tejido esponjoso (TE) medular con trabéculas
colapsadas. Fig. 75.3 (64X). Espacios de remodelacién (ER) que comienzan a ganar
tamafio hacia la regiéon medular. Fig. 75.4 (100X). Tejido con osteones secundarios (OS)
de distinta generacion donde se observan las lineas de cementacion (LC) que se

superponen. Fotografia tomada con microscopio de luz polarizada.
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Ejemplar MCSPv s/n
Para su andlisis paleohistolégico se ha seleccionado un extremo de falange para
la obtencion de las laminas delgadas MLP-Ph 105 y MLP-Ph 106.

MLP-Ph 105 y MLP-Ph 106 (Figura 76 y Figura 77). A través del corte transversal
se observa que el &rea es de contorno redondeado (Fig. 76.1). Se puede distinguir
claramente entre una region cortical y una region medular. El tejido 6seo de la
region cortical estda formado por un tejido compacto lamelar con lagunas de
osteocitos pequefas y de forma irregular (Fig. 76.2). Las lamelas de este tejido se
disponen de manera paralela a la superficie 6sea. El tejido compacto de la regién
cortical presenta marcas de crecimiento claramente visibles (Fig. 76.3). Esta capa
de tejido lamelar es seguida por una seccidon compuesta por un tejido remodelado
donde se observan osteones primarios y secundarios (Fig. 76.4), estos ultimos de
distintas generaciones que se evidencian por sus lineas de cementacion
solapadas (Fig. 76.5 y 76.6). Los osteones estan rodeados de tejido lamelar. Los
osteocitos en los osteones son de mayor tamafio, de forma elongada, sin
desarrollo de canaliculi y se disponen siguiendo las lamelas que los contienen.
Entre los osteones secundarios se observan osteones primarios. Entre estos
osteones es posible observar restos de tejido intersticial de origen primario (Fig.
77.2). A esta region constituida por osteones se abre paso una zona con espacios
de remodelacion que van a dar lugar al tejido esponjoso de la regidn medular.
Hacia la region medular se observa un tejido esponjoso formado por trabéculas de

tejido lamelar (Fig. 77.1).
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Figura 76. Ejemplar Euclastes meridionalis MCSPv s/n. Extremo de falange. MLP-Ph 105
y MLP-Ph 106. Fig. 76.1. Aspecto general del corte delgado. Fig. 76.2 (160X). Tejido
compacto cortical (TC). Fig. 76.3 (100X). Tejido compacto cortical (TC) mostrando las
marcas de crecimiento indicadas mediante flechas. Fotografia tomada con microscopio de
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luz polarizada. Fig. 76.4 (64X). Region cortical mostrando tejido compacto con canales
vasculares simples (CV) seguida de tejido remodelado con osteones secundarios (OS) y
espacios de remodelacion (ER). Fig. 76.5 (160X). Tejido compacto con osteones
secundarios (OS) y sus lineas de cementacion (LC). Fig. 76.6 (160X). Igual porcion de
tejido observado en la Fig. 76.5, visto en microscopio pero sin fuente de luz.

Figura 77. Ejemplar Euclastes meridionalis MCSPv s/n. Extremo de falange. MLP-Ph 105
y MLP-Ph 106. Fig. 77.1 (64X). Regidn medular con tejido esponjoso (TE) conformado por
trabéculas (T). Fig. 77.2 (100X). Regién de tejido compacto formada por osteones
secundarios (0O2) mostrando el tejido lamelar (TL), lagunas de osteocitos (LO) y el tejido
intersticial primario (TP) bajo luz polarizada. Fig. 77.3 (160X). Osteones secundarios (O2)
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con sus lineas de cementacién (LC) solapadas. Fig. 77.4 (640X). Detalle de osteones

secundarios (02) y lineas de cementacion (LC).

4.2. Caracterizacion de los patrones de microestruc  tura 6sea

Sobre la base de las muestras analizadas en la presente tesis se pueden
caracterizar distintos tipos de patrones de microestructura ésea en vértebras y

costillas.

Microestructura Osea de las costillas . Se reconocieron dos tipos
principales en cuanto a la distribucién y desarrollo relativo del tejido esponjoso

(osteopordtico) versus compacto (paquiostético).

Categoria A. Estado osteoporético. El primer tipo de microestructura 0sea
esta caracterizado por una marcada reduccion del la masa 60sea. El hueso, en
corte transversal es basicamente liviano y esponjoso. Se observa una disminucién
del hueso cortical y se expanden las trabéculas del tejido esponjoso ocupando
parcialmente o totalmente la cavidad medular.

Este tipo de estructura ha sido observada en: las costillas de individuos de
ictiosaurios: Caypullisaurus bonapartei (MLP 85-1-15-1, MLP 85-1-12-1, MLP 83-XI-
15-1 y MLP 83-XI-16-1); Stenopterygius cayi (MOZ 5803); Aegirosaurus (MOZ
5788); Ophtalmosauridae indet. (MLP 92-11l-2-1); mosasaurios: Taniwhasaurus

antarcticus (s/n).

Categoria B. Paquiostosis s.I. en esta categoria se incluyen aquellas
microestructuras donde prevalece la estructura compacta en relacion a la
esponjosa. En esta categoria se pueden presentar tres tipos de estructura

compacta:
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1. Paquiostosis s.s.: hiperplasia de la corteza que puede generar 0 ho
deformacién en la estructura anatémica. Este tipo de estructura es la que

presenta el ejemplar de plesiosaurio MUCPv 92.

2. Osteosclerosis: Este término hace referencia a la estructura interna de los
huesos en donde en lugar de remanentes de tejido 0seo esponjoso se
transforma en compacto. Este tipo de estructura es observada en el

ejemplar de plesiosaurio MML-Pv 5.

3. Paquiosteosclerosis: Es la combinacion en un mismo hueso de
paquiostosis, presente en el cortex externo, y osteosclerosis en la region
interna medular. Este tipo de estructura ha sido observada en ictiosaurios:
Mollesaurus periallus (MOZ 2282) y plesiosaurios (MLP s/n).

Microestructura Osea de las vértebras. En el caso de las vértebras, se
reconocieron dos tipos principales en cuanto a la distribucién y desarrollo relativo
del tejido osteoporético versus tejido compacto de tipo osteosclerotico. A
diferencia de las costillas, no se han registrado tejido paquiostético s.s. ni
paquiosteosclerdtico.

Categoria A. Dentro de esta categoria se incluyen las vértebras de
Stenopterygius cayi (MOZ 5803); Ophtalmosauridae indet (MLP 86-XI-7-1);
Mosasaurinae gen. indet. (MLP 83-1-12-1/33), Mosasauridae indet. (MLP 88-I-1-2).

Categoria B . Osteosclerosis. Se incluyen las vértebras de Mosasaurus
sp.cf M. lemonnieri (MPL 92-XII-30-1); dentro de plesiosaurios este patron se

observa en las vértebras de MUCPv 92.

Cabe aclarar que lo que se define en esta seccion son los patrones
histologicos de las estructuras analizadas (e.g., vértebras, costillas), pero no se
establece que un organismo presente en el conjunto de todos sus elementos

esqueletales un patréon histologico determinado. Es por ello de vital importancia
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realizar estudios comparativos de los distintos sectores de la columna vertebral de
un mismo individuo a fin de determinar el patron de distribucion histolégica, previo

a la utilizacion de esta informacién en estudios filogenéticos.
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Capitulo 5. Discusion

5.1. Tasas de crecimiento

Existen diferentes métodos para conocer el patron de crecimiento de un
organismo y los mecanismos que intervienen en la remodelaciéon completa del
hueso cuando ha llegado al estado adulto. Comparando los mecanismos y
estrategias de crecimiento en los animales actuales es posible comprender
mediante la observacion de material fosil, como se han desarrollado los
organismos del pasado (Castanet et al., 1993). En el caso de formas extintas, los
patrones de crecimiento que debieron haber tenido los organismos pueden ser
inferidos a partir de la microestructura del tejido 6seo. Basicamente son dos las
aproximaciones posibles para estimar la tasa de crecimiento a partir de la
microestructura 0sea: la esqueletocronologia y el grado de remodelacion 0sea.

La esqueletocronologia es el analisis de las marcas de crecimiento
retenidas en los huesos y una via alternativa para obtener tasas de crecimiento,
asi como también para estimar la edad de maduracion de un organismo (Snover et
al., 2007). En este contexto, la esqueletocronologia es un método basado en la
cuantificacion de las lineas de crecimiento encontradas en el hueso cortical y ha
sido aplicada a distintos grupos de reptiles marinos (e.g., Castanet y Smirina,
1990; Pellegrini, 2007; Snover, 2002, Snover et al., 2007). El crecimiento sucesivo
de un hueso puede analizarse mediante la observacion de marcas de crecimiento
gue quedan plasmadas como variaciones histologicas locales en las laminas
delgadas de los cortes histologicos. Este tipo de marcas es observado a menudo
en los huesos largos, donde el crecimiento 0seo ocurre principalmente de forma
centripeta a partir de un centro de osificacién, quedando el hueso mas joven o
recién formado en la periferia. También se puede crear tejido 6seo nuevo en el
centro del hueso, pero este mecanismo es a través de la remodelacion de hueso
existente. Dicha remodelacion destruye el hueso primario, incluyendo las marcas
de crecimiento, haciendo a veces imposible el estudio de tasas de crecimiento y el

calculo de la edad. Las partes internas de un hueso altamente vascularizado
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hacen también menos evidentes a las marcas de crecimiento, es por esto que la
region cortical de un hueso, menos expuesta a la remodelacion, resulta mas util
para observar estas marcas de crecimiento. Un ciclo de crecimiento se divide en
un periodo de crecimiento rapido de hueso, seguido por un periodo de disminucion
en la tasa de crecimiento que en ocasiones conduce a un cese temporal completo.
Los periodos de crecimiento se presentan en el hueso como zonas de crecimiento
relativamente amplias, intercaladas por franjas delgadas de annuli o LAGs que
representan los periodos donde el hueso disminuye su acrecion (Castanet et al.,
1993). EI método de las marcas de crecimiento asume que las lineas de
crecimiento ciclico en el hueso cortical son anuales, y por lo tanto, cada linea de
una seccion transversal de un hueso largo representa un afio de vida. La linea o
zona delgada (annuli) se compone de tejido avascular y es la cantidad de hueso
depositado durante el periodo de no crecimiento (por lo general en invierno); la
zona mas gruesa es el crecimiento alcanzado durante la temporada de
crecimiento. En algunos casos, el crecimiento cesa casi completamente durante la
temporada de no crecimiento, por lo que el annuli se reduce a una sola linea
llamada linea de crecimiento detenido (LAG), también conocido como linea de
descanso (Francillon-Vieillot et al., 1990). Starck y Chinsamy (2002) sugirieron que
se espera encontrar una histovariabilidad en los distintos elementos del esqueleto,
es por esta razén que este tipo de estudio es valido aplicarlo en regiones neutrales
de los huesos largos.

Como método, la esqueletocronologia ha sido empleada para calcular la
edad en las tortugas (Rodhin, 1985; Snover y Hohn; 2004; Avens et al., 2009;
Goshe et al., 2010); asi, el numero de anillos o lineas de crecimiento de los
huesos largos y placas indican la edad en afios del ejemplar. No obstante, si bien
la aplicacion de este criterio como indicador de la edad absoluta ha sido
cuestionada (Reid, 1990), resulta un buen indicativo de la edad relativa entre
distintos ejemplares de una misma especie (Pellegrini, 2007).

Dado que en el presente trabajo de tesis no se practicaron secciones
delgadas en la porcion media de las diafisis de los huesos de los miembros, sélo

se tomara la presencia de anillos de crecimiento en mosasaurios, plesiosaurios
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plesiosauriomorfos y tortugas como indicativo de edades relativas, en tanto que la
presencia de tejido lamelar (que forma los anillos de crecimiento) sera considerado
como indicativo de tasas de crecimiento mas lentas.

Las distintas velocidades o tasas en la formacion de un hueso producen
diferentes tipos de tejido. Asi, una tasa de depositacion lenta resulta en un tejido
lamelar, en el cual las fibras de colageno tienen un arreglo espacial ordenado. Las
lagunas de osteocitos son ovaladas, esferoides y los diametros ecuatoriales son
unas cinco veces mas largos que el eje polar. El eje mas corto de cada laguna es
orientado de forma paralela a la direccion de la lamela. La rapida formacion de
hueso resulta en un tejido de tipo woven, en el cual las fibras de colageno son
variables y estan orientadas al azar por lo que no tienen una direccién particular.
Este tipo de tejido, altamente mineralizado y cuyos osteocitos son
aproximadamente isodiamétricos, es comunmente observado en el feto y en el
callo que se produce durante la reparacion de una fractura. El tejido 6seo parallel-
fibered (pseudolamelar) es estructuralmente intermedio entre el tejido woven y
tejido lamelar. Si bien es altamente calcificado, los paquetes de fibras de colageno
son mucho mas paralelos que los de tejido woven (Chinsamy, 1995; Currey,
2003).

La estructura laxa y orientacion aleatoria del tejido woven lo hace
mecanicamente inferior al hueso lamelar. Es sorprendente, por lo tanto, encontrar
tejidos woven como un rasgo caracteristico del hueso maduro de dinosaurios,
aves y mamiferos. Este hueso es conocido como fibrolamelar (Francillon-Vieillot et
al., 1990). Se encuentra sobre todo en grandes animales, cuyos huesos tienden a
crecer rgpidamente. Si un hueso crece mas rapido que la velocidad a la que puede
establecerse el tejido lamelar, otros tejidos 6seos deben establecerse en su lugar
(Currey, 2003). Castanet et al. (1996) estudid los huesos de los patos Anas
platyrhynchos y encontr6 que el humero creci6 mas rapido teniendo en un
principio, a las 7 semanas de edad, una tasa de acrecion de alrededor de 25
milimetros al dia; el hueso formado aqui fue completamente fibrolamelar. Como la
tasa de acrecimiento disminuyo, el hueso fibrolamelar dio paso a la aparicion de

osteones primarios, y por ultimo, cuando la tasa de acrecimiento fue soélo
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aproximadamente 1 mm al dia, el hueso consistia en lamelas circunferenciales. En
las falanges, por otra parte, donde desde un principio habia una tasa mucho mas
baja de acrecion, nunca se desarrollo el tejido fibrolamelar. Es evidente que las
diferentes estructuras (huesos) muestran tasas de crecimiento distintas; asi, las
falanges y costillas pueden tener una tasa de crecimiento mas lenta y presentar
tejido lamelar y los huesos largos tener un desarrollo o una tasa mucho mas
rapida de crecimiento y no desarrollar este tipo de tejido. Este es un punto
importante a la hora de evaluar las tasas de crecimiento globales de los
organismos a partir de huesos aislados. Asimismo en el presente trabajo de tesis
se encontré que en un mismo ejemplar de plesiosaurio (MCSPv 4) el grado de
remodelacion fue mayor en el estilopodio, siguiendo las costillas y por ultimo las
falanges, de aqui se podria establecer, al menos para este ejemplar, que la tasa
de remodelacion es diferente, en los distintos huesos del ejemplar y por lo tanto la
tasa de crecimiento también. A su vez, y relacionado con el grado de
remodelacion, la falange presenta mayor cantidad de tejido lamelar que la costilla,
y ésta a su vez presenta mayor desarrollo de tejido lamelar que el estilopodio. Esto
estaria indicando que el hueso del estilopodio crecié a una tasa mayor que la
costilla, y ésta a su vez creci6 a una tasa mayor que la falange. Esto permite
establecer que los huesos de los miembros se remodelan y tienen una tasa de
acrecion mas rapida que las costillas y éstas a su vez los hacen mas rapido que

las falanges.

Por otro lado, el grado de remodelacion 6sea también puede ayudar a
establecer tasas de crecimiento. Normalmente, la remodelacion 6sea es mas o
menos continua. La misma esta principalmente relacionada a la morfogénesis
temprana del individuo, pero también a las restricciones mecénicas Yy fisioldgicas
demandadas a lo largo la vida. Tiene lugar dentro y en la periferia de los huesos.
Puede afectar tejido primario y secundario, compacto como también esponjoso
(Francillon-Vieillot et al., 1990). La remodelacion 6sea envuelve un proceso doble
de resorcidon Osea y redepositacion; consecuentemente, la remodelacion 6sea esta

siempre relacionada con la presencia de lineas de cementacion de resorcion.
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En los taxones de ictiosaurios analizados en el presente trabajo de tesis no
han sido observadas las marcas de crecimiento en estadios juveniles ni adultos.
Este hecho se debe a que estos reptiles presentan una microestructura 0sea
caracterizada por ser muy vascularizada y osteoporotica, con cavidades
medulares amplias y tejido cortical de tipo “woven fibered” (no hay lamelas y
marcas de crecimiento que caracterizan al tejido pseudolamelar y lamelar)
(Buffrénil y Mazin, 1990) y carecen de un patrén ciclico que es indicativo de tasas
de crecimiento mas lento. Este tipo de hueso es normalmente depositado en
etapas muy tempranas relacionadas con una extensa formacion de hueso, pero en
un periodo de tiempo relativamente corto, de ahi que se puede establecer que
estos animales tenian una tasa de crecimiento muy rapida. La aplicacion del
primero de estos métodos no fue posible en las muestras de ictiosaurios
analizadas, dado que en ninguno de los elementos se evidencié este tipo de
marcas. Es importante destacar que este tipo de tejido lamelar no se presentd ni
siquiera en las costillas del individuo juvenil de ictiosaurio analizado. Los
resultados obtenidos en la presente tesis a partir de la aplicacion de la
esqueletocronologia y la tasa de remodelacion en plesiosaurios
plesiosauriomorfos, mosasaurios y tortugas sugieren que existen diferencias
relativas en cuanto a la velocidad de crecimiento entre estos tres grupos de
reptiles marinos.

La presencia de lineas de crecimiento en las muestras de costillas de
mosasaurios como Taniwhasaurus antarcticus (MLP-Ph 56 y MLP-Ph 57), en
costillas, falanges y estilopodio de plesiosaurios plesiosauromorfos (MUCPv 92,
MCSPv 4, plesiosauria indet. s/n, MLP 93-1-5-1) y en falanges y placas de
Euclastes meriodionalis, (MCSPv 158 y MCSPv s/n), indica que estos reptiles
habrian tenido un tasa de crecimiento relativamente lenta en comparacion con los
ictiosaurios. Asimismo, la aplicacibn complementaria de los criterios relativos al
grado de remodelacion esqueletaria en las muestras consideradas, indicaria que
la tasa de crecimiento es comparativamente mas alta en ictiosaurios, siguiendo en
orden decreciente los mosasaurios, plesiosaurios plesiosauromorfos y, en ultimo

lugar y con una tasa de crecimiento mas lenta, las tortugas. En el caso de los
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ictiosaurios, la presencia de una capa cortical formada de tejido 6seo de tipo
“woven fibered” que no presenta lamelas ni marcas, sumado al patron
osteoporotico de los huesos, indica una tasa de crecimiento sumamente rapida.
En los mosasaurios, el tejido cortical encontrado en el fragmento de costilla es de
poco espesor y presenta tres lineas de crecimiento. La presencia de un tejido
lamelar con marcas de crecimiento indicaria que la tasa de en mosasaurios habria
sido mas lenta que en ictiosaurios pero mas alta que en plesiosaurios. De todas
formas, la tasa de crecimiento en mosasaurios no habria sido constante en la
ontogenia. Por caso, Pellegrini (2007), a través de un estudio de secciones
delgadas de diéfisis de huesos de los miembros para estimar la edad de
Tylosaurus, Platecarpus y Clidastes, demostrd que estos géneros presentan una
tasa constante de crecimiento en juveniles, seguido de un lento pero continuo
crecimiento luego de la madurez sexual. Este es un tipico patrén indeterminado de
los saurdpsidos, pero es sin embargo mas rapido que en saurdpsidos actuales.
Las diferencias de las tasas de crecimiento entre los lagartos modernos y los
mosasaurios son reflejadas en la osteohistologia, y segun se discutira en el
presente capitulo serian el resultado de una completa adaptacion de los segundos
al medio marino. Ademas, Pellegrini (2007) concluyé que los mosasaurios
alcanzarian su madurez sexual a partir de los cinco o siete afios de edad, lo que
estaria apoyado por un cambio de pendiente en ese rango de edad en sus curvas
de crecimiento.

En relacion a la histologia de plesiosaurios, se ha observado el desarrollo
de tejido de tipo woven (Wiffen et al., 1995). En las muestras analizadas en el
presente trabajo de tesis, este tejido no se encuentra tan desarrollado como en el
caso de los ictiosaurios; ademas, se ha encontrado tejido lamelar en la region
cortical (donde normalmente se observan los anillos de crecimiento), en diferentes
huesos de un mismo ejemplar (e.g., MCSPv 4), esto podria indicar una tasa mas
lenta que en mosasaurios pero mas alta que en las tortugas.

Con respecto a los mecanismos de crecimiento en las tortugas, Rhodin
(1985) ha diferenciado dos mecanismos basicos del desarrollo condro-6seo. El

primer mecanismo es donde se observa el patréon tipico, generalizado y
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presumiblemente primitivo, caracterizado por cartilago avascular, placa subfiseal y
conos aislados de cartilago. Este mecanismo de desarrollo es el que presentan las
tortugas de agua dulce, terrestres y muchas especies marinas. El segundo
mecanismo o patron de desarrollo es atipico, especializado y presumiblemente
derivado, éste se caracteriza por un cartilago vascularizado, y, como en el
crecimiento de mamiferos, no hay placa subfiseal y conos aislados de cartilago.,
Este mecanismo ha sido reportado en algunos ejemplares de gran tamafo de la
tortuga marina Dermochelys coridcea, (Rodhin, 1995; Scheyer y Sanchez-Villagra,
2007) e implica una tasa de crecimiento mas rapida que en el anterior. Las

tortugas analizadas en esta tesis presentan el primer patrén de crecimiento.

5.2. Variaciones de la microestructura 0sea vincula  das al grado de desarrollo

ontogenético.

En términos generales se reconoce que las tendencias al aumento o
disminucion de la densidad del esqueleto es un patron determinado a lo largo de la
ontogenia de un individuo. En dos de los cuatro linajes estudiados, ictiosaurios y
plesiosaurios plesiosauromorfos, representados con materiales de distintos
estadios ontogenéticos, se observan cambios en la microestructura Osea
vinculados al estado madurativo del individuo pero de forma distinta. En
mosasaurios y tortugas no se ha contado para el desarrollo de esta tesis con
ejemplares juveniles y adultos del mismo taxén, por lo que no se ha podido
establecer ningun criterio. No obstante, los datos publicados en tortugas marinas
actuales no indican cambios en la estructura del hueso (e.g., tejido paquiostoético

VS osteoporético visto en plesiosaurios) a lo largo de la ontogenia.

Ictiosaurios. Tanto las formas juveniles como los adultos de Caypullisaurus
bonapartei presentan un tejido liviano, esponjoso osteoporotico (categoria A). En
términos generales tienen un patron osteoldgico caracteristico de alivianamiento
0seo, con la corteza de tejido compacto reducida y cavidades medulares libres u

ocupadas por un tejido trabecular. No obstante, en las muestras analizadas se
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observa claramente que en aquellas correspondientes a individuos adultos hay
amplia distribucion de tejido remodelado, no asi en las de los juveniles. En este
contexto, las caracteristicas antes mencionadas pueden ser utilizadas como un
criterio auxiliar, independiente del tamafio, en la determinacion de estadios
ontogenéticos en los ictiosaurios tunosaurios. Asi, la presencia de tejido esponjoso
de origen primario y sin signos de remodelacion en el ejemplar de Caypullisaurus
bonapartei MLP 83-XI-15-1 indica que se trata de un individuo juvenil, en tanto que
la presencia de tejido esponjoso con amplias cavidades de remodelacion y
estructuras de origen secundario (e.g., osteones secundarios) en el ejemplar de
Caypullisaurus bonapartei MLP 85-1-15-1 y MLP 83-XI-16-1 indica que en este
caso se trata de individuos adultos. Asimismo, en el ejemplar MLP 85-1-12-1 se
observan caracteristicas intermedias, presentdndose estructuras de origen tanto
primario como secundario, pudiendo inferirse un estadio ontogenético subadulto.
Estas caracteristicas son consistentes con la informacion de la macromorfologia.
En efecto, el ejemplar MLP 83-XI-15-1, ha sido sefialado como un individuo juvenil
sobre la base de poseer la cabeza del hiumero plana (de acuerdo con el criterio
propuesto por Johnson, 1977) y del anillo esclerético ocupando la totalidad de la
cavidad orbital (Fernandez et al., 2005). Por el contrario, el ejemplar MLP 85-1-15-
1 presenta un caput humeri convexo (Johnson, 1977) y el anillo esclerdtico ocupa
un bajo porcentaje de la totalidad de la cavidad orbital (Fernandez et al., 2005).
Otra caracteristica que cabe resaltar en los ictiosaurios es que el ejemplar
de Mollesaurus periallus analizado presenta una estructura muy particular para
este grupo. Este ejemplar es un adulto y presenta una condicidén
paquiosteosclerética en sus costillas, lo que posiblemente obedezca a su hébito
de vida, como se discutirA méas adelante. Seguramente, al igual que en
mosasaurios, la condicion paquiostidtica u osteoporoética no esta vinculada al

estadio ontogenético.

Mosasaurios. En el caso de los mosasaurios, las variaciones observadas
en el grado de densidad 6sea, y el grado de paquiostosis u osteoporosis, no

serian variaciones ontogenéticas. La presencia de una estructura 6sea mas o

195



Capitulo 5 | 2010

menos esponjosa no necesariamente indica que el individuo sea mas o menos
maduro. En este grupo de escamados, probablemente, el grado de compactacion
se vincula a diferentes habitos de vida. Asi, individuos con un tejido osteoporético
liviano habitarian mar abierto mientras que individuos con un tejido mas compacto
o pesado lo harian mas cerca de la orilla (Sheldon, 1997). No obstante, si se
considera no el grado de compactacién sino el de remodelacion del hueso, esto si
serviria para estimar edades relativas, siempre teniendo en cuenta que deberian
realizarse estudios en diferentes huesos de un mismo individuo. Con respecto a
Taniwhasaurus antarticus, desde la morfologia esqueletaria de todo el ejemplar,
habia dudas sobre el estadio ontogenético. Si bien los huesos en su aspecto
externo estan bien osificados, los frontales estan incompletamente suturados. Las
muestras de costillas de este ejemplar de mosasaurio (Taniwhasaurus antarticus)
presentan caracteristicas histologicas (tejido primario en la regién cortical con
pocas lineas de crecimiento y tejido con amplios signos de remodelacion en la
region medular) de un ejemplar subadulto. Los datos de esta tesis, en coincidencia
con la morfologia externa de los huesos (i.e., frontales incompletamente
suturados), permiten proponer que el holotipo de T. antacticus era un individuo
subadulto. En tanto la presencia de tejido completamente remodelado en el
ejemplar MLP 83-1-12-1/33 (muestras MLP-Ph-8, MLP-Ph 9 y MLP-Ph 10), estaria
indicando que el individuo era un adulto en el momento de su muerte. En el
ejemplar MPL 92-XI1-30-1 se presenta un tejido mayormente dominado por
estructuras primarias y hay pocos signos de un tejido remodelado, por lo que se
estaria en presencia de un subadulto. Cabe destacar, como se menciono
anteriormente, que deberian practicarse mas cortes en distintos huesos de los
esqueletos para confirmar los estadios ontogenéticos, porque en estos reptiles
marinos suele presentarse en algunos elementos (e.g., en las vértebras) una
condicion de tipo paquiostotica s.l.(osteosclerosis) que es interpretada como el
resultado de la actuacion de un proceso heterocrénico, donde hay un incremento
en la compactacion interna del hueso por una incompleta osificacién endocondral,
inhibicion de la remodelacién y/o relleno de las cavidades internas (Ricglés y

Buffrénil, 2001). En los Squamata actuales el crecimiento en longitud del centro
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vertebral es por un proceso clasico de osificacion endocondral, mientras que el
crecimiento en didmetro es por acrecion subperiosteal de tejido pseudolamelar.
Las formaciones periosteales luego tienen una intensa y extensa remodelacion en
las regiones profundas. En algunos reptiles secundariamente adaptados al medio
marino que presentan osteosclerosis hay un déficit de la reconstruccion y las
actividades condroclasticas y osteoclasticas se reducen, entonces los procesos de
remodelacion son inhibidos y el hueso se compacta. La remodelacién interna del
hueso comienza en los estadios tempranos del crecimiento. Si las actividades de
remodelacién no actian y se encuentra este tipo de tejido en individuos adultos
esto es interpretado como un proceso heterocrénico equivalente a neotenia
(Houssaye et al., 2008). Este tipo de estructura (osteosclerosis) es la que
evidencia la vértebra del individuo Mosasaurus sp.cf M. lemonnieri, (ejemplar MPL
92-XI11-30-1).

De aqui que deberian realizarse futuros estudios en mayor cantidad de
huesos de un mismo ejemplar para poder establecer edades, sobre todo en los

huesos largos de los miembros.

Plesiosaurios. En este grupo, distintos autores, como Wiffen et al. (1995),
Fostowicz-Frelik y Gazdzicki (2001) han utilizado las transformaciones desde un
tejido paquiostotico a uno osteoporotico para diferenciar individuos juveniles y
adultos. De acuerdo con estos autores, la presencia de un tejido compacto
indicaria una condicion juvenil y en tanto que una estructura predominantemente
porosa indicaria una condicion adulta. Sin embargo, el conocimiento que se tiene
sobre la transformacion ontogenética del tejido en este aspecto y en los distintos
elementos del esqueleto es practicamente inexistente. Asi, la mayoria de los
estudios paleohistologicos de plesiosaurios (e.g., Wiffen et al., 1995 y Fostowicz-
Frelik y Gazdzicki, 2001) estan basados sobre evidencias de unos pocos
elementos del esqueleto. Este hecho es altamente significativo porque puede
llevar a interpretaciones erroneas en cuanto a la determinacion de los estadios
ontogenéticos de los ejemplares. Asimismo, en un estudio realizado por Street et

al. (2010) se registro la presencia de un estado paquiostotico en un elemento de la
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gastralia de un plesiosaurio adulto, indicando en este caso que la estructura 6sea
era indicativa del ambiente mas que del estado ontogenético.

Asi, en al menos dos de los individuos analizados (MUCPv 92, MLP 93-I-5-
1), se encontraron diferentes patrones en cuanto al grado de remodelacién en
distintos huesos de un mismo individuo. En base a esta evidencia resulta
imperioso conocer el grado relativo en la remodelacion de distintas partes de un
mismo esqueleto antes de aplicar los criterios mencionados en forma absoluta. En
el caso del ejemplar MLP 93-I-5-1, si se toma en forma asilada la microestructura
de las costillas y gastralias, éstas estarian indicando, en cuanto a su patrén de
remodelacion, que se trataria de un individuo subadulto, dado que presenta una
estructura de hueso con signos de remodelacién. Pero si el corte se hace a nivel
de la diafisis de la falange, ésta muestra un tejido compacto cortical, con lineas de
crecimiento bien desarrolladas y un tejido interno esponjoso, caracteristicas éstas
tipicas de un individuo juvenil. Estas diferencias podrian explicarse por el hecho de
gue la remodelacion del esqueleto habria comenzado mas temprano en las
costillas y gastralia que en los digitos. Del mismo modo, en el caso del ejemplar
MCSPv 92, vértebras y huesos indeterminados de la cintura presentan una mayor
compactacion que el extremo distal del himero, y éste a su vez presenta un mayor
grado de remodelacion que las estructuras anteriores. De aqui que insisto sobre la
importancia a la hora de establecer estadios ontogenéticos de contar con la mayor
cantidad de elementos posibles analizados y no basar la determinacion en
elementos aislados.

En el mencionado espécimen se observa que las vértebras, huesos de la
cintura, costillas y procesos transversos, presentan un tejido compacto con un
patron paquiostotico s.l. (paquiosteosclerdtico) donde, si bien ha comenzado el
proceso de remodelacion evidenciado por la sustitucion haversiana, el mismo no
se ha completado. Por otro lado, se observa una mayor remodelacién en el
extremo proximal del himero que en el resto de las estructuras. Analizando en
conjunto la totalidad de los distintos huesos del mismo ejemplar es posible deducir
gue se trata de un ejemplar subadulto. A su vez, este ejemplar se diferencia del

ejemplar adulto analizado por Wiffen et al. (1995), el cual presenta un patrén
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histologico de tipo osteoporoético, y se asemeja al descripto por Fostowicz y
Gazdzicki (2001), con un tejido mas compacto, un tanto desorganizado y con la
presencia de osteones secundarios indicando una remodelacion.

En el caso del ejemplar MCS-Pv 4 el proceso transverso y la espina neural
presentan una mayor compactacion y un menor grado de remodelacion que las
costillas, falanges y el extremo proximal del estilopodio, pudiendo deducirse que el
ejemplar corresponde a un estadio subadulto.

La estructura general del ejemplar MML-Pv 5 representa una estructura
compacta con menos signos de remodelacion que en el ejemplar MCS-Pv 4. Si
bien ambos ejemplares han sido establecidos como subadultos, es probable que
el ejemplar MCS-Pv 4 corresponda a una edad mayor que el MML-Pv 5 dado que
el grado de remodelacion que presentan sus estructuras es mayor.

Las muestras analizadas del ejemplar MML-Pv 3 presentan un mayor
desarrollo del tejido esponjoso, mientras que el tejido compacto presente muestra
signos de una alta remodelacion, con numerosos osteones secundarios o
conductos de Havers que alcanzan el borde de la estructura 6sea (e.g., costilla).
Asimismo, las trabéculas que componen el tejido esponjoso muestran un tejido
secundario lamelar, endosteal, lo que coincide con la idea de que el hueso esta
altamente remodelado. Estas caracteristicas son similares a las que presenta el
ejemplar adulto estudiado por Wiffen et al. (1995). Por las razones anteriores,
puede establecerse que se trata de un individuo adulto.

En los ejemplares provenientes de Antartida se observan los siguientes
aspectos con relacion al grado de remodelacion: En el ejemplar MLP 93-I-5-1 se
presenta una estructura caracteristica de un ejemplar adulto, con desarrollo de
tejido esponjoso y signos evidentes de remodelacion como la sustituciéon
haversiana. A su vez, en el ejemplar s/n se observa una gran corteza desarrollada
con lineas de crecimiento y tejido de tipo woven, el cual es invadido por algunos
osteones secundarios, por lo que se esperaria que este ejemplar fuese un
subadulto. De todas formas, se deberian realizar cortes futuros en distintos
elementos de cada ejemplar para determinar con seguridad el estadio

ontogenético.
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Del plesiosaurio Jurasico MLP 93-VI-3-1 solo se ha practicado una seccion
transversal de una costilla. La misma presenta un grado de remodelacion elevado,
y desarrollo de tejido esponjoso con una estructura similar a los ejemplares

adultos y subadultos analizados anteriormente.

Testudines . En tortugas se analizaron distintos elementos anatémicos,
pudiéndose encontrar marcas de crecimiento tanto en falanges como en placas de
caparazon. La estructura general de estos huesos esta compuesta por una
cavidad medular conteniendo hueso esponjoso rodeado de un tejido cortical
lamelar. Las partes internas de los huesos se encuentran ampliamente
remodeladas por lo que es posible que las primeras marcas de crecimiento hayan
desaparecido y estemos ante la presencia de un individuo mayor de lo que sus
lineas indican. Asi, se encontraron al menos once marcas de crecimiento en las
muestras MLPPh-153, MLPPh-154 y MLPPh-155 y la presencia de un tejido
altamente remodelado en la region medular que probablemente haya eliminado las
primeras marcas. Como se menciondé anteriormente, no hay en la literatura
evidencias de que estos animales muestren un cambio de patrén paquiostético a
osteoporotico durante la ontogenia, por lo que este criterio no puede ser aplicado a
las tortugas.

5.3. Microestructura ésea y modos de vida

La microestructura 0sea da algunas pistas sobre el modo de vida de los
reptiles acuéticos en general, y de los reptiles marinos en particular. Para realizar
estas inferencias se han efectuado comparaciones con reptiles marinos actuales
(en el caso principalmente de las tortugas) y con mamiferos marinos. Asi, algunos
reptiles marinos mesozoicos tienen esqueletos caracterizados por la presencia de
tejido muy esponjoso (osteoporoético) frecuentemente observado en cetaceos
recientes, mientras que otros representantes de reptiles marinos presentan una
estructura mas compacta o (paquiostidtica/paquiosteosclerdtica) como los

sirénidos, (Wiffen et al., 1995). La condicion osteoporotica de un hueso se ha
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relacionado con un estilo de vida marino pelagico. Debido a que los canales
vasculares contienen lipidos y los vasos sanguineos estan llenos de liquido que
transporta nutrientes, un aumento de estas estructuras hace que el hueso sea mas
ligero (Currey, 2002). Por el contrario, aquellos animales con tejidos 6seos densos
(paquiostdticos, osteoscleréticos, paquiosteoscleréticos) pueden utilizar el
aumento del peso como lastre. Las especies con un hueso mas ligero pueden
tener ventajas en la velocidad de nataciéon y maniobrabilidad (Houssaye, 2008,
Sheldon, 1997).

El hecho de que los cuatro grupos de reptiles marinos mesozoicos
analizados en esta tesis tienen niveles de organizacion histolégica diferente brinda
la oportunidad de relacionar los patrones histolégicos observados con los habitos
de vida propuestos en cada caso, atendiendo ademas a su morfologia externa y a

los ambientes sedimentarios en los que han sido hallados.

Ictiosaurios. En cuanto a su estructura osteohistolégica, los ictiosaurios
son comparables a muchos mamiferos marinos actuales, como las ballenas y los
delfines, que estan adaptados a una natacion rapida y sostenida (Massare, 1988).
Como los ictiosaurios eran depredadores activos, el aumento de la velocidad y
maniobrabilidad que proporciona un esqueleto liviano los habria beneficiado en la
busqueda de la presa (Massare, 1997). Motani (2002) a través del desarrollo de un
modelo matemético de la cinemética del nado, ha propuesto que los ictiosaurios
tunosaurios (Fig. 78) tales como Stenopterygius habrian sido capaces de obtener
un nado sostenido con una tasa metabdlica basal semejante a la de los atunes
actuales. No obstante, dado que no se han realizado estudios de los ictiosaurios
basales de nado anguiliforme, no es posible determinar si el patrén osteoporético
es caracteristico exclusivamente de los tunosaurios, 0 si ya se encontraba
presente en los antecesores del grupo. Consecuentemente, no es posible saber,
en el estado actual del conocimiento, si la ventaja de contar con un esqueleto
liviano (osteoporosis aun en los primeros estadios de vida) fue adquirida en las
etapas tempranas de la evolucion del grupo, o si, por el contrario, esta

transformacion ocurri6 mas tardiamente y si estuvo vinculada a las
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trasformaciones que involucraron el paso de un estilo de nado tipo-anguila, tipico
de las formas basales, a un estilo de nado relacionado con un modo de vida
netamente pelagico: tuna-like (atunes/tiburones) con aletas caudales en forma de
media luna de los tunosaurios. El estilo de natacion anguiliforme permite una
buena maniobrabilidad y aceleracion, lo que es suficiente para vertebrados que
viven en el area de plataforma continental. La natacion tuniforme es eficiente en
vertebrados que invaden los océanos abiertos, tanto en la utilizacion de la energia
metabdlica como en el mantenimiento de una velocidad constante. Por lo tanto, el
estilo de nado de los ictiosaurios ha cambiado de manera dréstica entre
ictiosaurios con forma de lagarto y habitantes de plataforma continental a
ictiosaurios con “forma de pez” (Thunosauria) (Fig. 78) y habitantes de mar
abierto. También esta diferencia se traduce en las vértebras: ictiosaurios con
forma de lagarto tienen vértebras cilindricas e ictiosaurios con forma de pez tienen
discos (Motani, 2005). Probablemente esto haya sido acompafiado por un cambio

en la microestructura 0sea de las falanges, lo que sera analizado mas adelante.

Mixosauridae

ICHTHYOSAURIA Eurhirieszlna
Stenopterygius
PARVIPELVIA Ichthyosaurus
THUNOSAURIA Mollesaurus
Aegirosaurus
Ophthalmosaurus
OPHTHALMOSAURIA _
[ Caypullisaurus
L Platypteryqgius

Figura 78. Filogenia de los ictiosaurios, modificada y simplificada de Motani, 1999 y
Fernandez, 2007.

También el hecho de que el tejido de vértebras, costillas y falanges aqui

analizado mantenga siempre una estructura esponjosa (con excepcion de
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Mollesaurus periallus) podria haber permitido en algunos tunosaurios la
adquisicion de habitos buceadores, ya que el alivianamiento del esqueleto permite
contrarrestar el peso de la masa corporal y los pulmones de gran tamafo. De los
doce ejemplares de ictiosaurios analizados en el presente trabajo de tesis, once
presentan un patron osteoporético en los distintos huesos del esqueleto
analizados, por lo que se puede concluir que eran habitantes de mar abierto. Estas
caracteristicas coinciden con los ambientes sedimentarios en donde fueron
hallados; asi, los representantes del clado Ichthyosauria han sido colectados en su
gran mayoria de las formaciones Vaca Muerta y Los Molles. Entre el Jurasico
Temprano y el Jurasico Medio, la Cuenca Neuquina estuvo casi enteramente
dominada por condiciones marinas que dieron lugar a un registro cercano a los
2500 metros de espesor denominado Grupo Cuyo. En la region de Chacaico (Sur
de la provincia de Neuquén) se presenta bien expuesto el pasaje transicional entre
las formaciones Los Molles y Lajas (Jurasico Medio, Grupo Cuyo). La zona de
contacto entre estas formaciones resulta de gran importancia por la riqueza en
restos de vertebrados marinos y por las caracteristicas de los depdsitos
sedimentarios (Spalletti et al., 1994). En conjunto, el Grupo Cuyo es interpretado
como un sistema deltaico en el que prevalecen los procesos de cuenca (mareas,
olas) sobre los fluviales. En este contexto, la zona de transicién Los Molles-Lajas
responde a un modelo de delta destructivo con accion de olas, linea de costa
orientada de sudoeste a noreste y direccion de progradacion hacia noroeste.
Como resultado de la citada progradacion el tramo inferior esta constituido por
depositos profundos del frente deltaico y el superior por acumulaciones de
ambientes someros formados en condiciones de elevada energia y afectados por
bioturbacion intensa (Spalletti, 1995). De este ambiente sedimentario se
exhumaron los restos de los ejemplares de MOZ 2282 y MOZ 5803. Durante el
Jurasico Tardio y el Cretacico Temprano, en el centro de la Cuenca Neuquina se
produjo la depositacion de mas de 500 metros de lutitas bituminosas y margas
oscuras pertenecientes a la Formacién Vaca Muerta. Desde el punto de vista
paleoambiental, la mayor parte de los depositos de la Formacion Vaca Muerta

corresponde a la porcion cuencal de una rampa marina y son el producto de la
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decantacion suspensiva de particulas carbonaticas y siliceas sobre un fondo
dominantemente anodxico. Se encuentran también asociaciones de facies
generadas en ambiente de rampa externa, caracterizadas por depésitos oscuros
de grano fino entre los que aparecen delgadas intercalaciones de arenas
silicoclasticas y carbonéticas. Gasparini et al. (1997) han interpretado a estas
capas de textura mas gruesas como depésitos distales de tormenta ya que
muestran evidencia de retrabajo de olas y de flujos gravitacionales (tempestiticos)
de baja densidad. Los analisis isotopicos de paleotemperaturas reflejan la
existencia de un mar de aguas calidas con temperaturas que oscilaban entre los
22C y 27T que favorecio el desarrollo de un siste ma de alta productividad capaz
de soportar una fauna marina diversa, en la cual el tope de la cadena tréfica
estaba ocupada por los reptiles (Gasparini et al., 2002). En este ambiente
sedimentario se han encontrado los restos de los ejemplares con un patrén
osteoporético MLP 85-1-15-1, MLP 85-1-12-1, MLP 86-XI-7-1, MLP 83-XI-15-1,
MLP 83-XI-16-1, MOZ 5788, Ichthyosauria s/n y ophthalmosauria s/n.

Las caracteristicas presentes en las costillas de Mollesaurus periallus
difieren muy notablemente de las observadas en Caypullisaurus bonapartei y el
resto de los taxones analizados de ictiosaurios. En las secciones analizadas de
Mollesaurus periallus (MLP-Ph 11, MLP-Ph 12 y MLP-Ph 13) se observa una clara
estructura formada por un pequefio lumen medular rodeado de un tejido poroso.
En esta regidbn medular se observa que los espacios que conforman el tejido
poroso se encuentran rodeados de tejido remodelado formado por osteones
secundarios. A su vez la region cortical se encuentra formada por un tejido
compacto de tipo woven fibered muy vascularizado y con la presencia de osteones
primarios en su mayoria pero también osteones secundarios.

Gray et al. (2007) realizaron un estudio comparativo entre distintos
representantes de ballenas fésiles analizando la transicion de estos vertebrados al
paso de la vida acuética. En esta contribucion se incluyeron distintos fosiles de
Archaeocetes incluyendo la familia Basilosauridae, subfamilia Dorudontinae que
incluye la especie Zygorhiza Kochii. Los resultados de estos analisis muestran que

la transicién desde formas terrestres, semiacuaticas a una locomocién obligada
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acuatica en Archaeocetes involucra un cambio radical en la funcion 6ésea mediante
la realizacion de profundos cambios a nivel microestructural. Un hallazgo
sorprendente de este estudio es que estos cambios a niveles microestructurales
son anteriores a los cambios anatomicos asociados a la natacion en los
Archaeocetes. El analisis histolégico muestra que la alta densidad Osea en
organismos acuaticos es una especializacion que ofrece un control de flotabilidad
en los animales que viven en aguas poco profundas, mientras que una baja
densidad Osea se asocia con la dinamica de control de la flotabilidad para los
animales que viven en aguas profundas. Los géneros totalmente acuaticos,
Basilosaurus y Zygorhiza poseen costillas con un patron paquiosteosclerético
(Buffrénil et al, 1990). Sin embargo, con pocas excepciones, los cetaceos
modernos exhiben una condicion osteoporética en todos los elementos del
esqueleto. Estos géneros exhiben la morfologia del cuerpo de los cetaceos
modernos, miembros transformados en aletas, extremidades posteriores reducidas
y la funcidn avanzada de la columna vertebral asociada a una natacién oscilatoria
y una cola “fluke” golpeadora (Gray et al., 2007). Zygorhiza si bien presenta una
estructura paquiostotica y osteosclerotica difiere de otros géneros analizados por
Gray et al. (2007) en que presenta un menor desarrollo de una capa periosteal
lamelar. A su vez el ejemplar analizado de Zygorhiza por Gray et al. (2007) difiere
del ejemplar de Zygorhiza analizado por Buffrénil et al. (1990) en el mismo sentido,
en el ejemplar de Buffrénil et al. (1990) la capa cortical externa se encuentra con
un mayor desarrollo que en el ejemplar analizado por Gray et al. (2007). Este tipo
de estructura tiene implicaciones funcionales. De acuerdo con Gray et al. (2007) el
desarrollo de un sistema de control de flotabilidad en los primeros Archaeocetes
se logro de tres formas diferentes: osteosclerosis con inhibicion de actividad
osteoclastica, osteosclerosis combinada con paquiostosis con inhibicion de
actividad osteoclastica, y osteosclerosis con combinacion de paquiostosis pero
con reducida actividad osteoclastica. En el caso de Zygorhiza se desarrolla el
tercer mecanismo. Estas diferencias fueron interpretadas como vinculadas a
cambios estructurales en relacion con la especializacion cada vez mas acuatica.

Buffrénil et al. (1990) sefala que en los Durodontidae la hiperostosis de las
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costillas es similar a la de los modernos sirénidos. Las caracteristicas histologicas
de Zygorhiza observadas por Gray et al. (2007) indican que la remodelacién 6sea
desempefia una funcion mas importante en su desarrollo que en los otros
Archaeocetes examinados, y sus volumenes trabecular y cortical no llegan a los
extremos de los otros taxa. Este hallazgo indica que la regionalizacion es una
funcion avanzada que precede a la osteoporosis que exhiben los cetaceos
modernos. Esto no sorprende ya que los Durodontidae tienen la forma del cuerpo
consistente con un modo de locomocién oscilatorio dorsoventral, como ocurre en
los cetaceos modernos. Como notd Buffrénil et al. (1990) esto es consistente con
un control hidrodindmico del cuerpo. Por lo tanto, en los duroddntidos se pueden
observar los cambios histolégicos en la osteogénesis hacia la condicidon
osteoporaética, tal como se ha visto en cetaceos recientes. Este resultado iria
acorde con una clara adaptacién hacia una forma plena de locomocion oscilatoria
dorsoventral. Este aumento en la eficacia de natacién se asocia con una dinamica
en los mecanismos de control de la flotabilidad de los cetaceos modernos en
relacion con las adaptaciones hacia aguas mas abiertas (Gray et al., 2007). De
acuerdo con Buffrénil et al. (1990) en los sirénidos la paquiostosis tiene el
significado funcional de controlar el cuerpo y su flotabilidad. Para un mamifero
acuatico propulsado por aletas caudales, una posicion horizontal y una flotabilidad
neutral, o ligeramente negativa, son muy necesarias para una natacion eficiente.
Sin embargo, el centro de gravedad de cada organismo tiende a estar posicionado
posterior al centro de flotabilidad (centro del volumen pulmonar), lo cual resulta en
una orientacion del cuerpo oblicua. Los sirénidos, al ser organismos de
movimientos lentos, no pueden basarse en mecanismos de hidrodinamica
(hidroplaneadores y una alta velocidad de natacion) para controlar la orientacion
de su cuerpo en el agua. Estos organismos prefieren usar una soluciéon
hidrostatica, con un importante peso en el torax (e.g., paquiostosis en las costillas)
asi su centro de de gravedad pasa a una posicion ventral a su centro de flotacion,
el cual mantiene una continua posicion horizontal.

El patron de microestructura 6sea del ejemplar analizado de Mollesaurus

periallus presenta similitudes con el de los ejemplares de Zygorhiza analizados por
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Buffrénil et al. (1990) y Gray et al. (2007). Se observa una paquiostosis en cuanto
se desarrolla una corteza vascularizada de tejido woven fibered, la cavidad
medular se encuentra muy reducida y la mayor parte de la region medular se
encuentra ocupada por un tejido poroso constituido por restos de tejido
haversiano, los cuales en algunos sectores se transforman en trabéculas. Una
diferencia importante entre los ejemplares de Zygorhiza y Mollesaurus es que los
primeros desarrollan una importante corteza de tejido lamelar o pseudolamelar, no
vista en Mollesaurus. Esto puede estar relacionado a la alta tasa de crecimiento
gue presentaban estos reptiles adaptados secundariamente a la vida acuatica. Por
lo tanto, se reporta en esta tesis, por primera vez, la presencia de tejido
paquiosteosclerético en un ictiosaurio. Esta condicién estaria ligada a un control
de la posicion del cuerpo y la flotacion. La identificacion de la presencia de tejido
paquiosteosclerético en al menos algunas costillas de Mollesaurus indica que los
ictiosaurios tunosaurios han sido ecolégicamente mas diversos que lo
anteriormente supuesto.

Sheldon (1997) not6 dentro de los mosasaurios, que el género Platecarpus
exhibe una condicidn paquiostiotica. Como se vio, en estos organismos la
condicion paquiostiotica u osteoporotica del tejido no indica estadios ontogenéticos
sino que esta relacionado con la particion de la columna de agua. El aumento de
la densidad 6sea implica un aumento del volumen pulmonar para poder mantener
un rango de flotacion neutral, esto provoca un aumento del peso del organismo, lo
gue a su vez provoca un movimiento de natacion mas lento y un buceo en aguas
no tan profundas. Seguramente, Platecarpus frecuentaba zonas menos profundas
gue el género Clidastes que exhibe una condicién osteoporética. Este mismo tipo
de inferencias podria ser aplicado a Mollesaurus respecto de Caypullisaurus. No
hay dudas de que ambos géneros poseen una anatomia de su cuerpo totalmente
adaptada a frecuentar la zona peldgica, sin embargo, podria esperarse que
Mollesaurus periallus, con una condicién paquiostittica, frecuentara zonas menos
profundas que Caypullisaurus bonapartei, el cual exhibe una condicion

osteoporatica.
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Mosasaurios . De acuerdo con los estudios realizados por Sheldon (1997) y
Houssaye (2008), las caracteristicas histologicas de estos reptiles estarian
vinculadas a los diferentes habitos de vida (e.g., particion de la columna de agua).
El andlisis histolégico realizado por Sheldon (1997), limitado a secciones de
costillas, indica que tanto Clidastes como Tylosaurus presentan una condicidn
osteoporaotica lo que sugeriria que estos dos géneros frecuentaron porciones mas
profundas de la columna de agua. Por su parte, Platecarpus exhibe una condicion
paquiostiotica. La paquiostosis implica incremento en la capacidad pulmonar,
incremento de la labor realizada durante las inmersiones, aumento de la tasa de
cambio de flotacién con profundidad, e incremento del riesgo de padecer una
patologia denominada sindrome de descompresion. Esto sugiere que Platecarpus
fue un nadador lento. Por su parte, Houssaye (2008) también encuentra
correlacion entre la mircoestructura ésea y el modo de vida de los mosasaurios.
Esta autora analiz6 Unicamente secciones de vértebras, he incluyo en sus analisis
a un mosasauroideo basal (Haasiasaurus gittelmani), uno de posicion filogenética
intermedia (Tethysaurus nopcsai) y un mosasaurio derivado (Mosasaurus
hoffmanni). Houssaye (2008) observé una correlacion entre el patrén de
microestructura 0sea paquiostotico y las condiciones plesiopedal-plesiopélvica
caracteristica de las formas basales (Haasiasaurus gittelmani); y una correlacion
entre la presencia de tejido 6seo mas liviano formado por una red trabecular y la
condicion hidropedal-hidropélvica de las formas mas derivadas (Mosasaurus
hoffmanni). Tethysaurus nopscai cuya morfologia externa es intermedia
(plesiopedal-hidropélvica), presenta un patrén de microestructura 6sea también
intermedio entre las condiciones anteriormente citadas. Basicamente Houssaye
(2008) establece que los mosasauroideos mas basales (con estructura plesiopedal
y plesiopélvica) eran de pequefio tamafo y vivian en ambientes marinos costeros
presentando una tipica estructura paquiostiética s.l., mientras que mosasaurios
mas derivados (con anatomia hidropedal e hidropélvica) alcanzaron tamafios
mayores, eran nadadores rapidos y vivian en ambientes de mar abierto.

En esta tesis se analizaron costillas del tylosaurino Taniwhasaurus

antarcticus y vertebras de mosasaurinos indet y Mosasaurus cf. M. lemmonieri. El
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patrén observado en las costillas de Taniwhasaurus antarcticus coincide con el
patron descripto por Sheldon (1997) de las costillas de Tylosaurus. Por lo tanto,
podria inferirse que Ta. antacticus habria sido, al igual que Tylosaurus, una forma
de natacion rapida y podria haber explotado niveles profundos de la columna de
agua.

En el caso del material de vértebras se registro la presencia de los dos tipos
principales de tejidos reconocidos por Houssaye (2008), esto es compacto y
liviano. Asi, el ejemplar de Mosasaurus sp.cf M. lemonnieri MPL 92-XI1-30-1,
recuperado de la Fm. Lopez de Bertodano (Isla Marambio, Peninsula Antarctica),
presenta un patron de tipo B, paquiostético s.I. donde prevalece la estructura
compacta sobre la esponjosa. La compactacién se da por una osteosclerosis, esto
es, la compactacion de la estructura interna de la vértebra. Por esta razon, podria
esperarse que el ejemplar de Mosasaurus sp.cf M. lemonnieri frecuentase zonas
menos profundas de la columna de agua o ambientes marinos someros, donde la
paquiostoésis s.l. juega un rol funcional en el peso para la regulacion hidrostatica
del cuerpo (Houssaye, 2008). Las caracteristicas histologicas observadas pueden
ser interpretadas como heterocronias (paquiostosis s.l., osteosclerosis) (Buffrénil
et al., 1990) y a su vez estos cambios no deben ser tomados como una patologia
sino adaptaciones que representaron una ventaja selectiva en la conquista del
medio marino (Gray et al., 2007). Por el contrario, en las vértebras de un
mosasaurino indet recuperado de la misma formacion, y también de la Isla
Marambio (MLP 83-1-12-1/33), se observo un patron histologico coincidente con el
descripto por Houssaye (2008) en Mosasaurus hoffmanni. En este caso, la
condicion osteoporotica estaria adquirida a través del desarrollo de una estrecha
red trabecular, tipica de taxones que habitan ambientes pelagicos. La adquisicion
de esta condicion estaria relacionada con un control hidrodindmico del cuerpo. De
acuerdo con Ricglés y Buffrénil (2001) el estado osteoporético se caracteriza por
déficit 6seo. Houssaye (2008) propone que Mosasaurus tiene una multiplicaciéon
del nimero de trabéculas y una reducciébn en el ancho resultando en una
verdadera red trabecular; entonces, hay una reorganizacion del tejido 6seo y no

una disminucion del volumen. Para poder determinar si el alivianamiento del hueso
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corresponde a un proceso de osteoporosis, como proponen Ricglés y Buffrénil
(2001), o si por el contrario corresponde a una reorganizacion del tejido 0seo
trabecular, como propone Houssaye (2008) resulta indispensable ampliar el
analisis de la mircoestructura 6sea a un mayor niumero de ejemplares.

El material de vértebras y costillas analizado en esta tesis corresponde a
ejemplares cuya asignacion a niveles genéricos o especificos es incierta o, como
en el caso de Taniwhasaurus antarcticus y Mosasaurus sp.cf M. lemonnieri, la
posicidn filogenética del taxdn dentro de los mosasauroideos no esta aun resuelta
(M. Fernandez com. pers.). A esto se suma que en ninguno de los ejemplares se
preservaron los miembros y cinturas. Por estos motivos no es posible analizar si la
presencia de tejido compacto y liviano observada en los mosasauroideos de la
Peninsula Antartica esta correlacionada con las condiciones plesiopedal-
plesiopélvica, que caracteriza a los miembros basales de cada clado, o hidropedal
— hidropélvica caracteristica de los miembros derivados de cada clado. No
obstante, es interesante destacar que de la misma formacion (Fm. Lopez de
Bertodano, Isla Marambio) se recuperaron al menos dos mosasaurios cuyo patron
de microestructura 6sea indica que correspondian uno a una forma de habitos
costeros (MLP 92-X11-30-1) y otro a una forma de habito pelagico (83-1-XII-1/33).

Plesiosaurios . En los plesiosaurios, de acuerdo con Massare (1988), la busqueda
sostenida de una presa habria sido dificil por lo que esta autora propuso que la
estrategia de caza de estos reptiles era la caza de emboscada. Los plesiosaurios
habrian sido capaces de lograr una rapida velocidad en rafagas para capturar una
presa al pasar, pero no sostener altas velocidades por mucho tiempo. Dentro de
este patron corporal general, O'Keefe (2002) define los ecomorfotipos basicos
(plesiosaurimorfos y pliosauriomorfos) e indica que el morfotipo pliosauriomorfo
habria evolucionado al menos tres veces independientemente a lo largo de la
historia evolutiva del grupo, representando un pico adaptativo. Hasta el presente
no se han publicado estudios en los que se integre y analice la informacion de la
microestructura 6sea con la de la morfologia externa y los analisis

ecomorfolégicos (e.g. O’Keefe, 2002; O’'Keefe y Carrano, 2005) basados en la
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morfologia externa y proporciones generales del cuerpo. Los Unicos datos
publicados corresponden a descripciones puntuales de algunos ejemplarse de
plesiosaurios. Asi, Wiffen et al. (1995) describié la microestructura oésea
comparada de juveniles y adultos de un elasmosaurido y a un pliosaurido del
Cretéacico Tardio de Nueva Zelanda. Wiffen et al. (1995) relaciona la presencia de
tejido paquiostético u osteoporético al estado madurativo de los individuos, siendo
el primero caracteristico de las formas juveniles y el segundo de los adultos. Los
cambios desde una condicion paquiostiotica s.l. a un estado osteoporético durante
la ontogenia, habrian llevado a un cambio drastico en el estilo de vida del animal.
Un animal con un esqueleto pesado, con una condicidon paquiostidtica, habria
tenido problemas nadando en mar abierto. De aqui que los plesiosaurios mas
jovenes habrian preferido entornos de aguas poco profundas como lo hacen los
sirénidos hoy en dia. Por otra parte, los adultos pueden haber vivido en ambientes
marinos mas abiertos. Cabe resaltar que en este tipo de andlisis también es
necesario estudiar la histovariabilidad de los distintos elementos del esqueleto, de
la misma manera que para establecer la ontogenia. De acuerdo con la propuesta
de Wiffen et al. (1995) con base en plesiosaurios del cretacico Tardio de Nueva
Zelanda, se puede interpretar que los ejemplares de elasmosauridos MUCPv 92 y
MCS-Pv 4 recuperados de la Fm. Allen (Lago Pellegrini, Rio Negro; Gasparini et
al. 2007) habrian tenido un rango de flotacién neutral intermedio y posiblemente
frecuentaban zonas de profundidad variable, pero no muy profundas. Estas
condiciones son las que presenta la Formacion Allen en el area de Lago Pellegrini
interpretada como una secuencia transgresiva depositada en un ambiente litoral
(albufera) de baja energia o como un estuario dominado por mareas (Gasparini y
Salgado, 2000). No obstante se debe recordar que el ambiente sedimentario en el
gue un foésil es hallado no necesariamente indica que el animal hubiera habitado
en forma permanente ese ambiente. Asi, en dos ejemplares (MML-Pv 3 y MML-Pv
5) recuperados de la misma formacion (Fm. Jaguel) y en un area geograficamente
muy restringida (Localidades A y C respectivamente, Bajos de Trapalcd y Santa
Rosa, Rio Negro; Gasparini et al. 2003b) se observaron patrones histologicos

Oseos diferentes. La Formacion Jaguel en esta area ha sido propuesta como un
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ambiente de plataforma interna poco profunda o un ambiente de plataforma medio
(Gasparini et al., 2003b, 2007; Concheyro et al., 2002). El ejemplar MML-Pv 3 esta
caracterizado por un tejido liviano, condicion tradicionalmente relacionada con los
individuos que frecuentan zonas de aguas profundas, en tanto que el MML-Pv 5
presenta un tejido predominantemente compacto tipico de las formas de hébitos
costeros. En este caso en particular, la condicion de hueso compacto (MML-Pv 5)
y liviano (MML-Pv 3) podria estar relacionada con el estadio ontogenético de los
individuos, esto es subadulto y adulto respectivamente. La asignacion a un
individuo subadulto y a un adulto es coincidente con la de Gasparini et al. (2003)
con base en la morfologia 6sea externa.

Por ultimo, el ejemplar MLP 93-I-5-1 ha sido extraido de la Formacion Snow
Hill Island (Isla Vega, Peninsula Antartica) y presenta un tejido mayormente
caracterizado por el desarrollo de una estructura esponjosa. La Formacion Snow
Hill Island ha sido propuesta como un ambiente marino somero, con tendencia
regresiva hacia el techo de la formacion (O’Gorman et al., 2008). Este espécimen
de elasmoséaurido habria habitado este ambiente, en su sector mas distal.
Sucesivamente, suprayacen sedimentitas marinas interpretadas como depositos
marinos muy someros donde se hallaron varios elasmosauridos juveniles. La
anatomia 6sea del ejemplar analizado, indica un estadio ontogenético adulto
(O’Gorman et al., 2008), esto es coincidente con el patrén histolégico encontrado.
De acuerdo con lo descripto, la histologia de este plesiosaurio y la edad
ontogenética parecen concordar con el ambiente sedimentario de donde ha sido

extraido.

Testudines. Las caracteristicas histologicas observadas en las falanges y las
placas de las tortugas Euclastes meridionalis y Neusticemys neuquina son
consistentes con las caracteristicas de las tortugas acuaticas modernas sefialadas
por Rhodin (1985) y Scheyer (2007) como tipicas de las tortugas modernas.

La mayoria de las tortugas marinas se alimentan de organismos en
suspension y por lo tanto no tienen la necesidad de tener grandes habilidades de

una natacion activa cuando estan alimentandose. El hueso de un quelonio es mas
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esponjoso que el de un plesiosaurio, y esto le permite moverse grandes distancias
sin gran consumo de energia, debido a su esqueleto mas ligero. Cabe resaltar que
las tortugas marinas actuales tienen sus ciclos de vida divididos en diferentes
etapas: los juveniles eclosionan en tierra y a continuacion migran a aguas mas
profundas, llegando a alcanzar los doscientos metros de profundidad. Alli
permanecen hasta alcanzar una edad de tres a cinco afios cuando regresan a la
zona neritica donde pasan el resto de sus vidas (Carr 1987; Reich et al., 2007).

Scheyer (2007) propuso una cuantificacion del grado de adaptacion al
medio acuatico de las tortugas de acuerdo con la estructura histologica de las
placas del caparazon. Asi, define cuatro categorias (o histomorfos) |, 11, 1ll, y IV en
orden creciente en términos de adaptacion a la vida acuatica. La categoria |
corresponde segun este autor a tortugas exclusivamente terrestres, la Il a tortugas
semiacuaticas, la categoria Ill a tortugas totalmente acuaticas, y la IV a una
extrema adaptacién al medio acuéatico marino. De acuerdo con lo analizado, los
ejemplares de Euclastes meridionalis (Ejemplares: MCSPv 158 y MCSPv s/n) y
Neusticemys neuquina (Ejemplar MLP 72-X-10-2), pertenecen al histomorfo tipo Il
(totalmente acuaticas) propuesto por Scheyer (2007). Este tipo de tortugas rara
vez habria dejado el medio acuatico (s6lo para poner huevos). El tejido 6seo del
caparazdn muestra una reduccion de las capas de hueso compacto.
Especialmente la corteza interna se reduce fuertemente en espesor en
comparacion con la corteza externa. La corteza externa esta muy bien
vascularizada. Ademas, en los taxones en los cuales la corteza interna se reduce
casi en su totalidad, la corteza externa estéa especialmente bien desarrollada (e.qg.,
Dermochelyidae; Allopleuron; Plesiochelyidae). El grado de organizacién de las
trabéculas en el hueso esponjoso es alto. La hip6tesis es que al mantener una
corteza externa bien desarrollada, la estabilidad estructural de estos huesos esta
garantizada.

La estructura de tipo diploe observada normalmente en las placas de
tortugas (MCSPv 158) es interpretada como un dispositivo para generar
estabilidad y reducir el peso del caparazon durante el crecimiento. Las capas de

hueso compacto sirven como capas resistentes a la tension que se distribuyen
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alrededor del hueso esponjoso que le brinda alivianamiento. Esto parece aun mas
pertinente para tortugas de “land-dwelling” que para las tortugas que
experimentan la flotabilidad en hébitats de agua dulce y marinos en la mayoria de
sus vidas (Scheyer y Sanchez Villagra, 2007). La tendencia observada en las
placas de tortugas analizadas en esta tesis es hacia un aligeramiento, no obstante
deberian desarrollarse mas estudios en mayor cantidad de placas de los

especimenes aqui descriptos.

5.4. Transformacion de los miembros en paletas

Entre los tetrapodos secundariamente adaptados al medio acuético, es
posible observar varios tipos de morfologias, lo que se debe a las limitaciones
funcionales que requieren una efectiva propulsion, control de la orientacion del
cuerpo Yy reduccion de la resistencia al avance (Carroll, 1985). La mayor parte de
los reptiles adaptados a aguas poco profundas (e.g., mosasauroideos tempranos,
mesosaurios, entre otros) tienen una forma alargada del cuerpo, una cola larga y
comprimida lateralmente y extremidades reducidas (0 ausentes) pero no
modificados en paletas. Estos organismos se consideran nadadores con un
movimiento ondulatorio axial (anguiliforme) poco eficiente (Houssaye, 2009). Los
mosasaurios derivados e ictiosaurios triasicos, entre otros, presentan una natacion
axial subondulatoria. Poseen un cuerpo alargado y flexible que permite una gran
amplitud de ondulaciones y una rapida aceleracion, pero con una resistencia al
avance, los nadadores axiales ondulatorios o subondulatorios generalmente no
son nadadores altamente eficientes y son depredadores por emboscada (Massare
y Callaway, 1990; Massare, 1994; Houssaye, 2009). Por el contrario, los
ictiosaurios postridsicos, cetaceos y sirénidos son todos clasificados como
nadadores suboscilatorios (carangiformes) (Braun y Reif, 1985; Carroll, 1985; Fish,
2001), que se basan principalmente (pero no exclusivamente) en la oscilacion de
la cola para la propulsion (Massare y Callaway 1990). Mientras que algunos fueron
y son nadadores lentos (e.g., las ballenas barbadas y sirénidos), otros fueron y
son probablemente de natacion rapida y depredadores de persecucion (e.g., los

ictiosaurios y delfines). Los plesiosaurios son considerados como nadadores
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oscilatorios pectoro-pélvicos (Braun y Reif, 1985). Las tortugas marinas, como
nadadores oscilatorias pectorales (voladoras subacuaticas) (Houssaye, 2009).

De acuerdo con Houssaye (2009), la paquiostosis s.l. se observa en la
mayoria de los nadadores ondulatorios axiales (excepto Amblyrhynchus, una
iguana marina actual) y también se ha presentado en distintas formas de
locomocién (e.g., sirénidos y algunos Archaeoceti con una natacion axial
suboscilatoria, en Choristodera y en algunos placodontos con una natacion axial
subondulatoria). La conclusion a la que arriba la autora es posible ampliarla ya que
en el presente trabajo de tesis se ha descripto este tipo de estructura en
plesiosaurios (MUC-Pv 92, MCS-Pv 4, MML-Pv 5), mosasaurios (MPL 92-XI1-30-1)
y por primera vez la estructura paquiostoética s.l. se ha observado en un ictiosaurio:
Mollesaurus periallus (esta tesis). Houssaye (2009) sugiere que la paquiostosis s.l.
s6lo ocurre en formas que estan adaptadas al ambiente acuatico poco profundo;
sin embargo, aqui se observa la presencia de paquiostosis en un ictiosaurio de
ambiento marino abierto. Asimismo, cabe aclarar que en el caso particular de los
plesiosaurios se presenta una paquiostosis s.. en individuos jovenes que
permanecen en ambientes mas costeros y los individuos adultos presentan un
tejido osteoporatico y estan en aguas mas profundas.

Taylor (2000) sugiri6 que aumentar la masa 0sea podria ser util no tanto
para neutralizar la flotabilidad de los pulmones, sino para ampliarlos y proporcionar
asi una mayor capacidad para almacenar oxigeno. Por otra parte, un mayor
almacenaje de oxigeno les permitiria extender a los organismos la duracion del
buceo. Este suele ser el caso de los sirénidos que, durante sus inmersiones,
pueden ajustar su posicibn con los menores movimientos correctivos de sus
miembros anteriores y su cola “fluke” (golpeadora). Por lo tanto, este incremento
en masa esquelética tendria mas ventajas que inconvenientes en formas que no
pueden nadar muy rapido o bucear muy profundo. (Taylor, 2000). Parece que el
control de flotabilidad es un paso importante en la adaptaciéon de la transicion
desde un ambiente terrestre a un ambiente marino. Entre estas estrategias de
control de flotabilidad, la paquiostosis s.I. es el mas comunmente utilizado

(Houssaye, 2009). De acuerdo con Taylor (2000) la evolucién del aumento de la
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masa 0sea debe ocurrir solo después de que el animal se ha convertido en mas
acuatico que terrestre. Este argumento es apoyado por el hecho de que los
huesos altamente mineralizados son fragiles (Watkins, 1999). Por lo tanto, la
osteosclerosis no so6lo provoca un importante incremento en la masa, sino que
también favorece la propagacion de las fracturas y esto parece ser incompatible
con un habitat terrestre (Taylor, 2000; Buffrénil et al., 2008).

Si bien los cuatro grupos de reptiles marinos analizados en el presente
trabajo de tesis (ictiosaurios, mosasaurios, plesiosaurios y tortugas) convergen en
el medio ambiente que ocupan, esto es, son marinos y utilizan sus miembros
adaptados al medio de locomocion acuatica, puede observarse que entre estos
reptiles hay grandes diferencias en el uso de sus miembros. Asi, los ictiosaurios
basales fueron propuestos como nadadores anguiliformes (Motani et al., 1996;
Motani, 2005) y utilizaban sus aletas para direccionar el nado, los ictiosaurios
derivados habrian sido nadadores tuniformes o carangiformes y también utilizaron
las paletas para direccionar el nado (Massare, 1994), los plesiosaurios habrian
usado sus paletas para “remar o volar” a traves del agua (O’keefe 2001). Para los
mosasaurios se ha propuesto un estilo de nado anguiliforme, usando sus paletas
para direccionar el nado (Sheldon, 1997). Las tortugas marinas, en cambio,
habrian usado sus paletas delanteras para remar o “volar en el agua’ y sus
paletas traseras habrian sido relativamente inmoviles.

De acuerdo con Caldwell (1997), cada grupo de reptiles marinos muestra
una funcion particular de sus miembros. El principal proceso morfogenético
involucrado en la transformacion del miembro tipico de los tetrdpodos
continentales en miembros con forma de paleta es, segun este autor, la pérdida
del hueso pericondral en la porcion media de los huesos largos. Esta modificacion
estaria vinculada con el incremento del &rea de superficie articular y un incremento
en la complejidad articular en su conjunto.

En este trabajo de tesis se analizaron falanges de tres de los cuatro grupos
estudiados: ictiosaurios, plesiosaurios y tortugas.

Las falanges de ictiosaurios analizadas histolégicamente corresponden a
Platypterygius hauthali (ejemplar MLP 79-1-30-1/79-1-30-2, laminas delgas MLP-Ph

216



Capitulo 5 | 2010

30, MLP-Ph 31, MLP-Ph 32 y MLP-Ph 33), Stenopterygius cayi (ejemplar MOZ
5803, lamina delgada MLP-Ph 61 b), y Ophtalmosauridae indet. (ejemplar s/n,

laminas delgadas MLP-Ph 99 y MLP-Ph 100). En los tres ejemplares se observa

gue las falanges estan formadas por una capa externa de cartilago y una region

medular formada por tejido 6seo. Las caracteristicas del cartilago presente en las

falanges analizadas corresponden al cartilago hialino. Este tipo de cartilago forma,

por ejemplo, las superficies articulares de las diartrosis (articulaciones moviles), y

carece de pericondrio. El cartilago hialino articular se divide clasicamente en

cuatro zonas (Ross y Pawlina, 2007) (Fig. 79):

1.

2.

3.

Zona superficial (SZ). Zona resistente a la compresion y en contacto con el
liquido articular. Contiene abundantes condrocitos alargados y aplanados.
Zona intermedia (1Z). Debajo de la zona superficial y contiene condrocitos
redondeados distribuidos sin ningun orden dentro de la matriz.

Zona profunda (DZ). Condrocitos redondeados y pequefios que se hallan
dispuestos en columnas cortas perpendiculares a la superficie libre del
cartilago.

Zona calcificada (CZ). Su matriz estd calcificada y posee condrocitos
pequefios. Esta zona estd separada de la zona profunda por una linea
regular, ondulada y muy calcificada que recibe el nombre de marca de
marea. Por arriba de esta linea la proliferacion de los condrocitos dentro de
las lagunas provee las células nuevas para el crecimiento intersticial. En la
renovacion del cartilago articular los condrocitos migran desde esta region

hacia la superficie articular libre
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Figura 79. Microfotografia del cartilago articular. Modificado de Ross y Pawlina (2007).

De acuerdo con lo observado en las muestras de falanges de ictiosaurios, se
puede identificar algunas de las zonas caracteristicas del cartilago articular. Asi,
en las muestras del ejemplar de Platypterygius hauthali MLP 79-1-30-1/ 79-1-30-2
se reconoce la zona profunda y la zona calcificada pero esta Ultima no presenta la
linea de marea. En el ejemplar de Stenopterygius cayi MOZ 5803 se preservaron
las zonas intermedia, profunda y calcificada; a su vez en esta Ultima, al igual que
en la muestra anterior, tampoco se observa la linea de marea. En el ejemplar de
Ophtalmosauridae s/n sélo se preservo la zona profunda y la zona calcificada en la
cual si es posible observar de manera muy notoria la linea de marea (o linea de
contacto como fue denominada en la figura correspondiente).

Las caracteristicas del cartilago de las falanges de los ictiosaurios analizados
sugieren gue el mismo corresponderia a un tipo de cartilago hialino articular. Es
indudable que se requiere intensificar el muestreo para confirmar esta hipotesis
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teniendo en cuenta ademas, que en esta tesis se describen por primera vez a nivel
mundial la estructura histolégica de las falanges de este grupo. La presencia de
este tipo de tejido en las falanges de los ictiosaurios es particularmente interesante
dado que indicaria la posibilidad de que los distintos elementos que componen las
aletas habrian sido capaces de tener entre si algun tipo de articulacion movil. Si
bien no se ha realizado ningun estudio biomecanico de detalle sobre la natacion
en los tunosaurios, las pocas aproximaciones realizadas sobre este tema asumen
la aleta como un Unico elemento con escasa movilidad intra-articular.

Otro aspecto interesante para destacar de las falanges de los ictiosaurios se
refiere al tipo de tejido 6seo presente en las falanges. En el ejemplar de P. hauthali
y S. cayi el tejido 6seo corresponde mayormente a tejido primario en tanto que la
falange del Ophthalmosauriano estd caracterizada por el predominio de tejido
remodelado.

Los resultados obtenidos en esta tesis confirman la pérdida de tejido
pericondral en las falanges de los ictiosaurios tunosaurios y brinda soporte
adicional a la propuesta de Caldwell (1997) quien sefiala a este proceso como el
fundamental en la transformacion de los miembros en paletas.

En el caso de los plesiosaurios, coincidentemente con la estructura
columnar de sus falanges, no se registro pérdida del tejido pericondral. Asi las
falanges de los ejemplares MUC-Pv 92, MCS-Pv 4, MML-Pv 3 y MLP 93-I-5-1,
estan constituidas enteramente por tejido 0seo, salvo un resto de tejido
cartilaginoso presente en la falange del ejemplar MUC-Pv 92. Todas las falanges
desarrollan una corteza de tejido compacto y en algunas se observa la presencia
de tejido lamelar en esta zona. Ademas, la mayoria presenta algun grado de
remodelacion evidenciado por la presencia de trabéculas revestidas de tejido
lamelar o la presencia de osteones secundarios.

En las falanges de tortugas analizadas (MCSPv 158, MCSPv s/n), al igual
gue en el caso de los plesiosaurios, se observa un claro desarrollo de una corteza
compuesta de tejido lamelar y una regién medular esponjosa formada por un tejido
altamente remodelado con la presencia de osteones secundarios, se observa muy

poco resto de cartilago y la estructura se asemeja mas a la de un plesiosaurio que
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a la de un ictiosaurio. No obstante, las falanges presentes en los plesiosaurios no

tienen un desarrollo tan importante de corteza lamelar como en las tortugas.

De acuerdo con Caldwell (1997), en sentido funcional y por lo tanto,
adaptativo, los plesiosaurios habrian utilizado sus extremidades en forma similar al
brazo de las tortugas marinas, pero algunos plesiosaurios del Jurasico Superior
muestran la pérdida ésea pericondral, mientras que los del Jurasico Inferior no.
Nadadores anguiliformes (cocodrilos metriorrinquidos, los ictiosaurios y
mosasaurios) utilizan sus extremidades en forma similar, pero muestran que la
pérdida 6sea pericondral se da en algunos grupos, pero no en otros. En los
ictiosaurios més tardios, la pérdida 6sea pericondral siguio la mas extrema de las
condiciones, a pesar de que el tipo de locomocion cambid drasticamente. En
resumen, la adaptacion a la vida acudtica, y particularmente a la vida marina,
involucro distintas transformaciones morfologicas (e.g. elongaciéon y/o reduccion
de distintos elementos). En el caso particular de los ictiosaurios tunosaurios estas
transformaciones han sido extremas y la transformacion del hueso columnar en
hueso en forma de disco implico la pérdida de tejido pericondral (de acuerdo con
lo confirmado por primera vez en esta tesis) y la persistencia de cartilago hialino

en las areas articulares de las falanges aun en estado adulto.

5.5. Paleopatologias

El habito de buceo en ciertos vertebrados marinos se ha inferido a partir del
reconocimiento de una patologia especifica denominada necrosis avascular,
asociada a la enfermedad de sindrome de descompresion (enfermedad de los
buzos, enfermedad de Caison). Esta patologia ha sido observada en vértebras de
mosasaurios (Rothschild, 2008; Rothschild y Martin, 1987, 1993), y en huesos
largos de plesiosaurios (Rothschild y Storrs, 2003), de ictiosaurios (Motani et al.,
1999) y de tortugas marinas (Rothschild, 1987, 1991). Esta patologia es indicativa
de hébitos de buceo profundo, repetitivos o cambios rapidos de profundidad. La
necrosis avascular es una patologia que implica la muerte del hueso y puede ser
el resultado del sindrome de descompresion (Rothschild, 1982). Este sindrome se

presenta en los seres humanos y otros vertebrados que se someten a profundas y
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prolongadas, o repetitivas inmersiones subacuaticas seguidas por una inadecuada
descompresion, o por cambios rapidos en la profundidad (Rothschild y Storrs,
2003). La supersaturacion de nitrégeno en la sangre y los tejidos, debido a un
aumento de la presion ambiental (11 atm a 10 metros; 12 atm en 20 m, etc.) puede
tener como resultado la formacion de burbujas de nitrdgeno posteriores a la
descompresion. Asi, la pérdida de la viabilidad y la muerte del hueso pueden tener
lugar debido a la oclusion vascular, esto compromete la disponibilidad y suministro
de nutrientes en las regiones afectadas. Normalmente, dicha obstruccion es el
resultado de la formacion de un émbolo de burbujas de nitrdgeno. Las vértebras y
la porcién subarticular proximal del fémur y el himero son especialmente
susceptibles a la necrosis (Rothschild y Martin, 1987). El hueso dafiado
parcialmente se contrae, produciendo una zona de hundimiento o subsidencia
visible (Rothschild y Storrs, 2003). El hueso desvitalizado, normalmente se
convierte en necrotico por la pérdida secundaria de suministro vascular. La
resultante pérdida de integridad mecéanica hace la superficie susceptible a
compresion. El hueso dafiado resultante ya no puede resistir las tensiones
normales y en parte colapsa, produciendo una zona de hundimiento visible
(Rothschild, 2008). En el trabajo de Rothschild y Storrs, (2003) se observa la
presencia de sindrome de decompresion en el humero y el fémur de plesiosaurios
gue presentaban evidencia macroscopica de necrosis avascular en la superficie
articular proximal a través de un evidente colapso del tejido. Por el contrario, en
las vértebras de mosasaurios la necrosis avascular que ha sido hallada en,
Platecarpus, Tylosaurus, Mosasaurus, Plioplatecarpus, no queda evidenciada
macroscopicamente en la morfologia externa dado que en estos elementos 0seos
el tejido no colapsa (Rothschild, 2008).

En la presente tesis, previa a la obtencion de las muestras histolégicas, se
analizé la morfologia externa de los huesos. No obstante, en ninguno de los
ejemplares analizados se identific6 macroscOpicamente la presencia de esta
patologia indicativa de habitos buceadores, ni tampoco en la microestructura osea.

No obstante, cabe destacar que a través del empleo de técnicas de

radiolucencia, Rothschild (2008) pudo identificar la presencia de necrosis
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avascular en algunos mosasaurios. Este trabajo ha abierto una nueva perspectiva
en el estudio de esta patologia para permitira en estudios futuros huesos de

reptiles marinos sin evidencias externas de colapso 0seo.
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Capitulo 6. Conclusiones y futuras lineas de invest  igacion

6.1. Conclusiones

* Los ictiosaurios tunosaurios Stenopterygius cayi, Caypullisaurus
bonapartei, Aegirosaurus sp. no presentan diferencias significativas en
cuanto al grado de compactacion de la microestructura 6sea. Todos los
ictiosaurios tunosaurios analizados, excepto Mollesaurus periallus,
presentan un tejido 6seo osteoporaotico liviano tanto en formas juveniles
como adultas.

« Dado que se desconoce la microestructura 6sea de los ictiosaurios
basales, no es posible establecer si este patron de microestructura
osteoporotica es caracteristico de los tunosaurios y si habria estado
relacionado con la adquisicibn de un nado tuniforme, o si por el
contrario, el alivianamiento de la masa 0sea caracteriza también a las
formas basales de nado anguiliforme y habria acompafiado la
adaptacion secundaria al medio acuatico.

* Mollesaurus periallus presenta una condicibn en sus costillas
paquiosteosclerética, siendo éste el primer registro mundial de
paquiosteosclerosis en ictiosaurios. Este hallazgo indica que los
tunosaurios habrian sido ecologicamente méas diversos de lo que
previamente se suponia.

« El andlisis de la microestructura oOsea (region cortical con la
presencia/ausencia de un tejido compacto con lineas de crecimiento y
estado de remodelacion del hueso) indica que los miembros de los
distintos clados analizados habrian tenido distintas tasa de crecimiento.
En orden decreciente en cuanto a la velocidad de crecimiento la
secuencia es: ictiosaurios, mosasaurios, plesiosaurios y tortugas.

* En dos de los plesiosaurios (MUCPh 92 y MLP 93-1-5-1, ambos
Elasmosauridae indet.) recuperados de la Fm. Allen (Campaniano-

Maastrichtiano) en el area de Lago Pellegrini (Rio Negro) y de la Fm.
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Snow Hill Island (Maastrichtiano temprano) en lIsla Vega (Peninsula
Antértica), se observaron diferencias en la velocidad de crecimiento y
estadios de remodelacion en los distintos elementos del esqueleto de un
mismo ejemplar. La microestructura 0sea del hueso del estilopodio
indica un crecimiento y remodelacibn mas rapido que las costillas, y
éstas a su vez crecen y se remodelan mas rapido que las falanges.

El grado de compactacion de los huesos por si solo no es indicativo del
estadio ontogenético en los ictiosaurios, mosasaurios, tortugas marinas,
ni aun en plesiosaurios. Si bien en estos ultimos se ha sefialado que
existe una correlacion entre el estadio ontogenético y el grado de
compactacion del hueso (individuos juveniles = tejido compacto vs
estadios adultos = esponjoso), los resultados obtenidos en esta tesis
demuestran que, en al menos dos individuos de plesiosaurios
plesiosauriomorfos analizados, el grado de compactacion difiere de
acuerdo con el hueso que se esté analizando.

A pesar de que en los ictiosaurios juveniles y adultos de Caypullisaurus
bonapartei estan caracterizados por un patron osteoporético (i.e., no es
aplicable el indice de compactacion para determinar estadios
ontogénicos), se puede utilizar la microestructura 6ésea en la
determinacion de estadios ontogenéticos con base en el grado de
remodelacion del hueso. En los ictiosaurios juveniles hay tejido
esponjoso de origen primario en tanto que en los adultos el tejido
esponjoso tiene estructuras de origen secundario. Estas caracteristicas
son claramente identificables y brindan un criterio auxiliar para la
determinacion de estadios ontogenéticos, sobre todo cuando no se
cuenta con material completo.

En mosasaurios el grado de compactacion no es indicativo de estadios
ontogenéticos, no obstante el grado de remodelacién del tejido 6seo
indica la edad relativa de los ejemplares analizados.

Los diferentes patrones histolégicos observados en los cuatro clados de

reptiles marinos coincide, en lineas generales, con los ambientes
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sedimentarios en los que fueron hallados; esto es individuos de
esqueletos  predominantemente livianos fueron hallados en
paleoambientes interpretados desde un punto de vista sedimentolégico
como de costa afuera (“off-shore”) e individuos con esqueleto
predominantemente compacto en paleoambientes costeros. No obstante
la presencia de al menos dos ejemplares de mosasaurios y dos
plesiosaurios procedentes de la misma localidad y formacion sugiere
gue este tipo de informacion no puede ser tomada en forma aislada.

La microestructura ésea de las tortugas analizadas (Neusticemys
neuquina y Euclastes meridionalis) es congruente con el patrén
descripto para tortugas completamente acuaticas (histomorfo Ill sensu
Scheyer, 2007) tales como Ctenochelys cf. C. stenoporus, Allopleuron
hofmanni, Dermochelys coriacea.

La microestructura 6sea de los mosasaurios analizados de Antartida
indican que el mosasaurio tylosauriano Taniwhasaurus antarcticus y el
mosasaurino MLP 83-1-12-1/33 habrian sido formas pelagicas y de
natacion rapida. Por el contrario, el ejemplar MPL 92-XII-30-1
(Mosasurus sp.cf M. lemonnieri) presenta una estructura compacta en
sus vertebras y por lo tanto se infiere que podria haber sido una forma
de hébitos méas costeros.

Las falanges de ictiosaurios tunosaurios retiene una capa extensa de
cartilago hialino articular ain en estado adulto, lo que indica la
posibilidad articulacion mavil entre las falanges.

En los cortes histologicos analizados no se ha registrado necrosis

avascular.
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6.2. Futuras lineas de investigacion

Los resultados de la presente tesis abren una nueva perspectiva
relacionada con los estudios histologicos de reptiles marinos mesozoicos como
fuente primaria para los analisis de tipo paleobiolégicos. Por un lado, los patrones
de distribucion de los distintos tipos de tejido en la muestra analizada en esta tesis
son consistentes con los ambientes sedimentarios en los que la mayoria de los
ejemplares han sido hallados. No obstante, y sorprendentemente, algunos
resultados obtenidos se contraponen con las propuestas aceptadas hasta el
presente. Particularmente relevante es el hallazgo de un patron de tejido compacto
paquioestoesclerético en el ictiosaurio tunosaurios Mollesaurus periallus. Los
ictiosaurios en general, y los tunosaurios en particular, han sido y son utilizados
como paradigma de la adaptacion secundaria de los reptiles a la vida marina
pelagica. A partir de formas basales triasicas de nado anguiliforme y habitantes de
ambiente costeros, los ictiosaurios tunosaurios desarrollaron un cuerpo con perfil
en forma de pez (“fish-shaped body outlines”) y son Gnicos en varios caracteres
morfologicos tales como un globo ocular enorme (el mas grande en tamafio
absoluto jamas desarrollado por un tetrapodo), un miembro anterior
profundamente modificado, llegando a tener hasta 20 elementos 6seos en un
Gnico dedo y hasta 10 digitos por manus. Asimismo son Unicos en cuanto a que su
biologia ha sido estudiada desde una perspectiva de los restricciones fisicas
impuestas por la vida marina pelagica lo que permitié la estimacion, por ejemplo,
de la velocidad de crucero 6ptima, la agudeza visual y el posible rango de tasas
metabolicas basales (Motani et al., 1999, Motani, 2002). Todas estas estimaciones
dieron fundamento para proponer que, a partir de la adquisicion de todas estan
innovaciones claves, los ictiosaurios tunosaurios no habrian sido ecol6gicamente
muy diversos y que todos habrian sido formas marinas pelagicas, de nado rapido y
sostenido con una velocidad de nado comparable a la de los atunes actuales. El
hallazgo en al menos un tunosaurio con tejido paquiosteosclerético lleva a
replantear estas generalizaciones e indica que el escenario evolutivo en el que se
desarrollo la conquista del medio marino peléagico habria sido mas complejo que lo

anteriormente supuesto. Un dato interesante es que Mollesaurus es el
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representante mas basal y estratigraficamente mas antiguo de los ictiosaurios
oftalmosaurianos siendo este clado el mas derivado dentro de los tunosaurios.
Este hallazgo remarca la necesidad de ampliar los estudios paleohistolégicos en
otros ictiosaurios.

Otra linea de investigacion que surge a partir de los resultados obtenidos es
la utilidad de la informacién histologica para abordar el analisis de los mecanismos
gue hicieron posible la transformacion de los miembros en aletas y paletas,
modificacion esta que ha sido adquirida independientemente en todos los linajes
de reptiles marinos. Asi, presencia de cartilago hialino articular en amplias areas
periféricas de las falanges de los ictiosaurios ha sido un patron no esperado en las
falanges de los individuos adultos.; y permite propone a la paedomorfosis como
uno de los mecanismos de esta transformacion. Esta hipotesis debera ser testada
en el futuro.

Asimismo, el patron de distribucién de tejido pesado y liviano en los
mosasaurios y plesiosaurios requiere ser analizado, como préximo paso, en el
marco de los analisis filogenéticos disponibles a fin de establecer escenarios
evolutivos y testar, por ejemplo, si la adquisicion de tejido liviano se habria dado
independientemente mas de una vez, o una unica vez, en la historia evolutiva de

los mosasaurios y plesiosaurios.
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(TP) en su porcidbn mas externa y osteones primarios (OP). Fig.15.5
(64X). Region medular formada por espacios de remodelacion (ER)
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osteones secundarios. MLP-Ph 42. Fig. 16.3 (64X). Tejido compacto
totalmente remodelado, con la presencia de osteones secundarios, el
recuadro indica la ampliacion de la Fig. 16.4. Fig. 16.4 (160X). Seccion
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externa (CE). Tomado y modificado de Scheyer (2007). Pp. 70.
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corte delgado. Fig. 18.2 (64X). Seccibn mostrando capa compacta
externa (CCE), el recuadro indica la porciéon ampliada en la Fig. 18.3. Fig.
18.3 (160X). Capa compacta externa mostrando lagunas de osteocitos
(LO) y fibras (F). Fig. 18.4 (64X). Region medular (RM). Fig. 18.5 (160X).
Capa compacta interna (CCI) con la presencia de una linea (L) marcada
por un cambio de coloracion. Fig. 18.6 (64X). Extremo del anillo
esclerotico con predominio de tejido compacto (TC) mostrando los
canales vasculares (CV). Esc.: 1cm. Pp. 72.

Figura 19. Ejemplar MOZ 5803. MLP-Ph 6la. Falange. Fig. 19.1. Seccion
transversal de la falange. Fig. 19.2 (64X). Tejido cortical cartilaginoso, el

recuadro indica la porcion ampliada en la Fig. 19.3. Fig. 19.3 (160X).
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Region cortical, con el tejido cartilaginoso (TCA). Fig. 19.4 (640X).
Detalle del tejido cartilaginoso con las lagunas condrociticas (LC). Fig.
19.5 (64X). Zona de transicion (ZT) entre el tejido cartilaginoso y el tejido
0seo. Fig. 19.6 (64X). Tejido 6seo esponjoso (TOE) que compone la
region medular. Pp. 74.

Figura 20. Ejemplar MOZ 5803. MLP-Ph 64. Vértebra. Fig. 20.1 (40x). Separacion
entre la region cortical (RC) y regiébn medular (RM). Fig. 20.2 (100X).
Region cortical (RC) con tejido probablemente de tipo woven. Fig. 20.3
(400X). Detalle de lagunas de osteocitos (LO). Fig. 20.4 (40X). Region
medular (RM). Fig. 20.5 (100X). Tejido esponjoso (TE) de la region
medular. Fig. 20.6 (400X).Tejido 6éseo esponjoso formado por restos de
lamelas (L) que constituian osteones. Fig. 20.5 y 20.6 tomadas bajo
microscopio de luz polarizada. Pp. 76.

Figura 21. Ejemplar MLP 92-lI-2-1. MLP-Ph 3, MLP-P 4, MLP-Ph 5y MLP-Ph 7.
Costilla. MLP-Ph 3. Fig. 21.1 (40X). Trabéculas (T) rotas. MLP-Ph 4. Fig.
21.2 (40X). Corte transversal de costilla mostrando el tejido cortical (TC)
y las trabéculas (T) de la region medular. MLP-Ph 5. Fig. 21.3 (40X).
Corte transversal indicado claramente la region cortical (RC) y la region
medular (RM). Fig. 21.4 (40X). Misma seccion que la Fig. 21.3 pero bajo
microscopio de luz polarizada indicando el tejido lamelar (TL) que
compone las trabéculas mas cercanas a la region cortical. El recuadro
indica la porcioén de ampliada en las figuras 21.5 y 21.6. Fig. 21.5 (100X).
Tejido cortical (TC). Fig. 21.6 (100X). Misma fotografia que la Fig. 21.5
pero bajo microscopio de luz polarizada donde se observa claramente
que no hay tejido lamelar. MLP-Ph 7. Fig. 21.7 y 21.8 (100X). Corte
longitudinal mostrando las trabéculas (T). La Fig. 21.7 fue tomado con
microscopio de luz polarizada. Pp. 78.

Figura 22. Ejemplar MLP 86-XI-7-1. MLP-Ph 14. Vértebra. Fig. 22.1 (40x). Tejido
esponjoso de la regién medular (RM). Fig. 22.2 (100X). Detalle de las
lagunas de osteocitos (LO) dispuestas de manera caética. Fig. 22.3

(100X). Regiéon cortical donde se observan fibras (F) y osteones
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primarios (OP). Fig. 22.4 (100X). Misma seccion que la Fig. 22.3 bajo
microscopio de luz polarizada, indicando los espacios perpendiculares
(EPP) a la superficie 6sea de la region cortical (RC). Fig. 22.5 (40X).
Region cortical con espacios paralelos (EP) a la superficie 6sea. Fig. 22.6
(40X). Misma fotografia que la Fig. 22.5 pero bajo microscopio de luz
polarizada. Pp. 80.

Figura 23. Ejemplar Ophthalmosauridae s/n. Falange. Fig. 23.1. Seccion
mostrando sedimento (S), tejido cartilaginoso (TC) y tejido 6seo
esponjoso (TE) de la lamina delgada. Fig. 23.2 (64X). Tejido cartilaginoso
(TC) y tejido 6seo (TO). Fig. 23.3 (160X). Detalle de los espacios de
remodelacién (ER) rodeados de tejido lamelar y del tejido cartilaginoso
(TC). Fig. 23.4 (640X). Detalle de la linea de contacto (LCo) entre el
tejido 6seo (TO) vy el tejido cartilaginoso (TC). Fig. 23.5 (160X). Tejido
esponjoso remodelado mostrando osteones secundarios (OS) y lineas de
cementacion (LC) superpuestas. Fig. 23.6 (640X). Detalle de un osteén
secundario (OS) con lineas de cementacién (LC) festoneada, lamelas (L)
y las lagunas de osteocitos (LO). Pp. 82.

Figura 24. Ejemplar Ichthyosauria s/n. Disco intervertebral 1. Fig. 24.1. Fotografia
del fésil analizado. Fig. 24.2 (64X). Tejido esponjoso (TE) que conforma
la estructura. Fig. 24.3 (160X). Tejido cartilaginoso (TC) de la seccion
cortical. Fig. 24.4 (160X). Seccion cortical mostrando las fibras de
Sharpey (FS). Fig. 24.5 (640X). Detalle de lagunas de osteocitos (LO)
con sus respectivos canaliculi (C). Fig. 24.6 (64X). Tejido esponjoso
central con trabéculas (T) fragmentadas. Pp. 84.

Figura 25. Ejemplar Ichthyosauria s/n. Disco intervertebral 2. Fig. 25.1. Fotografia
del fésil analizado. Fig. 25.2 (64X). Tejido cartilaginoso (TC) y tejido
esponjoso (TE) que componen la fraccidén histologica preservada. Fig.
25.3 (160X). Detalle del tejido esponjoso (TE) de origen primario. Fig.
25.4 Lamina delgada en corte longitudinal del disco intervertebral. Fig.
25.5 (160X). Detalle del tejido cartilaginoso (TC). Fig. 25.6 (640X).
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Detalle de las lagunas de osteocitos (LO) con sus respectivos canaliculi.
Pp. 86.

Figura 26. Ejemplar Taniwhasaurus antarcticus s/n. Fragmento de costilla. MLP-Ph
56 y MLP-Ph 57. Fig. 26.1. Area del corte delgado, aspecto general. Fig.
26.2 (100X). Region medular formada por tejido esponjoso, trabéculas
(T). Fig. 26.3 (100X). Tejido secundario con osteones secundarios (OS)
de distintas generaciones y lineas de cementacion de aspecto
festoneada. Fig. 26.4 (100X). Seccion mostrando la region cortical (RC) y
los osteones secundarios (OS). Fig. 26.5 (100X). Secciéon mostrando
tejido primario (TP) y tejido secundario (TS). El recuadro indica la porcion
ampliada en la Fig. 26.6. Fig. 26.6 (400X). Detalle del tejido primario,
mostrando lagunas osteociticas (LO) con sus respectivos canaliculi (C).
Detalle de una linea de cementacion de aspecto festoneado, (LC). Fig.
26.7 (40X). Aspecto general del corte delgado bajo luz polarizada. Fig.
26.8 (400X). Detalle de fibras de Sharpey (FS). Pp. 89.

Figura 27. Ejemplar MPL 92-XII-30-1. Cuerpo vertebral. MUC-Ph 50. Fig. 27.1.
Area del corte delgado, aspecto general (Esc.: 1cm). Fig. 27.2 (40X).
Seccion mostrando matriz entretejida (ME) (Esc.: 500um). Fig. 27.3
(100X). Detalle de la matriz entretejida (ME). Fotografia tomada bajo
microscopio de luz polarizada. (Esc.: 200um). Fig. 27.4 (40X). Detalles
de los empaquetamientos fibrosos (EF) (Esc.: 200um). Fig. 27.5 (100X).
Misma seccion que Fig. 27.3. Detalle de las lagunas de osteocitos (LO).
Fig. 27.6 (40X). Tejido invadido por fibras de Sharpey (FS) y presencia
de osteones secundarios (02) (Esc.: 200 um). Pp. 92.

Figura 28. Ejemplar MLP 83-1-12-1/33. Cuerpo vertebral. MLP-Ph 8 y MLP-Ph 9.
Fig. 28.1. Area del corte delgado MLP-Ph 9, aspecto general. Fig. 28.2 y
Fig. 28.3 (40X). Seccion mostrando aspecto general del tejido esponjoso
(TE) bajo microscopio de luz normal y luz polarizada. Fig. 28.4 (400X).
Detalle de lagunas osteociticas (LO) con sus respectivos canaliculi (C).
Fig. 28.5 (100X). Trabéculas (T) mostrando las diferentes generaciones
de tejido lamelar (TL). Fig. 28.6 (MLP-Ph 8) (40X). Tejido primario (TP)
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con osteones primarios (OP), bajo microscopio de luz polarizada. Esc.:
lcm. Pp. 95.

Figura 29. Ejemplar MPL 88-1-2-1. Fragmento del centro vertebral. MUC-Ph 51.
Fig. 29.1. Area del corte delgado, aspecto general. Fig. 29.2 (32X). Tejido
compacto (TC) del sector periférico. Fig. 29.3 (100X). Detalle del tejido
compacto primario con sus canales vasculares (CV) y lagunas de
osteocitos. Fig. 29.4 (32X). Seccion mostrando transicion entre el tejido
compacto (TC) y el tejido esponjoso (TE) del sector interno. Fig. 29.5
(32X). Tejido esponjoso (TE) compuesto de finas trabéculas. Fig. 29.6
(100X). Detalle de las trabéculas (T) con sus lagunas de osteocitos (LO).
Pp. 97.

Figura 30. Ejemplar MUCPv 92. Fragmento indeterminado de cintura pélvica.
MUC-Ph 10. Fig. 30.1 (40X). Seccién cortical compacta. El recuadro
indica la porcion ampliada en la Fig. 30.2. Fig. 30.2. (100X). Osteones
primarios (OP) de la region cortical. Fig. 30.3 (100X). Tejido Oseo
endosteal dispuesto en franjas. Fig. 30.4 (40X). Trabéculas (T) de la
region medular. El recuadro indica la porcion ampliada en la Fig. 30.5.
Fig. 30.5 (100X) Detalle de las trabéculas (T) con tejido lamelar. Fig. 30.6
(400X). Lagunas de osteocitos (LO). Pp. 100.

Figura 31. Ejemplar MUCPv 92. Fragmento indeterminado de cintura pélvica.
MUC-Ph 28. Fig. 31.1 (40X). Seccion cortical compacta. El recuadro
indica la porcion ampliada en la Fig. 31.2. Fig. 31.2 (100X). Osteones
primarios (OP), osteones secundarios (OS) y espacios de remodelacion
(ER) de la region cortical. Fig. 31.3 (40X). Tejido 6seo endosteal de
aspecto arremolinado. Fig. 31.4 (400X). Lagunas de osteocitos (LO) con
sus canaliculi (C). Pp. 102.

Figura 32. Ejemplar MUCPv 92. Fragmento de costilla. MLP-Ph 65. Fig. 32.1
(40X). Region cortical (RC) y region medular (RM). Fig. 32.2 (100X). Las
flechas indican las marcas de crecimiento de la region cortical. Fig. 32.3
(400X). Detalle de una marca de crecimiento (MC) y de las lagunas de
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osteocitos (LO). Fig. 32.4 (40X). Region medular (RM) con espacios de
remodelacion (ER) rodeados de tejido lamelar. Pp. 103.

Figura 33. Ejemplar MUCPv 92. Fragmento de cintura? MLP-Ph 66. Fig. 33.1
(40X). Region cortical (RC). Fig. 33.2 (40X). Region central con osteones
primarios (OP). El recuadro indica la porcion ampliada en la Fig. 33.3.
Fig. 33.3 (100X). Espacios de remodelacion rodeados de tejido lamelar
(TL). Fig. 33.4 (100X). Tejido cortical (TC). El recuadro indica la porcion
ampliada en la Fig. 33.5. Fig.33.5 (400X). Restos de cartilago (CA)
presentes en la region cortical. Fig. 33.6 (400X). Lagunas de osteocitos
(LO) con canaliculi (C). Pp. 105.

Figura 34. Ejemplar MUCPv 92. Base de proceso transverso. MLP-Ph 67. Fig.
34.1 (40X). Region cortical (RC) y region medular (RM) con espacios de
remodelacion (ER). Fig. 34.2 (100X). Tejido compacto (TC) de la region
cortical con lagunas de osteocitos (LO). Fig. 34.3 (40X). Espacios de
remodelacion (ER) de la region medular. Fig. 34.4 (100X). Osteon
primario (OP) presente en la region medular. Pp. 107.

Figura 35. Ejemplar MUCPv 92. Fragmento de vértebra caudal. MLP-Ph 68. Fig.
35.1 (40X). Regién cortical (RC) con osteones primarios (OP). El
recuadro indica la porcion ampliada en la Fig. 35.2. Fig. 35.2 (100X).
Tejido compacto (TC) de la region cortical con lagunas de osteocitos
(LO). Fig. 35.3 (40X). Espacios de remodelacion (ER) de la regién
medular (RM). Fig. 35.4 (100X). Tejido lamelar (TL) rodeando los
espacios de remodelacién de la region medular. Pp. 108.

Figura 36. Ejemplar MUCPv 92. Extremo distal del proceso transverso. MLP-Ph
69. Fig. 36.1 (40X). Regidn cortical (RC) con espacios de remodelacion
(ER). Fig. 36.2 (40X). Tejido compacto de la region medular. El recuadro
indica la porcion ampliada en la Fig. 36.3. Fig. 36.3 (100X). Tejido
compacto primario (TP) con osteones primarios (OP). Fig. 36.4 (100X).
Tejido lamelar (TL) rodeando los espacios de remodelacion (ER) de la
region medular. Pp. 110.
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Figura 37. Ejemplar MUCPv 92. Falange. MLP-Ph 70. Fig. 37.1 (40X). Region
cortical (RC). El recuadro indica la porcion ampliada en la Fig. 37.2. Fig.
37.2 (100X). Tejido cartilaginoso (TCA), espacios de remodelacion (ER) y
lagunas de osteocitos (LO). Fig. 37.3 (40X). Region medular (RM) con las
trabéculas (T) que conforman el tejido esponjoso. Fig. 37.4 (100X).
Restos de tejido primario con osteones primarios (OP). Tejido lamelar
(TL) rodeando los espacios de remodelacién (ER) de la regién medular.
Pp. 111.

Figura 38. Ejemplar MUCPv 92. Fragmento de hueso largo indet. MLP-Ph 71. Fig.
38.1 (40X). Region cortical con osteones primarios (OP), osteones
secundarios (OS) y tejido lamelar (TL) rodeando los espacios de
remodelacion. El recuadro indica la porcion ampliada en la Fig. 38.2. Fig.
38.2 (100X). Tejido primario (T1) de la porcidbn mas externa de la regién
cortical. Espacio de remodelacion (ER) y osteones primarios (OP). Fig.
38.3 (40X). Region medular (RM) formada por tejido esponjoso. El
recuadro indica la porcion ampliada en la Fig. 38.4. Fig. 38.4 (100X).
Espacio de remodelacién rodeado de tejido lamelar (TL) entre el tejido
primario de la region medular. Pp. 113.

Figura 39. Ejemplar MUCPv 92. Fragmento vertebral. MUC-Ph 26. Fig. 39.1 (40X).
Region cortical de tejido compacto (TC), con osteones primarios (OP),
osteones secundarios (OS) Fig. 39.2 (40X). Detalle del tejido compacto
con la presencia de espacios de remodelacion (ER), osteones primarios
(OP) y osteones secundarios (OS). Fig. 39.3 (100X). Detalle de un
espacio de remodelacion rodeado de tejido lamelar (TL) y tejido primario
(T1). Fig. 39.4 (100X). Detalle del tejido primario (T1) con las lagunas de
osteocitos (LO) con una disposicion arremolinada. Pp. 115.

Figura 40. Ejemplar MUCPv 92. Extremo proximal de humero. MUC-Ph 27. Fig.
40.1 (40X). Region cortical mostrando los osteones secundarios (02). El
recuadro indica la porcion ampliada en la Fig. 40.2. Fig. 40.2 (100X).
Detalle del tejido primario (T1) con sus lagunas de osteocitos (LO). Fig.

40.3 (40X). Detalle de un espacio de remodelacién (ER) rodeado de
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tejido lamelar. El recuadro indica la porcion ampliada en la Fig. 40.6. Fig.
40.4 (40X). Tejido esponjoso formado por trabéculas (T). El recuadro
indica la porcion ampliada en la Fig. 40.5. Fig. 40.5 (100X). Detalle de
trabéculas formadas por tejido lamelar (TL) y restos de tejido primario
(T1). Fig. 40.6 (100X). Detalle de los espacios de remodelacion rodeados
de tejido lamelar (TL), presencia de osteones secundarios (OS) y tejido
primario (TP). Pp. 117.

Figura 41. Ejemplar MCSPv 4. Proceso transverso. MLP-Ph 93. Fig. 41.1 (40X).
Seccion mostrando la region cortical (RC) y la region medular (RM). El
recuadro indica la porcion ampliada en la Fig. 41.2. Fig. 41.2 (100X).
Detalle del tejido primario (T1) y el tejido lamelar (TL). Fig. 41.3 (40X).
Detalle de un espacio de remodelacion (ER) rodeado de tejido lamelar. El
recuadro indica la porcion ampliada en la Fig. 41.4. Fig. 41.4 (100X).
Detalle de canales vasculares (CV) y osteones primarios (OP). Fig. 41.5
(40X). Region medular (RM) con tejido esponjoso. El recuadro indica la
porcibn ampliada en la Fig. 41.6. Fig. 41.6 (100X). Detalle de las
trabéculas (T) y ostedn secundario (OS). Pp. 120.

Figura 42. Ejemplar MCSPv 4. Espina neural dorsal. MLP-Ph 94. Fig. 41.1 (40X).
Seccidon mostrando la region cortical (RC) y la cavidad medular (CM)
rodeada de trabéculas (T). Fig. 42.2 (40X). Detalle de un ostedn primario
(OP) y el tejido lamelar (TL). Pp. 121.

Figura 43. Ejemplar MCSPv 4. Fragmento de costilla. MLP-Ph 95. Fig. 43.1 (40X).
Seccidén mostrando la region cortical (RC) y la region medular (RM). El
recuadro indica la porcion ampliada en la Fig. 43.2. Fig. 43.2 (100X).
Detalle del tejido cortical mas externo dispuesto en lamelas dejado
marcas de crecimiento indicadas por las flechas. Osteones primarios
(OP) y osteones secundarios (OS) invadiendo el tejido lamelar. Los
osteones secundarios son de distinta generacion, evidenciado por las
lineas de cementacion (LC1 y LC2) superpuestas. Fig. 43.3 (40X).
Detalle de un espacio de remodelacion (ER) rodeado de tejido lamelar
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(TL) rodeando la cavidad medular (CM) bajo microscopio de luz
polarizada. Pp. 123.

Figura 44. Ejemplar MCSPv 4. Carpal. MLP-Ph 101. Fig. 44.1 (40X). Seccion
mostrando la region cortical (RC). Fig. 44.2 (100X). Detalle del tejido
lamelar (TL) y trabéculas (T). Fig. 44.3 (40X). Region cortical. El recuadro
indica la porcion ampliada en la Fig. 44.4. Fig. 44.4 (100X). Detalle de las
marcas de crecimiento (MC) y grietas (G). Fig. 44.5 (40X). Region
medular con tejido esponjoso (TE). MLP-Ph 102. Fig. 44.6 (100X).
Porcion externa del carpal con tejido cartilaginoso (TCA), ostedn primario
(OP) y tejido lamelar (TL). Pp. 125.

Figura 45. Ejemplar MCSPv 4. Falange. MLP-Ph 109. Fig. 45.1 (40X). Seccion
mostrando la regién cortical (RC), region medular (RM), tejido lamelar
(TL) y tejido primario (T1). Fig. 45.2 (40X). Region medular (RM) con
trabéculas fragmentadas. Pp.126.

Figura 46. Ejemplar MCSPv 4. Falange. MLP-Ph 110. Fig. 46.1 (40X). Seccion
mostrando la region cortical (RC) y la region medular (RM). El recuadro
indica la porcién ampliada en la Fig. 46.2. Fig. 46.2 (100X). Detalle del
tejido primario (T1) y el tejido lamelar (TL). Fig. 46.3 (100X). Detalle de
un espacio de remodelacion (ER) rodeado de tejido lamelar, osteones
secundarios (0O2) y las marcas de crecimiento (MC) de la region cortical.
Fig. 46.4 (40X). Region medular con tejido esponjoso (TE). MLP-Ph 111.
Fig. 46.5 (40X). Region medular (RM) con tejido esponjoso y region
cortical (RC). Fig. 46.6 (40X). Tejido primario (T1). Pp. 128.

Figura 47. Ejemplar MCSPv 4. Extremo distal de estilopodio. MLP-Ph 182. Fig.
47.1. Aspecto general del area transversal. Esc: 1cm. Fig. 47.2 (40X).
Seccidén mostrando la region cortical (RC) El recuadro indica la porcion
ampliada en la Fig. 47.3. Fig. 47.3 (100X). Detalle del tejido lamelar (TL)
con las marcas de crecimiento (MC), el tejido de tipo woven (TW) con
canales vasculares (CV) y nuevamente el comienzo de tejido lamelar
evidenciado por la marca de crecimiento (MC). Fig. 47.4 (40X). Osteones

secundarios (OS) llegando casi a la porcion mas externa del tejido woven
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cortical (TW). Fig. 47.5 (100X). Region cortical donde se observa el tejido
lamelar (TL) mas externo, tejido de tipo woven (TW) en el medio y tejido
lamelar interno invadido por osteones secundarios (OS). Fig. 47.6 (40X).
Cavidad medular (CM) con tejido esponjoso (TE) y espacios de
remodelacion (ER). Fig. 47.7 (40X). Tejido esponjoso (TE) de la region
medular mas interna. Pp. 130.

Figura 48. Ejemplar MML-Pv 5. Hueso indeterminado. MLP-Ph 72. Fig. 48.1 (40X).
Seccion mostrando la region cortical (RC). Fig. 48.2 (40X). Misma
seccion que en la Fig. 48.1 pero con microscopio de luz polarizada. Fig.
48.3 (40X). Seccidon mostrando la region medular (RM) con microscopio
de luz polarizada. Fig. 48.4 (40X). Misma seccion que la Fig. 48.3. Pp.
132.

Figura 49. Ejemplar MML-Pv 5. Proceso transverso. MLP-Ph 74. Fig. 49.1 (40X).
Seccion mostrando la region cortical (RC) bajo microscopio de luz
polarizada. Fig. 49.2 (40X). Misma seccion que en la Fig. 49.1 pero con
microscopio de luz transmitida. Fig. 49.3 (40X). Seccion mostrando la
region medular (RM). Fig. 49.4 (100X). Cavidad estrellada de la region
medular rodeada de tejido lamelar (TL) y tejido primario (T1) con
microscopio de luz polarizada. Fig. 49.5 (40X). Seccion mostrando la
region medular (RM) compacta. El recuadro indica la porcion ampliada en
la Fig. 49. 6. Fig. 49.6 (100X). Espacios medulares mas pequefios
rodeados de tejido lamelar (TL) y presencia de osteones primarios (OP),
entre estas estructuras se encuentra tejido primario (T1). Pp. 134.

Figura 50. Ejemplar MML-Pv 5. Proceso transverso. MLP-Ph 75. Fig. 50.1 (40X).
Seccion mostrando la region cortical (RC). Fig. 50.2 (40X). Misma
seccion que en la Fig. 50.1 pero con microscopio de luz polarizada. Fig.
50.3 (100X). Seccion mostrando la region medular (RM) y espacios de
remodelacion (ER). Fig. 50.4 (100X). Misma seccion que en la Fig. 50.3
pero con microscopio de luz polarizada, mostrando los osteones

primarios (OP) y el tejido primario (T1). Pp. 136.
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Figura 51. Ejemplar MML-Pv 5. Costilla. MLP-Ph 76. Fig. 51.1 (40X). Seccion
mostrando la region cortical (RC). El recuadro indica la porcion ampliada
en la Fig. 51.2. Fig. 51.2 (100X). Seccion cortical con espacios de
remodelacion (ER) osteones primarios (OP) y tejido primario (T1).
Fotografia tomada con microscopio de luz polarizada. Fig. 51.3 (100X).
Seccidén mostrando la region medular (RM) y espacios medulares (EM).
Fig. 51. (40X). Misma seccién que en la Fig. 51.3 pero con microscopio
de luz polarizada, mostrando los osteones primarios (OP) y el tejido
primario (T1). Pp. 137.

Figura 52. Ejemplar MML-Pv 5. Costilla. MLP-Ph 78. Fig. 52.1 (40X). Seccion
mostrando la region cortical (RC). Fig. 52.2 (40X). Misma seccion que en
la Fig. 52.1 pero con microscopio de luz polarizada mostrando osteones
primarios (OP) vy tejido primario (T1). Fig. 52.3 (100X). Seccion
mostrando la region medular (RM) y espacios de remodelacion (ER). Fig.
52.4 (100X). Misma seccién que en la Fig. 52.3 pero con microscopio de
luz polarizada, mostrando los osteones primarios (OP), el tejido primario
(T1) y el tejido lamelar (TL) que rodea los espacios de remodelacion. Pp.
139.

Figura 53. Ejemplar MML-Pv 5. Falange. MLP-Ph 79. Fig. 53.1 (40X). Seccion
mostrando la region cortical (RC) y la region medular (RM). Fig. 53.2
(40X). Misma seccion que en la Fig. 53.1 pero con microscopio de luz
polarizada mostrando el tejido primario (T1) y el tejido lamelar (TL). Fig.
53.3 (40X). Secciébn mostrando la region medular (RM). El recuadro
indica la porcion ampliada en la Fig. 53.5. Fig. 53.4 (40X). Misma seccion
que en la Fig. 53.3 pero con microscopio de luz polarizada. Fig. 53.5
(100X). Regidén medular con espacios de remodelacion (ER). Fig. 53.6
(200X). Misma seccion que en la Fig. 53.5 pero con microscopio de luz
polarizada mostrando el tejido primario (T1) y tejido lamelar (TL). Pp.
141.

Figura 54. Ejemplar MML-Pv 3. Costilla. MUC-Ph 46. Fig. 54.1 (40X). Seccion

mostrando la region cortical (RC). Fig. 54.2 (40X). Misma seccién que en

241



indice de figuras | 2010

la Fig. 54.1 pero con microscopio de luz polarizada mostrando los
osteones secundarios (OS) de la region cortical (RC). Fig. 54.3 (100X).
Detalle de osteones secundarios (OS) y el tejido primario (T1). Fig. 54.4
(40X). Secciobn mostrando la region medular (RM). Fig. 54.5 (40X).
Misma seccion que en la Fig. 54.4 pero con microscopio de luz
polarizada mostrando los espacios de remodelacion (ER) y osteones
secundarios (OS) rodeados de tejido lamelar. Fig. 54.6 (100X).
Trabéculas (T) de la region medular con microscopio de luz polarizada.
Pp. 143.

Figura 55. Ejemplar MML-Pv 3. Costilla. MLP-Ph 88. Fig. 55.1 (100X). Seccion
mostrando la region cortical (RC) con las fibras de Sharpey (F). Fig. 55.2
(200X). Misma seccion que en la Fig. 55.1 pero con microscopio de luz
polarizada mostrando los osteones secundarios (OS). MLP-Ph 89. Fig.
55.3 (40X). Detalle de los espacios de remodelacion (ER). Fig. 55.4
(40X). Misma seccion que en la Fig. 55.3 pero con microscopio de luz
polarizada mostrando osteones secundarios (OS) y el tejido lamelar (TL)
de los espacios de remodelacion. Fig. 55.5 (100X). Seccién mostrando la
region medular (RM) con el tejido esponjoso (TE). Fig. 55.6 (100X).
Misma seccidon que la Fig. 55.5 pero con microscopio de luz polarizada
mostrando osteones secundarios rodeados de tejido lamelar (TL). Pp.
145.

Figura 56. Ejemplar MML-Pv 3. Costilla. MLP-Ph 92. Fig. 56.1 (40X). Seccion
mostrando la region cortical (RC). Fig. 56.2 (40X). Misma seccion que en
la Fig. 56.1 pero con microscopio de luz polarizada mostrando los
osteones secundarios (OS) y los osteones primarios (OP). Fig. 56.3
(100X). Detalle del tejido compacto (TC) de la region cortical. Fig. 56.4
(200X). Misma seccion que en la Fig. 56.3 pero con microscopio de luz
polarizada mostrando osteones secundarios (OS) que conforman el tejido
compacto. Fig. 56.5 (40X). Seccién mostrando la regién medular (RM)

con el tejido esponjoso. Fig. 56.6 (40X). Misma seccion que en la Fig.
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56.5 pero con microscopio de luz polarizada mostrando los espacios de
remodelacion rodeados de tejido lamelar. Pp. 147.

Figura 57. Ejemplar MML-Pv 3. Cuerpo vertebral. MUC-Ph 47. Fig. 57.1 (40X).
Seccion mostrando la region cortical (RC). Fig. 57.2 (40X). Misma
seccion que en la Fig. 57.1 pero con microscopio de luz polarizada
mostrando el tejido lamelar (TL). Fig. 57.3 (40X). Seccion mostrando la
region medular (RM) con el tejido esponjoso y osteones primarios (OP).
Fig. 57.4 (40X). Misma seccion que en la Fig. 57.3 pero con microscopio
de luz polarizada mostrando osteones primarios (OP) y el tejido lamelar
(TL) de los espacios de remodelacion. Pp. 149.

Figura 58. Ejemplar MML-Pv 3. Cuerpo vertebral. MLP-Ph 80. Fig. 58.1 (40X).
Seccion mostrando la region cortical (RC) y el tejido esponjoso (TE). Fig.
58.2 (40X). Misma seccion que en la Fig. 58.1 pero con microscopio de
luz polarizada mostrando los osteones primarios (OP) y los espacios de
remodelacion (ER) rodeados de tejido lamelar. Fig. 58.3 (40X). Seccion
mostrando las trabéculas (T) que componen el tejido esponjoso en la
region medular (RM). Fig. 58.4 (100X). Detalle de los restos de un ostedn
secundario (OS) y el tejido lamelar (TL) que conforman el tejido
intertrabecular con microscopio de luz polarizada. Pp. 150.

Figura 59. Ejemplar MML-Pv 3. Cuerpo vertebral. MLP-Ph 83. Fig. 59.1 (40X).
Seccion mostrando la region cortical (RC). Fig. 59.2 (100X). Misma
seccion que en la Fig. 59.1 pero con microscopio de luz polarizada
mostrando los osteones primarios (OP), osteones secundarios (OS) y los
espacios de remodelacion (ER). Fig. 59.3 (40X). Region medular (RM).
Fig. 59.4 (40X). Misma seccion que en la Fig. 59.3 pero con microscopio
de luz polarizada mostrando el tejido esponjoso (TE) y el tejido lamelar
(TL). Fig. 59.5 (40X). Seccion mostrando las trabéculas (T) que
componen el tejido esponjoso en la regién medular. Pp. 152.

Figura 60. Ejemplar MML-Pv 3. Fragmento vertebral. MLP-Ph 86. Fig. 60.1 (40X).
Seccidn mostrando la region cortical. El recuadro indica la porcidén
ampliada en la Fig. 60.2. Fig. 60.2 (100X). Region cortical (RC)
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mostrando las lagunas de osteocitos (LO) y el tejido primario (T1). Fig.
60.3 (100X). Misma seccion que en la Fig. 60.2 pero con microscopio de
luz polarizada mostrando osteones primarios (OP) rodeados de tejido
lamelar y el tejido primario (T1) con una disposicion de fibras
entrecruzadas. Fig. 60.4 (40X). Secciébn mostrando la regiébn medular
formada por trabéculas (T). Pp. 153.

Figura 61. Ejemplar MML-Pv 3. Extremo distal de un proceso transverso. MLP-Ph
84. Fig. 61.1 (40X). Seccién mostrando la region cortical (RC). Fig. 61.2
(40X). Misma seccioén que en la Fig. 61.1 pero con microscopio de luz
polarizada mostrando los osteones secundarios (OS) y los espacios de
remodelacion (ER). Fig. 61.3 (40X). Region medular (RM) con tejido
esponjoso. Fig. 61.4 (40X). Misma seccion que en la Fig. 61.3 pero con
microscopio de luz polarizada mostrando los espacios de remodelacion
rodeados de tejido lamelar (TL). Pp. 155.

Figura 62. Ejemplar MML-Pv 3. Prezigapofisis. MLP-Ph 90. Fig. 62.1 (40X).
Seccion mostrando la region cortical (RC). Fig. 62.2 (40X). Misma
seccion que en la Fig. 62.1 pero con microscopio de luz polarizada
mostrando los osteones secundarios (OS) y los osteones primarios (OP).
Fig. 62.3 (100X). Detalle del tejido compacto (TC) cortical. Fig. 62.4
(100X). Misma seccion que en la Fig. 62.3 pero con microscopio de luz
polarizada mostrando los osteones secundarios (OS) rodeados de tejido
lamelar. Fig. 62.5 (40X). Region medular (RM) con tejido esponjoso. Fig.
62.6 (40X). Misma seccion que en la Fig. 62.5 pero con microscopio de
luz polarizada mostrando los espacios de remodelacion (ER) rodeados
de tejido lamelar y los osteones secundarios (OS). Pp. 157.

Figura 63. Ejemplar MML-Pv 3. Espina neural o arco hemal? MLP-Ph 91. Fig. 63.1
(40X). Seccidén mostrando el tejido compacto (TC) de la regién cortical
(RC) y los espacios de remodelacion (ER). Fig. 63.2 (40X). Misma
seccion que en la Fig. 63.1 pero con microscopio de luz polarizada
mostrando los osteones secundarios (OS) y el tejido lamelar (TL) que

rodea los espacios de remodelacion. Fig. 63.3 (40X). Region medular
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(RM) con los espacios medulares (EM). Fig. 63.4 (40X). Misma seccién
que en la Fig. 63.3 pero con microscopio de luz polarizada mostrando los
espacios de remodelacion rodeados de tejido lamelar (TL) y los osteones
secundarios (OS). Pp. 159.

Figura 64. Ejemplar MML-Pv 3. Fragmento de cintura. MLP-Ph 82. Fig. 64.1 (40X).
Seccidon mostrando el tejido compacto de la region cortical (RC). Fig. 64.2
(40X). Misma seccioén que en la Fig. 63.1 pero con microscopio de luz
polarizada mostrando los osteones primarios (OP) y el tejido lamelar (TL)
que rodea los espacios de remodelacion. Fig. 64.3 (40X). Region
medular (RM). Fig. 63.4 (40X). Misma seccién que en la Fig. 63.3 pero
con microscopio de luz polarizada mostrando los espacios de
remodelacién (ER) rodeados de tejido lamelar (TL). Pp. 160.

Figura 65. Ejemplar MLP 93-1-5-1. Costilla. MLP-Ph 117. Fig. 65.1 (40X). Seccion
mostrando el tejido compacto de la regién cortical. El recuadro indica la
porcion ampliada en la Fig. 65.2. Fig. 65.2 (100X). Detalle de la region
cortical (RC) con los osteones primarios (OP) y secundarios (OP). Fig.
65.3 (100X). Misma seccion que en la Fig. 65.2 pero con microscopio de
luz polarizada mostrando el tejido lamelar (TL) que rodea los osteones y
restos de matriz (M). Fig. 65.4 (400X). Detalle de un ostedn primario (OP)
con los canaliculi (C). Fig. 65.5 (400X). Detalle de las lineas de
cementacion (LC) superpuestas. Fig. 65.6 (40X). Region medular (RM)
con trabéculas (T), con microscopio de luz polarizada. Pp. 162.

Figura 66. Ejemplar MLP 93-1-5-1. Gastralia. MLP-Ph 134. Fig. 66.1 (40X). Seccion
mostrando el tejido compacto de la regidn cortical (RC). Fig. 66.2 (40X).
Misma seccion que en la Fig. 66.1 pero con microscopio de luz
polarizada mostrando los osteones secundarios (OS) y los osteones
primarios (OP). Fig. 66.3 (100X). Detalle de la region cortical con los
osteones secundarios (OS). Fig. 66.4 (100X). Misma seccion que en la
Fig. 66.3 pero con microscopio de luz polarizada mostrando la linea de
cementacion (LC) de los osteones secundarios. Fig. 66.5 (40X). Regién

medular con espacios de remodelacion (ER), restos del tejido ostednico
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(TO) y trabéculas (T). Fig. 66.6 (40X). Misma seccion que en la Fig. 66.5
pero con microscopio de luz polarizada mostrando el tejido lamelar (TL)
que reviste las trabéculas. Pp. 164.

Figura 67. Ejemplar MLP 93-1-5-1. Falange. MLP-Ph 130. Fig. 67.1 (100X).
Seccion mostrando el tejido compacto de la region cortical (RC). Fig. 67.2
(100X). Misma seccion que en la Fig. 67.1 pero con microscopio de luz
polarizada mostrando los espacios de remodelacion (ER) rodeados de
tejido lamelar (TL). Las flechas indican las marcas de crecimiento. Fig.
67.3 (400X). Detalle de las fibras (F) de la region cortical. Fig. 67.4
(100X). Region medular (RM). Fig. 67.5 (100X). Misma seccion que en la
Fig. 67.4 pero con microscopio de luz polarizada mostrando el tejido
lamelar (TL). Fig. 67.6 (40X). Region medular con trabéculas (T). MLP-Ph
131. Fig. 67.7 (40X). Region cortical (RC) del extremo de la falange. Fig.
67.8 (40X) Misma seccién que en la Fig. 67.7 pero con microscopio de
luz polarizada mostrando el tejido lamelar (TL) que reviste los espacios
de remodelacién (ER). Fig. 67.9 (40X). Region medular (RM) formada por
trabéculas (T). Pp. 166.

Figura 68. Ejemplar Plesiosauria MLP S/N. Costilla. MLP-Ph 58. Fig. 68.1 (100X).
Seccidn mostrando el tejido compacto de la region cortical (RC) con
osteones secundarios (OS). El recuadro indica la porcion ampliada en la
Fig. 68.3. Fig. 68.2 (100X). Misma seccion que en la Fig. 68.1 pero con
microscopio de luz polarizada mostrando los espacios de remodelacion
(ER). Las flechas indican las marcas de crecimiento. Fig. 68.3 (100X).
Detalle de los osteones secundarios (OS) que invaden el tejido primario
(T1). Fig. 68.4 (100X) misma seccién que en la Fig. 68.3 pero con
microscopio de luz polarizada. El recuadro indica la porcion ampliada en
la Fig. 68.5. Fig. 68. 5 (400X). Detalle de la matriz entretejida (ME) del
tejido compacto cortical. Pp. 168.

Figura 69. Ejemplar Plesiosauria MLP S/N. Costilla. MLP-Ph 58. Fig. 69.1 (40X).
Seccidon mostrando la regiéon medular (RM). El recuadro indica la porcién
ampliada en la Fig. 69.2. Fig. 69.2 (100X). Detalle de osteones
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secundarios (OS) y sus lineas de cementacion (LC). Fig. 69.3 (100X).
Misma seccion que en la Fig. 69.2 pero con microscopio de luz
polarizada mostrando el tejido lamelar (TL) de los osteones y la matriz
entretejida (ME). Fig. 69.4 (100X). Regidn central de la region medular
con osteones primarios (OP), secundarios (OS) y espacios de
remodelacion (ER). Fig. 69. 5 (100X) misma seccion que en la Fig. 69.4
pero con microscopio de luz polarizada mostrando el tejido lamelar (TL)
de los osteones. MLP-Ph 59. Fig. 69. 6 (400X). Detalle de las fibras de
Sharpey (F). Pp. 169.

Figura 70. Ejemplar MLP 93-VI-3-1. Costilla. MLP-Ph 35. Fig. 70.1 (40X). Seccion
mostrando la region medular (RM). El recuadro indica la porcion
ampliada en la Fig. 70.4. Fig. 70.2 (100X). Detalle de osteones
secundarios (OS) y lagunas de osteocitos (LO). Fig. 70.3 (100X). Misma
seccion que en la Fig. 70.2 pero con microscopio de luz polarizada
mostrando el tejido lamelar (TL) de los osteones. Fig. 70.4 (100X).
Detalle de las lineas de cementacion (LC) de los osteones secundarios
en microscopio de luz polarizada. Fig. 70.5 (40X) Regién medular (RM).
Fig.70.6 (40X). Misma seccion que en la Fig. 70.5 pero con microscopio
de luz polarizada mostrando las trabéculas (T) fragmentadas de la region
medular. Pp. 171.

Figura 71. Ejemplar MLP 72-X-10-2. Fragmento de caparazén dorsal. MLP-Ph 55.
Fig. 71.1. Seccidn transversal mostrando aspecto general, el recuadro
indica la porcioén de tejido cortical que se amplia en la Fig. 71.2. Fig. 71.2
(64X). Ampliacion de la porcion del tejido cortical preservado, los
recuadros indican la ampliacion de las respectivas secciones en las
figuras 71.3 y 71.5. Fig. 71.3 (160X). Detalle del tejido de la region
cortical (RC) y las grietas (G) presentes en toda la lamina delgada. Fig.
71.4 (64X). Detalle de las trabéculas que conforman la region medular.
Fig. 71.5 (160X). Osteones primarios (O1) y secundarios (0O2) que
conforman un tejido primario con abundante grado de remodelacion. Fig.

71.6 (40X). Misma porcién que la Fig. 71.2, mostrando detalle de los

247



indice de figuras | 2010

espacios de remodelacion (ER), osteones secundarios (02), region
cortical (RC) y region medular (RM). Figura 71.7 (100X). Fotografia de
las trabéculas bajo luz polarizada. Fig. 71.2 a 71.5 tomadas con
microscopio de luz transmitida, Fig. 71.6 y 71.7 bajo microscopio de luz
polarizada. Pp. 173.

Figura 72. Ejemplar MCSPv 158. Fragmento de placa periférica. MLP-Ph 103 y
MLP-Ph 104. Fig. 72.1 (64X) Seccion mostrando el tejido compacto (TC).
Fig. 72.2 (64X). Tejido compacto con fibras de Sharpey (FS) y lagunas de
osteocitos (LO) de disposicion cadtica. Fig. 72.3 (160X). Porcion de tejido
mostrando fibras de Sharpey, el recuadro indica la seccion ampliada en
la Fig. 72. 4. Fig. 72.4 (640X). Detalle de las fibras de Sharpey. Fig. 72.5
(64X). Tejido compacto con osteones. El recuadro indica la seccién
ampliada en la Fig. 72.6. Fig. 72.6 (160X) Osteones primarios (OP) y
secundarios (OS). Fig. 72. 7 (64X). Seccidon mostrando tejido esponjoso
(TE). Fig. 72.8 (640X). Detalle de laguna osteocitica (LO) con canaliculi
(C). Pp. 176.

Figura 73. Ejemplar MCSPv 158. Fragmento de placa de caparazon. MLP-Ph 150,
MLP-Ph 151. Fig. 73.1. Vista general de la lamina delgada. Los
recuadros indican las partes ampliadas en las Fig. 73.2 y 73.6. Fig. 73.2.
(64X). Cortex 1 (C1). Los recuadros indican las secciones ampliadas en
las Fig. 73.3 y 73.4. Fig. 73.3 (160X). Porcién de tejido compacto cortical
mostrando marcas de crecimiento (MC) y osteones primarios (OP). Fig.
73.4 (160X). Detalle de los osteones secundarios (OS) con sus lineas de
cementacion (LC). Fig. 73.5 (64X). Region medular con tejido esponjoso
(TE). Fig. 73.6 (64X). Seccién mostrando el tejido esponjoso (TE) de la
region medular y el cortex 2 (C2). Fig.73.7 (160X). Detalle del cortex 2
(C2) con presencia de canales vasculares simples (CV). Pp. 178.

Figura 74. Ejemplar MCSPv 158. Extremo de falange. MLP-Ph 153, MLP-Ph 154 y
MLP-Ph 155. Fig. 74.1 (40X). Seccion mostrando la region medular (RM)
y region cortical (RC). Fotografia tomada en microscopio de luz

polarizada. Fig. 74.2 (160X). Tejido compacto cortical. Los recuadros
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indican el sector ampliado en las Fig. 74.3 y 74.6. Fig. 74.3 (640X).
Detalle de fibras de Sharpey (FS). Fig. 74.4 (64X). Region cortical
mostrando con flechas las marcas de crecimiento. Fig. 74.5 (160X).
Tejido compacto con osteones secundarios (OS) casi llegando al borde
de la estructura. Fig. 74.6 (640X). Detalle del tejido primario (TP) de la
region cortical con restos de tejido cartilaginoso. Pp. 180.

Figura 75. Ejemplar MCSPv 158. Extremo de falange. MLP-Ph 153, MLP-Ph 154 y
MLP-Ph 155. Fig. 75.1 (160X). Seccidon mostrando osteones secundarios
(OS) y entre ellos el tejido intersticial (TI). Fig. 75.2 (160X). Tejido
esponjoso (TE) medular con trabéculas colapsadas. Fig. 75.3 (64X).
Espacios de remodelacion (ER) que comienzan a ganar tamafio hacia la
region medular. Fig. 75.4 (100X). Tejido con osteones secundarios (OS)
de distinta generacion donde se observan las lineas de cementacion (LC)
que se superponen. Fotografia tomada con microscopio de luz
polarizada. Pp. 181.

Figura 76. Ejemplar Euclastes meridionalis MCSPv s/n. Extremo de falange. MLP-
Ph 105 y MLP-Ph 106. Fig. 76.1. Aspecto general del corte delgado. Fig.
76.2 (160X). Tejido compacto cortical (TC). Fig. 76.3 (100X). Tejido
compacto cortical (TC) mostrando las marcas de crecimiento indicadas
mediante flechas. Fotografia tomada con microscopio de luz polarizada.
Fig. 76.4 (64X). Region cortical mostrando tejido compacto con canales
vasculares simples (CV) seguida de tejido remodelado con osteones
secundarios (OS) y espacios de remodelacion (ER). Fig. 76.5 (160X).
Tejido compacto con osteones secundarios (OS) y sus lineas de
cementacion (LC). Fig. 76.6 (160X). Igual porcién de tejido observado en
la Fig. 76.5, visto en microscopio pero sin fuente de luz. Pp. 183.

Figura 77. Ejemplar Euclastes meridionalis MCSPv s/n. Extremo de falange. MLP-
Ph 105 y MLP-Ph 106. Fig. 77.1 (64X). Region medular con tejido
esponjoso (TE) conformado por trabéculas (T). Fig. 77.2 (100X). Region
de tejido compacto formada por osteones secundarios (O2) mostrando el

tejido lamelar (TL), lagunas de osteocitos (LO) y el tejido intersticial
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primario (TP) bajo luz polarizada. Fig. 77.3 (160X). Osteones secundarios
(02) con sus lineas de cementacion (LC) solapadas. Fig. 77.4 (640X).
Detalle de osteones secundarios (O2) y lineas de cementacion (LC). Pp.
184.

Figura 78. Filogenia de los ictiosaurios, modificada y simplificada de Motani, 1999
y Fernandez, 2007. Pp. 202.

Figura 79. Microfotografia del cartilago articular. Tomado y modificado de Ross y
Pawlina, 2008. Pp. 218.
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