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Resumen

Los rincocéfalos son uno de los grupos de vertebrados con representantes fosiles
gue muestran una gran diversidad taxondmica y distribuciébn mundial para la era
Mesozoica. Han sido objeto para estudios sobre su filogenia y morfologia, pero aquellos
enfocados en su paleobiologia son muy escasos. En el presente trabajo de fin de grado, se
estudié comparativamente la microestructura 6sea de once elementos del esqueleto
apendicular pertenecientes a un ejemplar de Priosphenodon avelasi (MPCA-Pv 308), un
rincocéfalo del Cenomaniano-Turoniano de Rio Negro (Argentina) que representa un
caso de gigantismo en Rhynchocephalia. Se indagd sobre diversos aspectos de su
paleobiologia tales como la maduracién sexual y somatica, su tasa relativa de crecimiento
y la edad minima que alcanz6 el individuo antes de morir. Para ello, se efectuaron
secciones delgadas transversales a la altura de la diafisis y se analizaron con microscopio
Optico binocular y petrografico de luz polarizada, comparandose los resultados con
estudios realizados a otras formas fosiles, como Gephyrosaurus y Palaeopleurosaurus,
asi como a su pariente actual, Sphenodon. Las muestran analizadas mostraron una
predominancia de hueso pseudolamelar en las cortezas, un rasgo conservativo entre los
Rhynchocephalia e indicador de una tasa de crecimiento relativamente baja. No obstante,
dicha tasa no es constante, alternandose entre periodos lentos y acelerados, lo cual se ve
reflejado en la presencia de marcas de crecimiento fuertemente espaciadas entre si y que
podria estar vinculada al gigantismo presente en Priosphenodon avelasi. En este sentido,
P. avelasi se asemeja mas a las formas fosiles que a Sphenodon. Los elementos con una
cavidad medular mas reducida y un indice de compactacion mayor fueron el himero y el
radio, los cuales preservaron un nimero mayor de marcas de crecimiento, evidenciando
una edad minima de diez afios para el ejemplar MPCA-Pv 308 y probando ser buenos

elementos 0seos para estudios esqueletocronologicos. Asimismo, se pudo establecer que
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el ejemplar MPCA-Pv 308 corresponde a un subadulto, el cual murié luego de alcanzar

la maduracion sexual, pero antes de alcanzar la maduracion somatica.

Abstract

The rhynchocephalians are one of the groups of vertebrates with fossil
representatives which shows a vast taxonomic diversity and worldwide distribution for
the Mesozoic era. They have been the subject of studies on their phylogeny and
morphology, but those focused on their paleobiology are scarce. In this final degree
project, the bone microstructure was studied for eleven elements of the appendicular
skeleton belonging to a specimen of Priosphenodon avelasi (MPCA-Pv 308), a
Cenomanian-Turonian rhynchocephalian from Rio Negro (Argentina) that represents a
case of gigantism among Rhynchocephalia. Several aspects of its paleobiology were
inquired, such as the sexual and somatic maturation, its relative growth rate, and the
minimum age that the individual reached before dying. For this, thin transverse sections
were made at the diaphysis level and were analyzed under a binocular optical and
petrographic polarized light microscope, comparing the results with studies on other fossil
forms, such as Gephyrosaurus and Palaeopleurosaurus, as well as its current relative,
Sphenodon. The analyzed samples showed a predominance of pseudolamellar bone in the
cortices, a conservative trait among the Rhynchocephalia and an indicator of a relatively
low growth rate. However, this rate is not constant, alternating between slow and fast
periods, as evidenced by the presence of strongly spaced growth marks which could be
linked to the gigantism exhibited in Priosphenodon avelasi. In this respect, P. avelasi
resembles more fossil forms than Sphenodon. The elements with a smaller medullary
cavity and a higher compaction index were the humerus and the radius, which preserved
a higher number of growth marks, evidencing a minimum age of ten years for the
specimen MPCA-Pv 308 and proving that they are good bone elements for

skeletochronological studies. In the same sense, it was possible to establish that the
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specimen MPCA-Pv 308 corresponds to a subadult individual, which died after reaching

its sexual maturity, but before the attainment of somatic maturity.

1. INTRODUCCION

1.1. La paleohistologia en el estudio de los rincocéfalos

En los restos fdsiles de vertebrados suele quedar preservada la estructura
microscopica de los huesos u otras partes duras del animal en forma intacta, lo cual
significa que su estudio puede proporcionar una enorme cantidad de informacion sobre la
biologia de especies que se extinguieron hace millones de afios (de Ricqgles et al., 1991;
Chinsamy Turan, 2005; Cerda, 2018). La paleohistologia describe e interpreta la
estructura microscépica de los tejidos fosilizados, lo que la ha convertido en una
herramienta fundamental a la hora efectuar inferencias paleobiolédgicas en vertebrados
(Chinsamy Turan, 2005; Erickson, 2014). Esto ha sido posible por el hecho de que los
tejidos y estructuras histolégicas presentan un origen y significado biol6gico comun a los
vertebrados, lo cual permite inferir procesos y fendmenos biolégicos en grupos
desaparecidos (de Ricgles et al., 1991). Por ello, la paleohistologia ha sido empleada para
discernir numerosos y variados aspectos concernientes a la biologia de grupos fosiles,
incluyendo: velocidad y dindmica de crecimiento, talla corporal, reconstruccion de tejidos
blandos, origen de estructuras Oseas, dimorfismo sexual, estadios ontogenéticos,
biomecanica y paleoecologia, entre otros (Erickson, 2014). Por esta razon, los estudios
paleohistoldgicos han experimentado un subito incremento en los Gltimos afios, reflejado
por el notable aumento en el nimero de trabajos publicados, especialmente de saurdpsidos
fosiles, y fuertemente sesgados hacia el clado Archosauria, mas especificamente al de
dinosaurios no avianos (Chinsamy Turan, 2005).

Pese a la enorme diversidad taxondmica y morfoldgica de las formas fosiles de

rincocéfalos, este es uno de los grupos menos estudiados a nivel paleohistoldgico,
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existiendo muchos aspectos de su biologia que han sido estudiados de forma muy exigua.
El presente trabajo de finalizacion de grado se enfoca en un estudio paleohistolégico
multielemental efectuado en un ejemplar (MPCA-Pv 308) correspondiente a
Priosphenodon avelasi, un rincocéfalo del Cretacico Superior de Patagonia. El objetivo
general de la presente contribucion es el de brindar informacion novedosa concerniente a
la paleobiologia de este grupo de reptiles. Cabe destacar que se trata del primer estudio

multielemental llevado a cabo en un rincocéfalo extinto.

1.2. Objetivos

El presente trabajo de grado pretende abordar los siguientes objetivos particulares:

Objetivo 1: Caracterizar la microestructura 6sea de Priosphenodon avelasi a partir
de un estudio multielemental de un tnico ejemplar (MPCA-Pv 308).

Objetivo 2: Estimar el grado de variacién histologica interelemental en
Priosphenodon avelasi MPCA-Pv 308.

Objetivo 3: Determinar, en funcién del nimero de marcas de crecimiento, cuales
son los mejores elementos dseos para efectuar estimaciones de edad minima y absoluta
en Priosphenodon avelasi.

Objetivo 4: Establecer el estadio ontogenético del ejemplar MPCA-Pv 308 de
Priosphenodon avelasi.

Objetivo 5: Inferir la secuencia temporal entre eventos tales como la maduracién
somatica y la maduracion sexual (inferidos a partir de la microestructura 6sea) y cambios
macroscopicos en el esqueleto (e.g. fusion de suturas neurocentrales).

Objetivo 6: Comparar la dindmica de crecimiento de Priosphenodon avelasi con la
de otros rincocéfalos, ya sean formas actuales (i.e. Sphenodon punctatum) o extintas (i.e.

Gephyrosaurus sp., Patagosphenos watuku y Palaeopleurosaurus posidoniae).

1.3. Hipdtesis

En este contexto, se plantean las siguientes hipétesis de trabajo:
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Hipotesis 1: Al igual que lo reportado en Sphenodon punctatus, la maduracion
sexual de los rincocéfalos, incluyendo a Priosphenodon avelasi, precede al desarrollo de

caracteres morfoldgicos tales como la fusion completa de todas las suturas neurocentrales.

Hipotesis 2: La tasa relativa de crecimiento en rincocéfalos esta directamente
vinculada al tamafio de las especies, por lo cual Priosphenodon avelasi muestra una tasa

de crecimiento superior a las formas de talla menor como Sphenodon punctatus.

Hipotesis 3: Existe variacion en cuanto al grado de expansion de la cavidad
medular ésea dentro de los distintos elementos del postcraneo de Priosphenodon avelasi.
De esta forma, algunos elementos preservardn una mayor cantidad de marcas de

crecimiento que otros, haciéndolos preferibles para estudios de esqueletocronologia.

1.4.  Rhynchocephalia

Los Rhynchocephalia (rincocéfalos) (Glinther 1867 sensu Gauthier et al., 1988) son
un grupo de lepidosaurios que incluyen a Gephyrosaurus bridensis Evans, 1980, y a los
Sphenodontia Williston, 1925 o Sphenodontida Estes, 1983 (Fig. 1). Este linaje
constituye un grupo de reptiles de aspecto “primitivo” que, a pesar de haber sido
abundantes en numero y diversidad especifica durante casi toda la era Mesozoica, esta
representado hoy por dos especies, Sphenodon punctatus y Sphenodon guntheri,
endémicas del archipiélago de Nueva Zelanda (Whiteside, 1986; Apesteguia, 20073,
2008).
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Sphenodontida

Rhynchocephalia

N\

Figura 1: Cladograma mostrando las relaciones filogenéticas dentro de Rhynchocephalia (Tomado de
Gauthier et al., 1988).

El éxito evolutivo de los esfenodontes durante el mesozoico se vio expresado en su
namero de especies y la disparidad morfoldgica (Fig. 2), incluyendo formas de habitos
acuaticos, como los pleurosauridos, paleopleurosauridos y safeosaurios, y terrestres,
como los clevosaurios, homeosaurios, esfenodontinos (carnivoros e insectivoros) y
eilenodontinos (herbivoros). Su registro fosil refleja importantes especializaciones
anatomicas y dietarias, en especial en las formas méas avanzadas, que comparten una
masticacion propalinal, en la que la mandibula se desliza hacia adelante y hacia atras

encarrillada entre los huesos maxilar y palatino (Apesteguia, 2007a, 2008).
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Figura 2: Cladograma donde se ilustra la diversidad de esfenodontes conocida (Tomado de Apesteguia,
2007a).

La historia evolutiva de los lepidosaurios durante el Mesozoico tardio es bien
conocida en América del Norte y Asia, mientras que su registro en el hemisferio sur era
muy limitado y los correspondientes a rincocéfalos eran sumamente escasos. Sin
embargo, en los Ultimos afios, el registro fosil de rincocéfalos mesozoicos en Sudamérica
se ha incrementado notablemente (Fig. 3), existiendo reportes para el Triasico tardio de
Brasil y Argentina (Bonaparte y Sues, 2006; Martinez et al., 2013; Hsiou et al., 2015),
Jurasico medio de Argentina (Apesteguia et al., 2012), inclusive para el Cretécico tardio
de Argentina (Apesteguia y Novas, 2003; Simén y Kellner, 2003; Martinelli y Forasiepi,
2004; Apesteguia, 2005; Apesteguia y Rougier, 2007; Apesteguia y Jones, 2012; Gentil
et al., 2019; Apesteguia et al., 2021).
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Figura 3: Registro fosil de rincocéfalos mesozoicos en Sudamérica.

1.5.  Priosphenodon avelasi

La Buitrera es un yacimiento fosilifero al norte de la provincia de Rio Negro en
donde se hallaron abundantes materiales de esfenodontes bien preservados y en diversos
estadios ontogenéticos. Los mismos fueron reconocidos como eilenodontinos
(Apesteguia, 2002) y se describieron en mayor detalle por Apesteguia y Novas (2003),
quienes nominaron una nueva especie, Priosphenodon avelasi (Fig. 4). Los especimenes

adultos llegaron a alcanzar hasta un metro de longitud, méas grandes que cualquier otro
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esfenodonte conocido anteriormente, y poseian craneos triangulares y compactos de hasta
15 centimetros, con un agudo pico frontal y dientes pequefios y triangulares dispuestos
apretadamente. Se cubria asi una brecha en el registro fosil, de aproximadamente 120
millones de afios, que separaba a los esfenodontes del Cretéacico Inferior de sus parientes
actuales (i.e., Sphenodon), y de esta manera se demostr6 que los esfenodontes
eilenodontinos estuvieron bien representados en los ecosistemas terrestres de Sudameérica.
A partir de este hallazgo, se impulsaron nuevas campafas para la busqueda de mas
esfenodontes en los afloramientos del Cretacico Superior en la Patagonia, los cuales se
dieron a conocer pocos afios después por Apesteguia (2005) y Apesteguia y Rougier
(2007), y el mas reciente por Gentil et al. (2019) y Apesteguia et al., (2021),
comprobandose la supervivencia de este grupo hasta el final del periodo Cretacico en
Sudamérica e incluso hasta el Terciario inferior (Apesteguia et al., 2014).

Simoén y Kellner (2003) Ilamaron Kaikaifilusaurus calvoi a una nueva especie de
esfenodonte con base en dos hemimandibulas fragmentarias provenientes de la misma
unidad, pero de la provincia de Neuquén. Segun Martinelli y Forasiepi (2004), todos sus
caracteres diagndsticos se encuentran en Priosphenodon avelasi, y Albino (2007) dio por
valida la sinonimia entre ambas especies, siendo Priosphenodon sinénimo junior de
Kaikaifilusaurus (e.g. Apesteguia 2008). Sin embargo, unos afios después Apesteguia y
Carballido (2014) reconocieron que las caracteristicas diagndsticas del holotipo de
Kaikaifilusaurus calvoi eran insuficientes para diferenciarlo de otros eilenodontinos del
grupo, por lo que ese género pasé a ser nomen dubium y el género Priosphenodon volvio
a cobrar validez con las especies P. avelasi y P. minimus, en ambos casos representados

por material craneano y postcraneano.
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Squamata
Diphydontosaurus
Homoeosaurus
Brachyrhinodon
Clevosaurus hudsoni
Palaeopleurosaurus
Kallimodon
Sapheosaurus
Pamizinsaurus
Zapatadon
Sphenodon
Cynosphenodon
Opisthias
Toxolophosaurus
Eilenodon
Priosphenodon

Sphenodontia

Opisthodontia

Figura 4: Cladograma que muestra la posicion filogenética de Priosphenodon avelasi dentro de

Sphenodontia (Tomado de Apesteguia y Novas, 2003).

1.6. Marco geoldgico

El descubrimiento en 1999 de esqueletos completos y en buen estado de
esfenodontes en el yacimiento fosilifero de La Buitrera, al noroeste de la Patagonia (Fig.
5), corresponderian a los primeros registros mundiales de este grupo para el Cretacico
Superior (Novas et al., 1999). Las sedimentitas del afloramiento corresponden a areniscas
éolicas del techo de la Formacion Candeleros (de edad Cenomaniana a Turoniana), del
Grupo Neuquén, reconocida por Keidel (en Wichmann, 1927) bajo la denominacién de
“Grupo del Candelero”, siendo posteriormente jerarquizada bajo la categoria de
formacion por Di Paola (1973).

La localidad tipo de esta unidad se ubica en el sector Los Candeleros (S 39° 11°
387 — O 69° 34° 58”’), en el Departamento de Zapala, provincia de Neuquén. LOS
componentes litolégicos dominantes de dicha formacion, estan conformados por
areniscas cuarzoliticas, finas a gruesas, que cuentan con una abundante matriz fangosa,

la cual es responsable de la tipica coloracion morada a rojiza que caracteriza a estos
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depdsitos y los hace facilmente distinguibles del resto de las unidades del Grupo Neuquén
(Garrido, 2010).

65° 00

390 00

PROVINCIA
DE NEUQUEN

AMERICA DEL SUR

| CERRO POLICIA

69° 00 68°15

39°45

Figura 5: Ubicacion del yacimiento fosilifero La Buitrera en la provincia de Rio Negro (Tomado de
Apesteguia, 2007a).

Los niveles tipicos de la Formacion Candeleros han aportado una de las faunas de
reptiles fésiles mas importantes descriptas para el Cretacico Superior de la Cuenca
Neuquina, entre los que se encuentran una gran variedad de dinosaurios saurépodos como
Andesaurus delgadoi Calvo y Bonaparte, 1990, Limaysaurus tessonei Calvo y Salgado,
1995, Rayososaurus agrioensis Bonaparte, 1996 y Nopcsaspondylus alarconensis
Apesteguia, 2007b. Entre los dinosaurios terépodos se encuentran el Giganotosaurus
carolinii Coria y Salgado, 1995 (Calvo y Coria, 1998) y el abelisaurio Ekrixinatosaurus
novasi Calvo et al., 2004a.

Otros grupos de vertebrados fésiles de menor tamafio bien representados en esta
formacion son cocodrilos terrestres como Araripesuchus patagonicus Ortega et al., 2000,
anuros pipoideos como Avitabatrachus uliana Béez et al., 2000 y dos hemimandibulas
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fragmentarias de esfenodontes considerados como “Kaikaifilusaurus calvoi” Simon y
Kellner, 2003.

Sin embargo, las rocas representadas en Rio Negro difieren en su formacion,
coloracion y condiciones de preservacion. Los Gltimos 50 metros de la Formacion
Candeleros estan representados de lado rionegrino en los restos de un antiguo desierto,
cuyas areniscas eolicas preservan en inmejorables condiciones los esqueletos de
vertebrados pequefios a medianos, hasta los dos metros de longitud aproximadamente,
pero en malas condiciones aquellos vertebrados mayores. Los principales afloramientos
conforman el Area Paleontoldgica de la Buitrera (APLB), ubicada en la region norte de
la provincia de Rio Negro y al noroeste del pueblo de Cerro Policia, y se dan en las
localidades de La Buitrera, Cerro Policia, Lejor, El Pueblito y La Escondida, cada una
con un pufiado de sitios fosiliferos de gran relevancia como el Cafiadon de las Tortugas,
dentro de la localidad de La Buitrera (Pérez Mayoral et al., 2021).

Algunos de los mejores hallazgos de vertebrados pequefios a medianos incluyen al
deinonicosaurio Buitreraptor gonzalezorum Makovicky et al., 2005, el mas completo de
los dinosaurios carnivoros pequefios hallados en América del Sur, Alnashetri
cerropoliciensis Makovicky et al., 2012, el mas antiguo de los alvarezsauridos hallados
en Sudameérica, cocodrilos uruguaysuquidos terrestres como Araripesuchus buitreraensis
Pol y Apesteguia, 2005 (Fernandez Dumont et al., 2020), Priosphenodon avelasi
Apesteguia y Novas, 2003, el esfenodonte eilenodontino de mayor tamafio a nivel
mundial, con dientes amplios, chatos y de esmalte complejo (LeBlanc et al., 2020), el
esfenodontino Tika giacchinoi Apesteguia et al., 2021, la serpiente Najash rionegrina
Apesteguia y Zaher, 2006, con restos de miembros posteriores bien preservados, que
permitié comprender que para inicios del Cretacico Superior las serpientes se hallaban
bien adaptadas a tierra firme (e.g., Garberoglio et al., 2019), la tortuga pleurodira
Prochelidella buitreraensis Maniel et al., 2020 y peces dipnoos como Ceratodus
argentinus Apesteguia et al., 2007. Del APLB proceden no solo huellas de dinosaurios
(Candia Halupczok et al., 2018) sino también trazas de alimentacion en huesos (de Valais
etal., 2012).

1.7. Antecedentes histoldgicos en rincocéfalos
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Existen muy pocas contribuciones sobre la microestructura 6sea en rincocéfalos.
En este sentido, una de las pocas contribuciones efectuadas hasta el momento incluye un
estudio efectuado en dientes y tejidos de insercion dental de Priosphenodon avelasi (ver
LeBlanc et al., 2020) donde informan la presencia de esmalte prismético en los dientes
de este esfenodonte en relacion a su dieta herbivora y una pérdida ancestral de reemplazo
de dientes. De esta manera, concluyen que estas caracteristicas estan asociadas con la
evolucion de dientes resistentes al desgaste y que la misma es una estrategia convergente
con la de algunos mamiferos. También se encuentran varios trabajos donde se describe e
interpreta la microestructura 6sea de huesos postcraneales correspondientes a distintos
taxones, incluyendo: Gephyrosaurus sp. del Jurasico temprano de Inglaterra (Chinsamy
y Hurum, 2006), donde se compara la microestructura 6sea del mismo con la de los
primeros mamiferos, concluyendo que ambos clados experimentaron diferentes
trayectorias de crecimiento; Palaeopleurosaurus posidoniae del Jurasico temprano de
Alemania (Klein y Scheyer, 2017), el cual muestra signos de osteoesclerosis (i.e.
engrosamiento anormal pero no patolégico del tejido cortical) en sus gastralias y costillas
pero no en el fémur, lo que respalda la teoria de una especializacién acuatica; y
Patagosphenos watuku del Turoniano de Argentina (Gentil et al., 2019), el cual revela
una estructura 6sea similar a Sphenodon, permitiendo a los autores inferir que las
adaptaciones fisiologicas para sobrevivir en ambientes frios pueden constituir la
preadaptacion clave que llevo al linaje actual de rincocéfalos a sobrevivir a la extincion a
fines del Cretécico, un concepto abordado previamente por Apesteguia y Jones (2012) en
relacién al gran tamafio de estas especies.

Debido a las escasas contribuciones, existe un importante hiato en el conocimiento
sobre la paleobiologia del grupo de los rincocéfalos, en especial sobre los aspectos que

podemos deducir a través del estudio de su microestructura ésea.

2. MATERIALES Y METODOS
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2.1. Elementos analizados y obtencion de datos

Se analizaron un total de once secciones delgadas provenientes de diferentes
elementos 0Oseos del esqueleto postcraneal (Fig. 6) de un unico ejemplar de
Priosphenodon avelasi (MPCA-Pv 308), entre los que se incluyen humero izquierdo y
derecho, radio, ulna, fémur izquierdo y derecho, tibia, fibula, dos falanges, y la mitad de
un arco y centro neural de una de las vértebras presacras. Las mismas fueron procesadas
en el Laboratorio de Paleohistologia del Museo Provincial Carlos Ameghino, ubicado en
la localidad de Cipolletti y se prepararon siguiendo la metodologia propuesta por Cerda
et al. (2020). En el caso de los elementos apendiculares, todas las secciones fueron
efectuadas a nivel medio de la diafisis.

El anélisis de los cortes incluy6 el calculo del indice de compactacion (expresado
como el porcentaje ocupado por tejido dseo en un area determinada) el cual se obtuvo con
imagenes procesadas mediante el programa ImageJ. Asimismo, se efectu6 una detallada
descripcidn de los tejidos, basada en: la presencia y distribucion de tejidos primarios y
secundarios, grado de ordenamiento de las fibras de coladgeno (tipo de matriz), tipo de
canales vasculares (primarios o secundarios), grado de vascularizacién, presencia y
distribucion de fibras extrinsecas (i.e. fibras de Sharpey) y nimero y distribucién de
marcas de crecimiento, a partir de las cuales se puede inferir la maduracion sexual del
ejemplar asi como también la maduracién somatica.

Para las descripciones histolégicas se trabajo con un microscopio 6ptico binocular
y petrografico de luz polarizada Nikon Eclipse E200-LED con oculares 10x, objetivos 5x
y 10x. de las instalaciones del Instituto de Investigacion en Paleobiologia y Geologia
(IIPG). Para la obtencion de las fotografias con los detalles histoldgicos se utilizd una
camara fotografica de celular Motorola G8 Power de 16 megapixeles y las mismas fueron

procesadas y editadas mediante el programa Adobe Photoshop CS6.
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G

Figura 6: Priosphenodon avelasi (MPCA-Pv 308). A: himero derecho en vista anterior (no se proceso una
imagen del himero izquierdo debido a su estado fragmentario). B: radio izquierdo en vista anterior. C: ulna
izquierda en vista anterior. D: fémur izquierdo en vista lateral. E: fémur derecho fragmentado. F: tibia en
vista anterior. G: fragmento de fibula en vista anterior. Hy I: falanges en vista dorsal. J: vértebras presacras

articuladas en vista lateral derecha. Escala = 10mm.

2.2. Terminologiay abreviaciones

A continuacion, se definen los principales términos osteohistoldégicos mencionados
y discutidos en este trabajo. Las definiciones de los términos corresponden a Francillon
Vieillot et al. (1990), Geneser et al. (2015) y Padian y Lamm (2013).

Canaliculo (CN): Conductos que atraviesan la matriz 6sea inorganica y por las

cuales se intercomunican y nutren los osteocitos.

Capa circunferencial interna (CCI): Capa de tejido lamelar de origen secundario

que reviste la cavidad medular.

Cavidad de reabsorcion (CR): Espacios de diferentes tamarios en el tejido dseo

como consecuencia de la degradacion de hueso producida por los osteoclastos.

Espacios intertrabeculares (El): Espacios o celdillas delimitadas por septos 6seos

(i.e. trabéculas) los cuales, en conjunto, conforman al tejido esponjoso o trabecular.
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Fibras de Sharpey (FS): Fibras extrinsecas de insercion de tejidos blandos (i.e.
mausculos, tendones, ligamentos, dermis), las cuales se asocian de manera perpendicular

u oblicua, a las fibras de la matriz.

Hueso esponjoso: Region del hueso en el que el volumen ocupado por los poros es

mayor que el volumen ocupado por tejido dseo.

Hueso primario: Tejido 6seo formado por primera vez en cualquier superficie.

Hueso secundario: Tejido éseo formado tras la resorcidn de otro preexistente.

Lagunas de osteocitos (LO): Espacios que alojan a los osteocitos.

Linea de crecimiento detenido (LCD): Se presentan solas o agrupadas y
corresponden a una cesacién temporaria pero completa del crecimiento 6seo por
aposicion. Son ciclicas y se depositan de forma anual, durante las épocas desfavorables

del ano.

Matriz pseudolamelar (PL): Tipo de organizacion fibrilar de la matriz dsea en la

que las fibras de colageno se encuentran asociadas y orientadas en una misma direccion.

Modelacion oOsea: Proceso bioldgico que se efectia desde el comienzo de la
ontogenia hasta la maduracion somatica del individuo, el cual produce la resorcién del
tejido 6seo preexistente generando nuevo (el cual siempre predomina), y provocando
cambios locales en las tasas de depositacion 6sea. Durante la modelacion tiene lugar el
desplazamiento de las distintas partes del hueso (“drift” o deriva), lo cual permite

mantener la forma del mismo durante el crecimiento.
Osteoblastos: Celulas generadoras de hueso, las cuales mayormente quedan

encerradas dentro de la misma matriz que producen y pasan a convertirse en osteocitos

funcionales (i.e. células ocupadas en el mantenimiento del tejido dseo).
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Osteoclastos: Células multinucleadas que degradan el tejido 0seo.

Remodelacion dsea: Proceso bioldgico por el cual se reemplaza tejido 0seo
existente por uno nuevo, siendo la cantidad de hueso siempre igual. Este proceso se lleva
a cabo durante toda la ontogenia del animal y el tejido 6seo es reabsorbido por

osteoclastos y depositado por osteoblastos.

Tejido lamelar (TL): Tipo de organizacion fibrilar de la matriz 6sea en la que las
fibras de colageno estan organizadas en lamelas sucesivas. En cada lamela, las fibras se

encuentran asociadas y orientadas de forma paralela.
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3. RESULTADOS

En términos generales, los cortes histologicos descriptos presentaban una corteza
de tejido primario con matriz de caracter pseudolamelar (PL), conformada por lagunas de
osteocitos de aspecto mayormente fusiforme y ordenadas espacialmente. El grado de
vascularizacion suele variar entre los diferentes cortes, pero en general no presentaban
una densidad importante de canales primarios. Se pudieron distinguir lineas de

crecimiento detenido (LCD) en todos los cortes provenientes del esqueleto apendicular.

3.1. Descripciones paleohistologicas

Hameros

Se analiz6 un corte transversal para cada humero, los cuales presentan una corteza
relativamente gruesa y compacta, con cavidades de reabsorcion que se desarrollan con
mayor densidad a medida que se profundiza en el tejido cortical y hacia la region medular
del elemento (Fig. 7. Ay B). La cavidad medular es, en términos relativos, muy reducida
(casi indistinguible en una de las muestras). La matriz del tejido cortical presenta cierta
birrefringencia y abundantes lagunas de osteocitos de aspecto fusiforme que tienden a
presentar una organizacion espacial generalmente ordenada. Puede ser interpretada como
una matriz de caracter pseudolamelar (Fig. 7.C), con una vascularizacion moderada, ya
que se pudieron distinguir algunos canales radiales (Fig. 7.D). También se observé en una
de las muestras la invaginacion de la corteza en una region determinada, la cual es
atribuida a la presencia de un canal nutricio (Fig. 7.E).

Se pudieron distinguir LCD bien definidas en ambos cortes, observandose hasta
nueve en uno de ellos. Con respecto a la distribucion de las LCD, tres se observan en la
region subperiosteal de la corteza, tres mas en la region media y las otras tres mas cercanas

a la region medular (Fig. 7.F).
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Figura 7: Histologia 6sea de los htimeros de P. avelasi MPCA-Pv 308. Ay B: vista general de las secciones

delgadas. C: matriz pseudolamelar (PL). D: canales radiales (flechas negras). E: canal nutricio (CN)
sefialado con flecha. F: lineas de crecimiento detenido (puntas de flecha blancas). Escalas: Ay B = 1mm;
C, D, EyF =500um.

CAVASIN, Sol Aldana pag. 22



Microestructura ésea de Priosphenodon avelasi (Rhynchocephalia: Sphenodontia):

implicancias paleobioldgicas

Radio

Esta seccion delgada esta conformada por una corteza practicamente avascular (Fig.
8.A) y una cavidad medular libre (i.e., sin tejido esponjoso). La matriz es de tipo
pseudolamelar (Fig. 8.B), contiene abundantes lagunas de osteocitos de aspecto
generalmente fusiformes ordenados de forma concéntrica. Los canaliculos se encuentran
muy bien preservados en algunos casos, particularmente en regiones que ostentan una
tonalidad mas oscura en el tejido cortical (Fig. 8.B). La region perimedular esta revestida
por tejido lamelar secundario que se conserva solo localmente en una region,
posiblemente como consecuencia de la expansion de la cavidad medular.

Se pudieron observar alrededor de diez LCD bien definidas (Fig. 8.C), de las cuales
cinco se encuentran en la corteza externa y se pueden seguir en toda la seccién transversal.
La distancia entre éstas es relativamente uniforme. Hacia la region media del tejido
cortical, se pueden divisar de manera clara hasta tres LCD con una distancia entre ellas
mas bien homogénea, pero, en este caso, no se pueden seguir a lo largo de toda la seccion
ya que se encuentran interrumpidas como consecuencia de la reabsorcion de la cavidad
medular. Lo mismo sucede con las dos LCD que se encuentran mas cercanas a la region

medular.
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A

Figura 8: Histologia 6sea del radio de P. avelasi MPCA-Pv 308. A: vista general de la seccion delgada.
B: matriz pseudolamelar (PL) y cavidades de reabsorcion (CR). C: lineas de crecimiento detenido (puntas

de flecha blancas). Escalas: A = 1mm; B 'y C = 500um.
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Ulna

Esta seccion incluye una corteza gruesa y una cavidad medular bien desarrollada y
sin tejido esponjoso (Fig. 9.A). El hueso cortical se encuentra constituido por tejido
compacto y esta muy pobremente vascularizado. Se aprecian dos canales radiales simples
(Fig. 9.B) en la matriz, la cual es mayormente monorrefringente, aunque presenta cierta
birrefringencia en algunos sectores (Fig. 9.C). Se observan abundantes lagunas de
osteocitos, generalmente de aspecto fusiforme, y de una organizacién espacial ordenada,
lo que permite inferir que se trata de una matriz de tipo pseudolamelar. También se
pudieron observar ciertas regiones de la corteza donde las lagunas de osteocitos presentan
un aspecto més globoso y desordenado, lo que coincide con la presencia de posibles fibras
de Sharpey que atraviesan la superficie del hueso de manera oblicua (Fig. 9.D).

Se observan cuatro LCD bien definidas, dos de las cuales se encuentran cercanas a
la region subperiosteal de la corteza (Fig. 9.E). En la regién media del tejido cortical se
puede observar una tercer LCD y la cuarta, mas cercana a la region medular, se ve
interrumpida por las cavidades de reabsorcion. Estas cavidades exhiben tamafios

variables y estan internamente revestidas de tejido lamelar secundario.
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A

Figura 9: Histologia 6sea de la ulna de P. avelasi MPCA-Pv 308. A: vista general de la seccién delgada.
B: canales radiales (flechas negras) y cavidades de reabsorciéon (CR). C: matriz pseudolamelar (PL). D:
fibras de Sharpey (FS) y lagunas de osteocitos desordenadas (LO). E: lineas de crecimiento detenido

(puntas de flecha blancas). Escalas: A = 1mm; B, C, D y E = 500um.
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Fémures

Se analizaron cortes transversales de ambos fémures, los cuales exhiben una corteza
compacta circundando una amplia cavidad medular (Fig. 10.A y B). La matriz del tejido
cortical presenta birrefringencia y abundantes lagunas de osteocitos, de aspecto
mayormente fusiforme y con una organizacion espacial ordenada, por lo que se la puede
interpretar como una matriz de caracter pseudolamelar (Fig. 10.C). El grado de
vascularizacion es relativamente bajo, con un predominio de canales longitudinales
sectorizados (Fig. 10.D). Se distinguen grandes cavidades de reabsorcién en la region
perimedular de una de las muestras. Las cavidades mas internas se conectan con grandes
espacios intertrabeculares revestidos de tejido lamelar secundario en la region medular
(Fig. 10.E).

Se distinguieron LCD bien definidas en ambos cortes, pudiéndose contar hasta
cuatro de ellas en uno de los cortes. Estas lineas no se encuentran interrumpidas por
espacios de reabsorcion. La distancia relativa entre ellas va disminuyendo hacia la region
subperiosteal (Fig. 10.F).
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A

Figura 10: Histologia dsea de los fémures de P. avelasi MPCA-Pv 308. A y B: vista general de las
secciones delgadas. C: matriz pseudolamelar (PL). D: canales longitudinales (flechas negras). E: cavidades
de reabsorcién (CR). F: lineas de crecimiento detenido (puntas de flecha blancas). Escalas: A, By C =

1mm; D, Ey F =500um.
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Tibia

Esta seccidn delgada esta conformada por una corteza compacta con un grado de
vascularizacion muy elevado (Fig. 11.A). Los canales vasculares son simples, no tienen
una distribucién homogenea en la corteza y se orientan tanto de forma radial (Fig. 11.B)
como longitudinal (Fig. 11.C). La matriz es pseudolamelar (Fig. 11.D) con abundantes
lagunas de osteocitos de aspecto generalmente fusiforme y con una buena organizacion
espacial. En las regiones méas vascularizadas, sin embargo, estas lagunas suelen
presentarse mas desordenadas y su forma se vuelve mas irregular o globosa. Hacia la
region perimedular se observan numerosas cavidades de reabsorcion de tamafios y formas
variables, y revestidas por tejido lamelar (Fig. 11.D). A mayor aumento se puede observar
que la cavidad medular también esté revestida por tejido lamelar en algunos sectores.

Las LCD se distinguen mejor en la region de la corteza con una menor densidad de
canales primarios y espacios de reabsorcién, pudiéndose observar hasta seis de estas
marcas (Fig. 11.E). Tres LCD se encuentran en la corteza externa, ubicAndose a una
distancia relativamente cercana las unas de las otras. De las otras tres, una se observa en

la region media de la corteza y dos mas cercanas a la region perimedular.
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A

Figura 11: Histologia dsea de la tibia de P. avelasi MPCA-Pv 308. A: vista general de la seccion delgada.
B y C: detalle del tejido cortical mostrando canales vasculares de orientacion tanto radial (cr) como
longitudinal (cl). D: matriz pseudolamelar (PL), cavidades de reabsorcién (CR) revestidas por tejido

lamelar (TL). E: lineas de crecimiento detenido (puntas de flecha blancas). Escalas: A=1mm;B,C,DYyE
=500um.
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Fibula

Esta seccidn posee una corteza relativamente gruesa y avascular (Fig. 12.A) y una
cavidad medular libre. El margen perimedular preserva restos de una capa circunferencial
interna (CCI) compuesta por tejido lamelar secundario. La CCl no se encuentra
totalmente preservada debido al desplazamiento asimétrico de la cavidad medular como
consecuencia de lamodelacion dsea. La matriz del tejido cortical es de tipo pseudolamelar
(Fig. 12.B), la cual se ve mayormente monorrefringente con lagunas de osteocitos de
aspecto fusiforme, orientadas de forma concéntrica y con los canaliculos bien preservados
en varios sectores (Fig. 12.C).

Se distinguen aproximadamente siete LCD (Fig. 12.C) que se ubican desde la
region més periférica de la corteza hacia casi todo el ancho de la misma. La distancia
entre LCD sucesivas es relativamente homogénea en toda la corteza. En todos los casos,
las marcas no se pueden seguir a lo largo de toda la seccion porque se encuentran
interrumpidas, ya sea por la reabsorcion de la cavidad medular o como consecuencia de

la modelacion 6sea.
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A

Figura 12: Histologia dsea de la fibula de P. avelasi MPCA-Pv 308. A: vista general de la seccion delgada.

B: matriz pseudolamelar (PL) y capa circunferencial interna (CCI). C: canaliculos (CN) y LCD (puntas de

flecha blancas). Escalas: A = 1mm; By C = 500um.
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Falanges

Se observaron cortes procedentes de dos falanges, los cuales, dada su similitud, se
describen juntas a continuacion y se distinguiran como | y Il. Ambas muestras poseen un
tejido cortical primario avascular y con matriz pseudolamelar, donde las lagunas de
osteocitos presentan un aspecto generalmente fusiforme y orientadas de forma
concentrica. En lamuestra I, la corteza es relativamente gruesa y hacia la cavidad medular
se pueden distinguir algunas cavidades de reabsorcion revestidas por tejido lamelar
secundario junto con restos de hueso. (Fig. 13.A). La muestra Il se caracteriza, a
diferencia de la primera, por poseer una corteza méas bien delgada con una cavidad
medular muy desarrollada (Fig. 13.B), la cual se compone de tejido esponjoso secundario
con grandes espacios intertrabeculares recubiertos por tejido lamelar secundario (Fig.
13.C).

En una de las regiones de la corteza de la muestra I, la orientacién concéntrica que
caracteriza a las lagunas de osteocitos se ve interrumpida por la presencia de fibras de
Sharpey (Fig. 13.D) orientadas de manera més bien oblicua sobre la superficie del tejido
6seo. También se pudieron distinguir LCD en ambos cortes, con la diferencia de que en
la muestra | se pudo observar solamente una posible LCD no muy bien definida y que se
ve interrumpida en buena parte de la corteza (Fig. 13.E), mientras que en la muestra Il se
pudo distinguir un minimo de tres LCD bien definidas (Fig. 13.F), las cuales se pueden

seguir a lo largo de casi la mitad de la corteza.
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Figura 13: Histologia 6sea de las falanges de P. avelasi MPCA-Pv 308. A: vista general de la muestra I.
B: vista general de la muestra Il. C: cavidad medular en detalle de la muestra Il en donde se sefialan las
regiones que mejor preservaron el tejido lamelar secundario (TL) y los espacios intertrabeculares (El) D:
region cortical de la muestra | con fibras de Sharpey (FS), lagunas de osteocitos desordenadas (LO) y se
muestran en detalle las cavidades de reabsorcion (CR). E: region cortical de la muestra | mostrando mas en
detalle su matriz pseudolamelar (PL) y una LCD (punta de flecha blanca). F: regién cortical de la muestra
Il sefialando su matriz de caracter pseudolamelar (PL) y las LCD (puntas de flecha blancas). Escalas: A 'y
B =1mm; C, D, Ey F =500um.
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Vértebra presacra

Esta muestra, correspondiente a la mitad de un centro y arco neural (Fig. 14.A), esta
mayormente compuesta por tejido esponjoso. El tejido cortical primario s6lo se ha
conservado en algunas regiones muy reducidas (Fig. 14.B y C), las cuales parecen
presentar una matriz de tipo pseudolamelar. Debido a la mala conservacion del material,
no es posible caracterizar aspectos microestructurales, tales como la forma y distribucion

de las lagunas de osteocitos, presencia de marcas de crecimiento o fibras de Sharpey.

Con respecto al tejido esponjoso se caracteriza por la presencia de numerosos
espacios intertrabeculares recubiertos por matriz lamelar de origen secundario (Fig.
14.D).

Figura 14: Histologia dsea de una de las vértebras de P. avelasi MPCA-Pv 308. A: vista general de la
seccion histoldgica. B y C: vista en detalle de las regiones en donde se preservd tejido primario con matriz
pseudolamelar (PL). D: vista en detalle del tejido esponjoso indicando algunos espacios entertrabeculares

(EI) revestidos por tejido lamelar secundario (TL). Escalas: A = 1mm; B, C y D = 500um.
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3.2. Indice de compactacion (I1C)

En general, a nivel macroscépico las muestras provenientes de elementos 0seos del
esqueleto apendicular, poseian una corteza bien desarrollada y poco vascularizada, y
todos los elementos descriptos presentan un indice de compactacion mayor al 50%. Tanto
las imagenes procesadas para el célculo del indice de compactacion como los valores

obtenidos para cada elemento, se resumen en la figura 15.

IC = 70,86%| 1C=74,17% 1C =63,33%

1C =68,7% | o 1C =81,23% 1C="78% IC = 64,24%

_— IC=83.5%

Figura 15: indice de compactacion (IC) de los diferentes cortes histologicos descriptos de P. avelasi
MPCA-Pv 308. A: IC del himero derecho. B: IC del himero izquierdo. C: IC del radio. D: IC de la ulna.
E: IC del fémur derecho (debido al estado fragmentario del fémur izquierdo, no se proceso su imagen
correspondiente). F: IC de la tibia. G: IC de la fibula. H: IC de la falange I. I: IC de la falange I1. J: IC del

arco y centro neural de la vértebra. Escalas = Imm.
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4. DISCUSION

4.1. Variacion interelemental

Los elementos muestreados del ejemplar MPCA-Pv 308 presentan variaciones con
respecto a sus caracteristicas histolégicas observadas, a excepcion del tipo de matriz de
la corteza, la cual en todas las muestras histoldgicas se caracterizd como pseudolamelar.
Con respecto al grado de vascularizacion, la misma fue baja en la mayoria de los
elementos (e.g. ulna y radio), siendo nula en algunas muestras (e.g. fibula y falanges).
Cabe destacar que aquellos elementos que exhibieron cortezas avasculares se caracterizan
en general por poseer un didmetro muy reducido de sus diafisis en seccion transversal.
Por el contrario, aquellas muestras que presentan un grado de vascularizacion mas
elevado, se corresponden con los elementos 6seos que presentan las diafisis de mayor

didmetro (e.g. himeros y fémures).

Las fibras de Sharpey se observaron solamente en sectores reducidos de la corteza
mas externa pertenecientes a dos de los elementos muestreados, que corresponden a la
ulnay a una de las falanges (aquella que presentaba una corteza mas gruesa). La presencia
de estas fibras en este tipo de elementos 6seos es comun debido a que estan asociadas a
regiones de insercion de tejidos blandos como mdusculos, tendones y ligamentos
(Francillon-Vieillot et al., 1990). EI mapeo de estas fibras en distintas partes de los
elementos podria ayudar a identificar los sitios de insercion muscular en futuros estudios

paleobiologicos de Priosphenodon y otros esfenodontes.

En las secciones histoldgicas analizadas, se muestra que todas presentan un indice
de compactacion mayor al 60% (Fig. 17). Se observé que las muestras provenientes de
ciertos elementos mas pequefios (e.g. fibula y falange 1) presentan una compactacién
mayor que otras provenientes de elementos éseos mas grandes (e.g. radio, tibia, fémury
ulna), pero no se pudo establecer un patron que relacione una mayor o menor
compactacion entre elementos mas grandes o mas pequefios. Las muestras histoldgicas
gue poseen el mayor porcentaje de compactacién (mas del 90% en ambos) son las
provenientes de los humeros. Una explicacidn de esta notable compactacion del himero
podria estar en parte relacionada con la denominada “Ley de Wolff”, que postula que el

hueso aumenta en densidad y grosor cortical en respuesta a las cargas a las que se somete
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un individuo a lo largo de su vida (Meier et al., 2013). Una mayor carga biomecanica en
el humero podria darse, por ejemplo, por una elevada actividad excavadora en el
individuo. No obstante, la ausencia de otras caracteristicas tipicamente vinculadas a
habitos excavadores (e.g. gran desarrollo del olecranon) hacen menos plausible una
relacién directa entre la compactacion y un posible habito excavador en este taxén. Si
bien existen muchos trabajos que han explorado la variacion en cuanto al grado de
compactacién de los elementos 6seos, (e.g. Houssaye et al., 2015), dichas contribuciones
se han enfocado en las diferencias entre animales de habitos acuaticos y terrestres,

indagando muy poco acerca de la variacion intraesquelética en formas terrestres.

Se distinguieron lineas de crecimiento detenido en todas las muestras excepto en la
proveniente del arco y centro neural de la vértebra, ya que el hueso primario conservado
se encuentra muy reducido. ElI nimero observado de estas marcas de crecimiento varia
notablemente en cada muestra, observandose una mayor cantidad en aquellas que
presentaban un menor grado de vascularizacién y remodelacion secundaria del tejido
cortical y, principalmente, una cavidad medular menos desarrollada como consecuencia
de la modelacion 6sea. Esto significa que aquellos elementos con una corteza de mayor
grosor y compactacion, preservaron un mayor nimero de lineas de crecimiento, como es
el caso de los huesos apendiculares correspondientes a los himeros y el radio de
Priosphenodon, por lo que deberia considerarselos como elementos con un buen potencial

para futuros estudios esqueletocronol6gicos en rincocéfalos (ver siguiente seccion).

4.2. Estimaciones de edad y estadio ontogenético

La esqueletocronologia es el término utilizado en histologia para referir al calculo
de la edad de un individuo sobre la base del estudio de marcas de crecimiento encontradas
en el hueso cortical. Por lo tanto, el analisis de las mismas, es una alternativa viable para
obtener tasas de crecimiento y estimar las edades minimas y, en algunos casos, absoluta
de los tetrapodos (Snover et al., 2007).

Teniendo en cuenta lo mencionado anteriormente, se observo un mayor numero de
lineas de crecimiento detenido en los huesos largos para el ejemplar aqui estudiado,

especialmente en los humeros y el radio, por lo que se puede estimar una edad minima

CAVASIN, Sol Aldana pag. 38



Microestructura ésea de Priosphenodon avelasi (Rhynchocephalia: Sphenodontia):

implicancias paleobioldgicas

para el individuo MPCA-Pv 308 de diez afios. Dada la destruccion de las lineas de
crecimiento detenido durante la expansion de la cavidad medular, no es posible estimar
la edad méxima que alcanzo el individuo. Con respecto a la distribucion de las mismas a
lo largo de la corteza, en general se encuentran agrupadas entre la region media y
perimedular, y la regién mas externa de la corteza, en donde la disminucion de la distancia
entre ellas es mas notoria (Fig. 10.C). Una disminucion drastica en la distancia relativa
de las marcas de crecimiento de huesos apendiculares, es un indicio de que el individuo
alcanzo la madurez sexual (Khonsue et al., 2010), por lo que se podria considerar que el
individuo MPCA-Pv 308 alcanzé o estuvo cerca de alcanzar la madurez sexual antes de
morir.

Con respecto a la maduracién somatica, se ha establecido que en tetrapodos la
misma se manifiesta en los tejidos 6seos a través de la formacion de una capa de tejido
avascular de tipo lamelar en la region mas periférica de la corteza y que puede presentar
lineas de crecimiento detenido fuertemente agrupadas (Horner et al., 1999; Chinsamy
Turan, 2005), es decir, una capa circunferencial externa. La misma no se presenta en
ninguno de los cortes histoldgicos analizados, por lo que se deduce que el individuo
MPCA-Pv 308 no alcanz6 la maduracidén somatica antes de morir. Esto es congruente con
el hecho que de las vértebras presacras preservadas para el ejemplar, no presentan una
fusion completa de los arcos neurales a los centros vertebrales, dejando suturas bien
marcadas. Asimismo, esto coincide con el hecho de que el individuo estudiado, segln el
tamafio de su dentario (~60 mm), representa un estadio ontogenético 3, correspondiente
a un joven subadulto segun lo propuesto por Apesteguia (2008), que divide los estadios
ontogenéticos segun el tamafio del dentario en:

e Estadio a (20-50 mm) juveniles

e Estadio B (50-100 mm) jovenes

e Estadio y (100-150 mm) adultos

En sintesis, los datos histol6gicos recaudados indican que Priosphenodon avelasi
MPCA-Pv 308 murio luego de alcanzar la maduracion sexual pero no asi la somatica.
Asimismo, los datos morfoldgicos estarian indicando que la maduracion sexual de este

taxdn ocurriria previamente a la completa fusion de las suturas neurocentrales.

CAVASIN, Sol Aldana pag. 39



Microestructura ésea de Priosphenodon avelasi (Rhynchocephalia: Sphenodontia):
implicancias paleobioldgicas

4.3. Dinamica de crecimiento

Son varias las caracteristicas del tejido 6seo primario las que nos permiten inferir
una velocidad relativa de crecimiento en los tetrapodos. Entre ellas se encuentran la
organizacion de las fibras colagenas de la matriz y la vascularizacién. Por ejemplo, una
matriz con un empaquetamiento de fibras colagenas desorganizadas y con un alto grado
de vascularizacién (e.g. matriz entretejida) estd directamente vinculada a crecimientos
relativamente rapidos (5-50 pum/dia), mientras que aquellas que presentan un nivel alto
de organizacion de las fibras y una vascularizacion relativamente pobre, como es el caso
de la matriz lamelar, estan vinculadas a crecimientos lentos del tejido éseo. La matriz de
tipo pseudolamelar es considerada como un intermedio entre las mencionadas
anteriormente, debido a que posee una gran cantidad de fibras colagenas asociadas y
orientadas en una misma direccion y su tasa de mineralizacion suele ser inferior a la del
hueso entretejido (0,1y 0,5 pum/dia) (Chinsamy Turan, 2005). Todos los cortes analizados
presentan una matriz de tipo pseudolamelar y, en este sentido, P. avelasi no difiere
notablemente de otros esfenodontes, ya sea de formas actuales Sphenodon punctatus
(Castanet et al., 1988) o fdsiles, como es el caso de Palaeopleurosaurus posidoniae
(Kleiny Scheyer, 2017), Gephyrosaurus sp. (Chinsamy y Hurum, 2006) y Patagosphenos
watuku (Gentil et al., 2019).

La distancia relativa entre marcas de crecimiento también es un factor a tener en
cuenta cuando queremos inferir velocidades relativas de crecimiento (Chinsamy Turan,
2005). Un espaciado regular entre lineas de crecimiento detenido en el tejido cortical se
asocia a tasas de crecimiento poco variables, como es el caso del actual Sphenodon
punctatus (Castanet et al., 1988). Lo contrario sucede para las formas fosiles como
Gephyrosaurus sp. y Palaeopleurosaurus posidoniae, donde el espaciamiento entre
marcas de crecimiento detenido es irregular y fue interpretado como un indicador de que
la tasa de crecimiento sufria importantes variaciones a lo largo de la ontogenia del animal
(Klein y Scheyer, 2017). En este sentido, P. avelasi se asemeja mas a las formas fosiles
gue a Sphenodon, dado que, en todas las muestras histolégicas, las marcas de crecimiento
se encuentran espaciadas irregularmente. Si se considera las marcas de crecimiento
conservadas en uno de los humeros (Fig. 9.F), se puede observar que las primeras tres se
encuentran relativamente cercanas unas de otras y con una distancia entre ellas que no

parece variar mucho, por lo que se infiere que la tasa de crecimiento del individuo fue
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relativamente baja y constante durante ese periodo registrado. Luego de la tercera marca
de crecimiento se observa un mayor distanciamiento entre esta y las siguientes tres, que
se encuentran relativamente juntas en la region media de la corteza, lo que sugiere que la
tasa de crecimiento aumentd para luego disminuir y mantenerse constante en los
siguientes tres afios. Luego del sexto afio registrado, el ejemplar de Priosphenodon volvio
a experimentar un aumento en la tasa de crecimiento, en este caso mas considerable,
ganando mas de la mitad de su tamafio corporal, para luego volver a cesar y mantenerse
relativamente constante en los siguientes afios. Estas variaciones en el patron de espaciado
de las marcas de crecimiento, se ha explicado en algunos casos como consecuencia de las
diferencias estacionales (de Buffrénil y Castanet, 2000).

Priosphenodon avelasi representa un caso de gigantismo dentro de
Rhynchocephalia el cual podria estar ligado a su particular dindmica de crecimiento. En
este sentido, a diferencia de Sphenodon, Priosphenodon exhibe evidencias de una tasa de
crecimiento que varia regularmente durante la ontogenia, pero que en determinados
momentos es claramente superior a la inferida para Sphenodon (i.e., presencia de marcas
de crecimiento fuertemente espaciadas entre si). De esta forma, la dindmica de
crecimiento de Priosphenodon, caracterizada por periodos de crecimiento lento
alternados con otros de crecimiento acelerado, pudo haber permitido alcanzar el

gigantismo en este taxon.
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S. CONCLUSIONES

Se presenta el primer estudio histoldgico interelemental para la especie de
rincocéfalo fosil Priosphenodon avelasi, abordando diferentes temas relacionados a su
paleobiologia. Teniendo en cuenta lo desarrollado a lo largo del presente trabajo de
finalizacion de grado, se pudo concluir lo siguiente:

1 Se observo que el grado de expansion de la cavidad medular varia en todos
los elementos poscraneales. Aquellos con una cavidad medular mas
desarrollada, como en el caso de los fémures, la tibia y la fibula, presentaban
un numero mas reducido de marcas de crecimiento y las mismas se
encontraban, en la mayoria de los casos, interrumpidas. EI himero presenta
una cavidad medular muy reducida, resultando en un elevado grado de
compactaciéon del mismo. Los datos recabados no permiten establecer los
factores involucrados en la notable compactacion del hdmero de
Priosphenodon avelasi.

1)) El himero y radio preservan el mejor registro de marcas de crecimiento en
Priosphenodon avelasi, lo que vuelve a estos elementos como buenos

indicadores de edad minima para el taxon.

I11)  Se estima una edad minima de 10 afios para Priosphenodon avelasi MPCA-
Pv 308.

IV)  Priosphenodon avelasi MPCA-Pv 308 corresponde a un ejemplar subadulto,
el cual habia alcanzado posiblemente la maduracion sexual pero no asi la

somatica.

V) La maduracion sexual en P. avelasi precede a la completa fusion de suturas

neurocentrales en este taxon.
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VI) Si bien P. avelasi exhibe una tasa de crecimiento relativamente baja (i.e.
predominancia de hueso pseudolamelar en las cortezas), lo cual es un rasgo
conservativo dentro de Rhynchocephalia, dicha tasa no es constante. El

crecimiento de P. avelasi alterna entre periodos lentos y acelerados.

VIIl) El gigantismo de P. avelasi podria estar vinculado a la dinamica de
crecimiento de este taxon, el cual alterna entre periodos de crecimiento lento
y acelerado. Estos ultimos periodos le habrian permitido alcanzar tallas

superiores a las de otras formas emparentadas.
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