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Denticién de titanosaurios (Dinosauria, Sauropoda) del éé:
Cretacico Superior de la provincia de Rio Negro, =
Argentina: morfologia, inserciéon y reemplazo

Rodolfo A. GARCIA!?2 e Ignacio A. CERDA!2

Abstract. DENTITION OF TITANOSAURS (DINOSAURIA, SAUROPODA) FROM THE UPPER CRETACEOUS OF Ri0 NEGRO
PROVINCE, ARGENTINA: MORPHOLOGY, IMPLANTATION AND REPLACEMENT. A fragment of dentary of a titanosaur
sauropod from the Anacleto Formation (Upper Cretaceous of the Rio Negro Province) is described. Inside the
alveoli, functional and replacement teeth in successive “premature” stages are observed. At least in the pre-
served portion, an alternate teeth replacement pattern is observed. The histological analysis of this specimen
allowed identifying the attachment dental tissues (alveolar bone, cementum and periodontal ligament).
Numerous isolated teeth from the same unit and from the overlying Allen Formation are described. Based on
these, a classification of the wear facets is proposed: 1) Teeth with only one facet: on the labial side, on the lin-
gual side, or on the lateral side. 2) Teeth with two facets: the bigger on the labial side and the smaller on the
lingual side; the bigger on the lingual side and the smaller on the labial side; the bigger on the lingual side
and the smaller on the mesial or distal edge. 3) Teeth with three facets: one on the lingual side, the others on
the mesial and distal edges; one on the lingual side, the others on the labial and mesial or distal edges; one on
the labial side, the others on the mesial and distal edges. 4) Teeth with four facets: the smaller on the labial si-
de, the bigger on the lingual side, and two lateral facets, one on the mesial and the other on the distal edges.
Finally, we propose a hypothesis about the origin of the wear facets.

Resumen. Se describe un fragmento de dentario de saurépodo titanosaurio de la Formacién Anacleto
(Cretécico Superior de la provincia de Rio Negro). Dentro de los alvéolos se hallan dientes funcionales asi co-
mo dientes de reemplazo en sucesivos estadios de desarrollo. Al menos en la porcién preservada del denta-
rio, es posible advertir un patrén de reemplazo alternante de los dientes. El anélisis histologico de este ejem-
plar, permite observar la naturaleza de los tejidos involucrados en la insercién dentaria (hueso alveolar, ce-
mento y ligamento periodontal). De esta misma unidad y de la suprayacente Formacion Allen, se describen
numerosos dientes aislados. En base a estos dientes, se propone una clasificacién para los diferentes tipos de
facetas de desgaste: 1) Dientes con una tinica faceta: sobre el lado labial, sobre el lado lingual o lateral. 2) Con
dos facetas: la mayor sobre el lado labial y la menor sobre el lado lingual; la mayor sobre el lado lingual y la
menor sobre el labial; la mayor sobre el lado lingual y la menor sobre el mesial o distal. 3) Con tres facetas:
una sobre el lado lingual, otra sobre el mesial y otra sobre el distal; una sobre el lado lingual, otra sobre el la-
bial y otra sobre el mesial o distal; una faceta sobre el lado labial, otra sobre el mesial y otra sobre el distal. 4)
Con cuatro facetas: una menor sobre el lado labial, otra mayor sobre el lingual y dos laterales, sobre los lados
mesial y distal. Finalmente se propone una hipétesis de cémo se habrian originado mencionadas facetas de
desgaste.
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Introduccion

La particular denticién de los saurépodos es pro-
bablemente el reflejo de su especializada adaptacién
alimentaria (Coria y Chiappe, 2001; Upchurch et al.,
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2004; Sander y Clauss, 2008). Justamente, uno de los
aspectos menos conocidos de los saurépodos y parti-
cularmente de los titanosaurios, es su mecanismo de
alimentacién y todo lo relacionado a su denticién; fa-
cetas de desgaste, reemplazo dentario, diversidad
morfoldgica, entre otros aspectos (Upchurch y
Barrett, 2000). Sin embargo, han sido numerosas las
explicaciones acerca de las adaptaciones alimentarias
y dietas de los saurépodos. Holland (1924) y poste-
riormente Haas (1963) propusieron una alimentacién
a base de bivalvos (malacofagia) en funcién de las fa-
cetas de desgaste en los dientes de Diplodocus Marsh,
1878. Osborn (1899), Hay (1908), Huene (1929) y
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Dodson (1990) entendieron a los saurépodos como
consumidores de plantas acuaticas, o filtradores de
plantas y animales plancténicos (Stevens y Parrish,
2005). Hummel et al. (2008) en un estudio reciente, en
base al valor energético de numerosas plantas, pro-
ponen una dieta compuesta de helechos (e.g.
Marattiaceae) y gimnospermas (e.g. araucarias y
ginkgos). Ya sean consumidores de uno u otro grupo
de plantas terrestres, son pocas las dudas acerca de la
especificidad adaptativa a la herbivoria de estos ani-
males. También se sabe que los sauré6podos, asi como
otros vertebrados no mamiferos, presentan un conti-
nuo recambio dentario a lo largo de sus vidas (White,
1958; Erickson, 1997). Es asi que los dientes de los
saurépodos titanosaurios aparecen mayormente ais-
lados y con una mayor abundancia que otras partes
del esqueleto, debido en parte a la naturaleza de su
composicién como a su alta tasa de reemplazo. En es-
casos especimenes de titanosaurios (e.g. Antarctosau-
rus Huene, 1929; Laplatasaurus Huene, 1929 [Powell,
1979]; Muyelensaurus Calvo, Gonzélez-Riga y Porfiri,
2007 [Calvo et al., 2007]; Titanosauria indet. MPCA 79
[Coria y Chiappe, 2001]) es posible observar no sélo
los dientes funcionales sino la bateria de dientes de
reemplazo.

En cuanto al tipo de desgaste que presentan los
dientes, numerosos autores (Fiorillo, 1991, 1997,
1998, 2008; Calvo, 1994; Wilson, 2005, Sereno et al.,
2007) han explicado su origen en base principalmen-
te a su micro-desgaste; sin embargo, hasta el mo-
mento no se ha propuesto ninguna explicacién de c6-
mo se habrian generado estas facetas.

Otro aspecto desconocido en relacién a la denticién
de los titanosaurios, radica en la naturaleza de los teji-
dos involucrados en la insercién dentaria. Los titano-
saurios, al igual que el resto de los arcosaurios, poseen
una tipica insercién de tipo tecodonte. Segtin Gaengler
(2000), el término tecodoncia se aplica s6lo cuando el
diente se encuentra alojado dentro de un alvéolo, e in-
sertado mediante un complejo de tejidos que incluyen
hueso alveolar, cemento y ligamento periodontal. De
estos tejidos, el hueso alveolar es el que se interpone
entre el diente y su pieza portadora (en este caso el
dentario). Este tejido alveolar puede ser de tipo entre-
tejido (woven fibered bone) o lamelar, dependiendo de su
tasa de formacién (Reid, 1996, Caldwell et al., 2003;
Budney et al., 2006). El cemento es un tejido conectivo
calcificado que cubre la raiz del diente y su funcién es
la de brindar una superficie de anclaje para los liga-
mentos periodontales (Reid, 1996; Caldwell et al., 2003;
Budney et al., 2006). En dinosaurios no avianos, las ca-
racteristicas micro-estructurales de los tejidos de inser-
cién dentaria han sido poco estudiadas. Hasta el mo-
mento, s6lo las descripciones histologicas efectuadas
por Reid (1996) en algunos dinosaurios saurisquios y
ornitisquios hacen referencia a este tipo de tejidos.
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En este trabajo se describe un fragmento de un
dentario de titanosaurio que permite estudiar su
composicién dentaria, asi como su patrén de reem-
plazo; asimismo, se describen los distintos tipos de
tejidos involucrados en la insercién dentaria. Por otro
lado, se analiza una coleccién tinica de aproximada-
mente 600 dientes provenientes de dos unidades ge-
olégicas contiguas (formaciones Anacleto y Allen,
del Cretécico Superior de la provincia de Rio Negro),
presentandose por vez primera una completa clasifi-
cacion de los tipos de facetas de desgaste. Con rela-
cién al desgaste de los dientes, se propone una hip6-
tesis que explica el patrén observado.

Materiales y métodos

Los especimenes para este estudio provienen de
dos unidades geoldgicas contiguas del Cretdcico
Superior, la Formacién Anacleto (Campaniano me-
dio-inferior) (Digregorio y Uliana, 1979; Dingus et al.,
2000) y la suprayacente Formaciéon Allen (Cam-
paniano-Maastrichtiano) (Ballent, 1980). Ambas uni-
dades estratigréficas afloran extensamente en la pro-
vincia de Rio Negro, Argentina.

Se examiné un fragmento de dentario derecho
procedente de la Formacién Anacleto en cercanias de
la ciudad de Cinco Saltos, Rio Negro, Argentina. En
primera instancia, se efectuaron tomografias axiales
computadas (TAC) de la pieza mediante un tomoé-
grafo Pro Speed helicoidal (serie 99783, Pro GP). Sin
embargo, este analisis no proporcioné resultados po-
sitivos, posiblemente debido a la gran cantidad de
elementos pesados, tanto en el sedimento que rellena
los alvéolos como en los minerales que resultan del
reemplazo diagenético. Sobre el hueso se realizé un
molde y una copia, ambos depositados en la colec-
cion del Museo de Cinco Saltos (MCSPv-061).
Posteriormente, se efectuaron sobre el material origi-
nal cuatro cortes delgados longitudinales [MUCPh
251-5, 6, 7, 8] y cuatro transversales [MUCPh 251-1, 2,
3, 4], de los cuales sélo dos fueron descriptos.

Se han analizado unas 155 piezas dentales (MPCA-
Pv- 6,12, 15, 18, 19-21, 24, 25, 28, 30, 32, 37, 40, 43, 46,
48, 51, 52, 54, 55, 64, 68, 72, 75-77, 84, 87-89, 90, 92, 96-
98, 102, 105, 106, 108, 109, 112, 114-116, 120-122, 126-
129, 134-136, 138,139, 141, 143, 144, 147-152, 154, 155,
157, 159, 162-164, 167, 168, 170, 181, 184-188, 193, 196,
201-207, 209-211, 213, 214, 217, 220, 223, 224, 229, 245,
260, 272, 286, 288, 715-717, 719-721, 723-726, 730-733,
734-739, 740, 742-751, 752-757, 759, 760, 795, 798/1-8,
21299) seleccionadas de una coleccién de 559 especi-
menes procedentes de la Formacién Anacleto, en in-
mediaciones del Lago Pellegrini y en Cinco Saltos, en
la provincia de Rio Negro. Estas piezas se encuentran
depositadas en la coleccion del Museo “Carlos
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Ameghino” de Cipolletti, Rio Negro, Argentina. Otros
27 dientes (MCSPv- 23, 51, 90-99, 101-104, 160, 162-170,
172,) fueron seleccionados de entre 31 especimenes
que posee la colecciéon del Museo de Cinco Saltos, to-
dos procedentes de las cercanias de la ciudad homoéni-
ma, y también de la Formaciéon Anacleto. Se estudia-
ron tres dientes de la Formacién Allen provenientes
del Bajo de Santa Rosa, Rio Negro (MML-221, 222,
223), los cuales se encuentran depositados en la colec-
cién del Museo de Lamarque. La gran mayoria de los
dientes aislados aqui estudiados corresponden a pie-
zas remplazadas en vida; asf lo sugiere la pequefia y
reabsorbida raiz, segin la interpretacion de Romer
(1966) para reptiles en general.

Los materiales fueron observados y fotografiados
a través de un microscopio 6ptico binocular (Olym-
pus BX40), un microscopio estereoscépico binocular
(Olympus SHZ10) y una camara digital (Sony SSC-
DC50). Los micro-caracteres fueron observados con
un microscopio electrénico de barrido (Phillips 515).

La terminologia utilizada para la descripcion de
los dientes ha sido tomada de Nowinski (1971), Ten
Cate (1995) y Upchurch y Barrett (2000) y es la si-
guiente: labial (la cara o lado externo), lingual (la cara
interna), mesial (la cara rostral), distal (la cara caudal).

Abreviaciones institucionales. MCSPv, Museo Cinco Saltos, co-
lecciéon de paleovertebrados, Rio Negro, Argentina; MML, Museo
Municipal Lamarque, Rio Negro, Argentina; MPCA-Pv, Museo
Provincial “Carlos Ameghino”, coleccién de paleovertebrados, Rio
Negro, Argentina; MUCPh, Museo Universidad Nacional del
Comahue, coleccién de paleohistologia, Neuquén, Argentina.

Descripcion del dentario

El fragmento preservado corresponde a la porcion
media-rostral del dentario derecho de un titanosau-
rio (MCSPv-061) (tnico clado de saurépodos regis-
trado en el Cretacico mas superior), precisamente, la
porcién alveolar mas caudal, que probablemente co-
rresponda a los dltimos siete alvéolos de la hilera (fi-
gura 1.1).

El alvéolo de posicién mas caudal observado co-
rresponde al dltimo de la hilera; asi lo sugiere la pre-
sencia del foramen dental (figura 1.2). Caudalmente
se extiende un segmento de 12 mm de longitud, en el
cual no se encuentra ningtn otro foramen dental que
indique la existencia de otro alvéolo caudal a aquel
altimo. El fragmento posee 4,3 cm de altura en su
porcién mas alta y 7,9 cm de longitud (rostrocaudal)
siendo su espesor medio (labio-lingual) de 1,9 cm.

El borde ventral no se preservo, por lo que no es
posible observar el canal Meckeliano. Este segmento
del dentario posee una curvatura hacia la sinfisis; es-
ta curvatura permite inferir que la mandibula habria
presentado una forma de “U” en su estado completo,
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Figura 1. Titanosauria indet. (MCSPv- 061). Fragmento de dentario
derecho. 1, reconstruccion aproximada del dentario en vista lin-
gual. 2, fragmento de dentario en vista lingual. 3, el mismo en vis-
ta dorsal con la numeracién estimada de cada alvéolo. 4, el mismo
en vista labial. a - f, lugar donde se realizaron las secciones delga-
das / Titanosauria indet. (MCSPv- 061). Fragment of right dentary. 1,
dentary reconstruction. 2, dentary in lingual view. 3, same in dorsal view
with numeration of the alveoli. 4, same in labial view. a - f, thin- sections.

condicién diferente a la presente en Antarctosaurus
wichmannianus Huene, 1929 y Bonitasaura salgadoi
Apesteguia, 2004, en donde las ramas del dentario
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son rostrocaudalmente rectas, curvandose hacia la
sinfisis en su extremo rostral, casi en angulo recto
(Huene, 1929; Apesteguia, 2004). Los alvéolos més 1
rostrales presentan una leve inclinacién lateral (la-
bial) con respecto al eje vertical.

Es probable que este espécimen (en base a la re-
construccién del dentario), al igual que otros titano-
saurios (e.g. Bonitasaura salgadoi [Apesteguia, 2004];
Antarctosaurus wichmannianus [Huene, 1929], Nemeg-
tosaurus mongoliensis Nowinski, 1971, [Wilson, 2005],
Karongasaurus gittelmani Gomani, 2005, [Gomani,
2005], Rapetosaurus krausei Curry Rogers y Forster,
2001, [Curry Rogers y Forster, 2004]), haya llevado
entre 11 y 13 alvéolos por dentario.

Entre el primer y séptimo alvéolo de la porcién
preservada (entre los probables alvéolos quinto o
séptimo y 11ro o 13ro del dentario completo), los
mismos no exponen significativas diferencias de ta-
mafio, siendo su contorno circular, de un didmetro
de 8 mm aproximadamente (figura 1.3), y correspon-
diendo perfectamente cada uno de ellos con su fora-
men dental de posicién lingual (figura 1.2).

La perdida de la pared rostral del primer alvéolo
de la hilera (probablemente el quinto o séptimo), per-
mite observar que éste se encuentra relleno de algin
mineral ferroso, aparentemente sin restos de dientes.

El segundo alvéolo de la hilera (probablemente el
sexto u octavo) no presenta ningiin diente a simple
vista (figura 1.3). Sin embargo, en el primer corte
transversal (figura 1.2a) se observan dos dientes
emergiendo desde lo profundo del alvéolo, el apice
del primero se encuentra a menos de 10 mm del bor-
de superficial del alvéolo, sobre la pared lingual (fi-
gura 2.5). El segundo de los dientes es mas profundo,
y se encuentra inmediatamente por debajo del pri-
mero, en contacto con la pared labial. El diente fun-
cional de este alvéolo probablemente se haya perdi-
do post-mortem o en momentos de soterramiento.
Caudalmente al alvéolo recién descrito, sobre el ter-
cer alvéolo de la hilera (probablemente el séptimo o
noveno), se muestra sobre la pared labial el dpice de
un diente, interpretado como una pieza de reempla-
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Figura 2. Sucesivas secciones delgadas del dentario de
Titanosauria indet. 1-4, secciones longitudinales (MUCPh 251-5,
MUCPh 251-6, MUCPh 251-7, MUCPh 251-8), indicadas en figura
1.4 c-f, respectivamente. 5 y 6, secciones transversales (MUCPh
251-4, MUCPh 251-3) indicadas en figura 1.2a, b, respectivamen-
te. La numeracion corresponderia a la serie alveolar de un denta-
rio completo. La flecha blanca en 1 indica un diente anémalo /
successive thin sections of the Titanosauria indet. dentary 1-2, longitu-
dinal sections (MUCPh 251-5, MUCPh 251-6, MUCPh 251-7,
MUCPh 251-8) indicated in figure 1.4 c-f respectively. 5 y 6, transver-
sal sections (MUCPh 251-4, MUCPh 251-3) indicated in figure 1.2a, b
respectively. The numeration would correspond to the alveolar series of
the complete dentary. White arrow in 1is pointing to the anomalous to-
oth.
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Z0, ya que se encuentra inmediatamente por debajo
del borde superior del alvéolo y sin ningtn tipo de
desgaste (figura 1.3). Este diente se encontraba pron-
to a ser funcional; probablemente habria ya despla-
zado al diente activo hasta ese momento, por lo que
este alvéolo se encontraba momentaneamente sin su
diente funcional. En este mismo alvéolo, en los suce-
sivos cortes longitudinales (figura 1.4c-f), no se apre-
cia en profundidad ningtin otro diente de reemplazo
(figura 2.2-4).

El cuarto alvéolo de la hilera (probablemente el
octavo o décimo) presenta sobre el margen lingual
un diente fracturado transversalmente a nivel del
margen superior del alvéolo (figura 1.3); ésta es la
pieza funcional del alvéolo. Profundo en el alvéolo,
este mismo diente se ubica algo labial. Sobre un cor-
te longitudinal profundo (figura 2.3), se observa en el
diente funcional el segmento radical, con una cavi-
dad pulpar muy desarrollada. En un corte longitudi-
nal adn més profundo (figura 2.4), en el centro del al-
véolo, se observa la porcién medio-apical de un dien-
te de reemplazo y, labial a éste y en un muy mal es-
tado de preservacién, un tercer diente pequefio (un
segundo diente de reemplazo).

En el quinto alvéolo de la hilera (probablemente
el noveno o 11ro), no se observa ningun diente su-
perficialmente (figura 1.3), sin embargo, en el primer
corte longitudinal (figura 2.1) se observan dentro del
alvéolo tres dientes a diferentes profundidades. El
diente mds maduro, o mas pronto a erupcionar, se
ubica sobre la pared labial del alvéolo, mientras que
lingualmente a éste se encuentran los dos dientes res-
tantes de menor tamarfo. Estos dos tiltimos dientes, a
pesar de tener tamafos similares en seccion, difieren
en la proporcién entre el esmalte-dentina y cavidad
pulpar. El de posicién més labial (el del medio con
respecto a los tres dientes) (indicado con una flecha
en la figura 2.1 y pintado de negro en la figura 3), po-
see una cavidad pulpar muy desarrollada con res-
pecto tanto a la capa de esmalte-dentina como a la ca-
vidad pulpar del diente de posicién més lingual. Este
diente de proporciones anémalas, recuerda a la sec-
cién sobre la porcién media de la corona de un dien-
te funcional, o al menos de un diente més desarrolla-
do. En tanto el tercer diente, presente sobre la pared
lingual del alvéolo (por su posicién, en un estadio
menos desarrollado) expone una seccién (a nivel de
la corona) levemente mayor a la presente en el dien-
te anémalo. En un corte mas profundo (figura 2.2), no
se observa en este mismo alvéolo el diente considera-
do anémalo que se dispone entre los otros dos en el
corte anterior (figura 2.1). En tanto, en este mismo
corte y en los sucesivos, los dientes de posicién labial
y lingual aumentan su diametro (figura 2.3, 4). La ca-
vidad pulpar también incrementa su didmetro hacia
la raiz del diente, mientras que su contorno eliptico

(en la corona) cambia gradualmente a circular. Por
un lado, este alvéolo estaria indicando la ausencia de
un diente funcional en el momento de la muerte del
animal; por el otro, el diente que se encuentra entre
los otros dos (el mas pequefio) recuerda (por la pro-
porcién esmalte-dentina/-cavidad pulpar) la seccion
de un diente de estadio mas avanzado de desarrollo,
pero de menor tamafio. Esto sugiere una anomalia en
la mencionada pieza dentaria, probablemente un
germen dentario que detuvo su desarrollo, en defini-
tiva, un diente que nunca llegaria a ser funcional.

Sobre la abertura del sexto alvéolo de la hilera
(probablemente el décimo o 12do), se observa un
diente funcional fracturado a nivel del limite supe-
rior de la pared alveolar (figura 1.3). Este diente de
contorno eliptico se encuentra en contacto con la pa-
red labial del alvéolo; lingualmente a éste emerge el
apice fracturado de un diente de reemplazo. En los
sucesivos cortes (figura 2 .1-3) la morfologia de los
dientes es similar a la de los demas (en seccién apical
con pronunciadas carenas, cambiando su contorno a
eliptico-subcircular hacia la raiz). En el corte maés
profundo del alvéolo (figura 2.4), es posible identifi-
car el extremo apical de un segundo diente de reem-
plazo, ubicado sobre la pared lingual.

El dltimo alvéolo de la hilera, el séptimo (proba-
blemente el 11ro o 13ro), y tal vez el dltimo del denta-
rio, se encuentra parcialmente preservado. Parte de la
pared caudolateral no se preservd, por lo tanto, el al-
véolo expone gran parte de su cavidad interna. Sobre
la pared labial se apoya un diente fracturado que po-
siblemente (en base a su posicion profunda en el alvé-
olo) sea un diente de reemplazo pronto a erupcionar
(figura 1.3). Junto a éste, sobre su lado lingual, se ob-
serva el dpice fracturado de un segundo diente de re-
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Figura 3. Esquema interpretativo del reemplazo de dientes en el
dentario fragmentario de un Titanosauria indet. (MCSPv-061) en
vista lingual. La numeracion en la base del dibujo indica la posi-
cion de los alvéolos. F, diente funcional; R1, primer diente de re-
emplazo; R2, segundo diente de reemplazo; el diente pequefio en
color negro representa un diente anémalo / interpretative drawing
of the replacement tooth in a fragmentary dentary of Titanosauria indet.
(MCSPv- 061) in lingual view. The numeration at the bottom of the fi-
gure shows the alveoli positions. F, functional tooth; R1, first replace-
ment tooth; R2, second replacement tooth; the black small tooth repre-
sents an anomalous tooth.
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emplazo. El diente funcional, en base al amplio espa-
cio vacio que se observa en el interior del alvéolo, se
habrfa perdido en una etapa previa al soterramiento.
En el corte transversal de este alvéolo (figura 1.2b) es
posible observar a los dos diente de reemplazo recién
descriptos en posicién, dentro del alvéolo (figura 2.6).

Morfologia de los dientes del dentario

Todos los dientes (tanto funcionales como de re-
emplazo) presentes en el dentario poseen la misma
morfologia. En una seccién apical el contorno es elip-
tico, la cavidad pulpar diminuta, y la capa de denti-
na proporcionalmente importante; en una seccién
media (en la corona), la cavidad pulpar se hace nota-
blemente mas amplia y los bordes laterales del dien-
te (mesial y distal) presentan agudas carenas. Hacia
la raiz del diente la cavidad pulpar se amplia, las ca-
renas pierden agudeza hasta que su contorno se hace
aproximadamente circular y la proporcién de denti-
na disminuye con relacién a las secciones méas apica-
les.

La superficie del esmalte sélo pudo ser observada
en el diente de reemplazo del tercer alvéolo (séptimo
o noveno de la hilera), y en menor medida en el dien-
te funcional del alvéolo seis (décimo o 11ro). Este
presenta un aspecto levemente rugoso. La pobre pre-
servacion de la porcién superior de los dientes fun-
cionales no permitié observar el patrén de las facetas
de desgaste.

Reemplazo de dientes en el dentario

Los saurépodos poseian un reemplazo dentario
continuo durante sus vidas (Huene, 1929; Nowinski,
1971; Powell, 1979; Coria y Chiappe, 2001). Como su-
gieren Coria y Chiappe (2001), el reemplazo dentario
de los saurépodos difiere notablemente del de otros
saurisquios. En los primeros, el reemplazo dentario
se produce, dentro de cada alvéolo, con un sentido
lingual-labial, desde los dientes mas inmaduros a los
funcionales, siendo el diente reemplazado el de posi-
cién mas labial. Los gérmenes dentarios se generan
profundamente en el alvéolo, y a medida que estos se
desarrollan se desplazan (linguo-labialmente) hacia
la abertura del alvéolo, donde finalmente erupcionan
y pasan a ser dientes funcionales (Romer, 1966), co-
mo observaron Coria y Chiappe (2001) en un prema-
xilar de titanosaurio indeterminado (MPCA-79).

La escasa porciéon preservada del dentario anali-
zado (siete alvéolos, seis de ellos con dientes implan-
tados), limita el conocimiento acerca de cémo habria
sido el patrén de recambio dental en el dentario com-
pleto. A pesar de esto, al menos en la porcion estu-
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diada, el reemplazo de dientes es alternado (figura
3), un patrén registrado en algunos vertebrados no
mamiferos (Edmund, 1960; Osborn, 1977). Como se
describié anteriormente, el primer alvéolo (quinto o
séptimo) no permite observar dientes en su interior.
El segundo alvéolo (sexto u octavo), a su vez, tiene el
diente funcional y dos piezas de reemplazo. El si-
guiente alvéolo (séptimo o noveno), sélo presenta un
diente de reemplazo muy pronto a ser funcional. El
alvéolo octavo o décimo lleva su diente funcional y
dos dientes de reemplazo. Caudal a éste, el alvéolo
noveno o 11ro, no presenta diente funcional y si un
diente pronto a ser funcional, mds otro diente de re-
emplazo. El décimo o 12do alvéolo, posee su diente
funcional y dos dientes de reemplazo, mientras que
el altimo alvéolo de la serie carece de diente funcio-
nal; éste s6lo conserva dos dientes de reemplazo, uno
de ellos pronto a erupcionar. Por lo tanto, el recam-
bio de dientes, al menos en el dentario, habria sido de
tipo “ola de reemplazo alternante” (figura 3) condi-
cién similar a la descrita por Nowinski (1971) y
Wilson (2005) en la mandibula inferior de Nemeg-
tosaurus Nowinski, 1971.

En todos los alvéolos preservados, el diente fun-
cional se ubica en la cara labial del alvéolo, mientras
que los dientes de reemplazo erupcionan progresiva-
mente desde la base del alvéolo, siempre desde su la-
do lingual, desplazandose linguolabialmente hasta
ocupar la posicién definitiva, lo que también se ob-
serva en los titanosaurios MPCA-79 (Coria y
Chiappe, 2001), Antarctosaurus (Huene, 1929) y
Muyelensaurus (obs. pers.).

Histologia

Pese a la alteracion diagenética que ha sufrido la
muestra, es posible efectuar una caracterizaciéon ge-
neral de su micro-estructura 6sea. Tanto en las sec-
ciones transversales como en las longitudinales es
posible observar a los alvéolos ocupar una importan-
te proporcion de la muestra, alcanzando profunda-
mente la region basal del dentario. El tejido 6seo es
de origen secundario y se encuentra restringido a los
margenes labial y lingual, asi como a los tabiques in-
teralveolares. Las paredes labial y lingual del denta-
rio se componen de tejido haversiano denso (figura
4.1, 2). Dado que el tejido cortical mas externo ha de-
saparecido en su totalidad, no es posible reconocer
tejido sub-periosteal. El tejido haversiano esta con-
formado por abundantes osteones secundarios de
distintas generaciones, delimitados entre si por cons-
picuas lineas de cemento. Cada osteén encierra de
uno a tres canales vasculares con orientacion varia-
ble, salvo en la region labial, donde tienden a dirigir-
se en sentido longitudinal. Los tabiques interalveola-
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Figura 4. Titanosauria indet. Micro-estructura ¢sea del dentario. 1, seccion longitudinal del dentario exhibiendo tejido haversiano
(MUCPh 251-5), 40x. 2, seccién longitudinal mostrando tejido haversiano del dentario, hueso alveolar, cemento y diente (MUCPh 251-
6), 40x. 3, fibras de Sharpey embebidas en el hueso alveolar (MUCPh 251-3), 100x. 4, capa de cemento celular recubriendo la raiz del dien-
te (MUCPh 251-7), 100x. ce, cemento; cva, canal vascular; cvo, canal de Volkman; de, dentina; fsh, fibras de Sharpey; ha, hueso alveolar;
hh, hueso haversiano; Ice, laguna de cementocito; lo, laguna de osteocito / Titanosauria indet. Bone microstructure of the dentary. 1, longi-
tudinal section of the dentary showing haversian tissue (MUCPh 251-5), 40x . 2, longitudinal section of the dentary showing haversian bone, alveo-
lar bone, cementum and tooth (MUCPh 251-6), 40x. 3, Sharpey fibers imbibed in the alveolar bone (MUCPh 251-3), 100x. 4, cellular cementum la-
yer coating the root tooth (MUCPh 251-7), 100x. ce, cementum; cva, vascular canal; cvo, Volkman's canal; de, dentine; fsh, Sharpey fibers; ha, al-
veolar bone; hh, Haversian bone; Ice, cementum lacuna; lo, osteocyte lacuna.

res exhiben importantes vacuidades revestidas inter-
namente por tejido lamelar. Dichos espacios otorgan
un aspecto finamente esponjoso a los tabiques. Un
rasgo particular de la muestra es la presencia de “es-
trias” en el tejido lamelar, distribuidas en pequefias
agrupaciones y proyectadas radialmente a partir de
cada espacio interno. Estas marcas s6lo pueden ser
observadas en determinados sectores.

La superficie interna de los alvéolos estd revestida
por hueso alveolar, el cual se encuentra profundamen-
te alterado (figura 4.2). Una de las secciones estudiadas
(MUCPh 151-3) permite observar al menos dos gene-
raciones de hueso alveolar, separadas por una tenue li-
nea de cemento. Histolégicamente, el hueso alveolar se
diferencia del haversiano por la forma y distribucién
de sus lagunas de osteocitos, las cuales presentan un

aspecto globoso y se distribuyen de forma desorgani-
zada. Asimismo, la relativa amplitud de los espacios
internos del hueso alveolar le confiere un aspecto fina-
mente esponjoso. Si bien gran parte del hueso alveolar
ha sido removido, encontrandose fragmentos aislados
en las cavidades alveolares, en ciertos sectores se ob-
serva el contacto directo entre la base del hueso alveo-
lar y el tejido haversiano, delimitado por una linea de
reversion. Pese al grado de alteracion sufrido por la
muestra, es evidente que el espesor de la capa de hue-
so alveolar varia en distintas porciones del alvéolo. Las
secciones transversales (MUCPh 251-3, 251-4), revelan
la presencia de fibras de Sharpey embebidas en la ma-
triz (figura 4.3). Estas fibras se orientan en sentido casi
paralelo a la superficie interna del alvéolo.

Ademas del hueso alveolar, es posible identificar
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en la muestra otro tipo de tejido de insercién dentaria.
En la porcién correspondiente a la raiz de los dientes
ubicados adyacentes a la pared labial en los alvéolos
octavo-décimo, noveno-11ro y décimo-12do (figura
2.2-4), y adyacentes a la pared lingual en los alvéolos
sexto-octavo y 11ro-13ro (figura 2.5, 6), la dentina se
encuentra recubierta por una delgada capa de cemen-
to celular. El mismo se caracteriza por ser avascular y
presentar numerosas lagunas de cementocitos de as-
pecto globoso (figura 4.2, 4). Las lagunas se encuen-
tran embebidas en una matriz isétropa. Si bien no se
registré cemento acelular, algunos sectores exhiben
una banda de tejido muy denso, ubicado por debajo
del cemento celular. Dada la alteracién que presenta
la muestra, no es posible discernir si se trata de ce-
mento acelular o bien una porcién alterada de denti-
na. La matriz del cemento carece de restos fibrosos.

Diversidad morfoldgica en dientes de
titanosaurio

La morfologia de los dientes en “forma de lapiz”
es compartida por dos clados de neosaurépodos: los
titanosaurios (excepto Malawisaurus) y los diplodocoi-
deos, aunque ambos grupos difieren en la morfologia
y disposicién de sus facetas de desgaste (Calvo, 1994).
Los dientes de titanosaurio (excepto Malawisaurus)
son cilindricos, delgados, mayormente subcirculares
en seccién transversal y carecen totalmente de denti-
culos en sus coronas (Nowinski, 1971; Kues et al.,
1980; Calvo, 1994; Kellner, 1996; Wilson y Sereno,
1998). El lado labial es con frecuencia levemente con-
vexo, mientras que su lado lingual posee una tenue
concavidad, aunque en numerosos ejemplares de tita-
nosaurios, incluido algunos de los elementos estudia-
dos aqui, este lado del diente es mayormente recto. A
pesar de la aparente homogeneidad morfolégica, los
dientes de los titanosaurios procedentes de las forma-
ciones Anacleto y Allen de la provincia de Rio Negro
estudiados en este trabajo presentan una notable di-
versidad, tanto en tamario (longitud y didmetro) co-
mo en color, facetas de desgaste, superficie del esmal-
te y morfologia de perimetro (seccion transversal).

Morfologia general

Todos los dientes sin excepcién son practicamen-
te cilindricos, delgados y levemente curvados. A par-
tir de dientes alojados en sus respectivos alvéolos, en
premaxilares, maxilares y dentarios de numerosos
neosaurépodos, es posible confirmar que el plano
lingual es (en el sentido axial) levemente céncavo,
mientras que el plano labial es convexo; sin embargo,
este tltimo plano es notablemente més curvado que
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el plano lingual (Upchurch, 1995, 1998; Kellner, 1996;
Barrett et al., 2002; Upchurch et al., 2004; Sereno y
Wilson, 2005). Otros especimenes como Alamosaurus
Gilmore, 1922 (Kues et al., 1980) y numerosos ejem-
plares aqui estudiados poseen su plano lingual recto.
A diferencia de los saurépodos basales que presen-
tan la corona de los dientes mesiodistalmente expan-
dida y labiolingualmente comprimida (Madsen et al.,
1995; Upchurch et al., 2004; Chatterjee y Zheng, 2005),
los dientes de titanosaurios estudiados poseen sus
margenes préacticamente paralelos. Sus planos labial
y lingual se contactan en los laterales (mesial y dis-
talmente), formando en numerosos casos un borde
agudo, una carena o arista, como en Antarctosaurus
(Huene, 1929), Rinconsaurus Calvo y Gonzalez-Riga,
2003 (Calvo y Gonzalez-Riga, 2003), Alamosaurus
(Kues et al., 1980), el ejemplar MPCA-79 (Coria y
Chiappe, 2001), Bonitasaura Apesteguia, 2004
(Apesteguia, 2004) y en los dientes del dentario des-
crito anteriormente (MCSPv-061). Estos bordes agu-
dos recorren todo el largo del diente, atenudndose
hacia la raiz hasta ser imperceptibles. Estas dos aris-
tas pueden estar centradas en el diente (sobre su eje
mesio-distal) o desplazadas de este eje hacia el plano
lingual, como sucede en Rinconsaurus (Calvo y
Gonzalez-Riga, 2003) y Pitekunsaurus Filippi y
Garrido, 2008 (Filippi y Garrido, 2008). Todos los es-
pecimenes observados, al igual que los dientes de to-
dos los titanosaurios, carecen de denticulos. Los
dientes que poseen sus aristas centradas exponen en
seccién transversal una simetria eliptica, mientras
que los dientes con las aristas no centradas, poseen
una seccion en forma de “D”.

El desgaste dentario, siempre presente en dientes
funcionales, puede presentarse con distintos patrones;
con una tnica y simple superficie de rozamiento, sobre
su cara lingual o labial o con un par de superficies de
desgaste, una en la cara labial y otra en la lingual; en es-
te patrén, esta dltima es por lo general la mas desarro-
llada. Adicionalmente a los dos patrones recién men-
cionados, pueden ser observados dientes con facetas
multiples y complejas, como se discutird mas adelante.
En su mayoria, los ejemplares aqui descriptos poseen
sus raices notablemente pequefias y reabsorbidas, lo
que, segtin Romer (1966), Kues et al., (1980) y Kellner
(1996), indica que fueron remplazados en vida.

Seccion en corte transversal

En corte transversal, los dientes varian su morfo-
logia dependiendo de la seccién. Basicamente, es po-
sible identificar tres morfologias a lo largo del diente.
1) Sobre la porcién distal de la corona, cerca del api-
ce, siempre en dientes no funcionales o que comen-
zaban a ser funcionales, la seccién es circular-subcir-
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cular. 2) En una posicién media de la corona los dien-
tes presentan una forma que puede variar (segura-
mente dependiendo del taxén) entre una forma elip-
tica y una forma de “D”; esta diferencia dependera
de la ubicacién de las aristas a lo largo del diente. En
los ejemplares donde las aristas corren centradas a lo
largo del diente, la seccién mostrard un contorno
eliptico, mientras que en los ejemplares donde las
aristas que recorren el diente estan desplazadas del
centro, su seccion sera en forma de “D”. En ambas
morfologias, los bordes laterales (mesial y distal) ter-
minan en dngulos agudos formando las aristas ante-
riormente mencionadas. 3) En la porcién basal de la
corona, o en el limite de ésta con la raiz, la seccién es
précticamente circular.

Tamario

La caracteristica mas variable que presentan los
dientes es el tamafio. Su longitud, didmetro, y la com-
binacién de ambas medidas, generan un espectro
enorme de tamafios, por ejemplo: el didmetro (medi-
do en la parte media de la corona, mesio-distalmente)
tiene un rango desde 1,5 mm en el ejemplar MPCA-
Pv- 181, hasta 11 mm en el ejemplar MPCA-Pv- 170,
mientras que la longitud (tomada desde el apice a la
raiz) va desde 11 mm en el ejemplar MPCA-Pv- 21, a
43 mm en el ejemplar MCAPv- 93. Sin embargo, algu-
nos dientes fragmentarios indican tamafios atin ma-
yores. La diversidad de tamafios (largos, anchos,
dientes esbeltos o robustos) estaria en funcién del ta-
manio del individuo, asi como de la edad del mismo.
A pesar de esto, es probable que la diversidad morfo-
l6gica observada en esta coleccién de dientes, esté co-
rrespondida también con una diversidad taxonémica.

Facetas de desgaste

Aparentemente, todos los dientes funcionales pre-
sentan faceta de desgaste. Estos planos son el resulta-
do de la constante friccién generada por el rozamien-
to entre los dientes del premaxilar o maxilar (superio-
res) y los dientes del dentario (inferiores), en el ejerci-
cio permanente de apertura y cierre de la boca para
obtener el alimento. La ausencia de un aparato masti-
catorio, como sehala Coombs (1975), habria estado
vinculada, presumiblemente, a la innecesariedad de
moler el material vegetal en la boca, ya sea por la pre-
sencia de una molleja en el estomago o de algtin me-
canismo quimico o bacteriano en el intestino. A pesar
de la ausencia de un aparato masticador, los neosau-
répodos poseen un diverso patrén en las facetas de
desgaste. Sereno y Wilson (2005) y Sereno et al., (2007)
explicaron el origen de algunas de las facetas (labial y

lingual) en los dientes de Nigersaurus Sereno, Beck,
Dutheil, Larsson, Lyon, Moussa, Sadlier, Sidor,
Varricchio, Wilson, Wilson, 1999 (un rebaquisaurido)
de la siguiente manera: la faceta lingual (la mas desa-
rrollada de las dos y de bajo d&ngulo con respecto al eje
axial del diente) se habria generado por abrasiéon
diente contra diente, mientras que la faceta labial (me-
nos desarrollada y de mayor angulo) habria estado
originada por el contacto con material vegetal.
Nosotros observamos, a partir de la numerosa colec-
cién de dientes de titanosaurios estudiada, una diver-
sidad de facetas de desgaste mucho mayor a la obser-
vada en el rebaquisdurido africano y en otros sauro-
podos. A partir de aquellas observaciones, considera-
mos poco probable el origen de la faceta labial de la
manera que proponen Sereno ef al., (2007). Como re-
cién se menciond, la morfologia, tamafio, ubicacién e
inclinacién de las facetas de desgaste es muy variable
en los dientes de titanosaurios y es muy poco lo que
se ha dicho acerca de su origen. Atin mas escasas han
sido las explicaciones dadas para los dientes que po-
seen dos facetas de desgaste (labial y lingual) o mas,
y siempre teniendo en cuenta que su movimiento
“masticatorio” (los saur6podos no posefan un sistema
masticatorio, Coombs, 1975; Sander y Clauss, 2008)
habria sido aparentemente ortal (Calvo, 1994;
Chatterjee y Zheng, 2002; Sereno et al., 2007).

En base a su cantidad y posicién en el diente, las
diferentes facetas de desgaste, pueden clasificarse de
la siguiente manera:

1) Dientes con una tinica faceta: sobre el lado lin-
gual; sobre un lateral (mesial o distal) o sobre el lado
labial.

2) Con dos facetas: la mayor sobre el lado labial y la
menor sobre el lingual; la mayor sobre el lado lingual
y la menor sobre el labial; una sobre el lado lingual y
otra sobre el mesial o distal.

3) Con tres facetas: una sobre la cara lingual, otra
sobre la mesial y otra sobre la distal; una sobre la ca-
ra lingual, otra sobre la labial y otra sobre la mesial o
distal; una sobre la cara labial, otra sobre la mesial y
la otra sobre la distal.

4) Con cuatro facetas: una menor sobre la cara la-
bial, otra mayor sobre la lingual y dos laterales, sobre
la mesial y distal.

Aquellos dientes que no poseen superficies de
desgaste son aqui interpretados como dientes no fun-
cionales: son dientes de reemplazo que, al no haber
erupcionado, al menos totalmente, ain no comenza-
ron a friccionarse con otros dientes.

Los dientes con una tinica faceta de desgaste, fre-
cuentemente presentan esta superficie de contacto
centrada sobre la cara lingual (e.g. MPCA-Pv- 88, 89,
108, 752, 757, MCSPv- 93, 95, 102). Su morfologia es
eliptica, lo que genera que el apice del diente termine
en una punta aguda (figura 5.1). El angulo generado
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entre el plano de la faceta de desgaste y el eje axial
del diente es muy agudo, generalmente menor a 20°
e incluso la faceta llega a estar paralela al eje axial del
diente (0°).

Numerosos dientes poseen una tnica faceta ubi-
cada centrolateralmente (e.g. MPCA-Pv- 150, 164,
742, 755, MCSPv-101, MML- 221), ubicada siempre
algo lingual y lateralmente ya sea mesial o distal (fi-
gura 5.2). El desarrollo de este tipo de facetas (cen-
trolateral o lateral) es muy variable en tamafio y mor-
fologia, pudiendo abarcar mas de la mitad (apicora-
dicalmente) de la corona del diente (figura 5.2). En
cuanto a su morfologia, tiende a ser aproximada-
mente eliptica. En todos estos ejemplos de faceta tini-
ca, la superficie de desgaste no presenta una diferen-
cia relevante entre el plano de la dentina y el borde
circundante del esmalte, observandose la faceta de
desgaste completa en un sélo plano, sin relieves.

En los dientes que poseen una tnica faceta, pero en
la cara labial del diente (e.g. MPCA-Pv- 84, 109, 120,
185, 224, 724), el angulo siempre es mayor que en los
diente con una tnica faceta del lado lingual, y general-
mente nunca es menor a 20° ni mayor a 45° (figura 5.3).

Otro tipo de patrén bastante claro y constante en
los dientes es aquel con dos facetas de desgaste. Una
de ellas en la cara labial (la mas desarrollada), la otra
sobre la cara lingual (e.g. MPCA-Pv- 55,120, 184, 732,
MCSPv- 91, entre otros) (figura 5.4). La condicién in-
versa, la faceta mds desarrollada sobre la cara lingual
y la menor sobre la cara labial del diente, se observa
en los ejemplares MPCA-Pv- 76, 105, 147, 720, 750,
MCSPv- 90, 98, entre otros (figura 5.5). La morfologia
de la faceta de estos dientes es notoriamente diferen-
te a la descripta previamente para los dientes con una
unica faceta. El dpice de estos dientes es generalmen-
te recto y perpendicular al eje axial. De esta manera,
ambas superficies de desgaste adquieren una forma
de “V”, aunque la faceta labial en numerosos ejem-
plos posee el vértice de la “V” mas redondeado, re-

cordando mas a una “U” (figura 5.5, b). La inclina-
cién de las facetas difiere en la lingual y la labial; la
primera posee un dngulo con respecto al eje axial del
diente entre 0° (paralela) y 33°, mientras que la face-
ta labial o externa (sea la mas desarrollada o no)
siempre presenta un angulo mayor, entre 15° y 45°.
En este tipo de dientes es posible observar una dife-
rencia morfoldgica entre ambas facetas, ademas de
su diferente grado de desarrollo e inclinacién. La fa-
ceta lingual, del mismo modo que los dientes con una
Unica faceta de desgaste, se desarrolla en un plano,
sin ningln relieve significativo entre la dentina y el
esmalte. Mientras que el plano en el cual se desarro-
lla la faceta labial (no siempre) presenta un impor-
tante desnivel entre la dentina y el esmalte, forman-
do este dltimo un contorno prominente que limita la
faceta (figura 6.1). Este relieve es, segtin Sereno et al.,
(2007) para los dientes de Nigersaurus, el producto
del contacto entre diente y el material vegetal. El al-
timo tipo de dientes, con dos facetas, presenta la pri-
mera de ellas ubicada centralmente sobre el lado lin-
gual, una superficie de desgaste ubicada como la des-
crita para los dientes con una faceta tinica sobre su la-
do lingual, y una segunda faceta ubicada lateral y al-
go ventral (mesial o distal) a la anterior (e.g. MPCA-
Pv-96,106, 128, 721, 723, MCSPv- 167, MML- 223). La
faceta lateral puede estar, como se observa en nume-
rosos ejemplares, mas desarrollada que la lingual (fi-
gura 5.6), asi como también desconectada de ésta.
En los dientes con un patrén de tres facetas, puede
observarse casi siempre una de ellas de posicion lin-
gual. Las dos restantes, en algunos casos, se ubican me-
sial y distalmente, (e.g. MPCA-Pv- 102, 747, 754,
MCSPv-97) (figura 5.7), mientras que otros, ademés de
la faceta lingual, presentan una pequeria faceta labial y
otra lateral, mesial o distal (e.g. MPCA-Pv- 48, 204, 715,
753) (figura 5.8). La tercera combinacién de tres facetas,
esta presente en un sélo ejemplar (MPCA-Pv- 138), y
lleva una faceta labial y dos laterales, mesial y distal (fi-

Figura 5. Fotografias de dientes de Titanosauria indet. exponiendo las facetas de desgaste, junto a éstas, sus interpretaciones graficas. 1,
(MCSPv- 93), diente con una tnica faceta sobre el lado lingual. 2, (MPCA-Pv-742), diente con una tnica faceta sobre el lado lateral, me-
sial o distal. 3, (MPCA-Pv-120), diente con una tinica faceta sobre el lado labial. 4, (MPCA-Pv-55), diente con dos facetas, la mayor sobre
el lado labial y la menor lingual. 5, (MPCA-Pv-76), diente con dos facetas, la mayor sobre el lado lingual y la menor labial. 6, (MPCA-
Pv-96), diente con dos facetas, una sobre el lado lingual y otra mesial o distal. 7, (MPCA-Pv-102), diente con tres facetas, una sobre la ca-
ra lingual, otra mesial y otra distal. 8, (MPCA-Pv-48), diente con tres facetas, una sobre la cara lingual, otra labial y otra mesial o distal.
9, (MPCA-Pv-138), diente con tres facetas, una sobre la cara labial, otra mesial y otra distal. 10, (MPCA-Pv-72), diente con cuatro facetas,
una menor sobre el lado labial, otra mayor sobre el lado lingual y dos laterales, mesial y distal. Los dientes 1, 2, 5-8 y 10 probablemente
pertenezcan a la mandibula superior. Los dientes 3, 4 y 9 probablemente pertenezcan a la mandibula inferior. a, vista lingual; b, vista la-
bial; ¢, vista mesial o distal. Escala 1 = cm / Titanosauria indet. teeth showing the wear facet (photograph and interpretative drawing). 1, (MCSPv-
93), tooth with only one lingual facet. 2, (MPCA-Pv-742), tooth with only one lateral facet, mesial or distal. 3, (MPCA-Pv-120), tooth with only one
labial facet. 4, (MPCA-Pv-55), tooth with two facets, the bigger labial and the smaller lingual. 5, (MPCA-Pv-76), tooth with two facets, the bigger
lingual and the smaller labial. 6, (MPCA-Pv-96), tooth with two facets, one on the lingual side and another mesial or distal side. 7, (MPCA-Pv-102),
tooth with three facets, one on the lingual side, the others on the mesial and distal sides. 8, (MPCA-Pv-48), tooth with three facets, one on the lingual
side, the others on the labial and mesial or distal sides. 9, (MPCA-Pv-138), tooth with three facets, one on the labial side, the others on the mesial and
distal sides. 10, (MPCA-Pv-72), tooth with four facets, the smaller on the labial side, the bigger on the lingual side, and two lateral, on the mesial
and distal sides. Teeth 1, 2, 5-8 and 10 probably belong to the upper jaw. Teeth 3, 4 and 9 probably belong to the low jaw. a, lingual view; b, labial
view, ¢, mesial or distal view. Scale bar 1= cm.
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gura 5.9). En algunos especimenes que poseen facetas
laterales, éstas se presentan como una extensién o pro-
longacién de la faceta principal (lingual) que se dirige
hacia la raiz del diente. En otros ejemplares, alguna de
las facetas laterales o ambas, se encuentra de manera
independiente a la faceta lingual.

El daltimo patrén estda representado por dientes
con cuatro facetas de desgaste (e.g. MPCA-Pv- 52,72,
151, 717, 748) (figura 5.10). Este patrén es el menos
frecuente en los materiales estudiados, pero es sin
duda el més complejo de todos. Aqui la faceta menos
desarrollada y la de mayor angulo, siempre con res-
pecto al eje axial del diente, estd ubicada del lado la-
bial del diente. Sobre el lado lingual se encuentra una
amplia faceta con un bajo angulo, que en numerosos
ejemplares, como en algunos especimenes de tres fa-
cetas, se continta lateralmente hacia la raiz del dien-
te, formando dos facetas elongadas. Estas ultimas
dos superficies de desgaste son siempre paralelas al
eje axial del diente, delgadas y con un leve ensancha-
miento hacia el extremo radical (basal). Otros ejem-
plares de esta misma categoria, presentan las dos fa-
cetas laterales sin conexién con las facetas labial y/o
lingual (figura 5.10).

Micro-desgaste en las facetas

La faceta es el resultado del micro-desgaste conti-
nuado a lo largo del tiempo. Por lo tanto, y de acuer-
do con la hipétesis desarrollada mas adelante sobre
el origen de estas estructuras, las facetas poco desa-
rrolladas habrian sido aquellas que tuvieron menor
tiempo de exposicién al agente de friccion. A partir
de la morfologia e inclinacién de la faceta de desgas-
te, pero sobre todo del andlisis del patrén del micro-
desgaste, es posible inferir el tipo de movimiento que
tuvo la mandibula, asi como sugerir el tipo de ali-
mentaciéon que habrian tenido estos animales (Fio-
rillo, 1998; Upchurch y Barrett, 2000; Schubert y Un-
gar, 2005). A través del microscopio 6ptico y el mi-
croscopio electrénico de barrido, las superficies de
desgaste sobre la dentina revelan numerosas y finas
estrias o scratches, orientadas paralelas y subparalelas
al eje mayor de la faceta (figura 6.2), las cuales estan
directamente relacionadas al tipo de movimiento de
la mandibula. En funcién de la orientacién de las es-
trias, del bajo dngulo que poseen las facetas de des-
gaste (nunca mayor a 45° en la faceta labial) y tenien-
do en cuenta que este desgaste es el resultado de la
friccién entre los dientes superiores e inferiores, los
titanosaurios habria ejercido un movimiento unidi-
reccional tipo ortal (hacia arriba y abajo) como lo su-
girieron Calvo (1994), Chatterjee y Zheng (2002) y
Sereno et al. (2007).

Un segundo rasgo observado con altos aumentos,
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es la presencia de hoyuelos o pits, tanto en las facetas
de desgaste (dentina y esmalte) como sobre el resto
de la superficie del diente (sobre el esmalte) (figura
6.1). En los especimenes que presentan los pits sobre
la faceta de desgaste (e.g. MCSPv-91, MPCA-Pv-20,
97,184, 185, 201, 717, 720), estos hoyuelos se encuen-
tran densamente agrupados y superficialmente puli-
dos.

En unos pocos dientes (e.g. MPCA-Pv- 18, 151, 201,
720, 737) (figura 6.1) es posible observar la faceta de
desgaste limitada por un pequefio reborde de esmalte;
segun Sereno et al. (2007), este pequefio reborde es el
producto de la abrasion con la materia vegetal. Sin em-
bargo, el patrén mas comun en los dientes de titano-
saurios estudiados es la faceta en un sélo plano, estan-
do la dentina y el esmalte desgastados por igual. Es
probable que en estos saurisquios el esmalte y la den-
tina hayan tenido una dureza similar y quizas su com-
posicién o micro-estructura difiera de la de otros ver-
tebrados, en los cuales el esmalte es considerablemen-
te mas resistente a la friccién que la dentina, generan-
do un desgaste desigual. El aspecto superficial del es-
malte en la mayoria de los especimenes examinados
es, dependiendo del ejemplar, leve o intensamente ru-
goso en la base de la corona. Esta rugosidad disminu-
ye gradualmente hacia el apice del diente en todos los
ejemplares, hasta presentar un aspecto liso, brillante y
muy pulido (excepto por algunas estrias y/o pits). En
los dientes no funcionales, el aspecto del esmalte es
notablemente rugoso, alcanzando con esa textura (ru-
gosa) el apice del diente.

Hipotesis sobre el origen de las facetas de desgaste

A partir del gran nimero de dientes observados,
particularmente de la morfologia de la facetas de des-
gaste, se propone seguidamente una explicacion
acerca del posible mecanismo por el cual se habrian
generado esas superficies. En titanosaurios, el diente
funcional es acompariado en su alvéolo por tres dien-
tes de reemplazo (Coria y Chiappe, 2001; obs. pers.),
al menos en los premaxilares y dentarios. El nimero
de dientes de reemplazo por alvéolo es atin mayor en
los diplodocoideos Diplodocus y Nigersaurus: cinco y
siete respectivamente (Hatcher, 1901; Sereno et al.,
1999). La explicacién que se desarrolla a continuacion
es, fundamentalmente, para la presencia simultanea
de facetas de desgastes en la cara lingual y labial.

Como se muestra en la figura 7, los dientes supe-
riores (premaxilares y maxilares), contactan lingual-
mente sobre la cara labial de los dientes inferiores (den-
tarios), una condicién usual en saur6podos (Nowinski,
1971; Calvo, 1994; Sereno y Wilson, 2005). Como se
mencioné anteriormente, al menos algunos saur6po-
dos (entre ellos los titanosaurios) habrian tenido un
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Figura 6. Diente de Titanosauria indet. (MPCA-Pv-18). 1, detalle
del limite de la faceta de desgaste y del micro-desgaste sobre la
superficie del diente. 2, detalle de la superficie de la faceta de des-
gaste mostrando las finas estrias; las estrias se orientan paralelas
al eje longitudinal de la faceta. f.d, faceta de desgaste; las flechas
blancas sefialan hoyuelos o pits; la flecha negra sefiala estrias o
scratches / Titanosauria indet. tooth (MPCA-Pv-18). 1, detail of the li-
mit of the wear facet and the micro-wear of the tooth surface. 2, detail of
the wear facet surface showing fine scratches; the scratches are parallel
to the longitudinal axis of the wear facet. f.d, wear facet; white arrows
are pointing pits; black arrow is pointing scratches.

movimiento mandibular de tipo ortal (Calvo, 1994;
Chatterjee y Zheng, 2002). A partir de un movimiento
de este tipo, los dientes superiores (identificados con
numeros en la figura 7) contactarian a través de su su-
perficie lingual con la superficie labial del diente infe-
rior (identificados con letras en la misma figura), al me-
nos por el periodo de tiempo en que estos dos sean fun-
cionales. De esta manera, el primer diente superior (N°
1 de la figura 7.1), presenta una faceta de desgaste bien
desarrollada en su cara lingual (ejemplo figura 5.1),
mientras que el primer diente inferior (diente a de la fi-
gura 7.1), expone una faceta de desgaste ampliamente
desarrollada sobre la superficie labial (ejemplo figura
5.3). El diente N° 2 al reemplazar al diente funcional N°
1 (figura 7.1, 2), contactaria (al menos durante el perio-
do de tiempo que tarda en erupcionar totalmente y
ubicarse en la posiciéon que dejé el diente reemplazado
N° 1) a través de su superficie labial, con la cara lingual
del diente inferior (a). De este modo, se genera sobre el
diente inferior (a) una nueva faceta de desgaste de pe-
quefio tamatio sobre su cara lingual. Esta, junto a la fa-
ceta mayor ubicada sobre su cara labial, forman un
diente similar al presente en la figura 5.4. Al ser reem-
plazado el diente inferior (a), su reemplazo, el diente
(b) (figura 7.2, 3), contactaria su cara labial con la su-
perficie lingual del diente superior N° 2, generdndose
en este ultimo dos facetas, como en el diente presente
en la figura 5.5. De este modo, en los sucesivos reem-

2

Figura 7. Representacién gréfica de la hipétesis de como se habri-
an generado las facetas de desgaste sobre los dientes de titano-
saurios. Las flechas verticales indican el tipo de movimiento de la
mandibula; las flechas mas pequefias indican el desplazamiento
de los dientes. a-d, dientes del dentario; 1-5, dientes del premaxi-
lar o maxilar / graphic representation of the hypothesis about wear fa-
cet origin in titanosaurian teeth. The vertical arrows pointing mandibu-
lar movement; the smaller arrow pointing teeth displacement. a-b, den-
tary teeth; 1-5 premaxillary or maxillary teeth.

plazos se habrian generado dientes con facetas de des-
gaste en ambas caras (labial y lingual) tan comunes en
los dientes de titanosaurios estudiados.

Discusién y conclusion

A pesar de que el dentario estudiado (MCSPv-
061) es fragmentario, la preservacién de siete de los
11 o 13 alvéolos totales permite comprobar que los
dientes poseian un patrén de reemplazo de tipo al-
ternante. Es posible confirmar que, adicionalmente al
diente funcional, este especimen llevaba dos dientes
de reemplazo por alvéolo. Como se observa en los
sucesivos cortes delgados efectuados sobre el denta-
rio, los gérmenes precursores de los dientes se origi-
nan profundamente en los alvéolos, siempre desde el
lado lingual al diente que lo precede (diente en un es-
tado de desarrollo mas avanzado). A medida que se
desarrollan, los dientes inmaduros se desplazan des-
de lo profundo del alvéolo hacia una posicién més la-
bial y superficial, ocupando finalmente el lugar del
diente funcional. Si bien no es posible conocer la tasa
de recambio dentario en estos titanosaurios, la escasa
diferencia de tamafio entre el diente funcional y el
primer diente de reemplazo en alguno de los alvéo-
los preservados sugiere un rapido recambio. En base
a la serie de alvéolos preservados, el tipo de reem-
plazo inferido es de tipo alternante (Edmund, 1960,
Romer, 1966), similar al de numerosos reptiles (Ed-
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mund, 1960). Este tipo de reemplazo no implica que
el espécimen haya estado continuamente con la mi-
tad de sus dientes funcionando, sino sélo que la sus-
titucién de los dientes tiene lugar en “ondas” que se
desplazan a lo largo de la rama mandibular (véase
White, 1958; Romer, 1966; Nowinski, 1971).

La morfologia de los dientes del dentario es simi-
lar a la de numerosos dientes aislados también estu-
diados aqui. Por otro lado, las secciones histologicas
descriptas permiten obtener informacién concernien-
te a los principales tejidos involucrados en la insercién
dentaria del individuo (hueso alveolar, cemento y li-
gamento periodontal). En primer lugar, la conforma-
cién micro-estructural del hueso alveolar es semejan-
te a la descripta para otros vertebrados, donde la ma-
triz se compone principalmente por hueso entretejido
(woven fibered bone) (Caldwell et al., 2003). La presencia
de al menos dos generaciones distintas de hueso alve-
olar sugiere una activa remodelacién del tejido ligada
al constante recambio dental del individuo. A diferen-
cia de lo que ocurre en Camarasaurus Cope, 1877 (el
tnico saurépodo donde se han estudiado los tejidos
de insercién dentaria), donde el hueso alveolar tiende
a compactarse hacia la porcién superior del alvéolo
(Reid, 1996), el hueso alveolar examinado en este den-
tario mantiene su aspecto finamente esponjoso en to-
das las secciones. Otra diferencia observada con
Camarasaurus estriba en la ausencia por parte de este
altimo taxén de espacios de reabsorcién de forma
ovalada que albergan los dientes de reemplazo mas
profundos. Con respecto al cemento, los resultados
obtenidos en este trabajo permiten reconocer, por pri-
mera vez en un dinosaurio no aviano, este tejido. En
términos generales, la micro-estructura del cemento
celular se asemeja a la descripta para mamiferos y co-
codrilos. El cemento celular se caracteriza por ser una
capa delgada y avascular de tejido que recubre al
diente en su raiz, sin alcanzar la porcién basal del es-
malte. A diferencia de lo descrito en mamiferos y
otros reptiles (Berkovitz y Sloan, 1979; Caldwell et al.,
2003; Riviere y Wheeler, 2005), no se identificaron fi-
bras de Sharpey en el cemento celular. Asimismo, el
cemento carece completamente de lineas de incre-
mento. En cuanto a la aparente ausencia de cemento
acelular en las muestras, es posible que la misma no se
deba a una ausencia real del tejido, sino a que el mis-
mo no pudo ser identificado por la alteracién diage-
nética sufrida por el especimen. En cuanto al ligamen-
to periodontal, las trazas de esta estructura aparecen
como fibras de Sharpey embebidas en el hueso alveo-
lar que ocupa la porcién mas superior del alvéolo. Su
orientacion, casi paralela al margen interno del alvéo-
lo, difiere de la observada en cocodrilos actuales, don-
de las fibras se proyectan de forma oblicua (Berkovitz
y Sloan, 1979). Esta orientaciéon posiblemente esté li-
gada al importante didmetro de los dientes de los tita-
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nosaurios. Si bien el material estudiado consta de un
sOlo individuo, el cual ademads se encuentra alterado
diagenéticamente, el andlisis histol6gico ha brindado
valiosa informacién concerniente a los tejidos de in-
sercién dentaria en un titanosaurio. Sin embargo, es
necesario continuar con andlisis histolégicos de este ti-
po, puesto que el incremento de muestras obtenidas a
partir de distintos grupos de saurépodos permitira sin
duda efectuar un anélisis comparativo amplio de las
estructuras de insercién dentaria y comprender la
evolucién de las mismas. Sélo de esta forma podra es-
tablecerse cudn conservativo es el patrén observado
en titanosaurios, y como éste puede relacionarse con
la dindmica de recambio dental.

Todos los dientes estudiados, a pesar de presentar
una importante diversidad morfolégica, poseen la ti-
pica “forma de cincel o lapiz” propia de los titano-
saurios (Calvo, 1994). La diversidad en tamafio y
morfologia sugiere que los dientes analizados perte-
necen a diferentes clases de edades y a diferentes es-
pecies. Sin embargo, debe recordarse que no es posi-
ble asignar taxonémicamente elementos aislados.

Las facetas de desgaste de un gran ntimero de los
especimenes analizados se ajustan con la clasifica-
cién aqui propuesta, sin embargo, éstas no son del to-
do discretas. Numerosos dientes presentan una com-
binacién de diferentes tipos de desgaste algo mads
complejas, excediendo las categorias mencionadas.
Kellner (1996) y Costa Franco-Rosas (2004) interpre-
tan algunas facetas de desgaste (principalmente
aquellas complejas, que no se ajustan a la clasifica-
cién aqui propuesta) del mismo modo que aqui se
han interpretado las facetas laterales, como propias
de dientes que por algin motivo erupcionaron fuera
de su trayectoria original (desviando su direccién,
ubicacién, etc.), desde sus respectivos alvéolos.
Aquellos dientes desviados de su estricta trayectoria
eruptiva contactarfan, no sélo con el diente que le co-
rresponde en la mandibula opuesta, sino también
con dientes de alvéolos adyacentes a éste.

El micro-desgaste ha sido utilizado en numerosos
taxones por diferentes autores para inferir sus dietas
(Fiorillo, 1991, 1997, 1998, 2008; Calvo, 1994; Wilson,
2005, Sereno et al., 2007). En el presente trabajo, a pe-
sar de observar claramente el micro-desgaste en nu-
merosos especimenes, no se ha hecho tal conjetura.
Las facetas, como ya se menciond, se habrifan origi-
nado a partir del contacto diente-materia vegetal-
diente o diente-diente, a partir de una constante fric-
cién. A pesar de esto, consideramos que los caracte-
res del micro-desgaste no se corresponden de una
manera tan fiel al tipo de material consumido. En es-
ta correspondencia, como notaron Fiorillo (1998) y
Upchurch y Barrett (2000), habria cumplido un rol
muy importante la cantidad y el tipo del material pé-
treo (sedimento, granos de arena, etc.) que se hallaba
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junto al alimento consumido, el cual seguramente ge-
neraba gran parte de ese micro-desgaste. Por otro la-
do, los escasos trabajos paleobotanicos realizados en
las formaciones portadoras y sitios de hallazgo de los
dientes, indudablemente limitan tales inferencias. De
todas formas, es posible que el pulido superficial del
esmalte sobre el area apical de los dientes funciona-
les, haya sido el resultado del rozamiento constante
del diente con el material vegetal blando, si es que
efectivamente ingirieron material de este tipo.

La hipétesis propuesta para explicar la formacién
de las facetas permite, a partir de piezas aisladas, di-
ferenciar dientes dentarios, premaxilares o maxilares.
Los dientes superiores (premaxilares y maxilares) ha-
brian llevado la faceta de desgaste mas desarrollada
sobre su cara lingual y el desgaste menor sobre la ca-
ra labial, mientras que los dientes inferiores (sobre el
dentario), presentan la faceta mas desarrollada en la
cara labial y la menor sobre la cara lingual. Las face-
tas laterales (en aquellos dientes que las poseen) se
generarian por procesos casuales, es decir que, por al-
gin motivo, los dientes habrian emergido algo incli-
nados, desviados de su eje vertical, entrando en con-
tacto no s6lo con la cara labial o lingual del diente que
le corresponde (superior o inferior), sino también con
la cara mesial o distal de un diente contiguo. Asi, en
este diente, se generarfa una faceta de desgaste irre-
gular, muy comun entre los especimenes estudiados.
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