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2. RESUMEN

Los arcosauriformes fueron los reptiles dominantes durante el Mesozoico. En los inicios
de esta era, en el Periodo Triasico, los arcosauriformes radiaron en una gran variedad de formas,
siendo Archosauria el grupo predominante. Este estd formado por dos clados principales:
Avemetatarsalia y Pseudosuchia. Aunque los avemetatarsales son ampliamente reconocidos por
los pterosaurios, dinosaurios no-avianos y avianos, durante el Tridsico Superior, los
pseudosuquios ocuparon la mayoria de los nichos ecoldgicos continentales con una amplia
variedad de formas, tamafios y habitos. Asi, aunque los pseudosuquios fueron los arcosaurios
dominantes durante el Tridsico Superior, sus aspectos paleobioldgicos estin escasamente
examinados. Esta tesis pretende explorar las caracteristicas osteohistologicas de los huesos
apendiculares, axiales y dérmicos de varios taxones de Archosauriformes no-Avemetatarsalia,
principalmente de Sudamérica, para proporcionar inferencias sobre su esqueletocronologia y
estimacion de edades, variacion inter-elemental, seguimiento y correlacion de diferentes eventos
durante su historia de vida (es decir, madurez sexual, somatica y esquelética), patrones y dinamica
de crecimiento, estilos de vida, osteogénesis y mantenimiento de la ornamentacion de
osteodermos y evaluacion de caracteres con potencial para estudios sistematicos. Los taxones
examinados comprenden mas de 17 especies Archosauriformes no Archosauria (e.g.,
Proterochampsidae) y Pseudosuchia (i.e., Erpetosuchidae, Ornithosuchidae, Gracilisuchidae,
Aetosauria, Poposauroidea, Loricata no-Crocodylomorpha y Crocodylomorpha tempranos). Este
estudio constituye el primer aporte paleohistologico realizado a gran escala para el Triasico
Superior de Sudamérica.

Los proterocampsidos exhiben una configuracion histologica dispar. Taxones como
Proterochampsa barrionuevoi y Gualosuchus reigi estan formados por hueso entretejido,
mientras que en Tropidosuchus romeri y Chanaresuchus bonapartei se reconoce la presencia de
hueso entretejido intercalado con hueso pseudolamelar. En cambio, en Pseudochampsa
ischigualastensis la corteza esta formada homogéneamente por hueso pseudolamelar. Dentro de
Pseudosuchia, Tarjadia ruthae (Erpetosuchidae), Aetosauroides scagliai (Aetosauria),
Gracilisuchus stipanicorum (Gracilisuchidae) y Trialestes romeri (Crocodylomorpha) muestran
una composicion de hueso entretejido embebido en una matriz pseudolamelar. Por el contrario,
Riojasuchus tenuisceps (Ornithosuchidae) exhibe una corteza dominada por hueso

pseudolamelar. Ademads, Sillosuchus longicervix (Poposauroidea), Saurosuchus galilei y
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Fasolasuchus tenax (Loricata no-Crocodylomorpha) exhiben el complejo fibrolamelar
fuertemente desarrollado y vascularizacion laminar o subplexiforme.

En general, las edades estimadas de las muestras se consideran como la edad minima al
momento de la muerte debido a que el pobre estado de conservacion y las evidencias de los
procesos de remodelacion osea avanzada (i.e., lineas de reabsorcion, osteonas secundarias)
impiden la conservacion de un mayor niimero de marcas de crecimiento. Los osteodermos ofrecen
mejores resultados para la estimacion de edades debido a la ausencia de signos de remodelacion
en comparacion a los huesos apendiculares.

Los parametros de madurez en los taxones examinados son muy variables, incluso
dentro de grupos mas inclusivos, como Proterochampsidae. En proterocampsidos como P.
ischigualastensis y en pseudosuquios Erpetosuchidae, Ornithosuchidae y Aetosauria la madurez
sexual se logra antes del comienzo de la fusion de algunas suturas neurocentrales (i.e., madurez
esquelética). En cambio, en otros proterocampsidos como 7ro. romeri y en otros pseudosuquios
como Gracilisuchidae (G. stipanicicorum) y Crocodylomorpha (7ri. romeri) la madurez
esquelética se alcanza antes de la madurez sexual.

La dinamica de crecimiento de los taxones examinados también es variable, no ligada a
diferencias de tamafio. En consecuencia, ningin grupo inclusivo en particular muestra un patrén
de crecimiento claramente reconocible. Estas diversas tasas de crecimiento contradicen la
presencia de una sefial filogenética osteohistologica en Archosauromorpha no-Avemetatarsalia
en la que la tasa de crecimiento disminuye desde los taxones tempranos a grupos mas recientes
(como los cocodrilos).

El estilo de vida se infirid para taxones con un habito incierto o discutido en la literatura
(i.e., Proterochampsidae y Aetosauria) utilizando un modelo estadistico que emplea valores de
compactacion y el perfil de compactacion arrojados por Bone Profiler. Los resultados obtenidos
coinciden con inferencias realizadas basadas en estudios anatomicos.

El modo de osteogénesis de los osteodermos analizados se infiri6 como
intramembranoso, debido a la ausencia de fibras estructurales. Ademaés, el mecanismo para el
mantenimiento de la ornamentacion se postuld como un proceso de deposicion preferencial en
Euparkeria capensis, C. bonapartei y R. tenuisceps y se sugirio un desarrollo por reabsorcion
local y redepositacion parcial de la corteza externa en Aetobarbakinoides brasiliensis.

Finalmente, debido a la diversidad de caracteristicas microestructurales reconocidas en
la mayoria de los osteodermos examinados, estos resultan inadecuados para estudios sistematicos,
excepto los de los proterocampsidos.

Esta tesis arroja informacion novedosa sobre los Achosauriformes no-Avemetatarsalia

del Tridsico y abre el camino para profundizar sobre varias lineas de investigacion.
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3. ABSTRACT

Archosauriformes were the ruling reptiles during the Mesozoic. They experienced a
very important radiation in the Triassic, being Archosauria the most diverse and important clade.
Archosauria comprises two main clades: Avemetatarsalia and Pseudosuchia. Although the
avemetatarsalians are widely recognized by non-avian and avian dinosaurs and pterosaurs, during
the Upper Triassic, the pseudosuchians occupied the majority of the continental ecological niches
in a great variety of forms, sizes and habits. Although pseudosuchians were the ruling archosaurs
during the Upper Triassic, their paleobiological aspects remain poorly examined. This thesis
pretends to explore the osteohistological features of appendicular, axial and dermal bones of
several taxa of non-Avemetatarsalia Archosauriformes mainly from South America to provide
inferences regarding their paleobiology, including: ages estimation, inter-elemental variation,
tracking and correlation of different events during the life history (i.e., sexual, somatic and
skeletal maturity), patterns and dynamics of growth, growth rates, lifestyles, mechanisms of
osteoderm formation and evaluation of characters with potential for systematic studies. The taxa
examined comprise more than 17 species of archosauriforms, including non-archosaurian
Archosauriformes (e.g., Proterochampsidae) and pseudosuchians (i.e., Erpetosuchidae,
Ornithosuchidae, Gracilisuchidae, Aetosauria, Poposauroidea, Loricata non-Crocodylomorpha
and early Crocodylomorpha). This study constitutes the first paleohistological contribution
performed at major scale for the Upper Triassic of South America.

The proterochampsids exhibit an irregular histological configuration. The bone tissue
of taxa like Proterochampsa barrionuevoi and Gualosuchus reigi are formed by woven-fibered
bone, while in Tropidosuchus romeri and Chanaresuchus bonapartei is of woven-fibered bone
interspersed with parallel-fibered bone. Instead, in Pseudochampsa ischigualastensis the cortex
is formed by extensively distributed parallel-fibered bone. Within Pseudosuchia, Tarjadia ruthae
(Erpetosuchidae), Aetosauroides scagliai (Aetosauria), Gracilisuchus  stipanicorum
(Gracilisuchidae) and Trialestes romeri (Crocodylomorpha) show a woven-fibered bone mixed
with parallel-fibered bone composition in their appendicular bones. In contrast, Riojasuchus
tenuisceps (Ornithosuchidae) exhibits a cortex dominated by parallel-fibered bone. Besides,
Sillosuchus longicervix (Poposauroide), Saurosuchus galilei and Fasolasuchus tenax (Loricata
non-Crocodylomorpha) exhibit a strong and homogeneous pattern of fibrolamellar bone alongside

a laminar or sub-plexiform vascularization.
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In general, the estimated ages of the samples are considered as the minimum age at
death since the poor state of preservation and the evidences of advanced bone remodeling process
(i.e., resorption lines, secondary osteons) avoid the conservation of a greater number of growth
marks. Osteoderms appear to offer better results for ages estimation because the absence of
remodeling signs in comparison with appendicular bones.

The maturity parameters in the taxa examined are highly variable, even within more
inclusive groups, such as Proterochampsidae. In proterochampsids like P. ischigualastensis and
in pseudosuchians like Erpetosuchidae, Ornithosuchidac and Aetosauria, sexual maturity is
achieved before the beginning of the fusion of some neurocentral sutures (i.e., skeletal maturity).
In contrast, in other proterochampsids like Tro. romeri and in other pseudosuchians such as
Gracilisuchidae (G. stipanicicorum) and Crocodylomorpha (77i. romeri) the skeletal maturity is
reached prior to the achievement of sexual maturity.

The growth dynamics of the examined taxa is highly variable also, non-related with size
differences. In consequence, none inclusive group in particular show a clearly recognizable
growth pattern. These diverse growth rates contradict the presence of an osteohistological
phylogenetical signal in non-Avemetatarsalia Archosauromorpha, in which the growth rate
decrease from stem taxa to crown groups (such as the crocodiles).

The life style was inferred for taxa with an uncertain or discussed habit in the literature
(i.e., Proterochampsidae and Aectosauria) using a statistical model that employs values of
compactness and the compactness profile analyzed in Bone Profiler. The results obtained concur
with inferences based on anatomical studies.

The mode of osteogenesis of the analyzed osteoderms was inferred as intramembranous,
based in the absence of structural fibers. In addition, the mechanism for the maintenance of the
ornamentation was proposed as a preferential deposition process in Euparkeria capensis, C.
bonapartei and R. tenuisceps and local resorption and partial redisposition of the external cortex
was suggested in Aetobarbakinoides brasiliensis.

Finally, due the diversity of microstructural features recognized in the majority of the
osteoderms examined, these results inappropriate for systematic studies, except those of
proterochampsids.

This thesis provides novel information about the non-Avemetatarsalia
Archosauriformes from the Upper Triassic and improve our knowledge on different

paleobiological aspects that can be used for several lines of research.
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4.a. Aspectos generales

Los arcosauriformes son un clado de didpsidos que se originaron durante el Pérmico
superior (Nesbitt et al., 2010; Nesbitt, 2011). Tras la extincion de fines del Pérmico ocuparon el
nicho ecolédgico dejado atras por los terapsidos, se convirtieron en las formas dominantes durante
gran parte del Tridsico y tuvieron una distribucion global durante la existencia del supercontinente
Pangea (Nesbitt et al., 2010; Nesbitt, 2011). Formas como Proterosuchus, Erythrosuchus y
Euparkeria representaron un nuevo plan corporal de didpsidos no presentes en el Paleozoico
(Brusatte et al., 2008). En este sentido, un cuerpo relativamente gracil con miembros fuertemente
desarrollados, una cabeza anteroposteriormente elongada y una postura semi-erecta a erecta
constituyeron caracteristicas que les permitieron colonizar la mayoria de los nichos ecoldgicos
durante el Triasico (Ezcurra et al., 2013).

Durante el Triasico, los arcosauriformes radiaron en diferentes grupos (e.g.,
Proterosuchidae, Erythrosuchidae, Euparkeriidae, Proterochampsia), constituyendo Archosauria
el clado mas importante porque conformaron el grupo mas diverso y sobrevivieron hasta la
actualidad (Ezcurra, 2016). Los arcosaurios, a su vez, se diversificaron en dos grandes grupos:
Avemetatarsalia y Pseudosuchia (Sereno y Arcucci, 1990; Ezcurra, 2016). Tradicionalmente, la
principal diferencia anatdmica entre ambos clados, estriba en la forma y tamafio de dos huesos de
la primera linea de tarsos: el astragalo y el calcaneo, los cuales articulan con la tibia y la fibula.
En los avemetatarsales, la linea articular es recta y horizontal y pasa por debajo del calcaneo y del
astragalo (Sereno, 1991; Benton, 2015). Esta construccion se denomina pie mesotarsal. En tanto,
en los pseudosuquios, la linea articular pasa entre ambos huesos. A esta estructura se la denomina
pie crurotarsal (Sereno y Arcucci, 1990; Benton, 2015).

Los avemetatarsales incluyen diversas formas, tales como pterosauromorfos,
dinosaurios no-avianos y avianos, siendo estos ultimos el unico grupo sobreviviente hasta la
actualidad (Nesbitt et al., 2013a; Miiller et al., 2023). Por otra parte, los pseudosuquios también
incluyen diferentes formas, tales como erpetosuquidos, ornitosuquidos, aetosaurios,
gracilisuquidos, “rauisuquios” y cocodrilos, entre otros, siendo estos ultimos el tnico linaje que
posee representantes vivientes hasta la actualidad (Nesbitt et al., 2013a). Durante el Tridsico
Superior, fueron los pseudosuquios el grupo dominante sobre los ambientes continentales,

alcanzando una amplia diversidad de planes corporales y tamafios, ocupando la mayoria de los
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nichos ecologicos (Fig. 1) (Nesbitt et al., 2013a). Sin embargo, hacia fines el Triasico Superior la
mayor parte de la fauna de pseudosuquios se fue extinguiendo gradualmente (Lucas y Tanner,
2018; Payne et al., 2024). Tras la extincion del Triasico-Jurasico, los ambientes continentales
fueron dominados por los dinosaurios no-avianos y los pseudosuquios quedaron relegados,
representados tnicamente por los cocodrilos (Nesbitt et al., 2013a; Levin, 2013).

En Sudamérica, el registro de Archosauriformes no-Eucrocopda y Pseudosuchia
proviene principalmente de dos grandes cuencas tridsicas de Argentina y Brasil. Estas
corresponden a la Cuenca Ischigualasto-Villa Unidn en el noroeste de Argentina y la Cuenca
Parana (super secuencia Santa Maria) al sur de Brasil (Ezcurra et al., 2017).

Dada su importancia ecologica, miultiples estudios filogenéticos, anatomicos y
bioestratigraficos se han realizado sobre arcosaurios no-arcosauriformes y pseudosuquios (e.g.,
Romer, 1971, 1972; Bonaparte, 1981; Lecuona y Desojo, 2011; Baczko et al., 2014). No obstante,
estudios que examinen otros aspectos paleobiologicos, especificamente aquellos
paleoautaecologicos, eran mas bien escasos. No es sino hasta después del siglo XXI, que, a partir
de diferentes enfoques, facetas tales como la biomecanica (Desojo y Vizcaino, 2009; Baczko,
2018; Fawcett et al., 2023), historias de vida (Teschner et al., 2022a), estilos de vida (Cerda et al.,
2015), alimentacion (Taborda et al., 2021, 2023) y comportamiento (Nesbitt et al., 2013b), son
estudiadas. Sin embargo, la paleobiologia de arcosaurios no-arcosauriformes y pseudosuquios
continia siendo examinada superficialmente en comparacion, por ejemplo, a los aportes

orientados a dinosaurios no-avianos.
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Figura 1. Reconstruccion de la fauna de tetrapodos de la Formacion Los Colorados durante el Tridsico Superior en Argentina (extraido de Desojo et al.,

2021). En la misma se reconocen dicinodontes, tortugas, arcosaurios pseudosuquios (Fasolasuchus, Hemiprotosuchus, Neoaetosauroides,
Pseudohesperosuchusy Riojasuchus) y arcosaurios avemetatarsales (Riojasaurus) (arte original de Jorge Gonzalez).
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Actualmente, en la paleontologia de vertebrados, existen varios métodos para indagar
diferentes aspectos paleobiologicos. Asi, por ejemplo, se pueden mencionar las reconstrucciones
en tres dimensiones (3D) del craneo y otros huesos a partir de escaneres tomograficos (Paulina-
Carabajal et al., 2020; Baczko et al., 2021, 2023), la indagacion sobre la estructura interna de
elementos 6seos mediante el uso de microtomografos (Aureliano et al., 2021), el uso de analogos
modernos en experimentos para estudios comparativos (Rayfield, 2007), el empleo de
reconstrucciones en 3D a partir de técnicas de fotogrametria para determinar comportamientos
individuales y grupales a partir de icnitas (Navarro-Lorbés et al., 2021) y el analisis de la
microestructura 6sea interna a partir de secciones delgadas (i.e., paleohistologia) (Chinsamy,
2023), entre otros.

Una de los métodos mas tradicionales para observar la microestructura interna en huesos
fosiles es la utilizacion de secciones petrograficas delgadas. A pesar de tratarse de una técnica
invasiva de caracter destructivo, la paleohistologia contintia siendo una de las principales fuentes
de informacion paleobiologica. Desde las secciones delgadas, puede inferirse la edad de muerte
(minima) de los individuos (e.g., Cerda et al., 2017), su sexo (e.g., Canoville et al., 2020), estadio
ontogenético (e.g., Klein y Sander, 2008), la dinamica de crecimiento e historia de vida (e.g.,
Botha y Chinsamy, 2001; Prondvai, 2017), el estilo de vida (habito comtn de locomocién) (e.g.,
Quémeneur et al., 2013), el origen de estructuras particulares (e.g. Scheyer y Sander, 2004) y la
etiologia de algunas enfermedades/traumas (e.g., Haridy et al., 2019). Asimismo, los datos
paleohistologicos pueden incluso ser empleados en sistematica y filogenia, ya sea como fuente de
caracteres (e.g., Buffrénil et al., 2016) e incluso en la validacion de taxones (e.g., Carr, 2020).

Dada la importancia que representan los primeros arcosauriformes y pseudosuquios en
cuanto a su diversidad dentro de las faunas de los ecosistemas continentales del Tridsico de
Sudamérica, el presente trabajo de disertacion doctoral pretende reconocer diferentes aspectos
paleobioldgicos de diversos grupos dentro de estos linajes. Estos aspectos son abordados a partir
del analisis microestructural de los restos 0seos de diversos taxones, los cuales provienen

principalmente de localidades fosiliferas del Tridsico de Argentina.

4.b. Objetivos e hipétesis

Objetivo general: contribuir al conocimiento paleobioldgico de los Archosauriformes
triasicos de Sudamérica a partir del estudio de la estructura fina (microanatomia e histologia) de
su esqueleto axial, apendicular y dérmico. Las relaciones filogenéticas de los taxones examinados
se muestran en la figura 2. Particularmente, se pretende ahondar en aspectos relacionados a la
dinamica del crecimiento, morfologia funcional, esqueletocronologia, paleoecologia vy

sistematica; a fin de conocer los roles paleobioldgicos de este clado de amniotas.
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Objetivos especificos:

1) Caracterizar la microanatomia y la histologia del esqueleto postcraneal de diversas
formas de Archosauriformes no-Avemetatarsalia triasicas, incluyendo: Cuyosuchus huenei,
euparkéridos (Euparkeria capensis), doswélliidos (Vancleavea campi), proterocampsidos
(Proterochampsa barrionuevoi, Tropidosuchus romeri, Gualosuchus reigi, Pseudochampsa
ischigualastensis, Chanaresuchus bonapartei y CRILAR-Pv 488), erpetosuquidos (Tarjadia
ruthae), ornitosuquidos (Riojasuchus tenuisceps), aetosaurios (Aetosauroides scagliai,
Neoaetosauroides engaeus y Aetobarbakinoides brasiliensis), gracilisuquidos (Gracilisuchus
stipanicicorum), “rauisuquios” (Sillosuchus longicervix, Saurosuchus galilei, Fasolasuchus tenax
y CRILAR-Pv 570) y cocodrilomorfos (7Trialestes romeri).

2) Establecer los elementos que pueden ser empleados como herramienta en estudios
esqueletocronoldgicos mediante la identificacion de marcas de crecimiento en distintos huesos
del esqueleto apendicular, axial y dérmico.

3) Determinar si la maduracién somatica (i.e., momento en el cual el organismo detiene
por completo su crecimiento corporal) y sexual (i.e., momento en el cual la maduracion de las
gonadas permite su reproduccion) en Archosauriformes no-Avemetatarsalia es previa a la
maduracion morfoldgica (i.e., instancia en la que el esqueleto fusiona por completo sus suturas
neurocentrales).

4) Reconocer las principales variaciones ocurridas en los tejidos 6seos durante la
ontogenia de los grupos estudiados.

5) Reconstruir la evolucion de la dinamica de crecimiento de los Archosauriformes no-
Avemetatarsalia.

6) Reconstruir curvas de crecimiento de Archosauriformes no-Avemetatarsalia, cuando
fuese posible.

7) Inferir el estilo de vida (habito comun de locomocion: acuatico, anfibio o terrestre)
para las formas con un habito incierto.

8) Determinar los principales mecanismos relacionados a la formacién de la armadura
dérmica en Archosauriformes no-Avemetatarsalia

9) Reconocer los mecanismos implicados en la formacién y el mantenimiento de la
ornamentacion en los osteodermos.

10) Reconocer caracteres histolégicos de valor sistematico en los osteodermos,

evaluando su distribucion entre los distintos grupos.

En el presente proyecto se pondran a prueba las siguientes hipotesis:
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Otros arcosauriformes tempranos
Cuyosuchus huenel Y
Eup ] I

ARCHOSAURIFORMES

Clave:
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M | DOSWELLIIDAE

H | PROTEROGHAMPSIDAE
[ | ERPETOSUCHIDAE

B | ORNITHOSUCHIDAE
[ |[AETOSAURIA

H | GRACILISUCHIDAE

M | POPOSAUROIDEA

H | LORICATA

ARCHOSAURIA

Y

PSEUDOSUCHIA

BIONSINEY,

PARACROCODYLOMORPHA

CROCODYLOMORPHA

Figura 2. Cladograma simplificado mostrando las principales relaciones filogenéticas entre los taxones muestreados, elaborado a partir de los estudios
de Ezcurra (2016), Lecuona et al. (2016), Ezcurra et al. (2017), Parker (2018), Foffa et al. (2020), Miller et al. (2020), Butler et al. (2022), Soares
Damke et al. (2022), Ezcurra et al. (2023), Paez-Neto et al. (2023) y Desojo y Rauhut (2024). Las siluetas indican las especies examinadas.

1) Los osteodermos son los mejores elementos para efectuar estimaciones de edad en

Eucrocopoda.
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2) En Archosauriformes hay una relacion directa entre la masa corporal y la tasa relativa
de crecimiento. Es decir, formas de mayor porte exhibirdn una mayor proporcion de tejidos tales
como el fibrolamelar (alta tasa de crecimiento) y aquellas formas de talla reducida depositaran
mayormente tejidos de tipo lamelar o pseudolamelar (bajas tasa de crecimiento).

3) La maduracién sexual, somatica y esquelética no ocurren de forma simultanea en
Archosauriformes. Estas se dan en una secuencia temporal bien definida. En este sentido, al igual
que lo reportado en Archosauriformes no-Avemetatarsalia vivientes (Ikejiri, 2012), la maduracion
sexual de los Archosauriformes (reflejada en su histologia) precede a la maduracion esquelética
(i.e., fusion completa de todas las suturas craneales y neurocentrales).

4) La presencia de tejido fibrolamelar (indicador de tasas de crecimiento altas) es un
rasgo plesiomorfico para Archosauria.

5) Los aspectos anatomicos relacionados al estilo de vida, se ven reflejados a nivel
micronatémico, siendo los taxones con huesos densos, formas acuéaticas o anfibias, mientras que
los taxones con huesos mas bien ligeros son terrestres.

6) A diferencia de lo reportado en Crocodyliformes, los osteodermos en Eucrocopoda
se formaban mediante osificacion intramembranosa.

7) Al igual que los caracteres macroanatdmicos, los caracteres microanatéomicos e
histologicos en los Archosauriformes (principalmente de sus osteodermos) presentan variaciones

a nivel taxonomico.

4.c. Marco geologico

El Triasico corresponde al primer periodo de la Era Mesozoica y se extendioé de los
251,9-201,3 Ma. Desde un punto de vista global, esta caracterizado por un clima calido y seco,
bajos niveles del mar, el inicio de la fragmentacion de Pangea y un importante recambio faunistico
tanto en ambientes continentales como marinos luego de la extincion Permo—Tridsica (Benedetto,
2018). Multiples cuencas sedimentarias tridsicas alrededor del mundo registran un amplio
contenido fosilifero. Entre ellas, se destacan las cuencas Eiberg, Dolomites, Germanica y Jameson
Land en Europa, las cuencas Godavari, Mahanadi y Wardha en India, la Cuenca Sichuan en China,
las cuencas de Carnarvorn, Perth y Sidney en Australia, las cuencas de Fundy, Chinle y Newark
en América del Norte y las cuencas Argana y Karoo en Africa (Fig. 3) (Srivastava y Jha, 1997;
Benedetto, 2018; Lucas, 2018). Durante el Tridsico, Sudamérica se extendia por el margen
suroeste de Pangea, en el subcontinente de Gondwana, quedando constituidas numerosas cuencas
sedimentarias de relevancia fosilifera (Kokogian et al., 1999; Spalletti, 1999). Algunas de estas
cuencas tridsicas que quedaron establecidas en Sudamérica incluyen la Cuenca de Atacama, la

Cuenca Cuyana y la Cuenca San Rafael, entre otras (Mancuso et al., 2021). Las cuencas maés
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Figura 3. Reconstruccién paleogeogréfica global durante el Tridsico Superior, sefialando la localizacién aproximada de algunas de las diferentes cuencas
sedimentarias mencionadas en el texto (modificado de Tanner, 2018). 1: Cuenca Newark, E.U.A. 2: Cuenca Fundy, Canadé 3: Cuenca Chinle/Plateau
Colorado. 4: Cuenca Ischigualasto-Villa Unién, Argentina. 5: Cuenca Parana, Brasil. 6: Cuenca Karoo, Sudéfrica. 7: Cuenca Argana, Marruecos.
8: Cuenca Jameson Land, Groenlandia. 9: Cuenca Germanica, Alemania. 10: Cuenca Eiberg, Austria. 11: Cuenca Dolomites, Italia. 12: Cuenca Sichuan,
China.

importantes desde un punto de vista paleontoldgico son la Cuenca Ischigualasto-Villa Union en
Argentina y la de Parané en Brasil (Benedetto, 2018). De estos dos yacimientos provienen la
mayoria de los materiales fosiles examinados en esta tesis.

La Cuenca Ischigualasto-Villa Uni6n se extiende mayormente sobre las provincias de
La Rioja y San Juan, al noroeste de Argentina y se prolonga en direccion NO-SE en forma
elongada (echelon) con un espesor que supera los 4.000 m (Fig. 4) (Fauqué et al., 2020). Esta
compuesta por seis formaciones litoestratigraficas incluidas en dos diferentes sistemas. El mas
antiguo es denominado Grupo Paganzo III y estd constituido por las formaciones Talampaya y
Tarjados (Fauqué et al., 2020). El segundo sistema es el Grupo Agua de la Pefia e incluye a las
formaciones Chafiares, Los Rastros, Ischigualasto y Los Colorados (Fauqué et al., 2020). A
continuacion, se enumeran brevemente las caracteristicas geoldgicas mas importantes de cada
formacion, desde la mas antigua a la mas reciente, basadas principalmente en las descripciones
de Fauqué et al. (2020).

- Formacion Talampaya: tradicionalmente, se corresponde a los ltimos depositos del
Pérmico de la Era Paleozoica y a los primeros del piso Induano del Tridsico (Fig. 5). No obstante,
dataciones basadas en zircones U-Pb estiman un techo de 249,66 = 0,11 Ma llegando a la
transicion Olenekiano—Anisiano en la localidad Cuesta de Miranda (La Rioja) (Salvo Bernardez
et al., 2023). Esta compuesta por dos series de facies, cuya potencia maxima ronda los 290 m en
total. La primera esta conformada por una serie volcanica; basaltos, aglomerados volcanicos y
conglomerados epiclasticos. La segunda es una facie sedimentaria formada por conglomerados,
areniscas, limolitas y brechas intraformacionales. Diversos ambientes fluviales constituian el

ambiente deposicional de la formacion, intercalado con algunos depositos volcanicos y edlicos.
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Figura 4. Localizacién de las principales cuencas tridsicas en Sudamérica (areas en violeta) (modificado de Mancuso et al., 2021). 1: Cuenca
Ischigualasto-Villa Union. 2: Cuenca Parana. 3: Cuenca Marayes-Carrizal. 4: Cuenca Cuyana. 5: Cuenca San Rafael. 6: Cuenca Los Menucos.

- Formacion Tarjados: se extiende desde mediados del Induano (Tridsico Inferior) hasta
mediados del Ladiniano (Triasico Medio) con un espesor maximo de 1530 m (Fig. 5). Al igual
que en la Fm. Talampaya, pueden diferenciarse dos facies. La primera estd conformada por una
serie volcanica de basaltos y conglomerados epiclasticos y la segunda por una secuencia
sedimentaria de conglomerados, areniscas y lutitas. Asimismo, se reconocen dos ambientes
principales de depositacion: el primero es de caracter volcanico/edlico y el segundo esta
conformado por un sistema fluvial de cursos entrelazados.

-Formacion Chaiiares: posee una edad estimada de mediados del Ladiniano (Triasico
Medio) a mediados del Carniano (Triasico Superior) (Fig. 5) y posee un espesor maximo de 60
m. Litologicamente, se caracteriza principalmente por la presencia de depositos resedimentados
volcanicos emplazados en entornos aluviales y lacustres, los cuales representan parte de la fase
sin-rift de sedimentacion en la cuenca (Fiorelli et al., 2018).

- Formacién Los Rastros: pertenece al Carniano medio (Triasico Superior) (Fig. 5) y su
espesor es de unos 280 m. Esta formada por lutitas negras carbonosas, mantos de carbon y

areniscas finas a medianas. Se infiri6 un ambiente de tipo lacustre-deltaico para esta formacion.
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- Formacion Ischigualasto: se extiende desde mediados del Carniano hacia comienzos
del Noriano (Triasico Superior) (Fig. 5) y posee una potencia variable de 600-900 m. Tiene una
composicion litologica diversa, conformada por tobas, tufitas, pelitas, areniscas, conglomerados
y basaltos (Fig. 6). El ambiente de depositacion consistio en un sistema fluvial, rios entrelazados
y planicies de inundacion.

- Formacion Los Colorados: su rango temporal se extiende desde el Noriano temprano
hasta fines del Noriano (Triasico Superior) (Fig. 5). No obstante, segun Kent et al. (2014) llegaria
hasta los 213 Ma aproximadamente (Fig. 5). Sin embargo, Desojo et al. (2020) sugieren una edad
de fin de depositacion cinco millones de afios mas joven (Fig. 5). Su espesor es altamente variable,
pero en promedio es de unos 700 m. Litolégicamente, la formacién estd compuesta por dos
secciones, una inferior granocreciente y otra superior granodecreciente. La seccion inferior esta
formada por bancos tabulares de areniscas rojas medias a finas intercalados con limolitas (Fig. 6)
y, hacia el techo, se reconocen niveles de conglomerados. Para esta seccion, se infirié un ambiente
restringido de planicies de inundacion. La seccidon superior esta constituida por bancos tabulares
estrato y granodecrecientes de areniscas gruesas y limolitas. El paleoambiente de esta seccion fue
interpretado como un sistema fluvial, caracterizado por un alargamiento de los cursos y el gran
desarrollo de las planicies de inundacion atribuido a un estado de estabilidad de la cuenca.

Asimismo, debido a la riqueza f6sil de vertebrados de la cuenca se han podido establecer
algunas zonas de asociacion (ZA [assemblage zones, AZ]). Las mismas consisten en un tipo
especial de biozona empleada en bioestratigrafia, caracterizada por el conjunto de especies que
tienden a aparecer asociadas en forma mas o menos constante, prescindiendo del biocréon de cada
una, en un determinado intervalo estratigrafico (Benedetto, 2018). Se han realizado diversos
analisis de las asociaciones de vertebrados en varias localidades de la Cuenca Ischigualasto-Villa
Union. De esta manera, pueden mencionarse aquellos realizados en localidades tales como El
Torcido (La Rioja) (Fiorelli et al., 2013; Ezcurra et al., 2017); Brazo del Puma, Campo de
Cordoba, Chanares (La Rioja) (Ezcurra et al., 2017); Valle de la Luna (San Juan) (Martinez et al.,
2011) y Hoyada del Cerro Las Lajas (La Rioja) (Desojo et al., 2020; Colombi et al., 2021) entre
otros, estableciéndose en algunos casos la extension de las biozonas mediante métodos
radiométricos. A modo ilustrativo y de manera general, se enumeran las zonas de asociacion
marcadas por Martinelli et al. (2024) en su estudio sobre Riojanodon nenoi. En primer lugar,
figuran la ZA Tarjadia y, por encima, la ZA Massetognathus-Chanaresuchus en el limite
Ladiniano—Carniano. Ambas tienen correspondencia con la Fm. Chanares (Fig. 5). Les siguen dos
biozonas que guardan correspondencia con la Fm. Ischigualasto, la ZA Hyperodapedon-
Exaeretodon-Herrerasaurus y por encima, la ZA Hyperodapedon en el limite Carniano—Noriano

(Fig. 5). Finalmente, la ZA Jachaleria se extiende desde el Noriano temprano hasta el Noriano
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medio aproximadamente entre el limite de las formaciones Ischigualasto y Los Colorados (Fig.
5).

Por otra parte, la Cuenca Parana en Brasil es una extensa cuenca intracratonica rellena
de cinco principales secuencias depositacionales desde el Ordovicico hasta el Cretacico,
predominantemente silicoclasticas en su naturaleza (Zalan et al., 1990). La cuarta de estas
secuencias es la que corresponde a depositos del Triasico y la mayoria de estos yacimientos se
encuentran al sur de Brasil, en el estado de Rio Grande do Sul (Fig. 4) (Zalan et al., 1990). La
division lito-cronoestratigrafica de este periodo en la Cuenca Parana es compleja y se ha visto
severamente modificada en los Gltimos afios, dependiendo principalmente del criterio con el que
se clasifican los afloramientos. La division clasica basandose en caracteristicas litoestratigraficas
consta de tres formaciones, pertenecientes al grupo Rosario do Sul, las cuales incluyen a la Fm.
Sanga do Cabral (Induano temprano—Olenekiano medio, Triasico Inferior), la Fm. Santa Maria
(Ladiniano—Carniano, Tridsico Medio) y la Fm. Caturrita (Noriano—Rhaetiano, Triasico Superior)
(Fig. 5) (Andreis et al., 1980). No obstante, esta clasificacion litoestratigrafica ha quedado en
desuso, y en la actualidad se emplean “supersecuencias” y “secuencias” propuestas inicialmente
por Zerfass et al. (2003). Las secuencias de segundo orden, denominadas Supersecuencias,
representan etapas particulares de la evolucion de la cuenca y estan relacionados con cambios en
la tasa de subsidencia y levantamiento del basamento. A continuacion, se describiran brevemente
las supersecuencias de segundo y tercer orden del grupo Rosario do Sul (supersecuencia de primer
orden) propuestas por Zerfass et al. (2003):

- Supersecuencia Sanga do Cabral: se extiende desde el Induano temprano hasta el
Olenekiense medio (Triasico Inferior) (Fig. 5). Es la secuencia equivalente a la Fm. Sanga do
Cabral de la clasificacion de Andreis et al. (1980). Esta unidad de 50 m (hasta 100 m,
excepcionalmente) de espesor estd compuesta por conglomerados intraformacionales laminados
macizos y areniscas de laminacion horizontal. Se interpreta un paleoambiente fluvial de rios
anastomosados atravesado por eventos ocasionales y repentinos de inundacion.

- Supersecuencia Santa Maria: posee una sucesion de hasta 200 m de espesor y esta
dividida en tres subsecuencias de tercer orden:

- Secuencia Santa Maria 1: tiene una potencia de unos 50 m y tiene una
correspondencia aproximada con el miembro inferior de la Fm. Santa Maria, Mb. Passo das
Tropas (Fig. 5) de la clasificacion de Andreis et al. (1980). Litologicamente, estd compuesta por
dos series, la primera por conglomerados y la segunda por areniscas finas estratificadas. De esta
manera se establecieron episodios de regresion y transgresion en un ambiente fluvial y lacustre.

- Secuencia Santa Maria 2: tiene su equivalente al miembro superior de la Fm.
Santa Maria, Mb. Alemoa (Fig. 5), sumado a la mayor parte de la Fm. Caturrita (Carniano

temprano—Noriano tardio, Triasico Superior) de la clasificacion de Andreis et al. (1980). Con un
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espesor maximo de 130 m, esta formada por pelitas laminares depositadas en episodio cortos y
sucesivos de transgresion, denotando la presencia de ambientes de lagos poco profundos y
llanuras aluviales de un sistema fluvial anastomosado efimero.
- Secuencia Santa Maria 3: corresponde a la altima porcion de la Fm. Caturrita
(Noriano tardio—Rhaetiano, Triasico Superior) de la clasificacion de Andreis et al. (1980) (Fig.
5). Posee un espesor de unos 20 m y su litologia esta integrada por conglomerados y areniscas de
grano medio a grueso. Dadas estas caracteristicas, se infirid6 un ambiente de mayor energia para
esta secuencia, constituyendo posiblemente las regiones de terrazas de ambientes fluviales.
Asimismo, las supersecuencias propuestas por Zerfass et al. (2003) se han visto
modificadas posteriormente, siendo los estudios de Horn et al. (2014) los mas considerados al
momento de establecer las series estratigraficas de la cuenca. Horn et al. (2014) basaron la
identificacion de supersecuencias y subsecuencias en caracteristicas litologicas, geomorfologicas
(incluidos datos satelitales) y paleontologicos. En su perfil, la Fm. Sanga do Cabral también es
reconocida como una supersecuencia equivalente, pero también identificaron y nombraron cuatro
subsecuencias (de tercer orden) dentro de la Supersecuencia Santa Maria. Desde la mas antigua a
la mas reciente, se incluyeron la Secuencia Pinheiros-Chiniqua (Ladiniano temprano a medio—
Carniano temprano, Tridsico Medio—Superior), la Secuencia Santa Cruz (Carniano medio,

Triasico Medio), la Secuencia Candelaria (Carniano tardio—Noriano tardio, Triasico Superior) y
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Figura 5. Cuadro cronoestratigréfico simplificado, mostrando las principales formaciones y secuencias sedimentarias de las cuencas Ischigualasto-Villa
Unién y Parand, de acuerdo a diferentes estudios. Las unidades marcadas con “?” indican la posible extension de las mismas de acuerdo a estimaciones
recientes (ver en el texto). Los nimeros indican las biozonas. 1: ZA Tarjadia. 2: ZA Massetognathus- Chanaresuchus. 3: AZ Hyperodapedon- Exaeretodon-
Herrerasaurus. 4: AL Exaeretodon. 5: ZA Jachaleria. 6: ZA Procolophon. 7: ZA Dinodontosaurus. 8: ZA Santacruzodon. 9: ZA Hyperodapedon. 10: AZ
Riograndia.
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la Secuencia Mata (Rhaetiano, Triasico
Superior) (Fig. 5). Asimismo, la Secuencia
Pinheiros-Chiniqué es equivalente a las zonas
de asociacion Tarjadia + Massetognathus-
Chanaresuchus de la Cuenca Ischigualasto-

Villa Uniodn.

Ateniéndose  exclusivamente  al

registro fosil, se han establecido algunas Figura 6. Formacion Ischigualasto y Formacion Los Colorados. Vista de los
afloramientos en el Parque Provincial Ischigualasto, Provincia de San Juan,

biozonas en la Cuenca Parané, cuyos limites Argentina (extraida del sitio web oficial del parque). Nétese la clara
diferenciacion entre ambos tipos geoldgicos, constituyendo las areniscas

cronoestratigréﬁcos, en su mayoria, no han daras la Fm. Ischigualasto, y por encima, las areniscas rojizas tipicas de la
Fm. Los Colorados.

sido fijados por métodos radiométricos. De
esta manera, se definieron cinco zonas de asociacion de tetrapodos, las cuales incluyen, desde la
mas antigua a la mas reciente, la ZA Procolophon de la Supersecuencia Sanga do Cabral, la ZA
Dinodontosaurus de la Secuencia Pinheiros-Chiniqud, la ZA Santacruzodon de la Secuencia
Santa Cruz, la ZA Hyperodapedon (233,23 £0,73 Ma) y la ZA Riograndia (225,42 +0,37 Ma)
que constituyen la base y el techo de la Secuencia Candelaria respectivamente (Fig. 5) (Dias-Da-
Silva et al., 2017; Ezcurra et al., 2017, 2021; Martinelli et al., 2017; Langer et al., 2018; Desojo
et al., 2020).

4.d. Introduccion a la terminologia en histologia ésea

La paleohistologia es una amplia disciplina que estudia la microestructura de diferentes
estructuras como huesos, dientes, escamas y otros materiales “duros” de vertebrados e
invertebrados conservados durante la fosilizacion (Padian, 1997). La presente tesis doctoral esta
enfocada en el estudio paleohistologico de estructuras oseas de arcosauriformes, incluyendo
huesos apendiculares, costillas y osteodermos. Como otras tantas disciplinas, la paleohistologia
cuenta con una serie de términos propios, los cuales no s6lo se emplean para identificar a las
estructuras histoldgicas, sino que también implican ciertos procesos bioldgicos. Es por eso que
una breve introduccion a la nomenclatura y terminologia en histologia dsea es necesaria ya que
facilita la comprension de los términos empleados y contribuye al entendimiento de las inferencias
obtenidas a partir de las descripciones de la microestructura. La mayor parte de los términos y
definiciones histoldgicas presentadas en esta seccidon corresponden a los trabajos de Francillon-
Vieillot et al. (1990) y Buffrénil y Qhilac (2021a), aunque también se efectiia un complemento
basado en otras publicaciones, las cuales son pertinentemente citadas segtn el caso.

El hueso es un tipo de tejido conectivo de soporte, capaz de ser estudiado a diferentes

escalas (Burr y Allen, 2019). Esta tesis se enfoca en descripciones a nivel microestructural y
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Figura 7. La organizacion jerarquica del hueso (modificado de Burr y Alen, 2019). A nivel macroscdpico, el hueso esta compuesto por un hueso cortical
compacto formando una capa exterior y hueso esponjoso (o trabecular) dentro de la cavidad medular. EI hueso esponjoso atenta las cargas y dirige las
fuerzas al hueso cortical mas fuerte. A nivel microscépico, el hueso cortical estd compuesto por muchos sistemas de osteonas, ya sean primarias o
secundarias, que son producto de la formacién y reabsorcion dsea. Estas osteonas estdn compuestas por un canal central que transporta un vaso
sanguineo, nervios y linfaticos rodeados por capas de laminillas concéntricas. A nivel ultra y nanoestructural, el hueso es un compuesto de fibras de
colageno con placas de minerales intercaladas dentro de las fibrillas de colageno (intrafibrilares) y entre las propias fibras de coldgeno (interfibrilares).
Juntos, pueden formar una fase transfibrilar en la que los cristales pueden expandirse mas alla de las dimensiones de una sola fibrilla de colageno. Las
fibrillas de coldgeno estén compuestas por moléculas que forman una triple hélice compuesta por dos cadenas o y una Gnica cadena ;.

submicroestructural (Fig. 7). La mayoria de los huesos tienen dos origenes embriologicos, la
cresta neural (aquellos huesos formados por osificacion intramembranosa) y el mesodermo
(aquellos huesos formados por osificacion endocondral) (Hall, 2015). A pesar de estas diferencias,
ambos tipos poseen el mismo metabolismo a grandes rasgos (Hall, 2015). Asimismo, el hueso
esta formado por componentes celulares y extracelulares (Fig. 8). A nivel nanoestructural, la
porcion extracelular consiste principalmente en una matriz de colageno reticulado Tipo 1
mineralizado con apatita carbonatada nanocristalina e hidratada (Caio(PO4CO3)sOH,) (Burr y
Allen, 2019). El mineral y el colageno se combinan para formar un material compuesto, donde el
mineral proporciona rigidez a la estructura y el colageno proporciona resiliencia y ductilidad (Burr
y Allen, 2019). Asimismo, existe una cantidad casi despreciable de proteinas no-colagénicas que
conforman la matriz extracelular, pero que juegan un papel fundamental en la regulacion del
desarrollo de la misma (Burr y Allen, 2019) (Fig. 8). Entre ellas se destacan los proteoglicanos y
glicoproteinas, y, en menor medida, las osteocalcinas y las osteonectinas (Burr y Allen, 2019). A
escala microscopica, las fibras individuales de colageno intercaladas con el mineral se organizan
en diversas formas, dependiendo principalmente de la tasa de formacion, posicion y sustrato (si

es que se forma sobre uno) en el que se desarrollan (Burr y Allen, 2019).
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Por otra parte, la fase celular del tejido dseo esta permeada y revestida por varios tipos
de células especializadas, encargadas de su formacion y mantenimiento (Currey, 2002). De estas,
las mas importantes son las células osteoprogenitoras, osteoblastos, osteocitos y osteoclastos.

Células osteoprogenitoras: se trata de células madres, distribuidas por todo el
revestimiento 6seo, cubren todas las superficies de los huesos, incluidos los canales vasculares,
periostio y endostio, formando una capa delgada y continua que controla el movimiento de iones
entre el cuerpo y el hueso (Fig. 9) (Currey, 2002).

Osteoblastos: derivan de las células osteoprogenitoras y son responsables de la
formacion del hueso (Currey, 2002). Depositan inicialmente la matriz colagena, osteoide, en la
que luego se deposita el mineral y probablemente también tengan un papel importante en su
mineralizacion (Currey, 2002). Cuando un osteoblasto queda completamente rodeado por una
matriz calcificada, se diferencia en un osteocito (Fig. 9) (Martini y Bartholomew, 2021).

Osteocitos: derivan de los osteoblastos (Martini y Bartholomew, 2021). Estan
aprisionados en el tejido 6seo mineralizado y se conectan con los osteocitos adyacentes por medio
de procesos que se alojan en pequefios canales (canaliculos), de alrededor de 0,2 a 0,03 um de
diametro (Cooper et al., 1966). Cada osteocito se encuentra encerrado dentro de su
correspondiente cavidad, llamada laguna (lacuna u osteoplasto) (Fig. 9). Mantienen la estructura
6sea normal al reciclar las sales de calcio en la matriz 6sea y contribuyen en las reparaciones por
dafios a la misma (Martini y Bartholomew, 2021).

Osteoclastos: son células relativamente grandes, con 50 o mas nucleos (Martini y
Bartholomew, 2021). Secretan acidos y enzimas que disuelven la matriz dsea y liberan los
minerales almacenados a través de la osteodlisis o reabsorcion osea (Fig. 9). Este proceso ayuda a
regular las concentraciones de calcio y fosfato en los fluidos corporales (Martini y Bartholomew,
2021). En un momento dado, los osteoclastos eliminan la matriz y los osteoblastos la segregan

(Martini y Bartholomew, 2021).
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Figura 8. Composicion del tejido 6seo medida en proporciones (modificado metalicos (hlerro, magnes1o, estroncio, etc.) Y
de Burr y Alen, 2019). El hueso estd compuesto por una matriz organica,
mineral y agua. La mayor parte de la matriz orgénica es de coldgeno Tipo I,
pero también estan presentes proteinas no-colagénicas (PNC) que
contribuyen a la mineralizacién y la adhesion. En estas Gltimas, la mayor
parte es extracelular, aunque también se encuentra una pequefia cantidad
de proteinas celulares.

silice. Entre los diversos procesos de
mineralizacion, la calcificacion es

probablemente el mas comun. En este caso, las
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Tipos de células 6seas

Osteoblastos: células inmaduras que
producen nueva matriz dsea

En esta seccion delgada de hueso compacto,
la matriz intacta muestra las lamelas mas
claras que el canal central, las lagunas y los
canaliculi, los cuales se observanmas
oscuros, recubiertos por material dseo | 1
debido al método de preparacion.

Osteocitos:  células  maduras  que
mantienen la matriz Gsea

Trabéculas del
hueso esponjoso

X

Osteoclastos: células multinucleadas
gue secretan dcidos y enzimas para
isolver [a matriz dsea

Figura 9. La fase celular del tejido dseo (modificado de Martini y Bortholomew, 2021). Diagrama mostrando la organizacion microestructural del hueso
en seccion transversal y longitudinal. Se observan las diferencias entre el hueso esponjoso y el hueso cortical 0 compacto. También se esquematizan los
diferentes tipos de células que se encargan de la generacion, mantenimiento y degradacion del hueso. En el margen superior izquierdo, se muestra una
osteona secundaria, indicando las diferentes estructuras que la componen.

sales minerales son carbonatos de calcio tales como calcita y aragonito. Finalmente, la osificacion,
peculiar de los vertebrados, es la calcificacion de matrices organicas especificas compuestas de
colageno, proteinas no colagenas y glucidos complejos, por depositos minerales que consisten
principalmente en apatita nanocristalina. La osificacion es un fendémeno complejo controlado por
las células vivas del tejido mineralizante y por las condiciones fisicas y quimicas que prevalecen
a nivel de las matrices extracelulares que subyacen en el proceso de mineralizacion.

La osificacion incluye todos los procesos que dan como resultado la formacion de
hueso. La osificacion normal implica el deposito de hueso nuevo sobre superficies libres en lugar
de la expansion desde dentro del hueso ya depositado (desarrollo por aposicion). El proceso
imperante incluye dos etapas:

1. Sintesis de matriz (colagena) y excrecion por osteoblastos. Esto implica el
autoensamblaje de fibrillas en fibras o haces de fibras fuera de las células, y el atrapamiento de
estas células en la nueva matriz para convertirse en osteocitos.

2. Mineralizacion progresiva del osteoide (la matriz recién producida) por

hidroxiapatita, segtn la organizacion espacial de las fibrillas.
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La osificacion puede ocurrir directamente en una membrana especializada (i.e.,
osificacion intramembranosa, como en los huesos dérmicos y el periostio) o en la superficie de
los restos de trabéculas en el cartilago calcificado (en la osificacion endocondral) (Fig. 10). Una
variedad especial de osificacion incluye el deposito de hidroxiapatita en tejidos fibrosos densos
preexistentes que, por lo tanto, se transforman en hueso (i.e., metaplasia). A continuacion, se
describiran brevemente estos mecanismos de osificacion:

Osificacion intramembranosa: este proceso se inicia y es llevado a cabo dentro de una
capa del mesénquima, la cual consiste en un tejido conectivo embrioldgico compuesto
primariamente de células madre (Burr y Allen, 2019). Aunque este tipo de osificacion es a
menudo asociado con el desarrollo embriolégico, también puede darse en etapas postnatales
(durante la reparacion de un hueso roto, por ejemplo). La fase inicial en la osificacion
intramembranosa consiste en la consolidacion de las células del mesénquima, en lo que es
denominada blastema 6seo (Fig. 10) (Burr y Allen, 2019). Posteriormente, las células dentro del
blastema se diferencian en osteoblastos y éstos comienzan a producir la matriz 6sea (Fig. 7) (Burr
y Allen, 2019).

Osificacion endocondral: ocurre comunmente en el desarrollo de huesos largos y se
inicia por la condensacion de células madre del mesénquima. Sin embargo, a diferencia de la
osificacion intramembranosa, estas células madre primero se diferencian en condrocitos, producto
de la expresion de un conjunto de genes en particular (Fig. 10) (Zhu et al., 2021). Los condrocitos
en el area de condensacion son estimulados por proteinas relacionadas con la hormona
paratiroidea (PTHrP) secretadas por el pericondrio para proliferar continuamente y secretar
colageno Tipo II (Zhu et al., 2021). A medida que la matriz del cartilago contintia expandiéndose,
los condrocitos se convierten en hipertroficos. Estos secretan una matriz de cartilago compuesta
principalmente por coldgeno Tipo X y liberan granulos de CaP, que se convierten en nicleos para
el crecimiento de microcristales de apatita (Fig. 10) (Zhu et al., 2021). Los condrocitos
hipertréficos inducen a las células pericondrales en el margen del area de condensacion a
diferenciarse en osteoblastos y luego formar el collar o “manguito” d6seo (Fig. 10) (Zhu et al.,
2021). Mientras tanto, los condrocitos hipertroficos también inducen a los condroclastos a
participar en la invasion de vasos sanguineos y osteoblastos (Zhu et al., 2021). Después de
atravesar la membrana pericondral, las células endoteliales vasculares periféricas ingresan al area
de la matriz del cartilago y forman un centro de osificacion altamente vascularizado (Fig. 10)
(Zhu et al., 2021). Con la apoptosis de los condrocitos hipertroficos, la matriz cartilaginosa forma
el tejido esponjoso primario (Zhu et al., 2021). En éste, los condrocitos hipertréficos ubicados en
el “limite” entre el cartilago y los tejidos osteogénicos (no cartilaginosos) experimentan una
mayor diferenciacion en células similares a los osteoblastos y, junto con los osteoblastos, secretan

colageno Tipo I para formar la matriz del hueso esponjoso (Fig. 10) (Zhu et al., 2021). Los
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Figura 10. Los dos principales tipos de desarrollo del tejido 6seo (modificado de Zhu et al., 2021). A: Osificacion intramembranosa: las células del
mesénquima se dividen hasta consolidarse en un blastema, el cual se convierte en condrocitos. Eventualmente, se produce una matriz ésea y
posteriormente, se forman el hueso esponjoso y compacto. B: Osificacion endocondral: se desarrolla a partir de un molde de cartilago (condrocitos),
generando diferentes centros de osificacion.

osteoblastos en el area del collar 6seo forman el hueso cortical. Ambos extremos de los huesos
largos pueden sufrir hipertrofia de condrocitos, invasion vascular y actividad osteogénica para
formar centros de osificacidon secundarios (Fig. 10) (Zhu et al., 2021). El area entre los centros de
osificacion primario y secundario se transforma en el disco epifisiario, que es un reservorio para
almacenar condrocitos y puede continuar guiando el crecimiento de los huesos largos a través de
la osificacion endocondral en el periodo posnatal (Fig. 10) (Zhu et al., 2021).

Osificacion metaplastica: la metaplasia ocurre sobre un tejido conjuntivo preexistente,
con una progresiva mineralizacion de la matriz e inclusiéon de células sin multiplicaciéon ni
hipertrofia celular (Haines y Mohuiddin, 1968). Cuando los requisitos mecanicos impiden la
presencia de un periostio, se forma un hueso nuevo por “metaplasia” (Haines y Mohuiddin, 1968),
es decir, la transformacion de una matriz fibrosa preexistente de tejido conjuntivo directamente
en hueso. Este modo de osificacion metaplastica puede ocurrir en la formacion de osteodermos
en reptiles (Levrat-Calviac y Zylberberg, 1986).

Durante la osteogénesis, se dice que el hueso es primario cuando es formado sin la
presencia de un tejido 6seo prexistente, es decir, es generado de novo (Fig. 11A). En cambio, el
hueso secundario, es formado tras la reabsorcion de tejido 6seo preexistente (Fig. 11B). Este
ultimo a su vez, puede ser primario o también secundario. Dicho proceso es denominado
remodelacion osea.

Durante la formacion de hueso primario o secundario, usualmente se forman canales
vasculares, los cuales albergan vasos sanguineos, linfaticos y nervios (Starck y Chinsamy, 2002).

Estos se clasifican dependiendo de su origen en la histogénesis: son canales primarios si se
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formaron tras la generacion de tejido primario o canales secundarios o de Havers si se formaron
durante la remodelacion osea.

En el proceso de formacion del tejido 6seo también pueden formarse canales vasculares
simples u osteonas. Si un canal es formado por hueso primario y se encuentran circundados s6lo
por la matriz 6sea recién depositada se dice que es un canal vascular simple. En cambio, si se
depositan una o varias capas de tejido 6seo sobre la superficie interna de los canales (sean
primarios o secundarios) estos se clasifican como osteonas primarias o secundarias, dependiendo
de su origen durante la histogénesis.

Las inferencias efectuadas en esta tesis se basan fundamentalmente en interpretaciones
realizadas a partir de datos tanto microestructurales (i.e., caracteres histologicos) como
microanatémicos de diferentes huesos. Desde el punto de vista microanatomico, el hueso puede
clasificarse como hueso esponjoso y hueso compacto, de acuerdo a la porosidad del tejido. En
términos especificos, el hueso esponjoso es aquel en el que los poros ocupan la mayor parte (i.e.,
mas del 50%) del tejido y el hueso compacto es aquel en el cual el volumen 6seo ocupa la mayor

parte del tejido oseo (Fig. 11C). El hueso esponjoso se compone por un reticulo tridimensional

Figura 11. Clasificaciones del hueso segun el grado de desarrollo (A-B) y la arquitectura del tejido dseo (C-D). A: Hueso primario, conformado por
tejido formado de novo, conformado por una matriz dsea entretejida y osteonas y canales primarios (extraida del Yale Lab). B: Hueso remodelado,
compuesto por osteonas secundarias y delimitadas por lineas cementantes (Ic) que marcan los procesos de reabsorcién dsea (extraida del Yale Lab). C:
Porcion de hueso apendicular en vista transversal, mostrando su estructura formada por una cavidad medular de hueso esponjoso (HE) rodeada por una
capa densa de hueso cortical o compacto (HC) (modificado de Ed Reschke/Getty Images). D: Osteodermo del pampatérido Glyptodon clavipes seccionado
en el plano transversal. Notese su estructura trilaminar formado por una corteza basal (CB) y una corteza externa (CE) de hueso compacto que encierran
una region interna (RI) de hueso esponjoso (modificado de Wolf et al., 2012).
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intercomunicados (Fawcett y Jensh, 2002) (Fig. 11C). En el caso de los huesos planos, puede
existir una organizacién denominada trilaminar o diplée, en la cual dos capas de hueso compacto
encierran una capa interna de hueso esponjoso (Cerda y Desojo, 2011) (Fig. 11D).

A nivel histologico, el tejido d6seo puede ser clasificado en tres tipos basicos,
dependiendo del grosor y arreglo de las fibras de coldgeno que constituyen el hueso (fibras
intrinsecas). El primero de estos tipos es la matriz dsea entretejida (woven fibered bone), la cual
consiste en densos paquetes de fibras de coldgeno pobremente ordenados (Fig. 12A). Este tejido
oOseo estd generalmente relacionado a tasas de rapido crecimiento y a una alta densidad de canales
vasculares (Geneser, 2015). Bajo luz polarizada, la matriz entretejida es monorrefringente o bien
exhibe un mosaico de areas mono y birrefringentes muy reducidas que otorgan un aspecto
“entretejido” a la matriz. El segundo tipo es la matriz dsea lamelar (lamellar bone), la cual se
corresponde con el mas alto nivel de organizacion espacial. Debido a este grado de ordenamiento,
el tejido lamelar es indicativo de crecimiento mas lento que el entretejido. El tejido lamelar
consiste en la formacion de sucesivas capas delgadas llamadas lamelas (lamellae). Las fibras de
colageno en cada lamela se orientan de forma paralela (Fig. 12B). Este tejido suele clasificarse
segun la orientacion relativa de las fibras colagenas en cada lamela, la cual afecta las propiedades
opticas del mismo (Bromage et al., 2003). En este sentido, la matriz lamelar es anisotropa y cada
lamela puede ser mono o birrefringente segun la orientacion del corte respecto a las fibras
(paralelo a éstas en el primer caso, perpendicular en el segundo) (Fig. 12B). El tercer tipo de
matriz es la pseudolamelar (parallel fibered bone). En este tipo de tejido las fibras de colageno
estan estrechamente empaquetadas y orientadas en la misma direccion. La matriz pseudolamelar
es anisotropa, por lo cual, dependiendo del plano de corte respecto a la orientacion de las fibras,
la misma se observarda mono o birrefringente bajo luz polarizada (Fig. 12C). Tanto su
organizacion como su tasa de formacion son intermedias entre el hueso entretejido y el hueso
lamelar. Entre los tres tipos de tejidos recién mencionados, también pueden aparecer formas
intermedias. Una de estas organizaciones mixtas es denominada hueso pseudolamelar cruzado
(crossed parallel fibered bone), recientemente identificada por Cerda et al. (2018) en osteodermos
de actosaurios. A diferencia de lo que ocurre en el hueso pseudolamelar, en donde las fibras se
orientan en una unica direccion principal, en el hueso pseudolamelar cruzado las fibras intrinsecas
se disponen en dos direcciones principales, variando la predominancia de una sobre otra en
diferentes areas de los osteodermos (Cerda et al., 2018) (Fig. 12D).

Estos tipos de ordenamientos fibrilares corresponden a las tipicas matrices formadas en
huesos apendiculares y del esqueleto axial, pero existe otro tipo de configuracion caracteristica
encontrada en huesos tales como los osteodermos. Uno de estos tipos de arreglos son las llamadas
fibras estructurales (structural fibers), las cuales fueron identificadas por primera vez por Barret

et al. (2002), aunque estos autores no asignaron ningin nombre para las mismas. Scheyer y Sander
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(2004) fueron los primeros en acufiar el término “fibras estructurales” como un tipo especial de
tejido. Se definen como densos paquetes o haces de fibras de colageno con una organizacion
similar a la de una estera, con los haces cruzandose a diferentes angulos (Fig. 12E). Asimismo,
estas fibras son formadas por osificacion metaplastica.

Otras estructuras fibrilares comunes en el tejido 6seo son las fibras extrinsecas a la
matriz 6sea, denominadas fibras de Sharpey (Fig. 10F). Tipicamente, representan fibras colagenas
pertenecientes a tejidos blandos, como musculos, tendones, ligamentos o dermis (Fig. 12F).

Ademads del tipo y organizacion de las fibras colagenas de la matriz, la forma y
orientacién de los canales primarios representan parametros fundamentales al momento de
caracterizar al tejido 6seo. La mas bésica de todas, en este sentido, es la ausencia o presencia de
canales vasculares. El tejido es avascular si no presenta canales vasculares, mientras que esta
vascularizado cuando dichos canales existen, sea su densidad pobre, moderada o alta. A diferencia
de otros criterios de clasificacion (e.g., ordenamiento de las fibras intrinsecas de la matriz), la
clasificacion de los tejidos 6seos segun la orientacion de sus canales vasculares primarios depende

estrictamente de la orientacion de los mismos con respecto al eje mayor del elemento que los
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Flgura 12. Clasificaciones de las matrices 6seas (A—E) y fibras extrinsecas (F) presentes en el te]IdO dseo de tetrapodos A hueso entretejldo en la tibia
del dinosaurio no-aviano Parasaurolophus, compuesto por osteonas primarias y abundantes lagunas de osteocitos de forma generalmente redondeada
y distribuidas al azar (modificado de Farke et al., 2013). B: hueso lamelar de un elemento apendicular indeterminado de Homo sapiens. Bajo luz
polarizada con nicoles cruzados, se observa fuertemente birrefringente, y en general, las lagunas de osteocitos son elongadas (modificado de Burr y Alen,
2019). C: hueso pseudolamelar en el fémur del terépsido /ctidosuchoides, caracterizado por una moderada birrefringencia bajo luz polarizada con nicoles
cruzados y lagunas de osteocitos moderadamente abundantes de forma subredondeada o elongada (modificado de Huttenlocker y Botha-Brink, 2014).
D: hueso pseudolamelar cruzado del osteodermo del aetosaurio Aefosauroides. Bajo luz polarizada, la matriz posee una intercalacion en las direcciones
de las fibras intrinsecas (extraido de Cerda et al., 2018). E: fibras estructurales mineralizadas en el osteodermo del dinosaurio anquilosaurio Patagopelta.
Bajo luz polarizada con nicoles cruzadas, se observan paquetes gruesos de fibras estructurales (fe) fuertemente birrefringente dispuestas en diferentes
direcciones. En esta seccion en particular, las fibras estructurales se orientan en angulos rectos aproximadamente (extraido de Ponce y Cerda, 2017). F:
fibras extrinsecas al tejido dseo. Fibras de Sharpey (fSh) sobre el osteodermo de Aetosauria indet. (MCP 42—-80), asociadas posiblemente a miisculos,
ligamentos o tendones (modificado de Cerda y Desojo, 2011).
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contiene. Los canales pueden ser longitudinales (paralelos al eje mayor del elemento), circulares
o circunferenciales (concéntricos al eje mayor del elemento), radiales (perpendiculares al eje
mayor del elemento) u oblicuos (Fig. 13A—C). Cuando existe mas de una orientacién de los
canales en el tejido, se agrupan formando tres tipos de patrones vasculares: laminar (canales
mayormente circulares y algunos longitudinales), plexiforme (canales circulares, longitudinales
y radiales) y reticular (trama irregular de canales, sin una orientacion especifica) (Fig. 13B, D, E).

El tejido 6seo posee estructuras especificas que surgen de la variacion en la tasa de
crecimiento, tanto a nivel morfoloégico como histolégico. Estas son llamadas marcas de
crecimiento y han demostrado ser de gran utilidad para estudiar la dinamica del desarrollo de los
vertebrados. Una de las marcas mas comunes son las lineas de crecimiento detenido (LCD) (/ines
of arrested growth [LAGs]) (Fig. 14A). Estas indican un cese o detenimiento temporario de la
osteogénesis. Diversos estudios han mostrado la naturaleza estacional de estas estructuras, las
cuales son formadas durante épocas del afio desfavorables (Castanet et al., 1993). Otras marcas
de crecimiento son los annuli y las zonas (Fig. 14B). Las primeras consisten de tejido lamelar o
pseudolamelar, pobremente vascularizado o avascular, que se corresponden con periodos de
disminucién de la tasa de osteogénesis. Cada marca individual se denomina annulus (Fig. 14B:
barras rojas). Las zonas, por el contrario, corresponden a periodos de osteogénesis rapida y
sostenida. Las zonas exhiben un mayor grado de vascularizacion que los annuli y poseen matrices
con fibras mas desorganizadas que en estos ultimos. Asimismo, las zonas exhiben mayor grosor
que los annuli (Fig. 14B: barras verdes).

Adicionalmente, se reconocen estructuras tisulares que surgen como variaciones en la
tasa de osteogénesis y que son indicativas de eventos particulares en el desarrollo ontogenético.
La capa circunferencial externa (CCE) (outer circumferential layer [OCL], external fundamental
system [EFS]) es una estructura que indica una reduccion extrema en la tasa de osteogénesis, la
cual resulta en un crecimiento practicamente nulo del animal. Dicha estructura es indicativa que
el individuo ha alcanzado su tamafio adulto (i.e., la maduracién somatica). Es un tejido depositado
en la porcion mas periférica de la corteza, tipicamente avascular y su matriz es lamelar o
pseudolamelar (Fig. 14C: CCE). Esta estructura, también puede presentar una serie de lineas de
crecimiento fuertemente agrupadas. Por otra parte, la capa circunferencial interna (CCI) (internal
circumferential layer [ICL)) se encuentra rodeando la cavidad medular, formada comtinmente por
hueso lamelar o pseudolamelar de origen secundario y separada por el resto del tejido compacto
de la corteza por una linea cementante (Fig. 14D: CCI). La misma indica las primeras etapas de
expansion de la cavidad medular. Frecuentemente, la CCI es asimétrica, reflejando un desvio en

el crecimiento del diametro de la cavidad medular (i.e., deriva cortical).
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Figura 13. Diagramas esquematicos y microfotografias adjuntas que ilustran las orientaciones de los canales vasculares en el hueso cortical (modificado
de Huttenlocker et al., 2013). A: Canales longitudinales en la tibia del dinosaurio Coelophysis. B: Patron laminar (red de canales circunferenciales
mayormente) en la tibia del dinosaurio Allosaurus. C: Canales radiales en el fémur del dinosaurio Maiasaura (juvenil). D. Patrén plexiforme (canales
circunferenciales + canales radiales) en la tibia de emd. E: Patron reticular en la falange del pterosaurio Pterodactylus.

Por ultimo, todas las definiciones y términos descriptos anteriormente pueden

integrarse en algunos tipos especiales de tejido. Uno de estos es el hueso fibrolamelar o complejo
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fibrolamelar, que consiste en tejido primario altamente vascularizado y formado por matriz
entretejida (Fig. 14E). Las osteonas observables en este tejido son primarias (Fig. 14E). Los
canales vasculares pueden estar organizados, dando origen a patrones de vascularizacion de tipo
laminar, plexiforme o reticular (Fig. 14E). En grupos fosiles, el hueso fibrolamelar se encuentra
ampliamente distribuido en arcosaurios avemetatarsales y terapsidos (Chinsamy Turan, 2005).
Adicionalmente, en el hueso secundario o Haversiano, pueden encontrarse sucesivas generaciones
de osteonas secundarias, sin restos de tejido primario intersticial (Fig. 14F), asi como canales de
Volkmann (Ricqles, 1980), espacios que comunican conductos de Havers o entre conductos de
Havers y un canal primario (Fig. 14F). Otro tipo especializado de tejido dseo es el hueso zonal,
el cual muestra un patréon estratificado en la corteza. En este tipo de hueso se observan annuli,
lineas de crecimiento detenido o ambos, los cuales se intercalan con zonas de mayor espesor (Fig.

14G). Esta alternancia en la tasa de osteogénesis indica que el crecimiento del elemento 6seo (asi
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Figura 14. Marcas de crecimiento (A-B), estructuras tisulares diagndsticas (C-D) y conjuntos especializados de tejidos dseos (E-H). A: Lineas de
crecimiento detenido (LCD) reconocidas en la tibia del dinosaurio Maiasaura (extraido de Woodward et al., 2015). B: Annuli (barras rojas) y zonas
(barras verdes) registradas en el fémur del ciervo rojo europeo (modificado de Kohler et al., 2012). C. Capa circunferencial externa (CCE) en el fémur
del cocodrilo Alfigator (modificado de Woodward et al., 2011). D. Capa circunferencial interna (CCl) observada en la corteza de un hueso largo
indeterminado del dinosaurio 7rinisaura (Garcia Marsa et al., 2020a). E. Complejo fibrolamelar en un hueso largo indeterminado de un terapsido fésil
de Sudafrica (Cubo y Huttenlocker, 2020). F. Hueso secundario o Haversiano en la tibia del testudinido Chersina (modificado de Bhat et al., 2023).
Nétese como algunas osteonas secundarias estan comunicadas por canales de Volkman. G. Hueso zonal, registrado el hiimero del temnospéndilo
Panthasaurus (modificado de Teschner et al., 2020). La corteza esta formada por capas estratificadas de annuli (A) y zonas (Z). H. Hueso uniforme o
ininterrumpido, carente de cualquier tipo de marcas de crecimiento en el fémur del dinosaurio Saurolophus (modificado de Stowiak et al., 2020).
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como el de todo el organismo) se vuelve mas lento o se detiene completamente siguiendo, en
general, ciclos estacionales. En dinosaurios no-avianos, por ejemplo, se observa que las zonas
estan constituidas por tejido fibrolamelar (Reid, 1990; Ricqlés et al., 2008). Finalmente, y como
contraparte del hueso zonal, también se reconoce el hueso azonal (o también llamado
ininterrumpido), el cual no presenta ningun tipo de variacion en la corteza, indicando un
crecimiento continuo del individuo (Fig. 14H). Todas estas clasificaciones de tejidos no tienen
solamente valor descriptivo, sino que ademas brindan informacién biologica de los tejidos (e.g.,

fibras estructurales indican un origen metaplastico).

4.e. Antecedentes

Los estudios paleohistologicos de elementos oOseos sobre los grupos de
Archosauriformes no-Avemetatarsalia y Pseudosuchia son relativamente recientes, mayormente
del siglo XXI. Debido a la extensa presencia de osteodermos en los grupos de estudio, dada su
abundancia y facilidad para estudios microestructurales, la mayoria de la literatura
osteohistologica se enfoca en estos elementos. De esta manera, pueden considerarse, por un lado,
los estudios en los que se examinan huesos apendiculares, costillas y otros huesos del esqueleto
y, por otra parte, los estudios que se analizan Unicamente osteodermos. A continuacion, se
mencionaran brevemente los aportes osteohistologicos realizados sobre los principales grupos de
estudio de la presente tesis, separados de acuerdo al criterio antes mencionado. También se
incluyen grupos, que, si bien no se examinaran en este trabajo de investigacion, guardan estrechas
relaciones filogenéticas con los taxones que son objeto de estudio y se emplearan en un marco
comparativo. Por otra parte, en el transcurso de esta tesis, se publicaron tres articulos (Ponce et
al., 2021, 2022, 2023) empleando los propios materiales de estudio de la misma. Tales
publicaciones no seran incluidas en esta revision de antecedentes, ya que seran desarrolladas mas

adelante en los resultados y discusion de la tesis.

Estudios realizados sobre huesos del esqueleto axial y apendicular
Archosauriformes no-Archosauria

Proterosuchidae: Botha-Brink y Smith (2011) analizaron diferentes huesos de los
miembros posteriores de cinco especimenes de Proterosuchus fergusi (Tridsico Inferior de
Sudafrica). Se infirié que poseian una alta tasa de crecimiento, marcada por la presencia de hueso
fibrolamelar y unas pocas marcas de crecimiento. Mantenian esta tasa de crecimiento tardiamente
en su ontogenia (hasta alcanzar el ~67% de su maximo tamarfio).

Erythrosuchidae: Ricqglés et al. (2008) observaron algunas costillas, tibia y algunos

restos fragmentarios de Erythrosuchus africanus (Tridsico Medio de Sudafrica). La presencia del
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complejo fibrolamelar y una amplia vascularizacion denotaron una tasa de crecimiento
relativamente alta. Mas tarde, Botha-Brink y Smith (2011) examinaron diferentes huesos (tibia,
radio y costillas) de nueve ejemplares de la misma especie, llegando a las mismas conclusiones
en general. Posiblemente, E. africanus mantenia una elevada tasa de crecimiento durante la mayor
parte de su ontogenia. Posteriormente, Gower et al. (2014), en su diagnosis de Garjania madiba,
estimaron una tasa de crecimiento relativamente alta para esta especie, similar a la de E. africanus,
basandose en la presencia de hueso fibrolamelar y una amplia vascularizacioén en un patrén radial
registrada en elementos apendiculares y osteodermos.

Euparkeriidae: descripciones preliminares de Euparkeria capensis (Triasico Inferior
de Sudafrica) de Ricqlés et al. (2008) fueron complementadas por los estudios de Botha-Brink y
Smith (2011) y Legendre et al. (2013). Se examinaron huesos largos (humero, fémur, tibia y
fibula) entre individuos presumiblemente adultos (aunque no se observé una CCE). Se registro
una organizacion fibrolamelar distinta entre la corteza mas interna y media en el himero, la tibia
y la fibula, pero la gran parte del hueso cortical estd formada por tejido pseudolamelar
(especialmente en el fémur) con una baja densidad vascular, y con una alta variabilidad en el
numero de LCD y annuli presentes en los ejemplares.

Doswelliidae: Nesbitt et al. (2009) describieron brevemente el fémur de un ejemplar
(UCMP 152662) asignado a Vancleavea campi (Triasico Superior de E.U.A). Describieron la
presencia de hueso esponjoso en la region medular y una gruesa capa de tejido compacto. Este
ultimo estaba mayormente formado por hueso zonal (hueso pseudolamelar y lamelar),
pobremente vascularizado y atravesado por cuatro LCD. Los autores infirieron que tales
caracteristicas eran compatibles con un modo de vida acuatico.

Proterochampsidae: los proterocampsidos (Triasico Medio—Superior de Argentina y
Brasil) son los arcosauriformes tempranos mas estudiados desde una perspectiva osteohistologica.
Ricqles et al. (2008) reconocieron en un hueso largo no identificado de Chanaresuchus
bonapartei (MCZ 4036), la presencia de vascularizacion moderada y tejido fibrolamelar (corteza
profunda) y tejido pseudolamelar (corteza exterior). Posteriormente, Arcucci et al. (2019) y
Garcia Marsa et al. (2020b, 2023) estudiaron varios especimenes de Proterochampsidae indet., C.
bonapartei 'y Tropidosuchus romeri. Se infiridé que las muestras exhiben un rapido crecimiento en
general, evidenciado por la presencia de hueso fibrolamelar. No obstante, el crecimiento de C.
bonapartei se mostro6 mas estacional y desacelerado en etapas tardias de la ontogenia (hueso
pseudolamelar y LCD registrados). Asimismo, también se realizaron inferencias preliminares
(cualitativas y cuantitativas) sobre el habito de los especimenes, llegando a estilos de vida anfibios
o terrestres.

Archosauria: Pseudosuchia
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Phytosauria: hasta la fecha, este grupo solo se ha registrado en yacimientos del
hemisferio norte actual, aunque algunos (e.g., ejemplar MCN-FZB 1865, Colossosuchus
techniensis) fueron hallados en localidades que durante el Triasico fueron parte del “hemisferio
sur” (e.g., Brasil, India) en Pangea (Kischlat y Lucas, 2003; Datta y Ray, 2023). Los primeros
estudios osteohistologicos de este grupo se realizaron sobre fémures de dos especimenes
indeterminados de Phytosauria (revisado por Werning, 2013) del Triasico Superior de E.U.A.
(Ricqles et al., 2003). En general, poseen hueso entretejido pobremente definido en la porcion
mas profunda de la corteza y hueso pseudolamelar en la porcion media/externa atravesada por
varias LCD, denotando una lenta/moderada tasa de crecimiento. Posteriormente, Butler et al.
(2019) realizaron una breve resefia histologica (sobre el fémur) en la descripcion de
Mystriosuchus steinbergeri NHMW 1986/0024/0013 (Triasico Superior de Austria). En general,
el tejido evidencid una baja tasa de crecimiento, inferida por la presencia de hueso zonal (capas
de tejido pseudolamelar y tejido lamelar) y pobre vascularizacion. Heckert et al. (2021) analizaron
elementos apendiculares de Smilosuchus gregorii USNM 18313 (Triasico Superior de E.U.A.).
Describieron la ocurrencia de tejido estratificado en capas de hueso entretejido y hueso lamelar,
ademds de una capa irregular de hueso entretejido. Este crecimiento anormal parece ser
compatible con lesiones provocadas por una hipertrofia osteopatica. Posteriormente, Teschner et
al. (2022a) describieron la microestructura de algunos ejemplares Parasuchus cf. P. arenaceus 'y
Nicrosaurus sp. (Triasico Superior de Polonia). Concluyeron que crecieron a un ritmo lento y
prolongado, marcado por la presencia de hueso pseudolamelar distribuido homogéneamente,
moderada vascularizacion y la ausencia casi total de LCD (s6lo reportan una tnica LCD en
Nicrosaurus). Este modo de crecimiento reflejaria una restriccion ambiental, caracterizada por la
escasa o nula estacionalidad del medio. Recientemente, Lopez-Rojas et al. (2023) incluyeron una
breve resefia histologica del hiimero en la descripcion de Mystriosuchus allerog (Triasico
Superior de Groenlandia). Su composicion esta determinada por la presencia de hueso
pseudolamelar, pobremente organizado en la region perimedular, y altamente organizado hacia el
subperiostio, ademas de contar con varios annuli, marcando asi un crecimiento relativamente
lento, caracteristico de los fitosaurios.

Erpetosuchidae: en su trabajo de 2008, Ricqlés et al. analizaron un fémur del
espécimen MCZ 4077 primariamente asignado a Luperosuchus fractus de la Formacion Chafiares
(Tridsico Medio—Tardio [Ladiniano—Carniano] de Argentina). Sin embargo, Ezcurra (2016)
reviso el material original de MCZ 4077 de primera mano y lo reasigné a Tarjadia ruthae. En
este sentido, Nesbitt y Desojo (2017) reconocieron la naturaleza fragmentaria del material y
rechazaron la identificacion de MCZ 4077 como L. fractus (especialmente porque L. frractus solo
se conoce por el craneo y un axis). Histologicamente, el fémur posee una corteza profunda de

hueso fibrolamelar con abundantes osteonas primarias longitudinales conectadas por anastomosis
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de canales circunferenciales y radiales. La corteza media y externa es de hueso zonal (hueso
pseudolamelar y lamelar) con seis a siete ciclos de crecimiento (Ricqlés et al., 2008).

Ornithosuchidae: solo hay un estudio reportado sobre una costilla de Ornithosuchus
longidens NHMUK-PV 3142 (Triasico Superior de Escocia) (Ricqlés et al., 2008). Estaba
formada principalmente por hueso fibrolamelar y en su porcién mas profunda, estd invadida por
abundantes osteonas secundarias, mostrando un relativamente grado avanzado de desarrollo
ontogenético.

Aetosauromorpha

Revueltosaurus callenderi: Parker et al. (2022) incluyeron una breve resefia histologica
sobre el fémur de R. callenderi (Tridsico Superior de E.U.A.) en un amplio estudio sobre esta
especie. Debido a la presencia de tejido pseudolamelar pobremente vascularizado e interrumpido
por varias LCD y annuli se establecio una tasa de crecimiento relativamente baja.

Aetosauria: Ricqles et al. (2003) examinaron elementos apendiculares, tales como el
htimero, radio y fémur de varios especimenes de Aetosauria indet. (Triasico Superior de E.U.A.).
Su crecimiento estaba marcado por una moderada/rapida tasa de crecimiento en etapas tempranas
(evidenciado por la abundancia de hueso fibrolamelar intercalado con pseudolamelar en la corteza
interna) y una desaceleracion en etapas tardias (predominancia de hueso pseudolamelar en la
corteza externa). Poseen varias LCD en su corteza. Por otra parte, Hoffman et al., (2018)
analizaron el radio y la fibula de dos individuos de Coahomasuchus chathamensis (Triasico
Superior de E.U.A.). Se infiri6 que poseian una alta tasa de crecimiento (predominancia de hueso
fibrolamelar) durante la mayor parte de su ontogenia. Posteriormente, Teschner et al. (2022a)
examinaron la microestructura de varios especimenes de Stagonolepis olenkae (Triasico Superior
de Polonia). Concluyeron que poseian una tasa de crecimiento relativamente baja, marcada por la
presencia de hueso zonal (capas de zonas y annuli difusas), mayormente compuesto por hueso
pseudolamelar. Por otra parte, Teschner et al., (2022b) infirieron un comportamiento gregario en
ejemplares juveniles de Aetosarus ferratus. Llegaron a esta conclusion, analizando
histologicamente dos especimenes de una acumulacion de 24 individuos de A. ferratus (del
Triasico Superior de Alemania). Se registro hueso entretejido, con la configuracion tipica de
individuos recientemente eclosionados y no se reconocieron marcas de crecimiento.

Gracilisuchidae: Lecuona et al. (2020) examinaron el fémur de Gracilisuchus
stipanicicorum CRILAR-Pv 490 (Triasico Superior de Argentina). Su pobre vascularizacion y
composicion de hueso pseudolamelar, ademaés de la ausencia de LCD y CCE sugieren una tasa de
crecimiento relativamente lenta y un estadio ontogenético juvenil.

“Rauisuchia” (sensu lato): bajo los ultimos analisis cladisticos, la mayoria de las
especies tradicionalmente reconocidas como ‘“rauisuquios”, quedan posicionadas dentro de

Loricata y Poposauroidea, ambos subclados pertenecientes al clado Paracrocodylomorpha (Fig.
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2). A la fecha, se han reportado estudios osteohistoldgicos sobre cuatro especimenes de
“rauistiquios”. Ricqlés et al. (2003) examinaron el fémur de Postosuchus sp. (Loricata) (Triasico
Superior de E.U.A.), Nesbitt et al. (2007) describieron el fémur de Effigia okeeffeae
(Poposauroidea) (Triasico Superior de E.U.A.), Klein et al. (2017) analizaron varios huesos
(fémur, costilla y gastralia) de Batrachotomus kupferzellensis (Loricata) (Triasico Medio de
Alemania) y Desojo et al. (2019) examinaron el hiimero, fémur y fibula de Prestosuchus
chiniquensis (Loricata) (Triasico Superior de Brasil). Postosuchus y E. okeeffeae poseian un
crecimiento acelerado y estacional (hueso zonal y varias LCD) y en etapas tardias la
vascularizacion tendia a reducirse. En tanto, B. kupferzellensis crecia a un ritmo elevado
relativamente constante durante la mayor parte de su ontogenia (hueso fibrolamelar y pocas LCD
registradas). Finalmente, P. chiniquensis crecia a una tasa mas lenta y constante (hueso zonal
dominado por hueso pseudolamelar), similar a los cocodrilos actuales.

Crocodylomorpha: multiples estudios enfocados en la histologia 6sea se han reportado
en cocodrilomorfos dado su cardcter de taxon actual, abundante material fosil y su extenso
biocron. En general, se observa que los Crocodrylomorpha no-Neosuchia exhiben una alta
variabilidad a nivel microestructural, mientras los neosuquios exhiben un patréon mas bien
constante. Por ejemplo, los notosuquios Araripesuchus buitreraensis e Iberosuchus macrodon
exhiben una tasa de crecimiento relativamente lenta (Cubo et al., 2017; Fernandez Dumont et al.,
2021; Navarro et al., 2024), mientras que otros notosuquios como Adamantinasuchus navae,
Araripesuchus wegeneri, Pepesuchus deiseae, Mariliasuchus amarali y Notosuchus terrestris
muestran una tasa de crecimiento moderada, reportandose cierta plasticidad fenotipica en este
ultimo (Sena et al., 2018, 2022; Garcia Marsa et al., 2022; Navarro et al., 2023).. Adicionalmente,
se ha inferido que los Crocodylomorpha no-Crocodyliformes Saltoposuchus connectens y el
espécimen Crocodylomorpha indet. BP/1/8484 poseian elevadas tasas de crecimiento (Spiekman,
2022, Botha et al., 2023). Contrariamente, la mayoria de los neosuquios muestran una histologia
homogénea a grandes rasgos en sus huesos apendiculares: una corteza dominada por hueso
pseudolamelar, ocasionalmente una matriz entretejida y atravesada por varias marcas de
crecimiento, ademas de presentar la CCE en individuos adultos. Estas caracteristicas se han
reportado tanto en taxones extintos y actuales, tales como Susisuchus anatoceps (Saydo et al.,
2016), Goniopholis, Dyrosaurus (Faure-Brac et al.,, 2022) y Alligator mississippiensis
(Woodward et al., 2014).

Estudios realizados sobre osteodermos
Archosauriformes no-Archosauria
Doswelliidae: Scheyer et al. (2014) examinaron la estructura histoldgica de

osteodermos de Jaxtasuchus salomoni (Triasico Medio de Alemania). La corteza externa exhibe
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un patron caracteristico de crestas y valles. En ellos se observo una estructura trilaminar, con una
corteza muy gruesa, encerrando un nicleo pequefio de hueso esponjoso con trabéculas cortas y
gruesas. Posteriormente, Ponce et al. (2017) examinaron osteodermos de Doswellia kaltenbachi
y Vancleavea campi (Triasico Superior de E.U.A.). Doswellia kaltenbachi poseia una estructura
trilaminar, con su corteza externa fuertemente ornamentada con crestas y surcos. Se concluy6 que
mantiene su ornamentacion por formacion preferencial de hueso sobre determinadas areas, sin
involucrar procesos de reabsorcion. Adicionalmente, se infirié un estilo de vida semi-acuatico
basado en la compactacion del osteodermo. En tanto, los osteodermos de V. campi también
poseian una estructura trilaminar. Asimismo, se registraron LCD que rodean de manera
concéntrica algunas cavidades del interior de los osteodermos. También se propone un modo de
osificacion mixta (metaplastica e intramembranosa) para los osteodermos. Se postula que la alta
compactacion de los mismos es una adaptacion a la flotabilidad, ya que se propone un estilo de
vida acudtico para esta especie.

Proterochampsidae: Cerda et al. (2015) realizaron un estudio preliminar de la
histologia de los osteodermos de dos especies de Proterochampsidae, Pseudochampsa
ischigualastensis (PVSJ] 567) y Chanaresuchus bonapartei (PVL 6244). Estas estructuras
dérmicas son completamente compactas, aunque evidenciaron ciertas diferencias con respecto al
tipo de tejido primario y su vascularizacion. El modo predominante de osificacion parece ser
compatible con osificacion intramembranosa. Ponce et al. (2017) examinaron otro osteodermo de
C. bonapartei (PULR-V 07). En su composicion, es similar al descripto por Cerda et al. (2015),
pero es mayormente avascular. Estos autores arribaron a las mismas conclusiones en cuanto al
mecanismo de osificacion de estas estructuras.

Archosauria: Pseudosuchia

Phytosauria: Scheyer y Sander (2004) evaluaron que aspectos histologicos de los
osteodermos de distintos dinosaurios anquilosaurios son plesiomoérficos y apomorficos,
comparandolos con diferentes grupos externos, incluyendo Phytosauria. En dicho trabajo, se
describe el osteodermo de un individuo de Phytosauria indet. IPB R479 (Triasico Superior de
E.U.A.). El osteodermo poseia una estructura trilaminar, con una corteza delgada. También se
reconocio la presencia fibras de Sharpey, sobre todo en la corteza basal. Posteriormente, Scheyer
et al. (2014) describieron los osteodermos de varios fitosaurios, incluyendo Leptosuchus,
Paleorhinus, Pseudopalatus (Tridsico Superior de E.U.A) y tres ejemplares de Phytosauria indet.
(Triasico Superior de E.U.A. y Alemania). Los osteodermos presentaron una estructura laminar,
con diferentes extensiones de la region interna. En la corteza se observaron distintos tipos de
marcas de crecimiento (LCD, zonas y annuli), vascularizacion variable y fibras de Sharpey. En

general, los osteodermos demuestran una alta variabilidad histologica.
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Erpetosuchidae: Cerda et al. (2015) describieron osteodermos de Tarjadia ruthae y
Archeopelta arborensis. Ambos poseian una estructura trilaminar, con cortezas de tejido
compacto relativamente gruesas. La presencia de varias LCD sobre tejido primario revel6 un alto
potencial para estudios esqueletocronologicos. También se infirié un origen intramembranoso y
una ornamentacion mantenida por procesos locales de reabsorcion 6sea para los mismos.

Ornithosuchidae: Baczko et al. (2020) resefiaron brevemente dos osteodermos
(cervicales y dorsales) del ejemplar PVL 3814 referido a Riojasuchus tenuisceps (Tridsico
Superior de Argentina). Se infiri6 que los mismos no resultan utiles para analisis
esqueletocronoldgicos (debido a su alto grado de remodelacion 6sea) y se propone un modo de
osificacion intramembranosa, basado en la ausencia de fibras estructurales.

Aetosauromorpha

Revueltosaurus callenderi: Scheyer y Desojo (2011) y Scheyer et al. (2014) emplearon
osteodermos de R. callenderi para hacer estudios comparativos respecto a la histologia de
fitosaurios, aetosaurios, “rauisuquios” y otros arcosauriformes. La corteza externa de los
osteodermos de R. callenderi consiste en hueso pseudolamelar y fibras de Sharpey. La region del
nucleo interno muestra tejido pseudolamelar densamente remodelado. La corteza basal exhibe
tejido pseudolamelar, escasa vascularizacion y algunas fibras de Sharpey. Se concluy6 que los
estudios no son suficientes para establecer grados precisos de parentesco entre los grupos
estudiados. Mas recientemente, Parker et al. (2022) incluyeron una breve resefia histologica de
un osteodermo de R. callenderi en un amplio estudio sobre la especie. Microestructuralmente, es
similar a los estudiados por Scheyer y Desojo (2011) y Scheyer et al. (2014). Dadas estas
semejanzas, en conjunto con otros caracteres morfologicos, Parker et al. (2022) sugirieron el
establecimiento del clado Aetosauromorpha, el cual incluye a R. callenderi 'y a Aetosauria.

Aetosauria: Parker et al. (2008) emplearon métodos histologicos sobre osteodermos
para verificar si la edad del holotipo Sierritasuchus macalpini UMMP V60817 (Triasico Superior
de E.U.A.) posee un correlato con el grado de desarrollo de las suturas neurocentrales en vértebras
dorsales y cervicales. De esta manera, arribaron a un estado ontogenético subadulto para el
espécimen examinado. Cerda y Desojo (2011) analizaron la microestructura de osteodermos de
Aetosauroides scagliai y Aetosaurinae indet. (Triasico Superior de Argentina y Brasil). Los
osteodermos consisten en estructuras compactas de caracter trilaminar que incluye: una corteza
basal de tejido pseudolamelar pobremente vascularizada, un nucleo de hueso fibrolamelar
altamente vascularizado y una corteza externa de tejido lamelar avascular. También se propone
un mecanismo de crecimiento para los osteodermos: la distribucion del tejido revela que éste
comenzaria en una posicion situada medial al punto medio de las placas dérmicas, y los
principales sitios de la osteogénesis activa ocurririan hacia los bordes lateral y medial de la placa.

Taborda et al. (2013) estimaron curvas de crecimiento sobre 4. scagliai (Triasico Superior de
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Argentina y Brasil), empleando LCD de los osteodermos y sirviéndose de datos de otras especies
de aetosaurios (detobarbakinoides brasiliensis, Aetosaurus ferratus, Neoaetosauroides engaeus,
Paratyphotorax sp., Typothorax coccinarum) para su elaboracion. Teniendo en cuenta el largo
del cuerpo del animal, todas las especies mostraron un crecimiento similar. No obstante,
considerando la masa corporal, se observaron dos morfotipos, relacionados a las especies mas
graciles (e.g., 4. brasiliensis) y a las mas pesadas y robustas (e.g., T. coccinarum). También se
infiri6 que 4. scagliai parece poseer un crecimiento mas lento que los cocodrilomorfos. Scheyer
et al. (2014) describieron la histologia de multiples osteodermos de aetosaurios (11 taxones:
Adamanasuchus eisenhardtae, Aetosaurus ferratus, Calyptosuchus wellesi, Desmatosuchus
smalli, Desmatosuchus spurensis, Paratypothorax andressorum, Paratypothorax sp.,
Stagonolepis olenkae, Stagonolepididae sp., Tecovasuchus chatterjeei y Typothorax sp.),
obtenidos de diferentes yacimientos del Triasico Superior del hemisferio norte. Los osteodermos
de los aetosaurios presentan una estructura trilaminar, la cual consiste en una corteza lamelar, con
lineas de reabsorcion, indicando ciclos sucesivos de formacion y erosion sobre el hueso primario.
La corteza basal estd compuesta de tejido pseudolamelar y ademas se observa un amplio centro
esponjoso. Mas recientemente, Cerda et al. (2018) describieron los osteodermos de diferentes
individuos de Aetosauroides scagliai, Neoaetosauroides engaeus y Aetobarbakinoides
brasiliensis (Triasico Superior de Argentina y Brasil). Su principal aporte consiste en el
reconocimiento de ‘hueso pseudolamelar cruzado’ (‘crossed parallel fibred bone’) en la corteza
basal. Este tejido consiste en un arreglo de hueso pseudolamelar, cuyas fibras presentan diferentes
orientaciones a lo largo de la extension de esta corteza. También se propuso que los modos de
osificacion metaplastica e intramembranosa pudieron haberse desarrollado en un mismo
individuo en diferentes etapas de su ontogenia. Finalmente, se postula que los osteodermos de
aetosaurios exhibieron un desarrollo peculiar, en el que, debido a la remodelacion externa, el
engrosamiento del osteodermo se lleva a cabo principalmente por la acumulacion de depositacion
oOsea en la superficie basal.

Gracilisuchidae: Lecuona et al. (2020) examinaron un osteodermo del ejemplar
Gracilisuchus stipanicicorum CRILAR-Pv 490. El mismo posee una estructura trilaminar y una
amplia distribucion de hueso pseudolamelar conformado por fibras de pequefio tamafio en un
patron de “enrejado”. Ademas, la presencia de numerosas fibras de Sharpey indic6 la vinculacion
del osteodermo con ligamentos o musculos.

“Rauisuchia” (sensu lato): Scheyer y Desojo (2011) estudiaron ocho especimenes de
“rauistquios” de Alemania, Suiza, India y Brasil. Entre los taxones examinados se incluyen
Batrachotomus kupferzellensis, Prestosuchus chiniquensis, Prestosuchus’ loricatus, ‘Rauisuchus
tiradentes y Tikisuchus romeri. En la mayoria se observd una estructura compacta, excepto en los

ejemplares de la India (77. romeri), que mostraron un patrdn trilaminar, indicando asi variacion
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interespecifica. El taxon P. chiniquensis presentd variacion intraespecifica en cuanto a la
microanatomia (compacta y trilaminar) segun un estudio posterior efectuado por Cerda et al.
(2013). Estos autores ademas analizaron otras especies (e.g., Saurosuchus galilei, Fasolasuchus
tenax) haciendo implicaciones esqueletocronologicas. Debido a la presencia de lineas de
crecimiento en el hueso compacto (no remodelado) de las muestras, se estimo que los osteodermos
resultan utiles para estimaciones de edades minimas. Ademas, infieren una osificacion
intramembranosa basada en la ausencia de fibras estructurales.

Crocodylomorpha: los estudios osteohistologicos en osteodermos de cocodrilos son
los mas abundantes en la literatura considerando este taxon dentro de Pseudosuchia. En general,
los osteodermos tienen una estructura trilaminar, con una region interna de tamafo variable, y dos
cortezas, formadas principalmente por hueso pseudolamelar y atravesadas por marcas de
crecimiento (e.g., Scheyer y Sander, 2004). Adicionalmente, poseen una ornamentacion de crestas
y surcos, mantenida por procesos locales de reabsorcion (e.g., Scheyer y Sander, 2004). Por otra
parte, multiples estudios esqueletocronologicos se han realizado sobre taxones extintos y
vivientes, por ejemplo, peirosauridos (Filippi et al., 2013), Deinosuchus (Erickson y Brochu,
1999) y Crocodylus niloticus (Hutton, 1996). Asimismo, a partir de estos estudios
esqueletocronoldgicos, se determiné que los osteodermos en Alligator mississippiensis
demuestran un retraso en la aparicion del desarrollo en comparacion con el resto del esqueleto,
comenzando su osificacion muy tardiamente durante el desarrollo (después del primer afio de
vida) (Vickaryous y Hall, 2008).

También se han realizado andlisis filogenéticos y taxonémicos basados en la histologia
osea de osteodermos de cocodrilos. Algunos de los taxones incluidos en estos estudios
comprendieron Goniopholis (Scheyer y Sander, 2004), Akanthosuchus langstoni (Hill y Lucas,
2006), Simosuchus clarki (Hill, 2010), Leidyosuchus, Albertochampsa, Alligator mississippiensis
y Caiman crocodilus (Burns et al., 2013), entre otros.

Adicionalmente, se examinaron otras posibles funciones de los osteodermos, ademas de
la defensiva, a partir de estudios microestructurales. En estos estudios, se concluyo, por ejemplo,
que los osteodermos sirven como deposito de calcio para la ovogénesis en las hembras (Dacke et
al., 2015), funciones de termorregulacion (Farlow et al., 2010; Veentstra y Broeckhoven, 2022) y
como buffer durante las inmersiones (Grigg y Kirshner, 2015), entre otros. Finalmente, otro topico
de interés empleando, en este caso, la microanatomia, es la estimacion de los estilos de vida. Se
han empleado en general, métodos cuantitativos para inferir el habito de las distintas formas,
llegando a conclusiones ambiguas (e.g., Hua y de Buffrénil, 1996; Pochat-Cottilloux, 2022; Sena
y Cubo, 2023).

En resumen, la histologia 6sea de los pseudosuquios extintos, se encuentra pobremente

examinada. Actualmente, se presenta un sesgo geografico, ya que la mayoria de los taxones
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estudiados, excepto los proterocampsidos, provienen del hemisferio norte. Por otra parte, la
mayoria de la literatura se enfoca principalmente en los osteodermos, posiblemente debido a su
abundancia relativa en comparacion con los huesos apendiculares y del esqueleto axial. Los
cocodrilos extintos y, principalmente vivientes, dado su caracter de taxon actual y posible uso
como elemento comparativo, son los mas analizados entre los pseudosuquios. La tematica méas
abordada es aquella que hace referencia a la esqueletocronologia, tanto en taxones fosiles como
actuales, haciendo comparaciones en muchas ocasiones, y en menor medida, para inferir estados
ontogenéticos y patrones de crecimiento. Otro topico muy investigado también, es el que se refiere
al origen y el mecanismo de osificacion de los osteodermos. Menos abundantes son los estudios
que aluden a la paleoecologia, la relacion con estructuras blandas y a las relaciones filogenéticas.
También son escasos los estudios que exponen temas como la ornamentacion y su desarrollo en

los osteodermos.
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5. MATERIALES Y METODOS

5.a. Materiales

Los materiales incluyen elementos dseos del postcraneo (huesos apendiculares,
costillas, osteodermos) de diferentes especies de arcosauriformes no-avemetatarsales de
Sudamérica (Tabla 1). También se incluyen algunas muestras externas a Sudamérica (Estados
Unidos, Sudafrica) para analizarlas en un marco comparativo (Tabla 1). Adicionalmente, también
se examinaron algunas muestras descriptas en estudios previos (7ro. romeri PVL 4602 y PVL
4604, C. bonapartei PULR-V 125, A. brasiliensis CPEZ 168 [osteodermo], G. stipanicicorum
CRILAR-Pv 490, S. galilei PVSJ 32 y F. tenax PVL 3850 [osteodermo]), con el objetivo de
arribar a nuevas implicaciones paleobioldgicas.

Cabe resaltar que huesos apendiculares del aetosaurio Neoaetosauroides engaeus
también fueron seccionados, pero debido a su pobre estado de preservacion (i.e., corteza

mayormente erosionada) fue descartado para su descripcion y, por ende, sus posibles inferencias.

Tabla 1. Elementos 6seos analizados en esta tesis. Aclaraciones: H, holotipo.
Taxon N° de coleccion Elemento/s
MCNAM-Pv

Localidad
Bajada de la

Horizonte y edad
Fm. Caucheta (Tridsico

Cuyosuchus huenei Humero (frg. prox.)

2669 Obligacion, Mendoza Superior)
Euparkeria GPIT-Py 72025 Osteodermo Aliwal North, Sudéfrica ™ Burgersdorp
capensis (Triasico Medio)

. . Coelophysis Quarry,  Fm. Chinle (Tridsico
Vancleavea campi  GR 138 Costilla dorsal Ghost Ranch, EU.A.  Superior)
Protgrochamp %4 PVSI 606 Humero, fémur San Juan Fm: ’Is.chlgualas.t N
barrionuevoi (Tridsico Superior)
Troplafosuchus PVL 4602 Fémur Lo Rt Fm. Qhanares (Triasico
romeri Superior)
T ropzafosuchus PVL 4604 Fémur (parc. La Rioja Fm. C.hanares (Triasico
romeri completo) Superior)
T ropzc{osuchus PVL 4606 Fémur ILa e Fm. Qhanares (Triasico
romeri Superior)
Gualosuchus reigi PVL 4576  Himero, fémur, tibiaLa Rioja Fm. Chafiares (Tridsico
Superior)

Pseudochampsa  pyor 5678 Fémur (mitad distal) San Juan i, IS T D
ischigualastensis (Triasico Superior)
Chanaresu.chus CRILAR-Pv 80 Osteodermo La Rioja Fm. Chanares (Triasico
bonapartei Superior)
Chanaresu'chus CRILAR-Pv 81 Himero lLa R Fm. Qhanares (Triasico
bonapartei Superior)
Chanaresu'chus PULR-V 125 Fémur La Rioja Fm. C.hanares (Triasico
bonapartei Superior)
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Taxon N° de coleccion Elemento/s Localidad Horizonte y edad
Chanaresqchus PVL 4575 i, @utetiE e N Fm. C.hanares (Triasico
bonapartei Superior)
Chanaresu'chus PVL 6244 Hurpero, fémur, La Rioja Fm. C.hanares (Triasico
bonapartei costilla dorsal Superior)
Rhadmosuchlnae CRILAR-Pv G it b)) 1 (e Fm. C.hanares (Triasico
indet. 488 Superior)

- CRILAR-Pv , . . . Formacion Chaiiares
Tarjadia ruthae 339 Fémur (mitad dist.) La Rioja (Tridsico Medio-Sup.)
o CRILAR-Pv , . . Formacion Chafiares
Tarjadia ruthae 477 Fémur (frg. dist.)  La Rioja {riasico Mediotsup))
.o CRILAR-Pv  Fémur y tibia (frg. .. Formacion Chanares
Tarjadia ruthae 4 dist.) LaRioja (Tridsico Medio—Sup.)
Lo CRILAR-Pv  Fémur y fibula (frg. - Formacion Chafiares
Tarjadia ruthae 665 dist.) LaRioja (Triasico Medio—Sup.)
Riojasuchus Quebrada de los Fm. Los Colorados
tenuisceps PVL 3814 Osteodermos Jachalleros, La Rioja  (Triasico Superior)
Riojasuchus : Quebrada de los Fm. Los Colorados
tenuisceps LAVAL B9 Humero Jachalleros, La Rioja  (Triasico Superior)
Riojasuchus PVL 38271 Humero (fgr. de la  Quebrada de los Fm. Los Colorados
tenuisceps diafisis), tibia Jachalleros, La Rioja  (Triasico Superior)
Riojasuchus Fémur, tibia (mitad Quebrada de los Fm. Los Colorados
. PVL 3828 . e :
tenuisceps prox.) Jachalleros, La Rioja  (Triasico Superior)
Aetosauroides CRILAR-Pv  Tibia (frg. dist.), San Juan Fm. Ischigualasto
scagliai 580 fibula (frg. dist.) (Triasico Superior)
Humero (mitad
Aetosgbfrozdes PVL 2052 dist.), fempr (mltad San Juan Fm: ’Is.chlgualas.to
scagliai prox.), tibia (mitad (Triasico Superior)
prox.)
Aetos.abfrozdes PVL 2059 Humero (parc. San Juan Fm: 'Is.chlgualas.to
scagliai completo) (Triasico Superior)
Aetos.mfrmdes PVL 2073H Humero (par,c. San Juan Fm: ’Is.chlgualas.to
scagliai completo), fémur (Triasico Superior)
Aetos.mfrozdes PVS] 326 Humefo, fémur, tlblasan Tuan Fm: ’Is.chlgualas'to
scagliai (frg. dist.) (Triasico Superior)
. , . Inhamanda, Sao Pedro Secuencia 2 de la Super
Aeto.bc.zrbalkmozdes CPEZ 168" D do Sul, Rio Grande do Secuencia Santa Maria
brasiliensis dorsal, osteodermo . ., . .
Sul, sur de Brasil (Triasico Superior)
Gracilisuchus CRILAR-Pv . - Fm Chafiares (Triasico
. Fémur, osteodermo La Rioja .
stipanicicorum 490 Superior)
G;.faal'zsychus PVL 4597 Fémur Lo Rigl Fm Chanares (Triasico
Stipanicicorum Superior)
Sllloivuchqs PVSJ §5H Fémur Cancha de Bochas, San Fm: ,Is.chlgualas.to
longicervix Juan (Triasico Superior)
. Tibia (parc. Fm. Ischigualasto
Saurosuchus galilei PVL 2557 San Juan Bt :
completa) (Triasico Superior)
Saurosuchus galilei PVS] 32 Osteodermo San Juan Fm: 'Is.chlgualas'to
(Triasico Superior)
Saurosuchus galilei PVSJ 47 Fémur San Juan Fm.’ ’Is'chlgualas.t N
(Tri4sico Superior)
Fasolasuchus tenax PVL 38501 Fémur, costilla La Rioja Fm. ,L.OS Colora.d 08
dorsal, osteodermo (Triasico Superior)
hery ¢ s CRILAR-Pv e (g dl.St')’ Fm. Ischigualasto
Rauisuchia” indet. 570 fibula (frg. dist.),  San Juan (e Suietion)
costilla dorsal (frg.) P
Trialestes romeri  PVL 2561%  Humero, ulna La Rioja Fm. ,IS.ChlgualaS.tO
(Triasico Superior)
Trialestes romeri  PVL 3889 Htmero, fémur La Rioja L, Ll iy

(Triasico Superior)
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5.b. Preparacién y seccionado

Los especimenes fueron cortados en secciones delgadas basados principalmente en la
metodologia de Chinsamy y Raath (1992) y agregando ligeras modificaciones de acuerdo a las
muestras (Navarro et al., 2018; Cerda et al., 2020). La metodologia se resume a continuacion:

1. Mediciones y registro de datos: es relevante recabar informacion importante antes del
corte del fosil. Datos como el tamafio y la forma del elemento son fuertes indicadores de la edad,
sexo, longitud, etc. También es importante fijar la orientaciéon del elemento sobre el cual se
procedera a seccionarlo.

2. Fotografiado: dos aspectos respecto a la fotografia en este tipo de estudio son vitales.
El primero, el registro en imdgenes de la morfologia del elemento antes de ser cortado. El segundo
aspecto, es para mantener la constancia respecto a la recoleccion de datos, por ejemplo, tipo de
camara y velocidad de la misma, ajustes de la camara, magnificacion, etc. Sin embargo, ya que
un gran namero de las muestras (secciones delgadas ya preparadas) para esta tesis fueron provistas
externamente, algunas de ellas desafortunadamente no incluian fotografias de los materiales
intactos antes del seccionado. Por este motivo, varias de las figuras presentes no muestran
fotografias de los elementos oOseos completos. En consecuencia, se reconstruyeron
esquematicamente algunos de los huesos apendiculares y osteodermos que no contaban con
fotografias de los materiales originales cuando fue posible.

3. Recubrimiento del espécimen para el seccionado: dada la fragilidad de los fosiles,
estos son recubiertos con una preparacion de resina epoxy (DICAST LY 554 y 867 con sus
respectivos catalizadores [DICURA hY 554 y 867]) para reforzar la estructura del tejido y evitar
su destruccion y desintegracion durante el corte. El recipiente debe tener solo el espacio suficiente
para contener el fosil y evitar el desperdicio de resina.

4. Seccionado del elemento recubierto: es importante reconocer el sitio del hueso y su
orientacion al momento del corte, para facilitar las observaciones sobre el mismo. La mejor
herramienta para el seccionado es una cortadora de rocas con una sierra de diamante con sistema
de refrigeracion (comunmente agua fria). Luego se procede al etiquetado y rotulado de la muestra.

5. Desbastar una superficie para fijar al portaobjeto: la superficie cortada es sometida a
sucesivas series de desbastes empleando polvos abrasivos de carburo de silicio y 6xido de
aluminio (grano 80, 120, 220, 400 y 800), hasta que su superficie es completamente plana, suave
y libre de rasgunos. La secuencia de desbastes se realiza utilizando granulometria decreciente. El
procedimiento puede ser llevado a cabo de forma manual o mecanicamente, utilizando discos
giratorios. Tras el pulido final, el espécimen es lavado con agua y secado.

6. Montado y etiquetado de la muestra: la superficie pulida de la pequeiia porcion del

elemento seccionado es montada en una lamina de vidrio petrografica (portaobjeto). El proximo
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paso es remover el exceso de la muestra, para lo cual se corta la misma, dejando s6lo una porcion
de aproximadamente 1 mm adherida al portaobjeto.

7. Finalizacion: tras el paso anterior, la muestra quedard con marcas del proceso de
remocion, las cuales deben ser cuidadosamente removidas. La lamina es examinada bajo el
microscopio para verificar su espesor. En caso de ser mas grueso de lo debido, se continian con
los procesos de desbaste utilizando carburo de silicio. Finalmente se debe revisar el correcto
rotulado de la muestra.

Las secciones fueron analizadas con microscopio petrografico (Leica DM750 P, Nikon
E200 Pol y Zeiss Imager.A2m) bajo luz normal y luz polarizada (para este tltimo, se emplearon

ademas distintos tipos de filtro, como el lambda).

5.c. Modelos estadisticos para analisis de compactacion

Se analiz6 la compactacion de algunos huesos apendiculares utilizando la version para
R de Bone Profiler (Girondot y Laurin, 2003; Gonet et al., 2022) para estimaciones del estilo de
vida en especimenes con habitos debatidos en la literatura. Con este paquete, es posible obtener
la “compactacion observada” (CO), que es la proporcion (valores entre 0-1) del area de la seccion
transversal de un elemento que incluye el tejido 6seo y los espacios o cavidades. Este andlisis solo
se puede efectuar a partir de imagenes en blanco y negro (i.e., binarizadas) de las secciones
completas. Para la obtencion de dichas imagenes fue necesario efectuar una serie de
procedimientos especificos, los cuales se detallan a continuacion. Primero, se obtuvieron
imagenes digitales correspondientes a las secciones completas de los elementos mejor
preservados. Dado el tamafio de las muestras, en la mayoria de los casos debieron ensamblarse
varias fotos individuales para obtener una imagen completa de las secciones. Dicho ensamble se
realiz6 mediante el programa AutoPano Giga. Posteriormente, mediante el programa Adobe
Photoshop se pintd digitalmente de color negro el area ocupada por tejido dseo en cada foto
empleando la herramienta “pincel” del programa. Del mismo modo, se pintd de color blanco el
area no ocupada por tejido 6seo (i.e., cavidades vasculares, espacios intertrabeculares, etc.). Los
espacios abiertos en las superficies subperiosteal y subendosteal fueron cerrados digitalmente
mediante lineas negras para la correcta ejecucion de Bone Profiler. Las imagenes finalmente
obtenidas fueron convertidas de RGB a blanco y negro.

Asimismo, el programa Bone Profiler proporciona diferentes parametros del
denominado “perfil de compactacion”. Este perfil consiste de una curva sigmoidea, que representa
la distribucion de la compactacion 6sea desde el centro medular hacia el limite exterior del hueso
cortical. Los resultados de este andlisis incluyen, entre otros parametros: la pendiente en la

inflexion de la curva (S); la ubicacion del punto de inflexion de la curva en el eje x (P); el valor
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mas bajo (min.) y mas alto (max.) de compactacion y su asintota; la compactacion observada
(CO); y la compactacion modelada o predicha (CM). Bone Profiler también proporciona un
analisis angular y sus valores de parametros correspondientes: pendiente radial (RS); punto de
inflexiéon radial (RP); valor menor radial (Rmin.) y valor radial maximo (Rmax.) de
compactacion.

Los modelos para la inferencia de los estilos de vida se basan en analisis discriminantes
lineales y arrojan dos y tres posibles estilos de vida, por lo que se denominan (1) modelo
estadistico binario (MEB) (Canoville y Laurin, 2010) y (2) modelo estadistico ternario (MET)
(Quémeneur et al., 2013), respectivamente. Mientras el MEB emplea datos obtenidos del himero
(Canoville y Laurin, 2011), el MET emplea datos basados en el fémur (Quémeneur et al., 2013).
Meétodos similares se han propuesto para inferir el estilo de vida en taxones extintos y vivientes
empleando diferentes huesos apendiculares. La precision de estos modelos en cuanto al estilo de
vida (acuatico versus terrestre) varia segun los elementos 6seos considerados. De esta forma, su
precision es del 85% para el fémur de lisanfibios (Laurin et al., 2004), 70,6% para el radio de
amniotas (Germain y Laurin, 2005), 63% para la tibia de amniotas (Kriloff et al., 2008), 89,2%
para el humero de lisanfibios (Canoville y Laurin, 2009), 98,5% para el himero de amniotas
(Canoville y Laurin, 2010) y 88% para el fémur de amniotas (Quémeneur et al., 2013). En taxones
estrictamente extintos, estos modelos fueron empleados en el fémur de ofiacodontidos (Laurin y
Buffrénil, 2016).

Asimismo, el MET y el MEB combinan datos microanatéomicos (i.e., valores de los
parametros S, P, CO, CM, Rmin y Rmax) y datos morfolégicos (i.e., longitud hocico-cloaca, LHC
[basada en la longitud presacra del espécimen, medido desde el extremo del hocico hasta la Gltima
vértebra dorsal]). Una vez que estos datos se introducen en el MET, la prediccion puede tomar
uno de tres posibles estados de estilos de vida: 0 (acuatico), 1 (anfibio) y 2 (terrestre) (Quémeneur
et al,, 2013). En tanto, en el MEB, los resultados son dos posibles: 0 (acuatico) y 1
(anfibio/terrestre) (Canoville y Laurin, 2010). Los estados se definen por la cantidad relativa de
tiempo de permanencia en el agua: > 90% para un taxdn acuatico, entre 20% y 90% para un taxon

anfibio, y <20% para un taxon terrestre (Laurin et al., 2004).

Abreviaturas institucionales referidas en esta tesis: AMNH, American Museum of
Natural History, Nueva York, E.U.A.; BP, Evolutionary Studies Institute, University of the
Witwatersrand, Johannesburgo, Sudafrica; CM, Carnegei Museum of Natural History, Pittsburg,
E.U.A.; CMZ; Museum of Comparative Zoology, University of Harvard, Massachusetts, E.U.A.;
CPEZ, Colecio Municipal, Sdo Pedro do Sul, Brasil; CRILAR-Pv, Coleccion de
Paleovertebrados, Centro Regional de Investigaciones Cientificas y Técnicas de La Rioja, La

Rioja, Argentina; GPIT-Pv, Institut fir Geowissenschaften, Eberhard Karls Universitit
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Tiibingen, Tiibingen, Alemania; GR, Ruth Hall Museum of Paleontology, Ghost Ranch, E.U.A.;
IPB, Goldfuss-Museum, Institute of Paleontology, University of Bonn, Bonn, Alemania; MCN,
Museu de Ciencias Naturais —Fundagdo Zoobotanica do Rio Grande do Sul, Porto Alegre, Brasil;
MCNAM-Pv, Coleccion de Paleovertebrados, Museo de Ciencias Naturales y Antropologicas
‘Juan Cornelio Moyano’, Mendoza, Argentina; MCP, Museo de Ciencias e Tecnologia, Porto
Alegre, Brasil; NCSM, North Carolina Museum of Natural Sciences, Raleigh, E.U.A.; NHMUK-
PV, Natural History Museum, Londres, Reino Unido; NHMW, Naturhistorisches Museum Wien,
Viena, Austria; NKMB, Naturkundemuseum Bamberg, Bamberg, Alemania; PVL, Instituto
Miguel Lillo, S.M. de Tucuman, Tucuman, Argentina; PVSJ, Division Paleontologia de
Vertebrados, Museo de Ciencias Naturales, Universidad Nacional de San Juan, San Juan capital,
San Juan, Argentina; PULR-V, Museo de Ciencias Naturales de la Universidad Nacional de La
Rioja, La Rioja capital, La Rioja, Argentina; SMNS, Staatliches Museum fiir Naturkunde
Stuttgart, Stuttgart, Alemania; SNSB BSPG, Staatliche Naturwissenschaftliche Sammlungen
Bayerns, Bayerische Staatssammlung fiir Paldontologie und Geologie, Munich, Alemania;
UCMP, University of California, Museum of Palaeontology, Berkeley, E.U.A.; UFRGS-Pyv,
Laboratorio de Paleovertebrados, Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Porto Alegre,
Brasil; UMMP, University of Michigan Museum of Paleontology, Ann Arbor, Michigan, E.U.A.;
USNM, National Museum of Natural History (antes United States National Museum),
Washington D.C., E.U.A.; UOBS, Chair of Biosystematics, University of Opole, Opole, Polonia;
UOPB, Biology Institute, University of Opole, Opole, Polonia; VMNH, Virginia Museum of
Natural History, Virginia, E.U.A.
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6. RESULTADOS

6.a. Descripciones histologicas

Las descripciones de las secciones histologicas emplean los términos mostrados en la
seccion 4.d.: “Introduccion a la terminologia en histologia osea”. Para las descripciones
histoldgicas de los huesos apendiculares y costillas dorsales, primero se indican las caracteristicas
de la region medular, siguiendo a continuacidn con la region cortical o corteza de hueso compacto.
Asimismo, para los huesos apendiculares que preservan su forma original en general, se brinda
una descripcion cualitativa basada en medidas aproximadas de la cavidad medular y la corteza de
tejido compacto. Para esto, se considera el radio total de la secciéon como la distancia entre el
centro de la seccion y el limite de la corteza externa. A partir de esta distancia, se ofrecen medidas
relativas aproximadas, teniendo en cuenta el radio de la corteza de tejido compacto o la cavidad
medular respecto al radio total de la seccion. Para la descripcion histoldgica de los osteodermos,
se utiliza la nomenclatura de Scheyer y Sander (2004) donde las regiones se sectorizan en una
corteza basal (orientada hacia el interior del organismo), una intermedia (region medular) y otra
corteza externa (orientada hacia la epidermis). Estos términos son sindénimos a las
denominaciones “proximal/distal” (Main et al., 2005) y “profunda/superficial” (Hill y Lucas
2006; Hill 2010) de otros estudios. La region que corresponde a la transicion entre las cortezas
basal y externa es denominada region interna o nticleo interno. Finalmente, como se menciono en
el capitulo “Materiales y métodos” se usaron diferentes tipos de orientaciones y filtros en los
microscopios empleados para la observacion de las muestras, por lo que a continuacion se
abrevian los mismos para una adecuada utilizacion en el texto (en las descripciones de las figuras):
LPP, luz polarizada plana; LPNC, luz polarizada con nicoles cruzados y LPFL, luz polarizada con
nicoles cruzados y un filtro lambda.

Por otra parte, en caso de que dos o mas huesos presenten caracteristicas similares en
general, se describiran en conjunto, sefialando individualmente las particularidades de cada uno.
Finalmente, el orden y organizacion de las descripciones de los taxones muestreados, siguen las

relaciones filogenéticas del cladograma mostrado en la figura 2.

Eucrocopoda no-Archosauria
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Cuyosuchus huenei MCNAM-Pv 2669

Se secciono transversalmente una seccion delgada de la diafisis proximal del hiimero
para su observacion. Aunque la corteza o0sea esta dafiada en varias porciones, se pueden discernir
las principales caracteristicas histologicas. La seccion posee una forma irregular, posiblemente
como producto de esfuerzos de deformacion plastica durante la fosildiagénesis (Fig. 15A). La
misma tiene forma de “lagrima”, en la que el extremo agudo se corresponde con el borde lateral
del elemento (Fig. 15A). La region mas interna exhibe una reducida cavidad medular libre, que
esta rodeada por hueso esponjoso (Fig. 15B). La estructura de este tejido esponjoso perimedular
varia alrededor de la cavidad. Hacia el lado lateral (casi alcanzando la superficie exterior), el
hueso esponjoso estd compuesto por grandes espacios intertrabeculares y trabéculas delgadas
(Fig. 15D). En la porcion medial, las trabéculas oseas son mas gruesas y los espacios
intertrabeculares son mas pequefios que en la porcion lateral (Fig. 15B). En la region posterior se
registra tejido esponjoso perimedular acompafiado de abundantes espacios intertrabeculares
(relativamente mas pequefios que los observados en la cara medial) (Fig. 15B). La corteza
perimedular de la region anterior carece de hueso esponjoso, por lo que el espesor del tejido
compacto no es uniforme (Fig. 15A).

El hueso esponjoso es de origen secundario y consiste en tejido lamelar y algunos restos
de hueso intersticial conservados dentro de algunas trabéculas. Varias cavidades de reabsorcion
y algunas osteonas secundarias son visibles en la transicion entre el hueso compacto y esponjoso
(Fig. 15B, D).

A excepcion del hueso cortical de la A

porcion lateral de la muestra, el hueso
compacto comprende un tejido vascularizado
(Fig. 15B—C). La vascularizacién consiste en
canales simples, que estan orientados radial y
longitudinalmente. También se pueden
distinguir algunas osteonas primarias (Fig.
15C). La alteracion fosildiagenética dificulta
una caracterizacion adecuada de la disposicion
intrinseca de las fibras en el hueso. Sin
embargo, las porciones interna y media de la Figura 15. Microestructura del himero de Cuyosuc/mshuene/'MCNAM-P\;

2669. Los cuadros internos indican la posicién de las imagenes detalladas

compacta parecen estar compuestas por Una en a figura. A: seccion transversal completa. B: detalle del elemento

. .. mostrando la corteza formada por hueso esponjoso y hueso compacto. C:
matriz de hueso entretejido, en la que las fibras  acercamiento de una porcién de hueso compacto de la corteza, mostrando

., , , . la presencia de varias LCD (puntas de flecha). D: vista de la porcion
intrinsecas estan mas organizadas que en un “aguzada” de la seccion, exhibiendo parte de la corteza de hueso esponjoso
y hueso compacto (también atravesada por varias LCD). A-D: LPP.
Abreviaturas: HC, hueso compacto; HE, hueso esponjoso; HET, hueso
entretejido; HPL, hueso pseudolamelar.

hueso entretejido tipico (Fig. 15C). El arreglo
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de las fibras se vuelve mas organizado hacia la corteza externa, denotando cierta birrefringencia.
La matriz 6sea contiene lagunas de osteocitos globulares dispuestas sin seguir un orden
especifico. El hueso compacto en la porcion lateral del elemento esta compuesto enteramente por
hueso pseudolamelar avascular (Fig. 15D). Abundantes fibras extrinsecas (i.e., fibras de Sharpey)
estan presentes en el cuadrante posterior-medial de la seccion, observandose mejor con luz
polarizada. Estas fibras son largas y densamente empaquetadas (Fig. 15B). Las mismas estan
orientadas oblicuamente a la superficie exterior (posteromedialmente en la corteza posterior y
anteromedialmente en la corteza medial).

Al menos 15 marcas de crecimiento ciclico (comprendidas entre annuli y LCD) son
visibles en el tejido compacto (Fig. 1C). Las ultimas siete marcas de crecimiento se hallan
comprimidas justo debajo de la superficie dsea externa en la porcion medial, siendo parte de lo

que se identifica como una capa circunferencial externa (CCE) (Fig. 15C).

Eucrocopoda: Euparkeriidae

Euparkeria capensis GPIT-Pv 72025

La muestra consiste en una seccion
transversal de un solo osteodermo, cuya
posicion en la secuencia vertebral es incierta.
Inicialmente, este osteodermo se encontraba
desarticulado de la columna vertebral y estaba
cubierto casi por completo por sedimento, por
lo que no se pudo determinar su morfologia
externa en general. En seccion, el osteodermo
estd moderadamente conservado, con una
porcion relativamente amplia de la region
marginal severamente erosionada (Fig. 16A).
Sin embargo, el resto del elemento esta lo
suficientemente bien preservado como para
describirlo. El elemento es mas ancho que alto

(Fig. 16A). La superficie basal posee una

ligera concavidad y la corteza externa muestra

- . . .., PV 72025. Los cuadros internos indican la posicion de las imégenes
una pequefia eminencia en la posicion central getalladas en la figura. A: seccién transversal completa bajo LPP (superior)
. y LPFL (inferior). Nétese la estructura trilaminar del osteodermo y su relativa
(Fig. 16A). longitud lateral. B: imagen mixta (LPP + LPFL) mostrando en detalle la
region interna y la corteza externa atravesada por algunas LCD (puntas de
flecha) e invadida por fibras de Sharpey. Abreviaturas: eit, espacio

intertrabecular; fS, fibras de Sharpey; HPL, hueso pseudolamelar.
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Estructuralmente, el osteodermo tiene una configuracion trilaminar, con cortezas
basales y externas fuertemente desarrolladas y una region interna que solo se distingue por unos
pocos espacios intertrabeculares, constituyendo asi un ntcleo de hueso esponjoso (Fig. 16A-B).
La matriz predominante es de hueso pseudolamelar de origen primario (Fig. 16B). El osteodermo
estd escasamente vascularizado, con algunos canales longitudinales aislados (Fig. 16B). Se
observan hasta seis LCD, mayormente registradas en la corteza externa (Fig. 16B). Asimismo,
varias de estas LCD estan atravesada por haces cortos y densos de fibras de Sharpey (Fig. 16B).

No se observaron fibras estructurales.

Eucrocopoda: Doswelliidae

Vancleavea campi GR 138

La muestra corresponde a la seccion transversal de una costilla dorsal, de la cual no se
obtuvieron fotografias previas al seccionado. La seccion estd moderadamente preservada, posee
cierto grado de deformacion y una gran grieta atraviesa la region central de la misma (Fig. 17A).
La matriz 6sea es relativamente visible en la corteza, aunque en algunas areas se encuentran
cubiertas por burbujas de resina, producto de la preparacion. Microanatomicamente, el elemento
es compacto en casi toda su extension, posee una cavidad medular pequefia rodeada por una
amplia corteza de tejido compacto (Fig. 17A).

La cavidad medular consiste en hueso esponjoso formado por tejido lamelar secundario
depositado en sucesivos ciclos de remodelacion (Fig. 17A, B). Se reconocen unos pocos espacios
intertrabeculares de tamafio relativamente grande que se hacen mas pequefios a medida que se
adentran en la corteza de hueso compacto (Fig. 17A). Asimismo, el tejido intersticial registrado
en las trabéculas es de caracter entretejido. El tejido cortical esta compuesto por hueso zonal (Fig.
17C-F). Se observan annuli sin vascularizacion, formados por una matriz lamelar y zonas
vascularizadas, las cuales estdn constituidas por una matriz entretejida (Fig. 17C, D). En esta
ultima, se registran osteonas secundarias. Sobre los margenes opuestos de la corteza, al parecer,
las zonas desaparecen, dejando lugar solo a tejido lamelar, de los cuales estan formados los annuli
(Fig. 17E). En el resto de la corteza, la distancia entre cada annulus consecutivo se mantiene casi
uniforme (cuando se observa), aunque podria decirse que este espaciado aumenta ligeramente en
algunos sitios, desde el interior de la corteza hacia su parte mas externa. Se registran entre ocho
a diez annuli (Fig. 17C-F). En ciertas regiones, el grado de remodelacion del hueso es tal que
hace imposible cualquier observacion y recuento de marcas de crecimiento (Fig. 17F). No se

registran fibras de Sharpey.
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Figura 17. Histologia de la costilla dorsal de Vancleavea campi GR 138. Los cuadros internos indican la posicion de las imagenes detalladas en la
figura. A: seccion transversal completa. B: acercamiento a la cavidad medular. Se observan grandes espacios intertrabeculares generados por reabsorcién
osea. C, D: detalle de la porcion latero-medial. Esté constituida por hueso zonal: annuli estrechos de hueso lamelar y zonas de hueso entretejido o
pseudolamelar de mayor espesor. Se presencian unas pocas osteonas. Las puntas de flecha indican marcas de crecimiento (annuli). E: detalle de la
corteza externa sobre la porcién superior de la costilla (proximo a la region medial). También esta constituida por hueso zonal. Nétese como las zonas
(lineas verdes) se comprimen a medida que se acercan a la region medial de la corteza externa. Se observan osteonas secundarias. F: detalle de la region
basal. Esta compuesta por hueso zonal, acompafiada de miiltiples osteonas secundarias. A, C, E'y F: LPP. B'y D: LPFL. Abreviaturas: eit, espacio
intertrabecular; HZ, hueso zonal; HL, hueso lamelar; I, linea cementante; os, osteonas secundarias.

Eucrocopoda: Proterochampsidae

Proterochampsa barrionuevoi PVSJ 606

Se analizaron secciones transversales del humero y el fémur extraidas de la diafisis

(Fig. 18A, B). Ambos elementos presentan una pobre preservacion, aunque conservan a grandes
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Figura 18. Elementos dseos seccionados correspondientes a distintos ejemplares de Proterochampsidae. Algunos fueron parcial y completamente
reconstruidos digitalmente basados en elementos completos de la misma especie cuando fue posible. Las puntas de flecha enfrentadas sefialan la
localizacién del plano de seccion. A, B: fémur (A) y hiimero (B) de Proterochampsa barrfonuevoi PVS) 606. C: fémur de Tropidosuchus romeri PNL
4602. D: fémur de Tropidosuchus romeriPVL 4604. E: fragmento del fémur de 7ropidosuchus romeriPVL 4606. F-H: himero (F), fémur (G) y tibia (H)
de Gualosuchus reigi 4576. 1. ~mitad distal de fémur de Pseudochampsa ischigualastensis PNSI 567. ). osteodermo de Chanaresuchus bonaparte,
CRILAR-Pv 80 y C. bonapartei PNL 4575 (reconstruccion esquematica empleada para ilustrar ambos individuos). K: himero de Chanaresuchus
bonaparte/ CRILAR-Pv 81. L: fémur de Chanaresuchus bonaparteiPULR-V 125. M=0: hamero (M), fémur (N) y tibia (0) de Chanaresuchus bonaparte,
PVL 4575. P, Q: himero (P) y fémur (Q) de Chanaresuchus bonaparteiPVL 6244. R: fragmento distal del fémur de Rhadinosuchinae indet. CRILAR-
Pv 488. Abreviaturas: DIS, distal.

rasgos, su forma original. Algunas porciones de la corteza fueron erosionadas y se encuentran
atravesadas por multiples facturas (Fig. 18A, G). Debido a estas condiciones, la matriz es
observable solo en algunas areas de la corteza. Las secciones presentan cavidades medulares
libres relativamente pequeias, rodeadas por una gruesa corteza de tejido compacto (Fig. 19A, G).
En la corteza perimedular se registran algunas osteonas secundarias y espacios de reabsorcion
rodeados por hueso lamelar (Fig. 19B, H). Hacia la porciéon media de la corteza, estas osteonas
secundarias y espacios de reabsorcion desaparecen gradualmente (Fig. 19B, H). El resto de la
corteza estd principalmente constituida por hueso entretejido (Fig. 19D-F, I). Asimismo, la
vascularizacion varia entre pobre a moderada, observandose canales radiales en su mayoria y, en
menor medida, canales longitudinales y circunferenciales y algunas osteonas primarias (Fig.
19D-F, I). No se registran marcas de crecimiento en el interior de la corteza, no obstante, sobre

la porcién mas exterior de la misma se presenta de manera clara la CCE (Fig. 19C, J).
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las imagenes detalladas en la figura. A: seccion transversal completa del hiimero. B: vista de la corteza en la porcion lateral, exhibiendo una matriz
entretejida, vascularizacion moderada y la presencia de una CCE en la porcion externa. C: detalle de la CCE. D—F: detalle de la matriz ésea entretejida.
G: seccién transversal completa del fémur. H: vista de la corteza, mostrando su carécter entretejido y la presencia de la CCE. I: detalle de la corteza con
abundantes canales radiales y algunas osteonas. J: Acercamiento a la CCE. A, C, D, G, Hy J: LPP. E: LPNC. F: LPFL. B e I: mixta, LPP + LPFL.
Abreviaturas: CCE, capa circunferencial externa; HET, hueso entretejido.

Tropidosuchus romeri PVL 4602

El elemento consiste en una seccion transversal de la diafisis del fémur (Fig. 18C). El
hueso se encuentra fragmentado en varias partes y se halla ligeramente comprimido en la regiones
laterales y mediales (Fig. 20A, B). También presenta numerosas microfracturas y la matriz es leve
(region perimedular) a moderadamente visible (Fig. 20A, B). El tejido cortical ocupa
aproximadamente la mitad del radio total de la seccion. Por otra parte, la cavidad medular es libre
(Fig. 20A, B). La matriz de la corteza es entretejida, no obstante, debido a artefactos tafonémicos,
en algunas areas aparece moderadamente birrefringente (Fig. 20E—F). Cuando son observables,
las lagunas de osteocitos aparecen dispersas y tienen forma subredondeada. La vascularizacion es
profusa, comprendiendo canales longitudinales, circunferenciales y radiales, adquiriendo en
algunas areas un patron reticular (Fig. 20E-F). No se observan marcas de crecimiento ni signos

de remodelacion Osea.

Tropidosuchus romeri PVL 4604

Se examind una seccion transversal del fémur extraida de la diafisis (Fig. 18D). El
elemento posee un buen estado de preservacion, ya que la mayor parte de la matriz 6sea es visible,
aunque también se encuentra ligeramente deformado (Fig. 20G, H). El tejido cortical ocupa cerca
de un tercio del total del radio de la seccion y se halla rodeando una amplia cavidad libre (Fig.

20G, H). Histologicamente, esta formado por una composicion mixta: en la region perimedular
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posee caracter entretejido, mientras que desde la porcion media de la corteza hacia la region
subperiosteal, esta formada por hueso pseudolamelar (Fig. 201, J). La seccion esta pobremente
vascularizada y esta principalmente constituida por canales circunferenciales y algunos canales
longitudinales aislados (Fig. 201, J). La mayor parte de estos canales se encuentran presentes en
la region perimedular (Fig. 201, J). Una tinica LCD se reconoce en la porcion subperiosteal de la
corteza (Fig. 201, J). Adicionalmente, se registra la CCI rodeando la cavidad medular (Fig. 201,
D).

Tropidosuchus romeri PVL 4606

La seccion transversal corresponde a la diafisis del fémur casi completo (Fig. 18E). La
muestra se encuentra extremadamente deformada, quedando las porciones laterales y mediales
fuertemente comprimidas hacia la cavidad medular (Fig. 20K, L). Por otra parte, la corteza se
halla moderadamente fragmentada (Fig. 20K, L). A pesar de estas condiciones, la matriz 6sea es
relativamente visible. La misma estd formada por hueso pseudolamelar homogéneamente
distribuido por la corteza, claramente evidenciado por la fuerte birrefringencia del tejido (Fig.
20M, N). La seccion estd fuertemente vascularizada, con canales circunferenciales, alcanzando
en algunas areas un patron laminar, sobre todo en la region perimedular (Fig. 20M, N). En el
margen anterior de la seccion se registran abundantes canales radiales. Se reconocen de dos a tres
LCD en la corteza subperiosteal de la seccion y una CCI rodeando la cavidad medular (Fig. 20M,

N).

Gualosuchus reigi PVL 4576

Se examinaron secciones transversales de la diafisis del hiumero, ¢l fémur y la tibia
(Fig. 18F—H). Los tres elementos poseen una excelente preservacion, conservan su forma original,
no presentan fracturas y la matriz es visiblemente clara (Fig. 21A, D, F). Solo el himero ha
perdido una pequefia porcion de corteza de la region anterior (Fig. 21A). En los tres huesos, el
tejido cortical ocupa aproximadamente un tercio del radio total de la seccion. Adicionalmente, la
cavidad medular es libre (Fig. 21A, D, F). Histoldégicamente, los tres huesos estin compuestos
del complejo fibrolamelar, distribuyéndose de manera uniforme en toda la extension de la corteza
(Fig. 21B-C, E, G). Asimismo, se registran abundantes osteonas primarias y canales vasculares,
orientandose longitudinalmente en su mayoria, aunque también se observan algunos radiales y
circunferenciales (Fig. 21B-C, E, G). Estos canales no llegan a forman un patrén vascular en

particular. No se registran marcas de crecimiento ni signos de remodelacion 6sea.
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Figura 20. Microestructura del fémur de 7ropidosuchus romer PVL 4602 (A-F), fémur de 7ro. romeri PVL 4604 (H—K) y fémur de 7ro. romeri PVL
4606 (L-0). Los cuadros insertados indican la posicion de las imagenes detalladas. A, B: seccion transversal completa del fémur de 7ro. romeri PVL
4602. C, D: vista de la corteza en la porcion medial, mostrando la naturaleza mixta de la matriz dsea, formada por hueso entretejido, ademés de la
abundante vascularizacién. E, F: vista de la corteza en la regién anterior, exhibiendo su caracter entretejido y con una vascularizacién de tipo reticular.
G, H: seccion transversal completa del fémur de 7ro. romeriPVL 4604. 1, J: vista de la corteza, formada por hueso entretejido en la regién perimedular
y hueso pseudolamelar hacia la regién subperiosteal. K, L: seccién transversal completa del fémur de 7ro. romeriPVL 4606. M, N: detalle de la corteza,
moderadamente vascularizada con un patrén laminar y compuesta por hueso pseudolamelar. También se observa una CCl. A, C, E, H, G, I, Ky M: LPP.
B, D, F, H,J, Ly N: LPFL. Abreviaturas: CCI, capa circunferencial intema; HET, hueso entretejido; HPL, hueso pseudolamelar.
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las iméagenes detalladas. A: seccion transversal completa del hdmero. B, C: detalle de la corteza formada enteramente por el complejo fibrolamelar. D:
seccion completa del fémur. E: detalle de la corteza, formada por hueso fibrolamelar altamente vascularizado. F: seccién transversal completa de la tibia.
G: acercamiento a la corteza, exhibiendo una constitucion uniforme por el complejo fibrolamelar. A, B, D'y F: LPP. C: LPFL. E 'y G: LPP y LPFL.
Abreviaturas: CFL, complejo fibrolamelar.

Pseudochampsa ischigualastensis PVSJ 567

La muestra consiste en una seccion transversal de la diafisis de la mitad distal del fémur
del holotipo (Fig. 18I). El elemento se halla moderadamente preservado, conserva su forma
original, aunque se encuentra levemente comprimido en su porcion lateral, ademas de presentar
numerosas fracturas (Fig. 22A). Pese a estas alteraciones, las principales caracteristicas
microestructurales son claramente diferenciables. La corteza de tejido compacto tiene
aproximadamente la mitad del espesor del radio total de la seccion. Por otra parte, la cavidad
medular es libre (Fig. 22A). La corteza esta formada por tejido pseudolamelar homogéneamente
distribuido, altamente birrefringente. Dicha birrefringencia, no obstante, no es uniforme a través
de la corteza (Fig. 22B, C). La vascularizacion varia entre moderada y alta, siendo mas profusa

en la region perimedular (Fig. 22B, C). En esta region, abundan los canales longitudinales y
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circunferenciales. Por el contrario, hacia la corteza subperiosteal, la vascularizacién disminuye,

observandose solo canales longitudinales y radiales (Fig. 22B, C). La seccion presenta hasta 13

marcas de crecimiento (LCD y annuli), la mayoria de ella localizandose en la region subperiosteal

(Fig. 22B, C).

Figura 22. Microestructura del fémur de Pseudochampsa ischigualastensis
PVS) 567. Los cuadros insertados indican la posicion de las imagenes
detalladas. A: seccion transversal completa. B, C: Detalle de la corteza de
la region lateral. Nétese la estructura ordenada de las fibras que componen
la matriz pseudolamelar. También se registra una vascularizacion moderada
y varias LCD (puntas de flecha). A, B: LPP. C: LPFL. Abreviaturas: HPL,
hueso pseudolamelar.

Chanaresuchus bonapartei

CRILAR-Pv 80

Se examinaron secciones
transversales y longitudinales de osteodermos
(Fig. 18J), siendo las longitudinales las que
preservan una mayor proporcion del elemento.
De esta manera, la descripcion esta basada s6lo
en las secciones longitudinales. El elemento ha
sufrido procesos erosivos, por lo que se ha
desprendido parte de tejido cortical, perdiendo
su forma original (Fig. 23A, B). El tejido
compacto rodea una regién interna
relativamente reducida de hueso esponjoso
(Fig. 23A, B). El area ocupada por hueso
esponjoso no esta localizada en el centro del
osteodermo, sino que se encuentra desplazada
hacia la region basal del elemento. La
superficie externa tiene una ornamentacion

distintiva formada por pequefias crestas y

surcos (Fig. 23A, B). El tejido de las cortezas basal y externa estd formado por hueso

pseudolamelar (Fig. 23A, B). Sin embargo, algunas areas de hueso entretejido estan presentes en

la region interna (Fig. 23A, B). Esta se halla moderada a altamente vascularizada con canales

circunferenciales y radiales (Fig. 23C). Algunos de estos canales se abren a la superficie externa

(Fig. 23C). Abundantes fibras de Sharpey estan presentes en varias areas de las cortezas, radiando

desde la region interna hacia los margenes (Fig. 23C). Estas consisten en paquetes densos de haces

de tamafio y extension variable. Al menos tres LCD estrechamente se ubican agrupadas en la

porcion media de la corteza (Fig. 23C).

Chanaresuchus bonapartei CRILAR-Pv 81
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Se examinaron secciones A
transversales del himero, las cuales fueron
obtenidas a nivel de la diafisis (Fig. 18K). El
mismo se encuentra fuertemente alterado y
algunas porciones han sido erosionadas (Fig.
24A). La matriz Osea estd pobremente
preservada, el tejido cortical esta fuertemente
fracturado, desplazado y comprimido
posiblemente debido a presiones litostaticas.
Esto resulta evidente porque la region medular
ha sido parcialmente obliterada por
fragmentos de la corteza (Fig. 24A). La matriz
oOsea esta compuesta de tejido pseudolamelar
(Fig. 24B, C) homogéneamente distribuido en
la corteza. La vascularizacion consiste en
abundantes canales longitudinales y oblicuos
(Fig. 24B, C). Dos LCD son ligeramente

visibles en la porcion media de la corteza (Fig.

24B). Algunos paquetes cortos de fibras de e H '

Figura 23. Histologia del osteodermo de Chanaresuchus bonapartei

Sharpey son registrados cerca de la superﬁcie CRILAR-Pv 80. Los cuadros insertados indican la posicion de las iméagenes
detalladas. A, B: seccion longitudinal completa. C: detalle de la corteza

externa de la corteza (Fig. 24B). externa y parte de la region medular remodelada con algunos canales
radiales abiertos a la superficie y algunas LDC (puntas de flecha). Se
registran abundantes fibras de Sharpey y algunas LCD. Ay C: LPP. B: LPFL.
Abreviaturas: cvs, canal vascular abierto a la superficie; fS, fibras de

Chanaresuchus bonapartei PULR-  Sharpey; HET, hueso tejido entretejido; HPL, hueso pseudolamelar.

V125

La muestra corresponde a una seccion transversal de la diafisis del fémur (Fig. 18J). El
elemento posee un elevado grado de deformacion, quedando comprimidas las partes laterales y
mediales hacia el interior de la cavidad medular (Fig. 24D). Por otra parte, la corteza presenta
multiples microfracturas e intrusiones minerales, por el estudio de la matriz osea y la
vascularizacion resulta compleja (Fig. 24E, F). Aparentemente, la misma esta formada
mayormente por hueso pseudolamelar, con cierta variacion en el grado de birrefringencia (Fig.
24E, F). Mientras que la corteza perimedular es fuertemente birrefringente, hacia las porciones
media y subperiosteal, la misma se muestra moderadamente birrefringente (Fig. 24E, F). La
vascularizacion es profusa y homogéneamente distribuida en la corteza. Predominan canales
circunferenciales y longitudinales, acompafiados de algunos canales radiales, alcanzando un

patron sub-plexiforme o sub-reticular (Fig. 24E, F). Adicionalmente, en proximidades de la
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porcion mas externa de la corteza, se registran tres annuli formados por hueso lamelar (Fig. 24E,

F).

: Tk . Xt P
Figura 24. Histologia del hiimero de Chanaresuchus bonapartei CRILAR-Pv 81 (A-C) y del fémur de C. bonapartei PULR-V 125 (D-F). Los cuadros
insertados indican la posicion de las imagenes detalladas. A: seccion transversal completa del fémur de C. bonapartei CRILAR-Pv 81. B, C: plano de la
corteza compacta mostrando su composicion de hueso pseudolamelar, abundantes canales vasculares y la presencia de dos LCD. También son
reconocidas algunas fibras de Sharpey. D: seccion transversal completa del fémur de C. bonaparteiPULR-V 125. E, F: vista de la corteza. Nétese como
estd atravesada por numerosas fracturas. La compacta estd formada principalmente por hueso pseudolamelar y vascularizada con canales en un patrén
reticular. También se registran algunos annuli. Las puntas de flecha indican LCD/annuli. A, B, D y E: LPP. Cy F: LPFL. Abreviaturas: fS, fibras de
Sharpey; HPL, hueso pseudolamelar.

Chanaresuchus bonapartei PVL 4575

La muestra consta de dos osteodermos (Fig. 18J), un hiimero, fémur y tibia (Fig.
18M-0) extraidos de la region de la diafisis. Todos estos elementos fueron seccionados
transversalmente. El hiimero y la tibia poseen en general el mismo estado de conservacion. En
este sentido, ambos estan fuertemente comprimidos en sentido lateromedial, quedando la cavidad

medular invadida por fragmentos de la corteza (Fig. 25A, O). En tanto, el fémur preserva su forma
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original, siendo ligeramente elipsoidal en seccion (Fig. 25F). Por otra parte, en el fémur se observa
que el espesor del tejido cortical corresponde aproximadamente a dos quintas partes del radio
total de la seccion (Fig. 25F). Esta corteza rodea una cavidad medular libre cuyo interior no
preserva restos de tejido 6seo (Fig. 25F).

El tejido cortical esta formado principalmente por hueso pseudolamelar de origen
primario en ambos elementos del estilopodio (Fig. 25B, C, G, H). Este caracter se hace evidente
por la particular birrefringencia de la matriz bajo nicoles cruzados, la forma elongada de las
lagunas de osteocitos y distribucion ordenada de éstas ultimas (Fig. 25B, C, G, H). Sin embargo,
en ciertas areas, la birrefringencia se torna menos pronunciada, las lagunas de osteocitos
adquieren una forma mas elipsoide y muestran una organizacion mas dispersa y al azar (Fig. 25D,
E, J, K). En este sentido, la matriz 6sea de estas areas se asemeja al hueso entretejido. Mientras
tanto, la composicion de la matriz 6sea de la tibia es homogénea: la misma se halla enteramente
formada por hueso pseudolamelar (Fig. 25P-S).

El hiimero y el fémur estan fuertemente vascularizados con numerosos canales
longitudinales, circunferenciales y oblicuos ordenados en un patrén reticular (Fig. 25B-E, G-K).
No obstante, mientras en el hiumero este patron se mantiene uniforme en toda la extension del
tejido cortical, la vascularizacion en el fémur se ve modificada hacia su corteza externa, pudiendo
reconocerse canales radiales relativamente extensos, los cuales se extienden desde la region
perimedular hacia la subperiosteal (Fig. 251). Asimismo, estos canales estan asociados con haces
estrechos y largas de fibras de Sharpey (Fig. 25I). En la tibia, al igual que en el himero, la
vascularizacion es homogénea y abundante, sin embargo, los canales se organizan en un patron
mas bien laminar o sub-plexiforme (Fig. 25P-S).

En el humero se reconocen tres LCD, hallandose la primeras dos en la region
perimedular, y la ltima en la porciéon media de la corteza (Fig. 25B—D). En el fémur, una tGnica
LCD es registrada en la corteza perimedular (Fig. 251, M). Asimismo, una delgada capa de tejido
lamelar de origen secundario (unico resto de tejido remodelado registrado), interpretada como la
CClI, esta presente en la porcién mas interna de la corteza (Fig. 25N). El contacto entre esta capa
remodelada y el resto de la corteza estd delimitado por una linea cementante. En la tibia no se
observan marcas de crecimiento.

Los osteodermos analizados fueron identificados como A y B. Mientras el osteodermo A
esta conservado casi completo (Fig. 26A, B), el osteodermo B es fragmentario (Fig. 26D). El
primero tiene forma elipsoide en seccidn, siendo aproximadamente tres veces mas ancho que alto
(Fig. 11A, B).

La region interna del osteodermo A contiene amplias cavidades de reabsorcion, sin
embargo, no forma un tejido esponjoso tipico (Fig. 26A, B). Un patron similar esta presente en el

osteodermo B, pero no es posible afirmarlo con certeza por su naturaleza fragmentaria. El hueso
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cortical del osteodermo A esta formado por tejido pseudolamelar, en el cual las fibras de la matriz
oOsea se orientan de forma paralela al margen de la superficial del elemento (Fig. 26C). La corteza
esta pobremente vascularizada e incluye canales longitudinales simples (Fig. 26F). Al menos tres
LCD son registradas en la porcion perimedular (Fig. 26C). Fibras de Sharpey estan presenten en
la region marginal, en el 4rea de transicion entre ésta y la corteza basal (Fig. 26C). Estas se hallan
organizadas en haces estrechos y largos. Otro paquete de fibras de Sharpey esta localizado en la
region interna y consiste en haces delgados y cortos. Este ultimo paquete de fibras se orienta
paralelamente al eje anteroposterior del osteodermo. La region interna del osteodermo A también
esta compuesta principalmente por hueso pseudolamelar con espacios de reabsorcion aislados
(Fig. 26C). Estas cavidades exhiben tamafios variables y estan rodeadas por tejido lamelar.

El osteodermo B tiene una composicion tisular uniforme. Esta formado enteramente por
hueso pseudolamelar (Fig. 26E). La vascularizacion consiste en algunos canales circunferenciales
y radiales (Fig. 26D, E). Las fibras de Sharpey son abundantes y estan organizadas en haces
compactos largos y estrechos (Fig. 26E). Al menos tres LCD son visibles en la region interna del

osteodermo (Fig. 26E).

Chanaresuchus bonapartei PVL 6244

Se examinaron secciones transversales de himero y fémur, ambas extraidas de la
diafisis de cada elemento (Fig. 18P—Q). Asimismo, se incluy6 una costilla dorsal, de la cual no
se obtuvieron fotos antes del seccionado. Ambos elementos apendiculares estan severamente
deformados. Al respecto, las porciones laterales y mediales de los huesos se hallan fuertemente
comprimidas hacia la cavidad medular. En consecuencia, ésta tiltima se encuentra obliterada por
fragmentos del tejido cortical (Fig. 27A—F). También, ambos elementos ostentan numerosas
fracturas (Fig. 27A—F). Pese a estas condiciones tafonoémicas, la matriz 6sea es claramente visible.
La misma se encuentra formada por hueso pseudolamelar fuertemente birrefringente, excepto en
algunas areas donde esta birrefringencia es mas bien moderada (Fig. 27C, F).

El grado de vascularizacion en ambos elementos apendiculares es variable. Asi, en las
primeras capas que rodean la corteza, la vascularizacion varia entre pobre a moderada, constituida
por algunos canales circunferenciales y longitudinales (Fig. 27B, C, E, F). En las capas
intermedias, las que ocupan la mayor area de la seccion, la vascularizacion es mas profusa,
formada por canales circunferenciales y longitudinales y algunos radiales (Fig. 27B, C, E, F). En
las tltimas capas de la corteza, la vascularizacion vuelve a tornarse escasa (Fig. 12B, C, E, F).
Mientras que el ordenamiento de los canales vasculares forma un patron laminar en el fémur (Fig.
27B, C), no existe ninguna orientacioén particular de los canales en el himero (Fig. 27E, F).

Adicionalmente, en una delgada capa depositada sobre la porcién mas exterior de la corteza del
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Figura 25. Microestructura del himero (A-E), fémur (F-N) y tibia (0-S) de Chanaresuchus bonapartei PVL 4575. Los cuadros intemos indican la
posicion de las imagenes detalladas en la figura. A: seccion transversal completa del fémur. B, C: detalle de la corteza en la porcién anterior. La misma
estd formada por una matriz pseudolamelar altamente vascularizada. D, E: acercamiento de la corteza en la porcién posterior, formada por hueso
entretejido y fuertemente vascularizada. F: seccion transversal completa del fémur. G, H: detalle de la region posterior mostrando abundantes espacios
vasculares organizados en un patrdn reticular. Nétese la marcada birrefringencia bajo LPNC de la matriz pseudolamelar. El cuadro insertado en G muestra
la forma y distribucién de las lagunas de osteocitos. I: detalle de la corteza con paquetes aislados de fibras de Sharpey. J, K: acercamiento de otra porcién
lateral de la corteza. La misma estéa formada por hueso entretejido. L, M: vista de la corteza perimedular, marcando la presencia de una LCD (punta de
flecha). N: detalle de la CCl. O: seccion transversal completa de la tibia. P, Q: corteza de tejido compacto formada por hueso pseudolamelar. R-S:
Detalle de la corteza altamente vascularizada en un patrén laminar y formada por una matriz pseudolamelar fuertemente birrefringente. A, B, D, F, G,
I,L,0,PyR:LPP. Hy J: LPNC. C, E, K, M, N, Q y S: LPFL. Abreviaturas: CCl, capa circunferencial intema; fS, fibras de Sharpey; HET, hueso
entretejido; HPL, hueso pseudolamelar.
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Figura 26. Histologia de los osteodermos de Chanaresuchus bonaparteiPVL 4575. Los cuadros insertados indican la posicion de las imagenes detalladas
en la figura. A, B: seccion transversal completa del osteodermo identificado como “A”. C: detalle del osteodermo formado por hueso pseudolamelar en
la corteza externa y algunos espacios de reabsorcion hacia la regién interna. Nétese en B y C la distribucién concéntrica de las fibras del hueso
pseudolamelar y la presencia de algunas LCD. D: seccion transversal completa del osteodermo identificado como “B”. E: vista detallada del area central
relativa, atravesada por algunas LCD. Se observan claramente las fibras de Sharpey. Las puntas de flecha indican LCD. Ay E: LPP. B-D: LPFL.
Abreviaturas: er, espacio de reabsorcion; fS, fibras de Sharpey; HPL, hueso pseudolamelar.

fémur, se observa un moderado aumento en la vascularizacion, ya que se registra una abundancia
relativa de canales circunferenciales (Fig. 27B, C, E, F).

En el himero se registran tres LCD, las dos primeras en la region perimedular y la Gltima
en la corteza subperiosteal (Fig. 27B, C). En el fémur son visibles hasta seis marcas de crecimiento
(LCD y annuli), ubicandose la primera en la region perimedular mientras el resto se hallan en la
region subperiosteal (Fig. 27E, F).

Por su parte, la costilla también se encuentra deformada (Fig. 27G). Se ve afectada sobre
dos puntos adyacentes en la corteza (Fig. 27G), a diferencia de lo observado en el fémur y en el
htmero, que se encuentran deformados en posiciones topograficamente opuestas, como son las
partes laterales y mediales. Del mismo modo, la matriz dsea estd pobremente preservada y solo
es observable en algunas areas particulares. La seccidn estd caracterizada por poseer dos regiones
bien diferenciadas, una cavidad medular de hueso esponjoso y una corteza gruesa de tejido
compacto (Fig. 27G). No obstante, la primera se encuentra severamente afectada por procesos
fosildiagenéticos, y la mayor parte del hueso esponjoso ha sido erosionado, excepto por unos
restos de trabéculas aisladas (Fig. 27H). En la region perimedular se observa hueso entretejido de
origen primario con canales simples acompaiado de algunas osteonas secundarias aisladas (Fig.
271). Las lagunas de osteocitos del hueso entretejido son redondeadas y sin una ordenacion precisa
(Fig. 271). Hacia la porcion media y externa de la corteza se observa hueso lamelar de origen
primario, levemente vascularizado con algunos canales simples (Fig. 271). Sobre esta ultima capa,

se registra un maximo de ocho LCD fuertemente agrupadas (Fig. 271).
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Figura 27. Microestructura del himero (A-C), fémur (D-F) y costilla dorsal (G-I) de Chanaresuchus bonapartei PVL 6244. Los cuadros insertados
indican la posicion de las imagenes detalladas en la figura. A: seccion transversal completa de himero, severamente deformada. B, C: detalle de la
corteza en la region posterior, formada por hueso pseudolamelar. Notese como varia la vascularizacion entre las distintas LCD y annuli (puntas de flecha)
que atraviesan la corteza. D: seccion transversal completa del fémur, profundamente deformada. E, F: detalle de la corteza en la porcién posterior,
formada por capas alternas de hueso pseudolamelar y entretejido separadas por LCD. G: seccion transversal completa de la costilla. H: detalle de la
corteza externa, sobre la porcion superior de la costilla. Se observan osteonas, mayormente primarias y una matriz de hueso entretejido. I: detalle de la
corteza lateral, cerca de la porcion central de la costilla, la cual esta conformada por hueso lamelar. Se aprecian miltiples LCD. A, B, D, E, Gy H: LPP.
Cy F: LPNC. I: mixta, LPP + LPFL. Abreviaturas: eit, espacio intertrabecular; HET, hueso entretejido; HL, hueso lamelar; HPL: hueso pseudolamelar;

op, osteonas primarias.

Rhadinosuchinae indet. CRILAR-Pv 488

La muestra incluye secciones transversales de un fragmento distal del fémur, las cuales
se extrajeron de la diafisis del elemento, en una posicion levemente distal (Fig. 18R). La region
medular ha sido completamente obliterada por fragmentos rotos de la corteza como producto de
fuerzas de deformacion plastica y fragil (Fig. 28A). El tejido cortical estd formado por hueso
zonal de caracter mayormente primario (Fig. 28B). El mismo exhibe cuatro annuli formados por
hueso pseudolamelar/lamelar (capas delgadas moderada a altamente birrefringentes de tejido
0seo) y tres zonas de hueso pseudolamelar (capas gruesas no birrefringentes o pobremente

birrefringentes de tejido 0seo) (Fig. 28B). Se aprecia ademas una cuarta zona, en este caso de
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hueso entretejido, en la porcion mas externa de la corteza (Fig. 28B). El grado de birrefringencia
de las zonas tiende a disminuir desde la region perimedular hacia la subperiosteal. Los canales
vasculares son abundantes y estan ordenados en un patrén reticular (Fig. 28B). Algunos canales

radiales se abren a la superficie. La region perimedular exhibe una CCI (Fig. 28B).

[ [ [ o i ) A §

Figura 28. Microestructura del fémur de Rhadinosuchinae indet. CRILAR-Pv 488. Los cuadros insertados indican la posicion de las imagenes detalladas.
A: seccion transversal completa del elemento. B: detalle de la secuencia completa desde la corteza interna (lado derecho de la figura) hacia la corteza
externa (lado izquierdo de la figura); nétese las diferencias en las capas, mostrando marcas de crecimiento (annuli y zonas) y la presencia de una delgada
CCl. Los espacios vasculares son abundantes y estdn dispuestos en un patrén reticular. A: LPP. B: LPFL. Abreviaturas: A, annulus; CCl, capa
circunferencial interna; Z, zona.

Eucrocopoda: Archosauria

Archosauria: Pseudosuchia

Pseudosuchia: Erpetosuchidae

Tarjadia ruthae CRILAR-Pv 339

La muestra consiste en una seccion transversal extraida de un fragmento de la metafisis
distal del fémur (Fig. 29A). El elemento se encuentra pobremente preservado, se halla
fragmentado en algunas partes y ha sufrido una severa deformacion, adquiriendo una forma
subtriangular (Fig. 30A). Asimismo, la matriz 6sea se encuentra profundamente alterada,
dificultando en gran manera su caracterizacion (Fig. 30B). La seccion no presenta una cavidad
medular y estd formada casi enteramente por hueso esponjoso, compuesto mayormente por
trabéculas delgadas y cortas (Fig. 30A). Adicionalmente, también se reconoce una capa de tejido
compacto, cuya separacion del hueso esponjoso no es gradual, sino mas bien abrupta (Fig. 30B).

Esta capa de tejido compacto esta conformada por hueso lamelar distribuido homogéneamente
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Figura 29. Elementos 6seos seccionados de erpetostiquidos en vista completa. Las puntas de flecha enfrentadas sefialan la localizacién del plano de
seccion. Algunas piezas fragmentarias fueron reconstruidas, cuando fue posible, con base en elementos completos de otros ejemplares correspondientes
a la misma especie. A: ~mitad distal del fémur de 7arjadia ruthae CRILAR-Pv 339. B: extremo distal del fémur de 7arjadia ruthae CRILAR-Pv 477. C-
E: fémur (C), fragmento distal de tibia (D) y costilla dorsal (E) de 7aradia ruthae CRILAR-Pv 478. F, G: fémur (F) y ~mitad distal de fibula (G) de
Tanjadia ruthae CRILAR-Pv 665. Abreviaturas: DIS, distal.

por la corteza y es practicamente avascular, presentando solo algunos canales longitudinales

aislados (Fig. 30C). Finalmente, se registran hasta 10 LCD en la corteza (Fig. 30C).

Tarjadia ruthae CRILAR-Pv 477

Se analiz6 la seccion transversal extraida de un fragmento de la metéfisis distal del
fémur (Fig. 29B). El elemento esta pobremente preservado, presenta multiples grietas y fracturas,
ademas de haber sufrido una moderada deformacién en los lados lateral y medial (compresion
hacia el interior de la cavidad medular) (Fig. 30D). Debido a estas condiciones tafondmicas, la
matriz 6sea solo es observable en algunas areas de la seccion. La cavidad medular estd formada
por hueso esponjoso, conformada por amplios espacios intertrabeculares separados por trabéculas
largas y estrechas (Fig. 30D). La region perimedular esta formada por un tejido fuertemente
esponjoso cuyos espacios intertrabeculares se vuelven gradualmente mas reducidos hacia la parte
mas compacta de la corteza (i.e., hacia la porcion externa de la metéfisis) (Fig. 30E). Esta ultima
esta formada por hueso pseudolamelar, ademas de algunos espacios de reabsorcion rodeados por
hueso lamelar (Fig. 30F-G). La vascularizacion es abundante, se registran canales
circunferenciales y algunos longitudinales, organizados en un patrén laminar uniforme en toda la
extension de la corteza (Fig. 30F—G). Adicionalmente, se observa una CCI circundando la cavidad

medular (Fig. 2F-G).
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Figura 30. Microestructura del fragmento distal del fémur de 7arjadia ruthae CRILAR-Pv 339 (A—C) y del fragmento distal del fémur de 7. ruthae
CRILAR-Pv 477 (D-G). Los cuadros insertados indican la posicion de las imégenes detalladas en la figura. A: seccion transversal completa del fémur de
T. ruthae CRILAR-Pv 339. Nétese como la mayor parte de la seccién esté constituida por hueso esponjoso. B: detalle de la transicion entre el hueso
esponjoso y el tejido compacto. C: detalle de la corteza de tejido compacto, formada por hueso lamelar avascular. El tejido primario esta interrumpido
por varias LCD (puntas de flecha). D: seccion transversal completa de fémur de 7. ruthae CRILAR-Pv 477. E: porcion lateral de la corteza, compuesta
por hueso esponjoso y una capa de tejido compacto. F, G: detalle de la corteza de la regién medial, exhibiendo una corteza formada por hueso
pseudolamelar y vascularizada con canales circunferenciales y longitudinales en un patrén laminar. También se registra una CCl. A, CF: LPP. G: LPFL.
B: mixta, LPP + LPFL. Abreviaturas: CCl, capa circunferencial interna; er, espacio de reabsorcién; HC, hueso compacto; HE, hueso esponjoso; HL,
hueso lamelar; HPL, hueso pseudolamelar.

Tarjadia ruthae CRILAR-Pv 478

Las muestras fueron extraidas de la diafisis del fémur, de un fragmento distal de tibia
y de una costilla dorsal (Fig. 29C-E). El fémur y la tibia poseen un moderado estado de
preservacion (Fig. 31A, E), mientras que la costilla esta pobremente conservada (Fig. 31G). Los
dos primeros parecen haber sufrido una ligera deformacion y han perdido parte del tejido cortical
por procesos erosivos o durante la preparacion, no obstante, es posible estimar su forma original
(Fig. 31A, E). Asi, la matriz 6sea es mayormente visible en ambos elementos. En tanto, la costilla,
a pesar de conservar su forma original (la cual se asemeja a una “coma”), el tejido se encuentra
fuertemente erosionado y alterado, dificultando la descripcion de la matriz 6sea (Fig. 31G).

En ambos huesos apendiculares, la cavidad medular carece de hueso esponjoso y ocupa
una pequena proporcion del area de la seccion (Fig. 31A, E). La region perimedular exhibe hueso
fuertemente esponjoso, el cual se transforma en hueso compacto hacia la porcion media de la
corteza (Fig. 31B, C, F). La capa de tejido compacto presenta diferencias en los dos elementos.
Mientras que en el fémur la matriz principal estd compuesta casi enteramente por hueso
pseudolamelar (Fig. 31B, C), la misma es mayormente entretejida en la tibia. Este ultimo

elemento exhibe asimismo tejido lamelar en la corteza subperiosteal, en donde se distinguen
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algunas LCD (Fig. 31F). Adicionalmente, en la tibia se registra una capa de hueso entretejido de
espesor irregular que circunda toda la corteza y que estd separada del resto de la corteza por las
LCD antes mencionadas (Fig. 31F). Dicha capa de hueso entretejido se encuentra altamente
vascularizada con abundantes y amplios canales radiales (Fig. 31F).

Aunque el fémur y la tibia presentan una vascularizacion moderada y una distribucion
similar de canales vasculares (disminuyen su nimero y tamafio hacia la corteza subperiosteal), se
observan algunas diferencias puntuales entre ambos elementos (Fig. 31B, C). En el fémur se
reconocen canales longitudinales y circunferenciales (Fig. 31B, C), mientras que en la tibia se
describen mayormente canales longitudinales que no se organizan en un patrén particular (Fig.
31F). En los dos huesos apendiculares se registran varias marcas de crecimiento incluyendo LCD
y annuli, contindose hasta nueve en el fémur (Fig. 31B, C) y hasta 16 en la tibia (Fig. 31F).
Asimismo, la mayor parte de las marcas decrecimiento estan localizadas en la corteza
subperiosteal. Por otra parte, en ambos elementos se observa una CCI en la region perimedular
(Fig. 31B, C, F), aunque en el fémur el espesor de la CCI es mayor en comparacion a la tibia (Fig.
31B, C, F). Finalmente, unicamente en el fémur se identifican algunos paquetes cortos y densos
de fibras de Sharpey ubicadas en la region posterior (Fig. 31D).

La costilla dorsal posee una cavidad medular formada por hueso esponjoso que
transiciona directamente a una capa de tejido compacto (Fig. 31H-L). El tejido compacto ocupa
aproximadamente la mitad del radio total de la seccion y estd compuesto por hueso lamelar casi
avascular uniformemente distribuido por toda la extension de la corteza (Fig. 31H, I). Se observan
algunas osteonas secundarias y canales longitudinales aislados. Por otra parte, el tejido compacto
se encuentra atravesado por un gran numero de LCD (Fig. 31H, I). Debido a su cantidad y al
pobre estado de preservacion, resulta dificil estimar su cantidad absoluta, pero se tratarian de al

menos unas 22 LCD.

Tarjadia ruthae CRILAR-Pv 665

La muestra consiste en secciones transversales extraidas de la diafisis del fémur y de la
mitad distal de la fibula aproximadamente (Fig. 29F, G). Ambos elementos tienen una moderada
preservacion (Fig. 31J, M). El fémur carece de parte del tejido cortical, pero conserva su forma
original. Sus caracteristicas microestructurales también estan bien preservadas (Fig. 31J). En
tanto, la fibula parece haber sufrido una ligera deformacion en su parte posterior, por lo que ha
perdido levemente su forma original (Fig. 31M). No obstante, las caracteristicas microscopicas
de la matriz en la fibula son solo distinguibles en ciertas areas. En ambos elementos, el tejido

cortical ocupa cerca de dos tercios del radio total de la seccidon y la cavidad medular es libre (Fig.
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Figura 31. Microestructura de fémur (A-D), tibia (E-F) y costilla dorsal (G-I) de 7ariadia ruthae CRILAR-Pv 478 y de fémur (-L) y fibula (M-0) de 7.
ruthae CRILAR-Pv 665. Los cuadros insertados indican la posicion de las imagenes detalladas en la figura. A: seccion transversal completa del fémur de
T. ruthae CRILAR-Pv 478. B, C: detalle de la corteza en su parte anterior, formada en su regioén perimedular por hueso esponjoso, mientras el resto esta
compuesto por tejido compacto de caracter pseudolamelar moderadamente vascularizado. También se registran una CCl y varias LCD. D: porcion medial
de la corteza, en la que se observan algunos paquetes aislados de fibras de Sharpey. E: seccién transversal completa de la tibia de 7. ruthae CRILAR-Pv
478. F: vista general de la corteza, conformada por hueso esponjoso en la porcién perimedular, compacto de tipo entretejido en la regién medial y una
corteza externa formada por una capa de hueso pseudolamelar avascular seguida por una matriz entretejida. Se identifican varias LCD y annuli, la
mayoria en la region subperiosteal. G: seccion transversal completa de la costilla dorsal de 7. ruthae CRILAR-Pv 478. Nétese como la cavidad medular
esta formada por hueso esponjoso. H, I: detalle de la corteza formada por hueso lamelar el cual exhibe numerosas LCD. J: seccion transversal del fémur
de 7. ruthae CRILAR-Pv 665. K: vista de la corteza en su parte lateral, formada por hueso zonal (es decir, zonas de hueso fibrolamelar y annuli/LCD de
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Continuacion descripcion de Figura 31...

hueso pseudolamelar y lamelar). También se observa una CCl. Adicionalmente, en el recuadro se muestran algunas LCD depositadas en la regién mas
externa de la corteza. L: detalle de la corteza en su porcién medial, mostrando una zona de tejido fibrolamelar fuertemente vascularizada y un estrecho
annulus de tejido pseudolamelar y avascular. M: seccién transversal completa de la fibula de 7. ruthae CRILAR-Pv 665. N, O: detalle de la corteza,
compuesta por hueso zonal. Las puntas de flecha indican LCD y annuli. A, B, D, E, G-H, J, L-N: LPP. C, I y O: LPFL. F y K: mixta, LPP + LPFL.
Abreviaturas: CFL, complejo fibrolamelar; CCI, capa circunferencial interna; fS, fibras de Sharpey; HE, hueso esponjoso; HET, hueso entretejido; HPL,
hueso pseudolamelar; HZ, hueso zonal.

31J, M). Al mismo tiempo, ésta Gltima se encuentra rodeada por una capa relativamente delgada
de hueso esponjoso (Fig. 31K, N, O). El resto de la corteza esta formado por tejido compacto.
Este consiste de hueso zonal, compuesto por annuli de hueso pseudolamelar y lamelar
acompafiados por LCD y amplias zonas de hueso fibrolamelar (Fig. 31K, L, N, O). Puesto que el
espesor de las zonas es superior al de los annuli, la matriz 6sea predominante es de tipo
fibrolamelar. En total, se registran 10 y dos annuli/LCD en la corteza del fémur (Fig. 31K) y la
fibula respectivamente (Fig. 31N, O).

La vascularizacion muestra una variacion en ambos elementos. El fémur esta
fuertemente vascularizado y presenta canales circunferenciales y longitudinales en un patron
laminar relativamente constante (Fig. 31K). Por otra parte, en la fibula se registra una
vascularizacion moderada comprendida mayormente por canales longitudinales, los cuales se ven
acompafiados de canales radiales cortos en la corteza subperiosteal (Fig. 31N, O). Por ultimo,
exclusivamente en el fémur, se registra una CCI en la region que rodea la cavidad medular (Fig.

31K). No se registran la CCE en ninguno de los dos elementos.

Pseudosuchia: Ornithosuchidae

Riojasuchus tenuisceps PVL 3814

La muestra incluye dos osteodermos, uno cervical y otro dorsal (Fig. 32A). Los
elementos seccionados son considerablemente mas anchos que altos (aprox. 1/9) y tienen una
estructura trilaminar, en la que dos cortezas distintas (externa y basal) de hueso compacto se
pueden diferenciar de un nucleo interno de hueso esponjoso (Fig. 33A, B). La superficie basal es
lisa y fuertemente concava (Fig. 33A, B). La corteza externa se ha erosionado en varias areas. Sin
embargo, una ornamentacion suave en la superficie externa de ambos osteodermos, que consiste
en crestas bajas (superficie convexa) y surcos cortos y profundos (superficie concava), todavia se
conserva en algunas areas de las muestras (Fig. 33A, B).

La corteza basal es relativamente delgada y esta formada principalmente por tejido 6seo
secundario (Fig. 33C, E). Este tejido es casi avascular, mostrando pocos canales longitudinales.

También se encuentran presentes algunos canales simples aislados y algunas osteonas primarias
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orientadas circunferencialmente (Fig. 33C, E).
Las porciones conservadas de la matriz 6sea
primaria se  componen de  hueso
pseudolamelar. Se cuentan tres LCD en la
corteza basal (Fig. 33E).

El hueso esponjoso ocupa la mayor
parte de los osteodermos en seccion (Fig. 33A,
B). El mismo esta compuesto por trabéculas
largas y delgadas formadas por hueso lamelar
de origen secundario, cardcter que se
interpreta por la presencia de lineas
cementantes (Fig. 33F-H). Los espacios
intertrabeculares son mas amplios en el

osteodermo cervical.

Mientras que el grosor de la cortezas

. . Figura 32. Elementos 6seos seccionados de ornitostiquidos en vista
externa y basal es aproximadamente el miSmo  completa. Las puntas de flecha enfrentadas sefialan la localizacion del plano

de seccion. Algunas piezas fragmentarias fueron reconstruidas con base en

en el osteodermo dorsal, la corteza externa es elementos completos de la misma especie. A: osteodermos dorsal (superior)
B cervical (inferior) de Rigjasuchus tenuisceps PVL 3814. B: himero de

entre dos y tres veces mas gruesa que la basal Riojasuchus tenuisceps PVL 3826. C, D: fragmento de la diafisis del hdmero
. . (O y tibia (D) de Rigjasuchus tenuisceps PVL 3827. E, F: fémur (E) y

en el osteodermo cervical (Fig. 33A-D). En fragmento proximal de la tibia (F) Rigjasuchus tenuisceps PVL 3828.

Abreviaturas: DIS, distal.

general, la composicion principal de la corteza
externa es de tejido 6seo remodelado (Fig. 331, J). Los restos conservados de hueso primario se
componen de tejido pseudolamelar (Fig. 331, J). La corteza externa del osteodermo dorsal esta
escasamente vascularizada, exhibiendo canales longitudinales y circunferenciales. Por el
contrario, la corteza externa del osteodermo cervical exhibe una mayor densidad de canales
vasculares, los cuales se orientan paralelos al plano de seccion (Fig. 33K). No hay evidencia de

fibras de Sharpey en los osteodermos.

Riojasuchus tenuisceps PVL 3826

Se examino una seccion transversal de la diafisis del himero (Fig. 32B). El elemento
encuentra pobremente preservado. Se observa que varias porciones de la corteza fueron
erosionadas y que el tejido conservado estd cubierto por impurezas minerales, lo que dificulta la
observacion de la matriz 6sea (Fig. 34A). A pesar de haber perdido parte de la corteza, estos
fragmentos erosionados han mantenido la forma original de la diafisis, por lo que puede
reconocerse que el tejido cortical ocupa cerca de la mitad del radio total de la seccion.

Adicionalmente, se reconoce que la cavidad medular es libre (Fig. 34A). La matriz 6sea esta
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formada por hueso pseudolamelar, cuyas fibras se evidencian fuertemente ordenadas en algunas
areas (Fig. 34B). La vascularizacion en la region perimedular es escasa, conformada por canales
longitudinales y circunferenciales, mientras que hacia la corteza subperiosteal, ésta se hace mas
abundante, con una mayor densidad de canales longitudinales y circunferenciales, llegando a un
patrén laminar en algunas areas (Fig. 34B, C). Se observa una CCI en la porcion perimedular del
hueso cortical (Fig. 34B). Se identifican hasta siete LCD, la mayor parte localizadas en la region

perimedular (Fig. 34C).

Figura 33. Microestructura de osteodermos de Rigjasuchus tenuisceps PVL 3814. Los cuadros insertados indican la posicion de las imagenes detalladas
en la figura. A1—Aa: secciones transversales completas del osteodermo cervical. B: seccion transversal completa del osteodermo dorsal. C, D: detalle de
la corteza basal del osteodermo cervical, mostrando su naturaleza pseudolamelar y pobre vascularizacién. E: detalle de algunas LCD en la corteza basal
del osteodermo cervical (puntas de flecha). F-H: detalle de la region interna, exhibiendo abundantes espacios intertrabeculares rodeados por hueso
lamelar de origen secundario. 1, J: detalle de la corteza externa en el osteodermo dorsal, caracterizada por su composicién pseudolamelar y pobre
vascularizacion. K: vista de la corteza externa en el osteodermo cervical. La misma esta vascularizada con canales circunferenciales. A-C, E, F, H, | y K:
LPP. D y J: LPNC. G: LPFL. Abreviaturas: cc, canal circunferencial; eit, espacio intertrabecular; HL, hueso lamelar; HPL, hueso pseudolamelar; Ic,
linea cementante.
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Riojasuchus tenuisceps PVL 3827

Se examinaron secciones transversales de la diafisis fragmentaria del hiumero y de la
diafisis y epifisis distal de la tibia (Fig. 32C, D). En seccion transversal, el himero posee una
forma ligeramente elipsoidal, excepto por la porcion lateral, cuyo margen es concavo (Fig. 34D).
Debido a procesos fosildiagenéticos, la seccion se encuentra pobremente preservada (partes del
tejido fueron removidas y la matriz dsea estd ausente o es apenas visible) (Fig. 34D). La corteza
es gruesa, aproximadamente tres cuartos del radio total de la seccion y la cavidad medular es libre
(Fig. 34D). La matriz del tejido compacto consiste en hueso primario de tipo pseudolamelar,
tornandose lamelar en algunas porciones cercanas a la corteza externa (Fig. 34E). La misma se
encuentra escasamente vascularizada, exhibiendo canales longitudinales y radiales, alcanzando
en algunas areas un ligero patron laminar (Fig. 34E). Una CCI se encuentra presente en la porcion
perimedular. Se registran dos annuli en la porcion media de la corteza (Fig. 34E). No se observa
una CCE.

Por su parte, las secciones de la tibia tienen forma mas o menos elipsoidal (Fig. 34F, J).
Presentan, en términos generales, una pobre preservacion a nivel histologico la cual es evidente
porque algunas porciones de la corteza y la cavidad medular fueron erosionadas por causas
fosildiagenéticas (Fig. 34F, J). Las secciones consisten de una corteza de hueso compacto de
espesor variable, que rodea una cavidad medular libre (Fig. 34F, J). El espesor de la corteza no es
uniforme, variando entre la mitad y tres cuartos del total del radio total de la seccion (Fig. 34F,
J). La corteza esta formada en toda su extension por hueso pseudolamelar de origen primario. No
obstante, la vascularizacion es un parametro variable, siendo avascular en su porciéon mas interna
(Fig. 34G-1, K), mientras que, hacia la porcion media de la corteza, ésta se halla moderadamente
vascularizada por canales circunferenciales y longitudinales (Fig. 34G-I, K). Finalmente, en su
parte mas externa los canales se hacen mayormente longitudinales y radiales (Fig. 34G—I, K). No
se registra una CCE. Se observa un maximo de cuatro LCD y annuli espaciadas a una distancia
mas bien constante, localizadas en la porcion media y hacia la parte mas externa de la corteza
(Fig. 34K). En la region perimedular se observa una CCI, cuya presencia es mas notoria bajo luz

polarizada con nicoles cruzados (Fig. 34H).

Riojasuchus tenuisceps PVL 3828

La muestra incluye secciones transversales de la diafisis del fémur y un fragmento
proximal de la tibia (Fig. 32E, F). El fémur posee un grado de preservacion extremadamente
pobre, ya que la mayor parte del tejido de la corteza fue erosionado, ya sea por cuestiones

fosildiagenéticas o durante la preparacion mecéanica del material (Fig. 35A). Asi, la preservacion
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Figura 34. Microestructura dsea del hiimero de Rigjasuchus tenuisceps PVL 3826 (A-C) y del himero (D-G) y de la tibia (F-K) de R. tenuisceps PVL
3827. Los cuadros insertados indican la posicién de las imagenes detalladas en la figura. A: seccion transversal completa del hiimero de A. tenuisceps
PVL 3826. B: vista de la corteza mostrando su composicion de hueso pseudolamelar y vascularizacion creciente desde la region interna hacia la porcion
subperiosteal. También se reconoce una CCl. C: detalle de la corteza interna exhibiendo algunas LCD. D: seccién transversal completa del hiimero de &,
tenuisceps PVL 3827. E: detalle de la corteza formada por hueso pseudolamelar y algunos canales organizados en un patrén laminar. F: seccién
transversal completa de la tibia de la region de la diéfisis de A. tenuisceps PVL 3827. G—l: vista de la corteza moderadamente vascularizada embebida
en una matriz pseudolamelar. También se observa una CCI. J: seccion transversal completa de la tibia de la region de la metéfisis distal de A. tenuisceps
PVL 3827. K: detalle de la corteza, exhibiendo su naturaleza pseudolamelar e interrumpida por algunas LCD. Las puntas de flecha indican annuliy LCD.
A C,D,F,G,)yK: LPP. H: LPNC. I: LPFL. By E: mixta, LPP + LPFL. Abreviaturas: CCI, capa circunferencial interna; HPL, hueso pseudolamelar.

de la matriz y la vascularizacion del tejido conservado varia de pobre a moderada. La seccion
consiste de una corteza amplia de hueso compacto que rodea una cavidad medular libre (Fig.
35A). El hueso compacto es primario de tipo pseudolamelar/lamelar, pobremente vascularizado
con canales longitudinales y circunferenciales (Fig. 35B-D). En la region lateral se registra
abundante tejido secundario, con osteonas de Havers de tamafio més o menos uniforme (Fig. 35B—
D). Una delgada capa de tejido subendosteal de tipo lamelar ubicada en el margen perimedular es
interpretada como una CCI. Dos LCD son evidentes en la porcion mas externa de la corteza (Fig.
35B-D). Una potencial CCE se registra en la region més externa de la corteza, aunque debido a
su falta de continuidad y el pobre estado de preservacion de la muestra, no es posible asegurarlo
con certeza (Fig. 35B-D).

Al igual que el fémur, la tibia se encuentra pobremente preservada, ya que algunas
porciones de la corteza fueron erosionadas (Fig. 35E). La seccion revela una corteza de aspecto
irregular que rodea una cavidad medular (Fig. 35E). Debido a la ausencia de tejido dseo en la
cavidad interna (ya sea propio de ella u obliterado de la corteza) y de relleno sedimentario, no es
posible deducir la presencia de hueso esponjoso en la region medular. Hacia las porciones lateral
y anterior, la corteza perimedular se halla formada por una delgada capa interna de hueso

pseudolamelar/lamelar casi avascular (Fig. 35F—H). En las porciones medial y posterior, ésta se
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compone de hueso pseudolamelar igualmente, acompafiado de algunas cavidades de reabsorcion,
de tamafio y forma variable (Fig. 35E).

La region media de la corteza, hacia las porciones lateral y anterior, se encuentra
moderada a altamente vascularizada con estrechos canales longitudinales y circunferenciales que
aumentan su tamafo hacia la porcion externa (Fig. 35E). Asimismo, la matriz 6sea en estas
regiones es de tipo pseudolamelar. Por otro lado, en las porciones medial y posterior, sobre la
corteza media se presenta una delgada capa de tejido lamelar, seguida externamente de una capa
de hueso pseudolamelar vascularizada con canales longitudinales (Fig. 35F—H). Esta distribucion
irregular del tejido y la vascularizacion parece responder a cuestiones fosildiagenéticas, ya que
presuntamente fueron removidas las porciones anterior y lateral de las regiones internas de la
corteza. No se registra CCI. Se observan cuatro LCD en la corteza, las primeras tres fuertemente
agrupadas en la porcion media de la misma y la restante hacia la porcion subperiosteal (Fig. 35F—

H). No se registra la CCE.

Figura 35. Histologia del fémur (A-D) y de la tibia (E-H) de Rigjasuchus tenuisceps PVL 3828. Los cuadros insertados indican la posicién de las
imagenes detalladas en la figura. A: seccion completa del fémur. B-D: detalle de la matriz, conformada por hueso pseudolamelar en la porcién media
y subperiosteal de la corteza y moderadamente vascularizado. E: seccion transversal completa de la tibia. F-H: vista de la corteza, formada por hueso
pseudolamelar y una abundante vascularizacion creciente hacia la region subperiosteal. A, B, E'y F: LPP. Cy G: LPNC. D y H: LPFL. Abreviaturas:
CCE?, posible capa circunferencial externa; HL, hueso lamelar; HPL, hueso pseudolamelar.

Pseudosuchia: Aetosauria

Aetosauroides scagliai CRILAR-Pv 580
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Figura 36. Elementos 6seos seccionados de aetosaurios en vista completa. Algunos fueron parcial y completamente reconstruidos digitalmente con base
en elementos completos de la misma especie cuando fue posible. Las puntas de flecha enfrentadas sefialan la localizacién del plano de seccién. A, B:
fragmentos distales de tibia (A) y fibula (B) de Aefosauroides scagliai CRILAR-Pv 580. C-E: fragmento distal del hiimero (C), fragmento proximal del
fémur (D) y fragmento proximal de la tibia (E) de Aefosauroides scagliaiPVL 2052. F: fémur parcialmente completo de Aetosauroides scagliaiPVL 2059.
G, H: himero (G) y fémur (H) de Aetosauroides scagliaiPVL 2073. I-K: hiimero (I), fémur (J) y fragmento distal de tibia de (K) de Aetosauroides scagliai
PVSJ 326. L-N: hiimero (L), costilla dorsal (M) y osteodermo (N) de Aefobarbakinoides brasiliensis CPEZ 168. Abreviaturas: DIS, distal.

La muestra consiste en secciones transversales de fragmentos distales de la tibia y la
fibula (Fig. 36A, B). La tibia se ha erosionado, perdiendo aproximadamente un tercio del area
total de la seccion (Fig. 37A). El resto de la misma posee un moderado estado de conservacion y
la matriz 6sea es mayormente visible. A pesar de haber perdido una parte del tejido cortical, la
forma original de la seccion se encuentra preservada, denotando una corteza que ocupa
aproximadamente un tercio del radio total de la seccion. También presenta una amplia cavidad
medular libre (Fig. 37A). El tejido que rodea a la cavidad medular es de tipo esponjoso, formado
por espacios intertrabeculares relativamente grandes que gradualmente reducen su tamafio a
medida que alcanzan la region media de la corteza (Fig. 37B—E). El resto de la misma esta
conformado por algunas areas de hueso entretejido no birrefringentes (Fig. 37D, E), pero la matriz
predominante es de hueso pseudolamelar notablemente birrefringente (Fig. 37F). Asimismo, la

vascularizacion fluctia entre pobre y moderada, comprendiendo principalmente canales
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longitudinales y radiales (Fig. 37D, E). Se registran hasta cuatro LCD estrechamente agrupadas
en la region subperiosteal (Fig. 37F).

Por otra parte, la fibula se encuentra en un buen estado de preservacion, conservando su
forma original y una matriz 6sea claramente visible (Fig. 37G). La cavidad medular se encuentra
formada por hueso fuertemente esponjoso compuesto por amplios espacios intertrabeculares y
trabéculas largas y delgadas (Fig. 37G). Del centro hacia la superficie del elemento se observa
una reduccidn en el tamafio de los espacios intertrabeculares y un aumento en el grosor de las
trabéculas del hueso esponjoso, hasta llegar a una delgada capa de hueso compacto (Fig. 37H, I).
Esta capa de tejido compacto esta constituida por hueso entretejido en su parte mas profunda y
hueso pseudolamelar en su parte mas externa (Fig. 37H, I). Adicionalmente, en esta capa de hueso
entretejido se registran algunos canales longitudinales, mientras que la porcion de hueso
pseudolamelar es mayormente avascular (Fig. 37H, I). Asimismo, en esta ltima se registran hasta
ocho LCD fuertemente agrupadas (Fig. 37H, I). Esta configuracion se observa sobre las porciones
anterior y posterior de la seccion. La corteza externa de las regiones laterales y mediales exhibe
dos capas de tejido primario de aspecto irregular (Fig. 37J). La mas interna esta formada por hueso
entretejido y una fuerte vascularizacion compuesta por amplios canales radiales (Fig. 37K, L). La
externa, por su parte, se encuentra separada de la primera por algunas LCD rodeadas por hueso
lamelar y esta conformada por hueso pseudolamelar y vascularizada con canales longitudinales y
circunferenciales (Fig. 37K, L). Finalmente, la forma de la corteza sobre las porciones laterales y

mediales es irregular, presentando un perfil sinusoide (Fig. 37J-L).

Aetosauroides scagliai PVL 2052

Las muestras corresponden a secciones transversales de las diafisis del hiimero, fémur
y tibia (Fig. 36C-E). El grado de preservacion de los elementos varia de moderado a pobre (Fig.
38A, C, G), siendo el humero el peor conservado (carece mayormente de matriz 6sea visible)
(Fig. 38A). Ademas, presentan efectos severos de deformacion por procesos fosildiagenéticos.
Estos elementos estan formados por una gruesa corteza de tejido compacto que rodea una cavidad
medular libre (Fig. 38A, C, G).

La corteza perimedular en los tres elementos muestra algunas osteonas secundarias
aisladas (principalmente visibles en la tibia), revelando algun grado de actividad de remodelacion
(Fig. 38B, D, E, H-J). La corteza estd compuesta por hueso fibrolamelar intercalado con hueso
pseudolamelar distribuido a modo de parches en los tres elementos (Fig. 38B, D, E, H-J). No
obstante, la vascularizacion no es homogénea en las tres muestras. En el humero, la
vascularizacion es escasa y comprende una distribucion uniforme de canales longitudinales y

radiales aislados (Fig. 38B). Por su parte, el fémur y la tibia exhiben una alta densidad de canales
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Figura 37. Microestructura de la tibia (A-F) y fibula (G-L) de Aetosauroides scagliai CRILAR-Pv 580. Los cuadros insertados indican la posicion de las
imagenes detalladas. A: seccion transversal completa de la tibia. B, C: corteza mostrando hueso esponjoso y hueso compacto. D, E: detalle de la corteza
formada por hueso entretejido y pobremente vascularizado. F: detalle de la corteza compuesta por hueso pseudolamelar (nétese la fuerte birrefringencia)
y atravesada por algunas LCD. G: seccién transversal completa de la fibula. H, I: corteza de la regién anterior de la corteza, conformada por hueso
esponjoso y hueso compacto de matriz pseudolamelar. También se registran algunas LCD. J: corteza de la region anterior, mostrando la misma
configuracién que en H e |, ademds de la presencia de una capa irregular de hueso entretejido y hueso pseudolamelar. K, L: detalle de la corteza
subperiosteal en la porcion anterior, exhibiendo una capa interior de hueso entretejido y vascularizada con canales radiales y una capa delgada de hueso
pseudolamelar. Puntas de flecha sefialan LCD. A, B, D, G, H, J y K: LPP. C, E, | y L: LPFL. F: mixta, LPP + LPFL. Abreviaturas: er, espacio de
reabsorcién; HET, hueso entretejido; HPL, hueso pseudolamelar.

longitudinales y circunferenciales cerca de la region perimedular (patron laminar) (Fig. 38D, E,
H). En Ia tibia, también se presentan canales radiales acompafiando los longitudinales y
circunferenciales, formando asi un patron plexiforme con estos tres tipos de canales (Fig. 381, J).
La densidad de los canales vasculares tiende a disminuir hacia la corteza externa, donde los
mismos estan en su mayoria dispuestos longitudinalmente (Fig. 38B, F). El tamafio relativo de

los conductos vasculares tiende a aumentar en esta region (Fig. 38B, D, E, H, J).
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En el himero, se observan ocho LCD desde la porcion perimedular hacia la parte mas
externa de la corteza, espaciadas de forma homogénea (Fig. 38B). Por otra parte, se registran hasta
seis LCD en la corteza del fémur (Fig. 38D, E). La distancia entre ellas disminuye desde la region
perimedular hasta la porcion mas externa de la corteza. La distribucion espacial de estas marcas
es irregular: las dos primeras estan proximas a la porcion perimedular, la tercera es evidente en la
corteza media y las dos restantes estan ubicadas cerca region subperiosteal (Fig. 38D, E). En la
tibia también se registran algunas LCD, alcanzando un maximo de seis (Fig. 381-J). Algunas de
ellas son dobles LCD. Todas se distribuyen proximas a la region subperiosteal, reduciendo la
distancia entre ellas desde la region medular (Fig. 381, J). Se observa una capa avascular en la
region subperiosteal del fémur y la tibia, caracterizada por la presencia de numerosas LCD

estrechamente espaciadas, la cual es interpretada como una CCE (Fig. 38F, K).

Aetosauroides scagliai PVL 2059

La muestra consiste en una seccion transversal de la diafisis del humero (Fig. 36F). El
elemento se halla fuertemente fragmentado y gran parte del tejido cortical ha sido erosionado
(Fig. 39A). A pesar de estas condiciones tafondmicas, las caracteristicas microestructurales de la
matriz son claramente reconocibles. Se logra apreciar una cavidad medular libre pese al mal
estado de conservacion de la seccion (Fig. 39A). La matriz dsea tiene una composicion mixta: en
la region perimedular, adquiere una configuracion similar al hueso entretejido (Fig. 39B-E), ya
que las lagunas de osteocitos estan distribuidas al azar y poseen una forma mas bien redondeada,
aunque también exhiben una ligera birrefringencia (Fig. 39B-E). El resto de la corteza, desde su
porcion media hacia la subperiosteal, la matriz es pseudolamelar, evidenciada principalmente por
su fuerte birrefringencia.

La vascularizacion es variada, siendo abundante en la region perimedular, presentando
canales longitudinales, circunferenciales y radiales sin un patron en particular (Fig. 39B—C). Por
otro lado, en la regidon subperiosteal la vascularizacion es escasa, observandose solo algunos
canales circunferenciales y, en menor medida, longitudinales (Fig. 39B, C). Se registra una CCI
y algunos espacios de reabsorcion aislados como indicios de remodelacion o6sea (Fig. 39B, C).
Finalmente, se reconocen hasta 12 marcas de crecimiento, entre LCD y annuli. Una pocas se
concentran en la region perimedular, mientras que la gran mayoria se localizan en la region
subperiosteal, estrechamente agrupadas y reduciendo su espaciado a medida que se aproximan a

la porcion mas exterior de la corteza (Fig. 39B, C).

Aetosauroides scagliai PVL 2073
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Figura 39. Microestructura ésea del hiimero de Aefosauroides scagliaiPVL 2059. Los cuadros insertados indican la posicién de las imégenes detalladas
en la figura. A: seccion transversal completa. B, C: vista de la corteza externa, con una vascularizacién decreciente desde la cavidad medular hacia la
superficie subperiosteal y formada por una intercalacion entre hueso similar al entretejido y hueso pseudolamelar. También se registran varias LCD
(puntas de flecha). D, E: detalle de la region perimedular, formada por una matriz levemente birrefringente, fuertemente vascularizada y con lagunas
de osteocitos distribuidas azarosamente. A, By D: LPP. Cy E: LPFL. Abreviaturas: CCl, capa circunferencial interna; ~HET, hueso similar al entretejido;
HPL, hueso pseudolamelar.

Se analizaron secciones transversales de la diafisis del himero y el fémur (Fig. 36G,
H). Ambos estan formados por una corteza gruesa de tejido 6seo compacto que rodea una cavidad
medular reducida (Fig. 40A, F). No obstante, presentan diferencias en cuanto al estado de
preservacion. El humero estd fracturado y deformado, mientras el fémur conserva su forma
original, siendo el grosor de la corteza aproximadamente la mitad del radio total de la seccion.
Mientras que el himero contiene trabéculas gruesas y cortas y algunos espacios intertrabeculares
recubiertos por hueso lamelar de origen secundario en la cavidad medular, el fémur presenta una
cavidad medular libre (Fig. 40A, F). La porciéon mas interna de la corteza perimedular en ambos
elementos muestra algunas cavidades de reabsorcion y osteonas secundarias aisladas (Fig. 40B—
D, G, H). La corteza perimedular y media esta formada principalmente por hueso fibrolamelar
(Fig. 40B-D, G, H). La disposicion de las fibras intrinsecas de la matriz, sin embargo, no siempre
se corresponde con el tejido tipico que caracteriza al complejo fibrolamelar. En este sentido, las
fibras intrinsecas exhiben cierto grado de ordenamiento espacial, evidenciado por una leve
birrefringencia (Fig. 40C, E, H). Esta caracteristica es mas consistente con la presencia de hueso
pseudolamelar. Ademas, se registran distintas capas de tejido pseudolamelar desde la porcion
media hacia la superficie exterior de la corteza (Fig. 40B-D, G, H).

Ambos elementos estdn altamente vascularizados con canales longitudinales,
circunferenciales y radiales (i.e., un patron plexiforme) en la corteza perimedular y media (Fig.
19B-D, G, H). Hacia la corteza mas externa, la vascularizacion se vuelve menos densa, con
predominancia de canales longitudinales cuyo lumen tiene un tamafio mas reducido al de los de
las regiones perimedular y media (Fig. 40B-D, G, H). Esta disminucién en la abundancia y
tamafios de los canales vasculares es mas pronunciada en el humero. Los canales radiales son

relativamente abundantes en las porciones laterales de la corteza en el fémur (Fig. 40G, H).
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Se observan un maximo de 10 LCD en la corteza del hiimero. Mientras que la primera
se registra en la porcion perimedular, las otras nueve se ubican en la porciéon media y externa de
la corteza (Fig. 40B-D). El espaciado entre estas marcas de crecimiento disminuye hacia el
margen subperiosteal (Fig. 40B-D). Del mismo modo, se distinguen al menos 10 LCD en la
corteza femoral (Fig. 40G—H). Su distribucion espacial no es homogénea. En este sentido, las dos
primeras se observan en la porcion perimedular, las dos siguientes se ubican en la corteza media
y las ultimas seis, que estdn muy espaciadas, se ubican en la porcién mds externa de la corteza
(Fig. 40G, H). Una CCI claramente visible estd presente en el fémur (Fig. 40B, D, G, H). No se
registra una CCE.

Aetosauroides scagliai PVS] 326

La muestra incluye secciones transversales de la region media de la diafisis del fémur,
himero y la tibia, cuya seccion fue extraida de una porcion distal a la diafisis (Fig. 361-K). Los
tres elementos conservan en general su forma original (Fig. 41A, G, J), excepto la tibia, la cual
presenta una deformacion concava hacia el interior de la cavidad medular en la region anterior
(Fig. 41J). Todos los huesos analizados exhiben numerosas microfracturas que dificultan la
caracterizacion tanto de la matriz 6sea como de la vascularizacion (Fig. 41A, G, J). El himero y
el fémur presentan en general las mismas caracteristicas microestructurales. En ambos, el radio
de la corteza de tejido compacto es aproximadamente tres cuartos del radio total de la seccion, en
contraste con la tibia, en la cual es cerca de la mitad del radio total (Fig. 41A, G). La matriz 6sea
en el humero y en el fémur consiste mayormente de hueso pseudolamelar, cuyas fibras intrinsecas
se tornan mas organizadas en proximidades de la corteza subperiosteal (alto grado de
birrefringencia) (Fig. 41B—E, H, I). En cambio, en la tibia, la region perimedular esta formada por
hueso entretejido, intercalado con algunas osteonas primarias y secundarias, que gradualmente
transiciona a hueso pseudolamelar en las porciones medias y de la region subperiosteal (Fig. 41K).

La vascularizacién varia de pobre a moderada en los tres elementos, consistiendo de
algunos canales longitudinales y osteonas primarias y secundarias en la region perimedular, que
disminuyen su niimero y tamafio hacia la porcion media de la corteza y subperiosteal (Fig. 41B—
E, H, I, K).

Los elementos estilopodiales registran numerosas LCD fuertemente agrupadas en la
porcidon mds exterior de la corteza en una capa avascular. Esta estructura es interpretada como
una CCE (Fig. 41D, E, H, I). Adicionalmente, el himero y el fémur presentan una LCD aislada
en la region perimedular, asi como la ocurrencia de la CCI claramente distinguible (Fig. 41B, C,
F, H, I). En la tibia se identifican hasta 14 marcas de crecimiento (LCD y annuli) en la porcion

media y subperiosteal de la corteza (Fig. 41K). No obstante, a diferencia de lo observado en el
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fémur y en el himero, estas LCD no llegan a formar una CCE ya que, aunque la distancia entre
ellas se reduce a medida que se aproximan a la porcion mas externa de la corteza, se encuentran

relativamente separadas y las primeras son reconocidas en porciones mas bien internas dentro de

Figura 41. Microestructura del hdmero (A—F), del fémur (G—I) y de la tibia (), K) de Aefosauroides scagliaiPVS) 326. Los cuadros insertados indican la
posicion de las imagenes detalladas en la figura. A: seccién transversal completa de hiimero. B, C: vista general de la corteza formada por una matriz
pseudolamelar moderadamente vascularizada. D, E: detalle de la corteza, la cual estd formada por hueso pseudolamelar (nétese la alta birrefringencia
del mismo). También se observa una CCE. F: vista de la corteza perimedular, mostrando una CCl y osteonas secundarias. G: seccion transversal completa
del fémur. H, I: detalle de la corteza compuesta por hueso pseudolamelar homogéneamente distribuido. La corteza subperiosteal exhibe una CCE. J:
seccion transversal completa de la tibia. K: detalle de la corteza, conformada por hueso con caracteristicas afines al entretejido en su region perimedular
y hueso pseudolamelar hacia la corteza subperiosteal. Se registran algunas LCD en ésta (ltima. Las puntas de flecha sefialan LCD. A, B, D, F-H y J:
LPP. C, E e I: LPFL. K: mixta, LPNC + LPFL. Abreviaturas: CCE, capa circunferencial externa; CCl, capa circunferencial interna; ~HET, hueso similar
al entretejido; HPL, hueso pseudolamelar; os, osteonas secundarias.

Aetobarbakinoides brasiliensis CPEZ 168

Se analizaron secciones transversales extraidas de la diafisis del himero, de un
fragmento de costilla dorsal y de un osteodermo seccionado en su porcion media (Fig. 36L-0).

El humero se halla pobremente preservado, faltando incluso aproximadamente un tercio de la
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corteza (Fig. 42A). La seccion consiste en una delgada corteza de hueso compacto
(aproximadamente un tercio del radio total de la seccién) que rodea una amplia cavidad medular.
Esta ultima presenta algunos restos de hueso esponjoso (trabéculas aisladas) pobremente
preservadas (Fig. 42A). El hueso cortical se compone en su porcion perimedular por una delgada
capa de hueso finamente esponjoso, con trabéculas largas y angostas de tejido lamelar remodelado
(Fig. 42B-D). Este tejido transiciona a hueso compacto hacia la porcion media de la corteza. La
compacta estd formada por hueso entretejido de origen primario (Fig. 42B-D), evidenciado por
la presencia de abundantes lagunas de osteocitos de forma circular e irregularmente ordenadas
(Fig. 42B-D). La vascularizacion es moderada, marcada por la presencia de canales
longitudinales y radiales en su mayoria, acompafiados por algunos circunferenciales. Los canales
presentes son simples o estdn organizados en osteonas primarias (Fig. 42B-D). Se registran tres
LCD en la corteza, una presente en la region perimedular y las otras dos restantes en la porcion
mas externa (Fig. 42B-D). No se registran la CCI ni la CCE.

Por su parte, la seccion de la costilla dorsal fue extraida de una porcion proxima a la
mitad de su longitud total (Fig. 42M). En seccion, la costilla tiene forma ovoide, excepto por el
extremo posterior, que esta ligeramente acuminado, es decir, con el extremo levemente curvado
hacia uno de los lados, posiblemente el medial (Fig. 42E). La corteza estd moderadamente
preservada, fragmentada principalmente en los planos de debilidad generados por las marcas de
crecimiento (Fig. 42E). Estructuralmente, estd compuesta por una cavidad libre y una corteza de
tejido compacto que ocupa aproximadamente la mitad del radio total de la seccion (Fig. 42E). La
corteza estd compuesta mayormente por hueso entretejido de baja birrefringencia, excepto por
una capa delgada de hueso pseudolamelar depositada en la porcion méas externa (Fig. 42F). En
determinadas areas del tejido compacto (e.g., porcion medial), el caracter entretejido del hueso se
hace mas evidente por su nula birrefringencia, la ocurrencia de osteonas primarias y la abundancia
de lagunas de osteocitos de aspecto globular distribuidas al azar (Fig. 42G). En este sentido, estas
porciones de la corteza parecen adquirir las propiedades del complejo fibrolamelar. Asimismo, la
costilla estd pobremente vascularizada, se reconocen solo algunos espacios de reabsorcion en la
region perimedular (Fig. 42F, G). Se registran cuatro LCD en toda la extension de la corteza,
espaciadas con una distancia similar entre ellas (Fig. 42F). No se observa la CCI ni la CCE.

El osteodermo estd moderadamente preservado y es unas 10 veces mas ancho que alto,
teniendo una superficie basal lisa y una corteza externa ornamentada con crestas y depresiones
(Fig. 42H). Estructuralmente tiene un ordenamiento trilaminar, con dos capas de tejido compacto
(corteza basal y corteza externa) que rodean una region interna de hueso levemente esponjoso
(Fig. 42H). La corteza basal es amplia, llegando a ocupar la mitad o mas de la mitad del alto del
osteodermo (Fig. 421, J). La misma es mayormente avascular (algunos canales circunferenciales

aislados estdn presentes) y estd formada por tejido lamelar o pseudolamelar fuertemente
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birrefringente (Fig. 421, J). La corteza basal exhibe varias LCD (aproximadamente 10) agrupadas
a una distancia ligeramente creciente desde la region interna hasta la superficie externa del
osteodermo (Fig. 421, J). La corteza externa constituye principalmente las porciones
ornamentadas del osteodermo y esta compuesta por tejido lamelar fuertemente birrefringente (de
menor intensidad que la corteza basal) de origen secundario, marcado por la presencia de una o
dos lineas cementantes (Fig. 421-K). La region interna esta formada por tejido pseudolamelar
pobremente vascularizado con canales longitudinales y radiales, alcanzando un patrén laminar en

la porcion central del elemento (Fig. 421, J). Sin embargo, esta vascularizacion es dispar,

disminuyendo la ocurrencia de los canales hacia los margenes del osteodermo (Fig. 42K).

A = - L
Figura 42. Microestructura del himero (A-D), costilla dorsal (E-G) y osteodermo (H-K) de Aetobarbakinoides brasiliensis CPEZ 168. Los cuadros
insertados indican la posicion de las imagenes detalladas en la figura. A: seccién transversal completa del hiimero. B-D: vista de la corteza, mostrando
su composicion de hueso entretejido, en conjunto con algunas LCD. E: seccién transversal completa de la costilla dorsal. F: detalle de la corteza formada
por hueso entretejido de baja/moderada birrefringencia. Notese como la capa mas exterior es fuertemente birrefringente, indicando un cambio en el
patrén de ordenamiento de las fibras de la matriz, volviéndose de tipo pseudolamelar. G: detalle de la corteza, mostrando el tipico arreglo del hueso
fibrolamelar (i.e., nula birrefringencia, osteonas primarias y abundantes lagunas de osteocitos dispersas y de aspecto globular). H: seccion transversal
completa del osteodermo. I-J: detalle del osteodermo, fuertemente compacto y atravesado por varias LCD en la corteza basal. También se registra un
alto grado de ordenamiento (alta birrefringencia) de las fibras del tejido pseudolamelar. K: detalle de una porcion marginal del osteodermo. Nétese el
cambio en el ordenamiento de las fibras entre la corteza basal y la corteza externa, siendo la primera la que posee un mayor grado de organizacién de
las fibras. Las puntas de flecha indican LCD. A, B, E e I: LPP. C: LPNC. D, J y K: LPP. F y G: mixta, LPP + LPNC. Abreviaturas: HET, hueso entretejido;
HPL, hueso pseudolamelar; op, osteonas primarias; TFB, tejido fuertemente birrefringente; TMB, tejido moderadamente birrefringente.
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Pseudosuchia: Gracilisuchidae

Gracilisuchus stipanicicorum

CRILAR-Pv 490

Se examinaron secciones
transversales de la diafisis del humero
(Fig. 43A) y de un osteodermo (de este
ultimo no se obtuvieron fotografias del
elemento previo al seccionado). El himero
se halla moderadamente conservado, ya
que, si bien la matriz es visible, se
presentan un gran numero de fracturas en

la corteza (Fig. 44A). El hiumero tiene una

forma mas bien oblonga en seccion
Figura 43. Elementos 6seos seccionados de gracilisiiquidos en vista

transversal. La corteza ocupa completa. Las puntas de flecha enfrentadas sefialan la localizacién del plano
) ) ) de seccion. A: hamero de Gracilisuchus stjpanicicorum CRILAR-Pv 490. B:
aproximadamente un tercio del radio de la fémur parcialmente completo de Gracilisuchus stipanicicorum PVL 4597.

. . . . . Abreviaturas: DIS, distal.
diafisis (Fig. 44A, B). El tejido cortical esta

formado por una matriz 6sea mixta, siendo la pseudolamelar la que predomina sobre la entretejida
(Fig. 44B-D). Esto es evidenciado por la ligera birrefringencia del tejido y la forma mayormente
elongada, aunque irregularmente dispuestas, de las lagunas de osteocitos (Fig. 44B-D). La
organizacion espacial de las fibras de la matriz pseudolamelar se vuelve mas ordenada hacia las
porciones externas y en algunas regiones laterales de la corteza, lo cual se ve reflejado en la forma
elongada de las lagunas de osteocitos y una marcada birrefringencia (Fig. 44B—D). Por otro lado,
el hueso entretejido se halla distribuido en forma de parches, presentes sobre todo en las porciones
laterales y mediales y en las porciones perimedulares (Fig. 44D). La birrefringencia de este tejido
es baja o nula y las lagunas de osteocitos tienen forma globular a levemente eliptica (Fig. 44D).
La corteza esta pobremente vascularizada con canales circunferenciales y longitudinales, ademas
de algunas osteonas primarias aisladas (Fig. 44B—D). No se observa una CCI. Se registran dos
LCD, una presente en la porcién mas interna de la corteza y otra débilmente visible en la porcion
mas externa (Fig. 44A). No se registra una CCE.

Con respecto a los osteodermos, €stos poseen una forma elongada, aunque son mas
angostos que los reportados en otros pseudosuquios tales como los aetosaurios y ornitosuquidos
(Fig. 44E). Un surco liso y ligeramente concavo caracteriza a la superficie basal, mientras que la
corteza externa no tiene ornamentacion. Si bien una porcion relativamente grande de la corteza

externa ha sido removida, es posible reconocer lo que aparenta ser parte de una eminencia dorsal
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en la porcion central (Fig. 44E). Estructuralmente, cada osteodermo posee una forma trilaminar,
con dos capas de tejido compacto (corteza basal y corteza externa) que encierran una region
interna de hueso esponjoso (Fig. 44E). La corteza basal es mas gruesa que la externa y tiene una
composicion pseudolamelar avascular. Generalmente, las fibras se ordenan paralelamente a la
superficie basal. No obstante, algunas intrinsecas parecen tener un menor grado de organizacion
espacial en la porcion medial (Fig. 44F, G). Las fibras intrinsecas adquieren una organizacion
similar a una “malla” en la porcidon marginal-medial y hacia la eminencia dorsal. En este sentido,
dichas éreas exhiben la presencia de haces de fibras gruesos orientados de forma paralela al eje
anteroposterior del osteodermo. Dichos haces son monorrefringentes bajo luz polarizada y
presentan formas cuadriculares o romboidales. Cada haz de fibras esta rodeado por una delgada
capa birrefringente (Fig. 44F). La corteza externa, que tiene un menor espesor que la basal,
también esta formada por hueso pseudolamelar pobremente vascularizado con canales radiales
(Fig. 441). Del mismo modo que en la corteza basal, pero mucho mas abundante, se registra la
distribucion tipo malla de las fibras del tejido pseudolamelar en la corteza externa (Fig. 441). La
region interna esta formada por hueso esponjoso, variando desde fuertemente esponjoso (desde
el margen izquierdo) hasta finamente esponjoso (hasta el margen derecho) (Fig. 44G, I). Se
registran abundantes espacios intertrabeculares rodeados por tejido lamelar de origen secundario,
aunque en el margen lateral son mas numerosos y de mayor tamafio (Fig. 44G, I). La mayor parte
del tejido intersticial de la region interna es de caracter pseudolamelar (Fig. 44G, I). No obstante,
sobre las porciones centrales de la misma, se reconoce una birrefringencia moderada y lagunas de
osteocitos dispersas y de forma subredondeada, lo cual denota la presencia de fibras ligeramente

mas desordenadas que las tipicas del tejido pseudolamelar (Fig. 441).

Gracilisuchus stipanicicorum PVL 4597

La muestra consiste en una seccion transversal extraida de la diafisis del fémur
parcialmente completo (Fig. 43B). El elemento estd extremadamente erosionado, ha perdido
varios fragmentos de la corteza y la matriz 6sea es apenas visible en algunas areas (Fig. 44J).
Debido a estas condiciones, no es posible estimar el radio de la corteza de tejido compacto. La
matriz 6sea de esta ultima parece estar formada por hueso entretejido intercalado con hueso
pseudolamelar (Fig. 44K, L). No se puede determinar la predominancia de uno sobre otro, debido
al estado de preservacion de la matriz. La vascularizacion es abundante, evidenciada por la
presencia de canales longitudinales, circunferenciales y radiales distribuidos al azar, alcanzando
en algunas areas un patron reticular (Fig. 44K-L). Una posible LCD es registrada, sin embargo,

dada su falta de continuidad en la corteza, su identificacion es solo tentativa.
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Figura 44. Microestructura del himero (A-D) y osteodermos (E-I) de Gracilisuchus stipanicicorum CRILAR-Pv 490 y del fémur (-L) de G.
stipanicicorum PVL 4597. Los cuadros insertados indican la posicion de las imagenes detalladas en la figura. A: seccién transversal completa del himero
de G. stipanicicorum CRILAR-Pv 490. La punta de flecha blanca en la imagen inferior sefiala la posicién de una LCD. B-D: detalle de la porcién postero-
medial de la corteza del himero mostrando su constitucion tanto de hueso pseudolamelar como de hueso entretejido. Se observa una LCD. E: seccion
transversal de los osteodermos de G. stjpanicicorum CRILAR-Pv 490. F: regién marginal del osteodermo. En el mismo se aprecian capas de tejido
pseudolamelar orientada en varias direcciones. G: corteza basal (osteodermo ubicado al margen izquierdo) y region interna y corteza externa (osteodermo
ubicado al margen derecho), las cuales exhiben dos capas de tejido bien diferenciadas por su birrefringencia. H: detalle de la corteza basal mostrando el
arreglo caracteristico en forma de una malla. I: detalle de la regi6n interna y de la corteza externa mostrando una pobre vascularizacién y fibras del
tejido pseudolamelar orientadas en varias direcciones. J: seccion transversal completa del fémur de G. stipanicicorum PVL 4597. K, L: detalle de la
corteza formada por hueso entretejido y vascularizada con abundantes canales circunferenciales y radiales. Las puntas de flecha indican LDC. A (superior),
B, E (superior), J y K: LPP. Cy H: LPNC. A (inferior), E (inferior), | y L: LPFL. F, G: mixta, LPP + LPFL. Abreviaturas: HET, hueso entretejido; HPL,
hueso pseudolamelar; TFB, tejido fuertemente birrefringente; TMB, tejido moderadamente birrefringente.

Pseudosuchia: Paracrocodylomorpha

Paracrocodylomorpha: Poposauroidea
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Figura 45. Elementos Gseos seccionados de “rauistiquios” (Paracrocodylomorpha no-Crocodylomorpha) en vista completa. Algunas piezas incompletas fueron reconstruidas
con base en elementos completos de taxones afines. Las puntas de flecha enfrentadas sefialan la localizacién del plano de seccion. A: fémur de Sillosuchus longicervix PVS)
85. B: tibia parcialmente completa de Saurosuchus galilei PNL 2557. C: osteodermo de Saurosuchus galileiPVS) 32. D: fémur de Saurosuchus galilei PVS) 47. E-G: fémur
(E), fragmento de costilla dorsal (F) y osteodermo presacral (G) de Fasolasuchus tenax PVL 3850. H-J: fragmento distal de tibia (H), fragmento distal de fibula (1) y fragmento
de costilla dorsal (J) de “Rauisuchia” indet. CRILAR-Pv 570. Abreviaturas: DIS, distal.

Sillosuchus longicervix PVSJ 85

La muestra incluye una seccion transversal de la diafisis del fémur (Fig. 45A). El
elemento se encuentra deformado, las partes laterales y mediales se hallan comprimidas hacia el
interior de cavidad medular, por lo que esta ultima esta completamente obliterada por fragmentos
de la corteza (Fig. 46A). La compacta estd también atravesada por abundantes grietas y
microfracturas (Fig. 46A). A pesar de estas condiciones tafondmicas, la matriz dsea es claramente
visible. El tejido cortical esta formado por el complejo fibrolamelar, homogéneamente distribuido
por toda la extension de la corteza (Fig. 46B, C). Las lagunas de osteocitos son abundantes entre
los canales de la corteza, disminuyendo su densidad hacia el tejido que rodea los mismos (Fig.
46D, E). La vascularizacion también es uniforme en toda la extension de la corteza y comprende
abundantes canales longitudinales y circunferenciales simples ordenados en un arreglo laminar a
sub-plexiforme, ademas de algunas osteonas primarias (Fig. 46B, C). No se registran marcas de

crecimientos ni signos de remodelacién dsea.

Paracrocodylomorpha: Loricata no-Crocodylomorpha
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Figura 46. Microestructura del fémur de Sillosuchus longicervix PVS] 85. Los cuadros insertados indican la posicién de las imégenes detalladas en la
figura. A: seccion transversal completa. B, C: vista de la region cortical posterior, formada por el complejo fibrolamelar laminar. D, E: detalle de la
corteza, mostrando el complejo fibrolamelar y los canales circunferenciales y longitudinales. Nétese la abundancia y distribucién de las lagunas de
osteocitos entre las capas de canales circunferenciales. A, By D: LPP. Cy E: LPFL. Abreviaturas: CFL, complejo fibrolamelar.

Saurosuchus galilei PVL 2557

La muestra consiste en una seccion transversal extraida de la diafisis de la tibia (Fig.
45B). El elemento se halla relativamente bien preservado, esta ligeramente deformado en las
regiones laterales y mediales (comprimido hacia la cavidad medular), pero en general conserva
su forma original (Fig 47A). También, se encuentra invadido por numerosas grietas,
microfracturas e impurezas minerales. Sin embargo, la matriz 6sea es visible en su mayoria. La
seccion posee una cavidad medular libre y extremadamente pequefia, rodeada por una capa de
hueso esponjoso. Este ultimo, esta formado por espacios intertrabeculares pequefios y trabéculas
cortas y gruesas (Fig. 47A). El hueso esponjoso transiciona gradualmente hacia el tejido
compacto, que ocupa la mayor parte de la seccion (Fig. 47B). El mismo estd formado por hueso
pseudolamelar altamente ordenado (Fig. 47C). Asimismo, la vascularizacién es abundante y
posee una distribucion relativamente homogénea en la compacta (Fig. 47B, C). Se reconocen
canales circunferenciales y, en menor medida, longitudinales (Fig. 47B, C). Estos canales llegan
a formar un patrén laminar en algunas areas (Fig. 47B-D). Se observa tejido secundario en la
forma de osteonas de Havers. Finalmente, se registran hasta 11 LCD en la region subperiosteal,
cuyo espaciado se acorta a medida que se aproximan a la porcion mas externa de la corteza (Fig.
47D).
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Saurosuchus galilei PVSJ 32

La muestra corresponde a secciones transversales de un osteodermo dorsal, de posicion
incierta en la columna (Fig. 45C). El elemento se halla preservado casi en su totalidad, excepto
por un fragmento faltante de la corteza en las porciones laterales (Fig. 48A). Posee una forma
similar a la reportada en otros “rauisuquios”. En este sentido, el osteodermo es ligeramente
subtriangular en vista externa, es mas ancho que alto, posee una ligera concavidad en la superficie
basal y una eminencia dorsal. Asimismo, posee una composicion generalmente uniforme. El
mismo esta formado por una amplia corteza de hueso compacto y un diminuto nuicleo de hueso
esponjoso (Fig. 48A). Este ultimo exhibe espacios de reabsorcion rodeados por hueso lamelar
(Fig. 48B). El tejido intersticial esta formado por hueso pseudolamelar de origen primario (Fig.
48B). El resto del elemento esta formado por tejido compacto de caracter pseudolamelar y es casi
avascular, presentando algunos canales longitudinales y circunferenciales aislados, ademas de
unas pocas osteonas (Fig. 48C, D). Se registran LCD (20 como minimo) en la corteza basal y
externa (Fig. 48C, D). Abundantes fibras de Sharpey son registradas en las cortezas basal y
externa, aunque su densidad es mayor en esta ultima (Fig. 48C, D). Las fibras de Sharpey se
disponen casi perpendiculares en las porciones mediales (considerando las superficies del

osteodermo), y reducen su angulo a medida que se acercan a los margenes.

Saurosuchus galilei PVSJ 47

Se examind la seccion transversal de la diafisis del fémur (Fig. 45D). El elemento se
encuentra moderadamente erosionado, por lo que se han desprendido algunas partes de la corteza
(Fig. 47E). Parece haber sufrido deformacion durante la fosildiagénesis, ya que el margen medial
se encuentra ligeramente comprimido hacia el interior de la cavidad medular. No obstante, la
forma original de la seccion esta bien conservada en general (Fig. 47E). La muestra también
exhibe algunas grietas y microfracturas, que cubren la matriz dsea y dificultan su observacion. El
espesor de la corteza de tejido compacto no es homogéneo, registrandose la mayor variacion en
los margenes laterales y mediales (Fig. 48E). Esta variacion en el grosor de la corteza parece
responder a cuestiones vinculadas con la deriva cortical. El lado lateral de la corteza, el mas
angosto, esta conformado en su region perimedular por hueso compacto invadido por pequefios
espacios de reabsorcion, canales longitudinales y multiples osteonas secundarias, embebidas en
una matriz de hueso pseudolamelar (Fig. 47F—H). La vascularizacion tiende a reducirse
gradualmente hacia la corteza media y subperiosteal hasta adquirir un caracter avascular (Fig.
47F, G). Asimismo, se registra claramente una CCI en el tejido que rodea la cavidad medular

(Fig. 47F, G).
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El lado medial de la corteza, el mas grueso, esta conformado por hueso esponjoso de
espacios intertrabeculares relativamente pequefios y trabéculas cortas y gruesas en su region
perimedular (Fig. 471). Los espacios intertrabeculares se vuelven gradualmente mas reducidos
hacia la region media y subperiosteal, la cual esta formada por un tejido compacto (Fig. 471). Este
se halla formado por hueso zonal, donde los annuli son capas angostas y avasculares compuestas
de hueso pseudolamelar o lamelar (acompafiadas a veces por LCD) y zonas de mayor espesor
formadas por hueso entretejido altamente vascularizado (Fig. 471-K). De esta manera, el tejido
predominante es el hueso entretejido en esta region de la corteza. En total, se registraron 18 annuli
(Fig. 481). La vascularizacion en esta region es abundante y constituye un patrén laminar
constante de canales longitudinales y circunferenciales (Fig. 471, J). Ademads, se reconocen

algunos espacios de reabsorcion y osteonas secundarias aisladas (Fig. 47J, K).

Fasolasuchus tenax PVL 3850

Se examind el fémur, un fragmento de una costilla dorsal y un osteodermo (Fig. 45E—
G). La seccion transversal del fémur, extraida de la diafisis (Fig. 45E), tiene una forma ovoide en
general (Fig. 49E-G). Posee un alto grado de preservacion, sin embargo, parte de la corteza
subperiosteal fue erosionada (Fig. 49A). Esto es evidente debido a la terminacion repentina de la
matriz 6sea y la vascularizacion en la corteza externa (Fig. 49B—E). La corteza exhibe un espesor
variable, siendo mas gruesa la porcion lateral de la diafisis (Fig. 49A). Por lo tanto, algiin grado
de deriva cortical parece estar presente en la seccion. Por otra parte, la cavidad medular es libre.

El margen perimedular mas interno esta compuesto por hueso esponjoso, formado por
trabéculas delgadas y largas de origen secundario (Fig. 49D, E). Los espacios de reabsorcion son
de tamafio variable, aunque estos disminuyen su tamafio gradualmente hacia la porcion media de
la corteza (Fig. 49D, E). Desde el resto del margen perimedular hacia la corteza externa, el tejido
esta formado por hueso fibrolamelar, pero este presenta cierto grado de ordenamiento en la
disposicion de las fibras de colageno, marcado por una ligera a moderada birrefringencia bajo luz
polarizada (Fig. 49C, E, G, I). Especificamente, esta birrefringencia se presenta en una capa
delgada de tejido pseudolamelar/lamelar que recubre los canales (Fig. 49G, I). Ademas, las
lagunas de osteocitos son de tamafio relativamente pequefio y apenas visibles (Fig. 49F-I). La
vascularizaciéon es extremadamente homogénea a través de la mayor parte de la corteza,
predominando los conductos circunferenciales y longitudinales y unos pocos radiales (Fig. 49B—
E). En este sentido, la vascularizacion alcanza un patron laminar muy desarrollado, tornandose
sub-plexiforme en algunas areas. En la corteza, se registran dos LCD bien definidas: una en la

porcidn perimedular y la segunda proxima a la superficie externa (Fig. 49D-G). Resulta complejo
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Figura 47. Microestructura de la tibia de Saurosuchus galileiPVL 2557 (A-D) y del fémur de S. galileiPVS) 47 (E-K). Los cuadros insertados indican
la posicion de las imagenes detalladas en la figura. A: seccion transversal completa de la tibia de S. galile/PVL 2557. B: detalle de la corteza formada
en su region perimedular por hueso esponjoso y por hueso compacto en la region media y subperiosteal. C: detalle de la porcion media de la corteza,
compuesta por hueso pseudolamelar, canales circunferenciales en un patrén laminar y algunas osteonas secundarias. D: acercamiento a la region
subperiosteal conformada por hueso pseudolamelar e interrumpido por LCD. E: seccion transversal completa del fémur de S. galilei PVS) 47. Nétese
como difiere el espesor de la corteza de las regiones lateral y medial. F, G: vista de la corteza lateral, compuesta en su porcion més interna por una CCl,
seguida de una capa de tejido compacto moderadamente remodelado y de matriz intersticial entretejida con escasa vascularizacion. H: detalle de la
corteza de la porcién media con abundantes signos de remodelacion (espacios de reabsorcion y osteonas secundarias) y una matriz intersticial de hueso
entretejido. I: vista de la corteza de la regién medial, formada por hueso esponjoso denso en su regién perimedular y hueso compacto de carécter zonal
en las regiones medial y subperiosteal. J: detalle del tejido compacto de la corteza, formada por dos zonas y un annulus. K: acercamiento de las zonas
formadas por hueso entretejido, ampliamente vascularizadas y un estrecho annulus de hueso lamelar avascular. A, B, E, F e I: LPP. G: LPFL.C,H, ] y
K: mixta, LPP + LPFL. Las puntas de flecha indican LCD/annuli. Abreviaturas: Ann, annulus; CCI, capa circunferencial interna; HC, hueso compacto;
HE, hueso esponjoso; HL, hueso lamelar; HET, hueso entretejido; HPL: hueso pseudolamelar; HZ, hueso zonal; os: osteonas secundarias; Zn, zona.

precisar la presencia de otras LCD, ya que son dificiles de diferenciarlas de los canales

circunferenciales debido a su semejanza a estos conductos. No se registra una CCE.
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Por otra parte, el fragmento de la
costilla dorsal fue seccionado en una porcion
proxima a la mitad de su longitud total (Fig.
45F). En vista transversal, el elemento tiene
una forma subtriangular, con una leve

depresion en el lado medial. Esta formada por

una amplia corteza que rodea una region

by

Figura 48. Microestructura del osteodermo dorsal de Saurosuchus galile
PVSJ 32. A: seccion transversal completa. Los cuadros insertados indican la
posicion de las imagenes detalladas en la figura. B: detalle de la regién
interna, mostrando algunos espacios de reabsorcion aislados. C: detalle de
la corteza basal, formada por hueso pseudolamelar y atravesada por
numerosas LCD e invadida por fibras de Sharpey. D: detalle de la corteza

gxterna con abundantes fibras de Sharpey. A-D: LPP. Abreviaturas: fS, esta constituido por trabéculas estrechas y
fibras de Sharpey; HPL, hueso pseudolamelar.

medular formada por hueso esponjoso, el cual
no obstante no alcanza a la region mas interna

de la muestra (Fig. 50A). El hueso esponjoso

largas (Fig. 50B, C). Este tipo de tejido cambia
gradualmente hacia la porcién mdés externa, pasando por hueso finamente esponjoso a hueso
compacto (Fig. 50B, C). Esta capa de tejido compacto tiene un espesor variable en la seccion,
ocupando entre un cuarto y poco mas de la mitad del radio total de la seccion. El tejido compacto
esta formado por hueso Haversiano y vascularizado mayormente solo por las osteonas de este
tejido (Fig. 50B, C). Se registra una prominente CCE, caracterizada principalmente por la
ausencia total de canales vasculares (Fig. 50B—C). Sin embargo, la CCE presenta diferentes
grados de remodelacion, siendo cubierta casi por completo por hueso Haversiano en algunas areas
de la corteza subperiosteal.

Respecto al osteodermo, a pesar de la naturaleza fragmentaria de la muestra, su
microestructura es claramente visible. Morfologicamente, las secciones poseen una forma
elongada, siendo mucho mas ancho que alto (Fig. S0D). Cerca de la region central, al menos una
de las secciones tiene una pequefia eminencia dorsal. También se aprecia que la corteza basal es
ligeramente concava (Fig. 50D). El osteodermo es una estructura mayormente compacta, sin
embargo, parece estar surcada por dos o tres capas de pequefios canales longitudinales y radiales
paralelos a las cortezas basales y externa (Fig. S0E, F). Por otra parte, en una pequefia porcién de
los margenes y la region interna (orientada hacia el borde marginal de la seccion) se encuentran
algunas cavidades de reabsorcion de forma elongada (Fig. SOE, F). El resto del tejido esta
constituido por hueso pseudolamelar altamente ordenado. El arreglo de las fibras es tal que estas
adoptan la forma del osteodermo, incluso en su region mas interna (Fig. SOE). Adicionalmente,
se registra una delgada capa de hueso lamelar depositada en la parte mas profunda de la corteza

basal (Fig. 50G). Se observan tres tenues LCD en la corteza basal (Fig. 50F).

“Rauisuchia” indet. CRILAR-Pv 570
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Figura 49. Microestructura del fémur de Fasolasuchus tenax PVL 3850. Los cuadros insertados indican la posicién de las imagenes detalladas en la
figura. A: seccién transversal completa. B, C: regién medial de la corteza formada por hueso fibrolamelar y atravesada por algunas LCD. D-E: regién
antero-medial de la corteza, mostrando la naturaleza conservativa de la vascularizacion (patron laminar) y compuesta por hueso fibrolamelar. F, G:
acercamiento a la primera LCD, delineada por hueso lamelar fuertemente birrefringente. H, I: detalle de la corteza de la region antero-medial. Notese
la abundancia de las lagunas de osteocitos entre canales circunferenciales adyacentes y la birrefriencia en el tejido que rodea esto canales. Las puntas

de flecha indican LCD. A, B, D, F y H: LPP. G e I: LPNC. Cy E: LPFL. Abreviaturas: CFL, complejo fibrolamelar.

La muestra incluye secciones transversales de porciones distales de diafisis de la tibia
y fibula, asi como de un fragmento aislado de una costilla dorsal (Fig. 45H-J). Los tres elementos
tienen una pobre preservacion, habiéndose erosionado gran parte de la corteza. Asimismo, las
porciones preservadas de matriz Osea son practicamente imposibles de caracterizar
histologicamente (Fig. 51A, C, E). La tibia ha preservado su forma original (Fig. 51A), a
diferencia de la fibula, la cual parece haber sufrido algin tipo de deformacion (comprension) en
el lado lateral (Fig. 51C). La costilla, por su parte, si bien parece haber sido afectada en menor
proporcion por procesos de deformacion, ha perdido casi la mitad del tejido 6seo. En los tres
elementos, el tejido 6seo predominante preservado es de tipo esponjoso (Fig. 51A, C, E). La tibia

presenta ademas una delgada capa de tejido compacto, la cual se encuentra invadida por pequeiios
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la posicion de las imégenes detalladas en la figura. A: seccién completa de la costilla. B, C: porcién de la corteza mostrando un alto grado de remodelacién
o0sea, marcada por la presencia de hueso Haversiano. También se registra una CCE. D: seccion completa del osteodermo. E: detalle de la region interna.
Nétese la distribucién ordenada de las fibras intrinsecas. Las flechas sefialan la orientacion de estas fibras. F: vista de la corteza basal, formada por
hueso pseudolamelar, el cual contiene algunas LCD (puntas de flecha). G: vista de la corteza basal, escasamente vascularizada. Obsérvese la capa
delgada de hueso lamelar depositada en la porcion més profunda de la corteza. A, B'y D: LPP. E: LPNC. Cy G: LPFL. Abreviaturas: CCE, capa
circunferencial externa; HH, hueso Haversiano; HL, hueso lamelar; HPL, hueso pseudolamelar.

espacios de reabsorcion (Fig. 51C). En la fibula, el hueso esponjoso es mayormente homogéneo
en toda la seccion, conformado por espacios intertrabeculares de tamafio variado y trabéculas

angostas y largas (Fig. 51D). La costilla muestra cierta variacion en el tejido 6seo: esta formado
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por hueso fuertemente esponjoso en el “nicleo” de la seccion y se torna mas compacto a medida
que se aproxima a la region subperiosteal (Fig. 5S1E-F). Finalmente, una delgada capa de tejido

compacto se localiza en la porcion mas externa de la costilla (Fig. 51G). Esta capa parece estar

formada por hueso lamelar, es avascular y presenta hasta ocho LCD (Fig. 51G).

Figura 51. Microestructura del fragmento distal de la diafisis de la tibia (A, B), de un fragmento distal de la metéfisis de la fibula (C, D) y de una costilla
dorsal (E-G) de “Rauisuchia” indet. CRILAR-Pv 570. Los cuadros insertados indican la posicion de las imagenes detalladas en la figura. A: seccion
transversal completa de la tibia, pobremente preservada y formada mayormente por hueso esponjoso. B: vista de la corteza, formada por una capa de
hueso esponjoso y una capa de hueso compacto. C: seccion transversal de la fibula, con una escasa preservacion y conformada por hueso esponjoso. D:
detalle del hueso esponjoso. E: seccion transversal de la costilla dorsal. Nétese como la cavidad medular est& formada por hueso fuertemente esponjoso.
F: vista de una porcion de la seccién, compuesta mayormente por hueso esponjoso y una delgada capa de tejido compacto de hueso lamelar. G: detalle
del tejido compacto de hueso lamelar, atravesada por miiltiples LCD (puntas de flecha). A-G: LPP. Abreviaturas: HC, hueso compacto; HE, hueso
esponjoso; HL, hueso lamelar.

Paracrocodylomorpha: Loricata: Crocodylomorpha

Trialestes romeri PVL 2561

La muestra consiste en secciones transversales de la diafisis del himero y la ulna (Fig.
52A, B). Ambos elementos estan pobremente preservados, principalmente porque varias partes
de ambas secciones fueron erosionadas (Fig. 53A, D). Del mismo modo, ambos también se
encuentran ligeramente deformados y algunos fragmentos de la corteza han obliterado la cavidad
medular, la cual por otro lado parece ser libre (Fig. 53A, D). La ulna preserva mejor su forma
original que el himero, cuyos lados lateral y medial se comprimieron levemente hacia el interior
de la seccion (Fig. 53A, D). Dadas estas condiciones, solo algunas porciones de la corteza
presentan una matriz 6sea lo suficientemente preservada para caracterizarla. La composicion de

la matriz en el himero es mixta, con predominancia de hueso entretejido sobre el pseudolamelar
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(Fig. 53B). En la ulna, por su parte, se registra
unicamente el tejido fibrolamelar (Fig. 53E, F).
En el hamero, el hueso pseudolamelar se
observa sobre todo en la region externa,
rodeando una notoria LCD (Fig. 53C). Si bien
la composicion del complejo fibrolamelar en la
ulna es uniforme, la birrefringencia es variada,
siendo nula en la regién perimedular y
ligeramente marcada en la  corteza

subperiosteal (Fig. 53E, F).

La vascularizacion es abundante en

Figura 52. Elementos 6seos seccionados de cocodrilomorfos en vista
completa. Las puntas de flecha enfrentadas sefialan la localizacién del plano
de seccion. A, B: hamero (A) y ulna (B) de 7rialestes romeriPVL 2561. C,
D: hamero (C) y fémur (D) de 7rialestes romeri PVL 3889. Abreviaturas:
DIS, distal.

ambos elementos, sin embargo, algunas

diferencias particulares son apreciables. En el

htimero se registra un patréon laminar de
canales longitudinales y circunferenciales que tiende a reducirse hacia la porcion subperiosteal
(Fig. 53B). Por otra parte, en la ulna se reconocen canales circunferenciales y algunos radiales
igualmente distribuidos en toda la extension de la corteza (Fig. 53E, F). En el humero se registran
cinco LCD agrupadas en la corteza subperiosteal (Fig. 53C), mientras en la ulna no se reconocen

marcas de crecimiento.

Trialestes romeri PVL 3889

Se examinaron secciones transversales de la diafisis del hiumero y fémur (Fig. 52C, D).
Ambos elementos presentan diferencias en cuanto a la preservacion. EI humero presenta algunas
partes de la corteza erosionadas (Fig. 53G), mientras que el fémur estd conservado casi en su
totalidad (Fig. 53J). Asimismo, en ambos elementos se observa la forma original en seccion, por
lo que se reconoce que la corteza de tejido compacto posee aproximadamente la mitad del radio
total de la seccion (Fig. 53G, J). El himero tiene una composicion uniforme de hueso entretejido,
con algunas areas levemente birrefringentes (Fig. 53H, I). La matriz del fémur exhibe tanto hueso
pseudolamelar como entretejido, diferenciados por el grado de birrefringencia bajo luz polarizada
(Fig. 53K, M).

La vascularizacion es profusa en los dos elementos, siendo ligeramente mayor en el
fémur (Fig. 53H, I, K-M). Ambos elementos exhiben canales longitudinales y circunferenciales
sobre la corteza perimedular que tiende a organizarse en un patréon laminar hacia la corteza
subperiosteal (Fig. 53H, I, K-M). Finalmente, en los dos elementos se registra una CCI y una

unica LCD en la region perimedular (Fig. 53M, N).
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Figura 53. Microestructura del himero (A-C) y ulna (D-F) de 7rialestes romeriPVL 2561 y del himero (G—I) y fémur (J-N) de 7. romeriPVL 3889.
Los cuadros insertados indican la posicion de las imagenes detalladas en la figura. A: seccién transversal del himero de 777 romeriPVL 2561. B: regién
antero-medial de la corteza, compuesta principalmente de hueso entretejido fuertemente vascularizado y una capa de tejido pseudolamelar en la porcién
subperiosteal. C: detalle de la mitad externa de la corteza, mostrando hueso entretejido intercalado con hueso pseudolamelar. También se registran
algunas LCD. D: seccién transversal completa de la ulna de 77 romeri PVL 2561. E, F: detalle de la corteza en la porcion lateral, formada por el
complejo fibrolamelar, moderadamente vascularizada mayormente con canales longitudinales. G: seccion transversal completa del hiimero de 77 romen
PVL 3889. H, I: vista de la corteza, formada casi enteramente por hueso fibrolamelar. Nétese la presencia de una CCl de hueso lamelar. J: seccion
transversal completa del fémur de 77 romeri PVL 3889. K, L: vista de la corteza de la region antero-medial, altamente vascularizada en un patrén
laminar y formada por hueso pseudolamelar. Nétese la moderada a alta birrefringencia del tejido. Se reconoce una LCD en la porcién perimedular. M:
vista de la corteza de la region lateral, fuertemente vascularizada, constituida por hueso entretejido (baja birrefringencia) y atravesada por una LCD en
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Continuacion descripcion de Figura 53. ..

la porcion perimedular. N: detalle de la CCl en la porcién perimedular. Las puntas de flecha indican LCD. A, D, E, G, H, J y K: LPP. C, F, 1y L: LPFL. B,
M y N: mixta, LPP + LPFL. Abreviaturas: CCl, capa circunferencial interna; CFL, complejo fibrolamelar, HET, hueso entretejido; HPL, hueso
pseudolamelar.

6.b. Analisis de compactacion e inferencias del estilo de vida

Para obtener los datos de compactacion (compactacion observada, compactacion
modelada) empleando Bone Profiler, es necesario que las secciones presenten un moderado a alto
grado de preservacion y poca o nula deformacion. Debido a esta restriccion, no fue posible obtener
los datos de compactacion para todas las muestras con un estilo de vida incierto. Aquellas en las
que la matriz no es visible y se encuentren fragmentadas y deformadas, su analisis no fue posible
con Bone Profiler. En determinados casos, cuando fue posible, se reconstruy6 digitalmente parte
de la corteza de algunas muestras. Secundariamente, para lograr el perfil de compactacion es
exclusivamente necesario que las muestras se encuentren mayormente completas y sin
deformacién, o con una pobre deformacion, en su defecto. Dicha restriccion reduce
considerablemente el niimero de muestras para las cuales se pueda obtener el perfil de
compactacion (incluso menor que el nimero de muestras de las que se puede obtener la
compactacion observada).

Para la gran mayoria de los grupos examinados en esta tesis, excepto Proterochampsidae
y Aetosauria, los hdbitos de vida fueron previamente inferidos a partir de otras lineas de
evidencias (e.g., anatomicas, paleoambientales) con un relativamente alto grado de robustez, por
lo que no se efectuaran andlisis del estilo de vida en estos taxones (i.e., Erpetosuchidae,
Ornithosuchidae, Gracilisuchidae, Poposauroidea y Loricata).

Para los proterocampsidos, la compactacion observada (CO) y el perfil de compactacion
solo se obtuvo para el himero y el fémur de Proterochampsa barrionuevoi PVSJ 606, el fémur
de Tropidosuchus romeri PVL 4602, el himero y el fémur de Gualosuchus reigi PVL 4576, el
fémur de Chanaresuchus bonapartei PVL 4575 y el fémur de Pseudochampsa ischigualastensis
PVSJ 567 (Tabla 2, Fig. 54). El MEB, basado en el hiimero, arrojé el estado 1, es decir, un habito
anfibio/terrestre para P. barrionuevoi PVSJ 606 y G. reigi PVL 4576. Por otra parte, el MET,
basado en el fémur, resultd en un estilo de vida terrestre (estado 2) para los proterocampsidos
analizados (Tro. romeri PVL 4602, G. reigi PVL 4576, P. ischigualastensis PVS] 567 y C.
bonapartei PVL 4575), excepto para P. barrionuevoi PVSJ 606, el cual arroj6 un habito acuatico
(estado 0) (Tabla 2).

En el caso de los actosaurios, la CO y el perfil de compactacion solo se obtuvo para el
fémur del holotipo Aetosauroides scagliai PVL 2073 (Tabla 2, Fig. 54). El estilo de vida obtenido
basado en el fémur de A. scagliai PVL 2073 arrojo un estado 2, es decir, se infiere un habito

terrestre.
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Tabla 2. Valores de la compactacion observada y de los principales parametros del perfil de compactacién de las muestras con estilos de vida debatidos
en la literatura, obtenidos con Bone Profiler (Girondot y Laurin, 2003; Gonet et al., 2022). Los estados y hébitos inferidos mediante las secciones del
himero arrojan dos posibles resultados (0= acuatico, 1= anfibio/terrestre) (Canoville y Laurin, 2010), mientras que los basados en el fémur arrojan tres
posibles resultados (0= acuético, 1= anfibio, 2= terrestre) (Quémeneur et al., 2013). Longitud hocico—cloaca (LHC) de los especimenes: P. barrionuevo:
PVSJ) 606= 464 mm, 7ro. romeriPVL 4602= 286 mm, G. rejgiPVL 4576= 352 mm, C. bonaparte/ PVL 4575= 336 mm, P. ischigualastensis PVS)
567= 357 mm, A. scagla/PVL 2073= 716 mm. Abreviaturas: CO, compactacion observada; P, transicion del perfil; S, pendiente del perfil.

Valores globales/Valores angulares Estado Habito

Taxénynro.decol.  Elem.  CO —gpm=—=rrn P S obtenido inferido
Proterochampsidae
Proterochampsa , Terrestre/
barriomuevoi PVSI 606 Humero 0,886 0,00/0,13 0,93/0,93 0,09/-0,06 0,14/0,24 anfibio
Proterochampsa . ]
barrionuevoi PVST 606 Fémur 0,864 0,75/0,63 0,99/0,97 0,23/0,20 0,71/0,54 0 Acuético
Tropidosuchus romeri .
PVL 4602 Fémur 0,491 0,00/0,00 0,89/0,87 0,03/0,00 0,66/0,62 2 Terrestre
Gualosuchus reigi PVL  po 1 or0 0,449 0,00/0,00 0,83/0,83 0,01/0,00 0,66/0,66 Ui
4576 anfibio
%”7"6[“”‘3}’” reigiPVL pemur 0,534 0,00/0,00 0,88/0.89 0,01/0,00 0,62/0,62 2 Terrestre
Chanaresuchus .
o VI AST5 Fémur 0,484 0,00/0,00 0,77/0,76 0,03/0,00 0,60/0,59 2 Terrestre
Pseudochampsa .
ischigualastensis PVS] 567 Fémur 0,713 0,00/0,00 0,92/0,90 0,08/0,05 0,44/0,05 2 Terrestre
Aetosauria
Aetosauroides scagliai .
PVL 2073 Fémur 0,614 0,00/0,00 0,78/0,78 0,05/0,02 0,44/0,02 2 Terrestre

Figura 54 (). Imagenes binarizadas de las secciones y perfil de compactacion de huesos apendiculares de proterocampsidos (A-G) y aetosaurios (H)
obtenidos con Bone Profiler (Girondot y Laurin, 2003; Gonet et al., 2022). También se explicita la compactacion observada (C0). Algunas secciones
fueron reconstruidas digitalmente para restaurar su forma original. La curva punteada roja representa la trayectoria de compactacion a través de la
seccion, mientras la curva sélida azul representa los resultados de los valores globales del perfil. A: himero de Proterochampsa barrionuevoiPVS) 606.
B: fémur de P. barrionuevoiPVS) 606. C: fémur de 7ropidosuchus romeriPVL 4602. D: hiimero de Gualosuchus reigiPVL 4576. E: fémur de C. rejgi
PVL 4576. F: fémur de Pseudochampsa ischigualastensis PVS) 567. G: fémur de Chanaresuchus bonapartei PVL 4575. H: fémur de Aefosauroides
scagliaiPVL 2073.
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7.a. Esqueletocronologia y variacion inter-elemental

El hueso es formado a través de sucesivos procesos de depositacion y remocion de tejido
oseo (Laurin et al., 2021). De esta manera, en los diferentes elementos 6seos, se producen ciclos
de depositacion y remocion de tejido, que reflejan los procesos de crecimiento que atraviesan los
individuos (Buffrénil et al., 2021a; Laurin et al., 2021). En este sentido, tasas de crecimiento altas
se relacionan con periodos ambientales favorables, y, por el contrario, bajas tasas se vinculan con
periodos de escasez de recursos (Buffrénil et al., 2021a). Estos ciclos quedan plasmados en el
tejido como estructuras particulares denominadas marcas ciclicas de crecimiento. Mediante la
caracterizacion y el recuento de estos ciclos es posible estimar la edad de muerte (minima o
maxima) de los individuos. A pesar de que en la literatura se recopilan diversos tipos de marcas
de crecimiento, en las muestras del presente trabajo son registradas solo tres tipos: lineas de
crecimiento detenido (LCD), annuli y zonas (Buffrénil et al., 2021a). Las LCD marcan el cese
completo de la osteogénesis por parte del periostio y es observada en el tejido como una linea
concéntrica delgada y oscura (Buffrénil et al., 2021a). Los annuli (annulus en singular)
constituyen marcas de crecimiento que reflejan una disminucion en la tasa de depositacion dsea
y se observan como una delgada capa (por lo general de mayor espesor que las LCD) de tejido
pseudolamelar o lamelar pobremente vascularizada o avascular (Buffrénil et al., 2021a). También
es comun observar algunas LCD presentes en el interior de algunos annuli. Por el contrario, las
zonas son capas de mayor grosor que los annuli, con una mayor densidad de canales vasculares y
formadas por una matriz entretejida que tiene una organizacion mas irregular de las fibras que las
observadas en los annuli. Contrario a los annuli, las zonas reflejan periodos de rapida osteogénesis
(Buffrénil et al., 2021a). Generalmente, estos dos ultimos tipos de marcas de crecimiento se
encuentran intercalados en la extension de la corteza dsea, marcando ciclos sucesivos de escasez
(annuli) y disponibilidad (zonas) de recursos (Buffrénil et al., 2021a). Cabe resaltar que,
tradicionalmente, cada ciclo observado es interpretado como un periodo anual. Al conjunto de
una zona y un annulus consecutivos se los denomina comunmente como anillo de crecimiento.
Debido a la complejidad del tejido 6seo, también es frecuente encontrar la presencia de dos o mas
tipos de marcas de crecimiento estrechamente espaciadas en la corteza de algunos especimenes.

De acuerdo a estudios recientes (Cullen et al., 2021), estas estructuras son reconocidas como
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complejo de multiples lineas de crecimiento detenido (CMLCD) o complejo de multiples annuli
(CMA), y cada complejo, independientemente del nimero de marcas de crecimiento presentes en
él, es interpretado como un tnico ciclo de crecimiento.

Por otra parte, el registro de marcas de crecimiento suele presentarse de manera irregular
entre los elementos d6seos (e.g., huesos apendiculares y osteodermos) dentro de un mismo
individuo. Esta variacion entre diferentes huesos dentro de un mismo ejemplar se denomina
variacion inter-elemental (también llamada intraesquelética). Este parametro se ha reconocido
tanto en taxones fosiles (e.g., el dinosaurio Hypacrosaurus stebingeri) como vivientes (e.g.,
cocodrilos, lepidosaurios, mamiferos) (Horner et al., 1999; Woodward et al., 2014; Schucht et al.,
2021). Precisamente, los elementos 6seos examinados en esta tesis muestran en general una alta
variabilidad inter-elemental. En consecuencia, se evaliia cudl de estos elementos preserva la
mayor cantidad de marcas de crecimiento para emplearlo como herramienta esqueletocronoldgica
confiable y asi precisar de mejor manera la edad de muerte de los individuos.

Asimismo, las estimaciones esqueletocronoldgicas realizadas corresponden a edades
minimas porque las posibles marcas de crecimiento formadas durante etapas ontogenéticas
tempranas podrian haber sido borradas por la actividad osteoclastica durante la expansion de la
cavidad medular, marcada principalmente en los especimenes donde se presenta la CCI. De esta
forma, no es posible definir cuantas marcas de crecimiento se han erosionado. Por lo tanto, la
edad obtenida al contar las marcas de crecimiento en los elementos 6seos puede estar subestimada
y corresponde a la edad minima de muerte. Del mismo modo, el pobre estado de preservacion de
algunas muestras debido a condiciones fosildiagenéticas es otro impedimento al momento estimar
las edades.

Finalmente, para la estimacion de edades en los osteodermos de pseudosuquios
estrictamente, se agrega un afio mas de vida a partir del recuento de marcas de crecimiento en los
mismos. Actualmente, se reconoce que, en los cocodrilos, el taxon viviente mas cercano
filogenéticamente a los especimenes estudiados, los osteodermos comienzan a formar lineas de
crecimiento en el segundo afio de vida después de la eclosion (Vickaryous y Hall 2008;
Vickaryous y Sire, 2009; Dubansky y Dubansky, 2018; English 2018). En este sentido, se

extiende esta caracteristica a los pseudosuquios aqui muestreados.

Cuyosuchus huenei

El hiimero del ejemplar MCNAM-Pv 2669 cuenta con una gran preservacion de las
marcas de crecimiento, alcanzando hasta 15 LCD en total. Podria definirse este valor como su
edad de muerte, pero en términos minimos. Debido a la deformacidon, pobre estado de

preservacion y moderado grado de remodelacion dsea de la seccion, es posible que los 15 afios
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inferidos como edad sean altamente subestimados. Al no poseer otros huesos muestreados (e.g.,
osteodermos), no es posible precisar la edad de muerte de manera mas robusta para este ejemplar,

asi como tampoco evaluar la variacion inter-elemental.

Euparkeriidae

En el osteodermo de Euparkeria capensis GPIT-Pv 72025 se registran hasta seis LCD.
En consecuencia, se estima una edad minima de muerte de seis afios. Asimismo, las LCD se
observan sobre tejido primario, sin indicios de remodelacion dsea. Por lo tanto, es posible que la
edad minima obtenida de seis afios sea aproximadamente la misma que la edad absoluta de
muerte. Este espécimen se encuentra bajo observaciones preliminares y no hay estudios
disponibles sobre el mismo, por lo que no es posible realizar analisis comparativos dentro de un

mismo individuo. De esta manera, no se puede evaluar la variacion inter-elemental.

Doswelliidae

Comparando la costilla dorsal de los ejemplares Vanclavea campi GR 138 con sus
osteodermos, a partir de estudios previos, se obtiene una edad minima similar, siendo esta de 10
afos (Ponce et al., 2017). De esta forma, puede decirse que tanto los osteodermos como las
costillas del taxon examinado son de utilidad en estudios esqueletocronologicos, siendo los
primeros ligeramente mejores en este sentido (hasta 13 LCD registradas), dada la ausencia de
remodelacion 6sea (Ponce et al., 2017). Adicionalmente, s6lo uno de los cuatro osteodermos
analizados del ejemplar GR 138 cuenta con claras marcas de crecimiento (Ponce et al., 2017), lo
que muestra una variacion histologica inter-elemental que efectivamente puede afectar las

inferencias de edades efectuadas a partir de los datos histoldgicos.

Proterochampsidae

Considerando el nimero de las marcas de crecimiento presentes en las muestras, la
estimacién de edad minima para los especimenes es de al menos un afio para Tropidosuchus
romeri PVL 4602, un afio para Tro. romeri PVL 4604, dos aios para Tro. romeri PVL 4606, al
menos un afo para Gualosuchus reigi PVL 4576, 21 afos para Pseudochampsa ischigualastensis
PVSJ 567 (considerando el mayor recuento de LCD a partir del osteodermo de un estudio previo
[Cerda et al., 2015]), tres afios para C. bonapartei CRILAR-Pv 80, dos afos para C. bonapartei
CRILAR-Pv 81, tres afios para C. bonapartei PULR-V 125, nueve afos para C. bonapartei PVL

6244 (considerando el mayor recuento de LCD a partir del osteodermo de un estudio previo
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[Cerda et al., 2015]), cuatro afios para Chanaresuchus bonapartei PVL 4575 (considerando el
mayor recuento de LCD a partir del osteodermo) y cuatro afios para el radinosuquino indet.
CRILAR-Pv 488.

Asimismo, en aquellos ejemplares en los que no se cuenta con osteodermos para un
marco comparativo tales como Tropidosuchus romeri PVL 4602 y Gualosuchus reigi PVL 4576,
los cuales se encuentran bien preservados y su matriz 6sea es pristina, es posible que la edad
estimada sea aproximada a la edad absoluta de muerte dada la ausencia de signos de
remodelacion. Por esta razon, los osteodermos ofrecen un marco mas preciso para la
determinacion de la edad por el bajo grado de reabsorcion 6sea que se evidencia en ellos, tal como
es el caso de Chanaresuchus bonapartei PVL 6244 (Cerda et al., 2015), C. bonapartei PVL 4575
y Pseudochampsa ischigualastenis (Cerda et al., 2015). En estudios previos, osteodermos de otros
especimenes de proterocampsidos también muestran que las marcas de crecimiento se desarrollan
mayormente sobre tejido primario (Cerda et al., 2015; Ponce et al., 2017), coincidiendo con lo
observado en los ejemplares estudiados en esta tesis. Finalmente, el caso de Proterochampsa
barrionuevoi resulta excepcional ya que no presenta marcas de crecimiento en la extension de la
corteza, pero se registra la CCE. Tal caracteristica parece no deberse a cuestiones tafondmicas,
ya que se observan tanto en el himero como en el fémur. En consecuencia, no es viable la
estimacion de edades basadas en estudios histologicos en esta especie, debido a estas

particularidades.

Erpetosuchidae

Se examinaron varios ejemplares de Tarjadia ruthae, asi como diferentes elementos
dentro de un mismo individuo. En el fragmento distal del fémur de los especimenes de T. ruthae
CRILAR-Pv 339y T. ruthae CRILAR-Pv 477 se registraron hasta 10 LCD en el primero, mientras
en el segundo no se observaron marcas de crecimiento. Sin embargo, al tratarse de una porcion
distal del elemento, se describe una amplia expansion de la cavidad medular. En consecuencia,
una edad minima estimada de 10 afios para T. ruthae CRILAR-Pv 339 deberia considerarse
altamente subestimada. Por otro lado, aunque en 7. ruthae CRILAR-Pv 477 no se registraron
marcas de crecimiento, la presencia de abundante hueso esponjoso producto de la expansion de
la cavidad medular y la CCI denotan un estadio ontogenético relativamente maduro. Asimismo,
del individuo T. ruthae CRILAR-Pv 478 se examinaron el fémur, la tibia y una costilla dorsal,
reconociendo hasta 9, 16 y 22 LCD/annuli respectivamente, mostrando una elevada variacion
inter-elemental. Sorprendentemente, la costilla, que presenta el peor estado de preservacion entre
las secciones, cuenta con el mayor nimero de marcas de crecimiento. De esta manera se estima

una edad minima de muerte de 22 afios para este ejemplar. En el ejemplar 7. ruthae CRILAR-Pv
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665 se registraron 10 y dos LCD/annuli en la tibia y la fibula respectivamente, marcando también
una importante variacion inter-elemental. Finalmente, la alta variabilidad intraesquelética
registrada en los individuos CRILAR-Pv 478 (fémur, tibia, costilla dorsal) y CRILAR-Pv 665

(tibia y fibula) parece responder tasas de crecimiento diferenciales en los distintos huesos.

Ornithosuchidae

Se muestrearon tres individuos de Riojasuchus tenuisceps para el estudio de sus huesos
apendiculares, PVL 3826, PVL 3827 (holotipo) y PVL 3828. En el primero, se registran siete
LCD en el humero, mientras que en el holotipo se reconocen dos annuli en el himero y cuatro
LCD/annuli en la tibia. En tanto, en el ejemplar PVL 3828 se identifican dos y cuatro LCD en el
fémur y la tibia respectivamente. A partir del recuento de la maxima cantidad de marcas de
crecimiento observadas en los elementos 6seos, se podria deducir que los individuos PVL 3827 y
PVL 3828 tienen la misma edad minima de muerte estimada, cuatro afos, mientras que el
ejemplar PVL 3826 lleg6 a los siete afios de vida. Esta conclusion podria extrapolarse de igual
manera a los osteodermos de otros ejemplares. Las piezas dseas de la coraza de R. tenuisceps PVL
3814 registran un maximo de tres LCD (edad estimada de cuatro afios) en la corteza basal. Sin
embargo, ésta se halla fuertemente remodelada, por lo que tampoco podria considerarse como una
herramienta fiable para estudios esqueletocronologicos. Si bien es factible que la variabilidad
inter-elemental registrada en los individuos PVL 3827 (himero y tibia) y PVL 3828 (fémur y
tibia) se encuentre vinculada a tasas de crecimiento diferenciales en los distintos huesos, es
posible que responda principalmente a cuestiones fosildiagenéticas, ya que se reconocen unas

pocas marcas de crecimiento de diferencia entre los elementos.

Aetosauria

Se registran un maximo de ocho LCD/annuli en Aetosauroides scagliai CRILAR-Pv
580 (considerando la fibula como el elemento con mas marcas de crecimiento), deduciendo una
edad de ocho afos a la muerte. El fémur y la tibia de 4. scagliai PVL 2052 conservan seis LCD,
mientras que el hiimero conserva hasta ocho LCD. Por el contrario, en estudios anteriores, se
registran un maximo de 21 LCD en un osteodermo lateral del mismo individuo (Taborda et al.,
2013, 2015; Cerda et al., 2018). En tanto, el humero del ejemplar 4. scagliai PVL 2059 preserva
hasta 12 marcas de crecimiento. Por otra parte, el holotipo de 4. scagliai PVL 2073 se diferencia
de los anteriores porque se registran hasta 10 LCD en el fémur y el htimero. En sus diferentes
osteodermos (paramedial, lateral, ventral y apendicular) solo se registra un maximo de cinco LCD

(Taborda et al., 2013, 2015; Cerda et al., 2018). A partir de esta caracteristica, se infiere que la
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edad minima de muerte del espécimen PVL 2073 fue de 10 afios, en contraste con los 6—7 afios
propuestos anteriormente con base en el analisis de sus osteodermos (Taborda et al., 2013, 2015).
Finalmente, en el individuo 4. scagliai PVSJ 326, el maximo recuento de marcas de crecimiento
es de la tibia, con hasta 14 LCD/annuli, llegando a una edad estimada de 14 afios. Cabe destacar
que, entre los huesos apendiculares de los actosaurios muestreados, el registro de marcas de
crecimiento y, por ende, la inferencia de edades estimadas, no posee una pauta particular. En ese
sentido, no se observa que ningun hueso en especifico posea un mayor nimero de marcas de
crecimiento en comparacion con otros de un mismo individuo. Finalmente, los elementos
apendiculares muestran una alta variabilidad inter-elemental, posiblemente como producto de
tasas de crecimiento diferentes en los distintos huesos.

Por otra parte, se evidencia que los osteodermos de Aefosauroides scagliai muestran un
recuento de LCD irregular respecto a lo encontrado en los huesos apendiculares y no existe un
patron claro respecto a qué elementos conservan un mayor nimero de estas marcas. Para explicar
esta caracteristica, se asume en primer lugar que los osteodermos y los huesos apendiculares en
los aetosaurios tenian una correspondencia sincronica de marcas de crecimiento, como ocurre en
la mayoria de los vertebrados, excepto en algunos dinosaurios sauropodomorfos (Waskow y
Sander, 2014; Woodruff et al., 2017) y cocodrilos modernos (Vickaryous y Hall, 2008; English,
2018). El patron discontinuo en el conteo de LCD observado en osteodermos y huesos
apendiculares estd posiblemente relacionado con el crecimiento particular en los osteodermos de
los aetosaurios. Segtin Cerda et al. (2018), la tasa de reabsorcion 6sea de la corteza externa en los
osteodermos es igual o incluso mas pronunciada en las primeras etapas de su desarrollo en
comparacion con la osteogénesis lateral y medial. Posteriormente, aumenta la tasa de depositacion
lateral y basal, pero la reabsorcion externa se mantiene activa (en menor proporciéon) para
mantener la forma del osteodermo.

Cabe sefialar que, mientras que la progresion de la reabsorcidon dsea primaria en los
osteodermos es externa hacia la superficie basal, la misma es centrifuga (desde la médula hacia
la corteza de hueso compacto) en la diafisis media de los huesos apendiculares. El mayor nimero
de LCD en los huesos apendiculares de PVL 2073 en comparacion con los osteodermos puede
explicarse por la alta tasa reabsorcion 6sea en la corteza externa de las piezas dérmicas durante la
ontogenia temprana, que posiblemente erosiona las primeras marcas de crecimiento depositadas.
El mayor tamafio del individuo PVL 2052 en comparacion al PVL 2073 sugiere una edad mucho
mads avanzada para el primero (Taborda et al., 2013, 2015; Cerda et al. 2018), por lo tanto, es de
esperar que se encuentren mas LCD en sus osteodermos. La presencia de la CCE y solo unos
pocos LCD en PVL 2052 indican que la expansion de la cavidad medular y la reabsorcion osea
interna en los huesos apendiculares es mas pronunciada que en los osteodermos (que conservan

una mayor cantidad de LCD).
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En resumen, es probable que el patron irregular de recuento de marcas de crecimiento
(LCD en este caso) en las muestras se explique debido a las diferencias en las tasas de reabsorcion
oOsea primaria en elementos 6seos distintivos. Asi, se infiere que la reabsorcion es mas acelerada
en las primeras etapas en la corteza externa de los osteodermos, volviéndose mas profusa después
en los huesos apendiculares (expansion de la cavidad medular).

El caso de Aetobarbakinoides brasiliensis CPEZ 168 es similar al de Aefosauroides
scagliai PVL 2052 en cuanto a que los osteodermos son los elementos que preservan el mayor
nimero de marcas de crecimiento. En el humero, costilla dorsal y osteodermo se registran tres,
cuatro y 10 marcas de crecimiento respectivamente. El osteodermo preserva el mayor niimero de
marcas de crecimiento (mayormente sobre tejido primario), por lo que puede estimarse una edad
de muerte de 1011 afios. Sin embargo, de darse la misma irregularidad observada en 4. scagliai
PVL 2052, esta edad, aunque mas cercana a la edad real de muerte que la inferida a partir del

htimero y la costilla, sigue tratandose de la edad minima.

Gracilisuchidae

Se examinaron el fémur y un osteodermo dorsal de Gracilisuchus stipanicicorum
CRILAR-Pv 490 y el fémur de G. stipanicicorum PVL 4597. En el primer ejemplar se registraron
dos LCD y en el osteodermo no se observo ninguna marca de crecimiento. No se puede considerar
el osteodermo para estudios esqueletocronoldgicos, ya que por causas propias de la formacion del
osteodermo y por cuestiones tafondmicas no se conservan marcas de crecimiento. En
consecuencia, el fémur es considerado como el mejor elemento para estimaciones de edad. De
esta manera, la edad minima de muerte del individuo es inferida en los dos afios. Del ejemplar
PVL 4597 no se pueden hacer inferencias esqueletocronoldgicas debido al pobre estado de

preservacion de la seccion.

Paracrocodylomorpha no-Crocodylomorpha

En el espécimen de Sillosuchus longicervix PVS] 85, a pesar de su relativamente gran
tamafio, no se observan marcas de crecimiento en toda la corteza del fémur. Esta caracteristica es
visible en huesos apendiculares de dinosaurios sauropodomorfos (e.g., Patagosaurus fariasi,
Volkheimeria chubutensis) y ornitopodos (e.g., Saurolophus angustirostris) (Cerda et al.; 2017,
Stowiak et al., 2020). De esta manera, resulta evidente que una explicacion basada en cuestiones
ambientales para el crecimiento particular de S. longicervix resultaria improbable, ya que una
marcada estacionalidad es registrada en huesos de otras especies que provienen de la misma

unidad formacional que S. longicervix. Ademéas, multiples estudios geoldgicos de caracter
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paleoambiental y paleoclimatico han inferido un ambiente fluvial dinamico intercalado con
ambientes eolicos atravesado por temporadas secas y himedas para la Formacion Ischigualasto
(Mancuso et al., 2020, 2021). El crecimiento ininterrumpido de S. longicervix parece responder a
cuestiones fisiologicas propias del animal.

El registro de marcas de crecimiento en Fasolasuchus tenax PVL 3850 es irregular. En
este sentido, el fémur muestra solo dos claras LCD, la costilla no presenta ninguna y el
osteodermo presenta tres LCD. Sin embargo, la ocurrencia de estas marcas de crecimiento debe
considerarse con cierta reserva. En el fémur, por ejemplo, no es posible diferenciarlas claramente
por la disposicion de las lagunas de osteocitos y la matriz dsea entre los canales circunferenciales
adyacentes. Ademas, en esta seccion parece haber sido erosionada la porcion subperiosteal de la
corteza. Estas condiciones, en conjunto con la expansion de la corteza, pudieron haber removido
un gran numero de marcas de crecimiento. Por otro lado, en la costilla no se observan estas
estructuras porque el tejido se halla altamente remodelado. Asi, el tejido Haversiano recubrio las
potenciales marcas de crecimiento. En el osteodermo, ocurre algo similar a lo que se observa en
el fémur. Se observan tres LCD de manera ligeramente visible. No obstante, resulta dificil
diferenciar si el resto de las fibras del tejido conforman marcas de crecimiento o adquieren esa
apariencia debido a su alto grado de ordenamiento. Finalmente, considerando el maximo recuento
de LCD en F. tenax PVL 3850 (sobre el osteodermo), se estiman tres aios como edad de muerte.
Sin embargo, esta edad parece estar altamente subestimada, ya que en la costilla se registra una
CCE. Por otro lado, a pesar de las condiciones tafondmicas e histologicas entre el fémur y la
costilla parece existir una diferencia notable en el modo de crecimiento de ambos huesos, ya que
el fémur, a pesar de carecer de una porcion de la corteza, no muestra los amplios signos de
remodelacion de la costilla.

En el caso de Saurosuchus galilei, se incluyen tres especimenes, la tibia de PVL 2587,
un osteodermo dorsal de PVSJ 32 y el fémur de PVSJ 47. En ausencia de otros huesos del
esqueleto y dérmicos para cada ejemplar, resulta imposible evaluar la variacion inter-elemental y
solo se podran realizar inferencias esqueletocronologicas para cada individuo, ya que no hay
solapamiento. En este sentido, el osteodermo de PVSJ 32 presenta un gran nimero de marcas de
crecimiento, hasta 20 LCD, las cuales se distribuyen sobre tejido primario. A pesar de obtener
una edad minima a partir de ellas, sus osteodermos resultan confiables para realizar estudios
esqueletocronolédgicos. De esta manera, se estima una edad minima del individuo de 21 afios. Por
otro lado, pese a la enorme remodelacion del tejido compacto y la expansion de la cavidad
medular, sumadas a la presencia de osteonas secundarias y la CCI de los ejemplares PVL 2587 y
PVSJ 47, ambos poseen un relativamente elevado numero de marcas de crecimiento, con 11 LCD

y 18 LCD/annuli respectivamente. De esta manera, se infiere una edad minima de muerte,
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altamente subestimada, de 11 afios para el ejemplar PVL 2587 y 18 afios para el individuo PVSJ
47.

Finalmente, para el ejemplar “Rauisuchia” indet. CRILAR-Pv 570, a pesar de contar
con secciones de la tibia, la fibula y una costilla dorsal, el registro de marcas de crecimiento es
irregular, debido al pobre estado de preservacion de las muestras. Solo la costilla dorsal muestra
hasta ocho LCD, y una edad estimada de ocho afios seria altamente subestimada, principalmente

por las condiciones de conservacion y el avanzado estado de desarrollo de la cavidad medular.

Crocodylomorpha

Se examinaron el humero y la ulna de Trialestes romeri PVL 2561 y el humero y el
fémur de 77i. romeri PVL 3889. Los elementos de 77i. romeri PVL 2561 muestran una elevada
variacion, ya que el humero preserva cinco LCD y la ulna no exhibe ninguna. De esta manera,
considerando el mayor numero de marcas de crecimiento preservadas, se estima una edad minima
de cinco afos para este espécimen. En contraste, el hiimero y el fémur de 7#i. romeri PVL 3889
presentan una tnica LCD en la corteza, por lo que se estima un afio de edad minima de muerte.
De esta manera, se reconoce una variabilidad inter-elemental dispar entre ambos individuos.
Evaluando el registro de marcas de crecimiento en 7ri. romeri, no se observa un patron
esqueletocronologico en particular, es decir, ningiin hueso en especifico muestra un mayor

nimero de marcas de crecimiento en comparacion con otros.

En resumen, la variacion de edades inferidas en los taxones examinados muestra una
amplia variacion esqueletocronologica. De acuerdo a los datos obtenidos, se registra un amplio
rango de edades, de hasta 20 afios, incluyendo por ejemplo Tropidosuchus romeri (PVL 4602, un
afo de edad) y Saurosuchus galilei (PVS] 32, 21 afios de edad). Tal variacion no esta
exclusivamente vinculada a patrones en el tamafio de los taxones, es decir, especies de mayor
tamafio poseen una longevidad mayor. Asi, se estima que Pseudochampsa ischigualastenis (PVSJ
567), una especie de talla relativamente pequefia en comparacion con S. galilei, también vivid por
lo menos hasta los 21 afios de edad (Cerda et al., 2015). Asimismo, las marcas de crecimiento
registradas en las muestras exhiben una pauta fuertemente ciclica. A diferencia de otros
arcosaurios, en donde a menudo se registran CMLCD o CMA, por ejemplo, en Tyrannosaurus
rex (Cullen et al., 2021); en los taxones estudiados en esta tesis, no se observan estos complejos
y cada LCD/annuli individual parece tener correspondencia con un Unico ciclo anual de
crecimiento. Finalmente, la variacion inter-elemental encontrada no sigue un patrén particular, ya

sea del zeugopodio o del estilopodio. La distribuciéon de marcas de crecimiento entre diferentes

116 Osteohistologia de Archosauriformes de Sudamérica



DENIS A. PONCE

huesos en un mismo individuo es mas bien azarosa, es decir, ningin elemento apendicular en

especifico muestra un numero mayor de marcas de crecimiento respecto a otro/s.

7.b. Maduracion

Brochu (1996) menciond que la madurez refleja el grado relativo de desarrollo de un
individuo que se puede establecer sobre la base de eventos particulares de la historia de vida del
animal (e.g., la madurez sexual o madurez esquelética). Para evaluar el grado de madurez, se
emplea tanto informacioén microestructural como morfoldgica. Si la madurez sexual (i.e., la etapa
en la que el individuo es capaz de reproducirse) ocurre antes de alcanzar la madurez esquelética,
se puede evidenciar a nivel histoldgico a partir de una reduccion drastica en las tasas de aposicion
del hueso cortical (Castanet y Baez, 1991; Chinsamy-Turan, 2005; Khonsue et al., 2010). Tal
variacion se puede detectar por una transicién distintiva de hueso entretejido a hueso
pseudolamelar o lamelar y por una disminucion en el espacio entre las lineas de crecimiento
(Castanet y Baez, 1991; Chinsamy-Turan, 2005; Khonsue et al., 2010). Con la excepcion de los
teropodos avianos, se ha considerado que la madurez sexual en los arcosaurios precede a la
madurez esquelética (e.g., Lee y Werning, 2008; Scheyer et al., 2010; Cerda et al., 2017). La
madurez somatica se puede precisar por la presencia de una capa circunferencial externa (CCE),
también llamado sistema fundamental externo (SFE). Esta estructura consiste en una capa
distintiva avascular o pobremente vascularizada de hueso lamelar/pseudolamelar que contiene
varias marcas de crecimiento estrechamente espaciadas (annuli/LCD), y se forma en la porcion
mas externa del hueso cortical (Chinsamy-Turan, 2005). Esta caracteristica histologica,
comunmente reportada en arcosaurios, refleja el cese de cualquier crecimiento peridstico
significativo en formas con crecimiento determinado (e.g., Klein y Sander, 2008; Sander et al.,
2010; Cerda et al., 2017; Rainwater, 2021). De esta manera, la ausencia de la CCE/SFE en general
sugiere que el elemento 6seo no ha alcanzado la madurez somatica (Woodward et al., 2011).

Por otra parte, la madurez esquelética se infiere utilizando informacion morfologica.
Generalmente se emplean diferentes marcadores morfologicos para determinar la madurez
esquelética, por ejemplo, la fusion entre las epifisis y las diafisis de los huesos largos o la
presencia de dientes temporales y patrones de erupcion dental (Griffin et al., 2020), ademas por
supuesto, de la evaluacion de las diferencias entre el tamafio de diferentes individuos de un taxén
especifico. En este sentido, las suturas neurocentrales también son consideradas como una
caracteristica comun para evaluar los estados de maduracion del esqueleto en grupos fosiles. En
estos estudios, se precisa el grado y la direccion de los cierres para inferir el estadio ontogenético
(Irmis, 2007; Griffin, 2018; Poust et al., 2020). Sin embargo, este parametro ha mostrado

resultados ambiguos para evaluar etapas ontogenéticas para varios grupos de vertebrados (Irmis,
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2007; Griffin et al., 2020). A pesar de ello, ofrece, al menos, una buena aproximacion y se ha
empleado repetidamente en el pasado y en la actualidad (e.g., Fostowicz-Frelik y Sulej, 2010;
Gallina, 2011; Malafaia et al., 2016; Garcia Marsa et al., 2017; Heinrich et al., 2021).

Los estudios que combinan andlisis osteohistologicos y anatdmicos para inferir
diferentes eventos en la ontogenia de taxones fosiles de arcosaurios son relativamente pocos en
la literatura (e.g., Ikejiri, 2012; Bailleul et al., 2016). Por este motivo, a continuacion, se examinan
los aspectos relativos a la madurez de todos los especimenes muestreados considerando
unicamente huesos apendiculares o axiales, especificando cuando se halle disponible la serie

vertebral para la descripcion de las suturas neurocentrales.

Cuyosuchus huenei

El ejemplar cuenta con una tinica seccidon y no hay informacion vinculada a las suturas
neurocentrales en la literatura. La muestra MCNAM-Pv 2669 exhibe un gran nimero de marcas
de crecimiento, cuya distancia entre ellas disminuye hacia la corteza mas externa. Sobre ésta
ultima, también se registra la CCE. De este modo, C. huenei parece haber alcanzado la madurez
sexual y somatica. No obstante, en futuros estudios, seria deseable apreciar la serie vertebral, ya
que este ejemplar cuenta con una columna relativamente completa (aunque estin severamente
afectadas por procesos fosildiagenéticos) (Desojo et al., 2002), y determinar el grado de desarrollo

de las suturas neurocentrales.

Euparkeriidae

Se estim6 una edad minima de 6—7 afios de muerte para Euparkeria capensis GPIT-Pv
72025, basada en la cantidad de LCD presentes en la corteza externa. Como se menciond
anteriormente, no se cuenta con informacion disponible sobre el resto del individuo. Sin embargo,
otros estudios paleohistologicos se han realizado sobre diferentes ejemplares de E. capensis.
Botha-Brink y Smith (2011) examinaron el fémur, hiimero y tibia de cinco individuos de E.
capensis. Su presunta edad adulta se relaciona con la histologia, ya que se reportan indicios de
remodelacion, bajas tasas de osteogénesis y la presencia de varias LCD y annuli en la corteza.
Bajo este marco comparativo, no es posible inferir una etapa ontogenética en particular o marcar
un evento de maduracion en especifico para el ejemplar GPIT-Pv 72025. No obstante, debido al
relativamente bajo recuento de LCD en comparacion con otros especimenes, es factible que su

crecimiento no se haya desarrollado por completo, sino que era capaz de continuar con el mismo.
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Doswelliidae

La ausencia de una CCE en la costilla de Vancleavea campi GR 138, en conjunto con
la presencia de varias marcas de crecimiento que se acumulan en la region superiosteal de la
corteza, podrian indicar una maduracién sexual pero no somatica en este ejemplar. En ausencia

de elementos apendiculares disponibles, estas inferencias son de caracter preliminar.

Proterochampsidae

Respecto a Proterochampsa barrionuevoi PVSJ 606, la presencia de una CCE indica el
cese del crecimiento somatico. Del mismo modo, no se observa una modificacion en la tasa de
depositacion 6sea ni otras marcas de crecimiento, mas que las reconocidas en la CCE. En
consecuencia, no es posible estimar una etapa de madurez sexual en el espécimen.
Adicionalmente, este ejemplar conserva el esqueleto axial casi completo. En el mismo, las suturas
neurocentrales se hallan abiertas en toda la secuencia vertebral (Trotteyn et al., 2011). De esta
manera, se identifica a P. barrionuevoi PVSJ] 606 como un ejemplar inmaduro considerando el
criterio de las suturas neurocentrales. Como se observa, este individuo en particular, muestra
eventos de maduracion dispares. Si bien parece haber alcanzado su maximo crecimiento,
esqueléticamente es inmaduro, ya que sus vértebras no se han terminado de fusionar. De otra
manera, la maduracion somatica claramente precede a la maduracion esquelética. Esta
caracteristica se encuentra escasamente registrada en los tetrapodos, ya que en general tienen
correspondencia temporal, es decir, suelen presentarse mas o menos al mismo tiempo en la
ontogenia de un individuo (Padian y Stein, 2013). Entre los grupos que muestran las suturas
neurocentrales abiertas o parcialmente fusionadas con un aparente estado avanzado de desarrollo
se incluyen los rincosaurios (Heinrich et al., 2021), los coristeoderos (Seiffert, 1973; Evans, 1991;
Ezcurra et al., 2016), ictiosaurios, sauropterigios (Rieppel, 1989) y el dinosaurio Spinosaurus
(Evers et al., 2015). Excepto los rincosaurios, en la mayoria de estos taxones se infirid un habito
acuatico o anfibio. Asimismo, este es el mismo estilo de vida estimado para P. barrionuevoi (ver
seccion 7.d.: “Estilos de vida” en este capitulo), por lo que es posible que la desarticulacion
completa de los arcos neurales con los centros vertebrales en un estado avanzado en la ontogenia
responda a cuestiones anatomicas vinculadas a la locomocién y movimiento de la columna en un
medio acuatico.

En el caso de Tropidosuchus romeri, los especimenes PVL 4602, PVL 4604 y PVL
4604 no muestran una CCE, lo cual sugiere que no alcanzaron la madurez somatica. En tanto,
debido a la ausencia o bajo nimero de marcas de crecimiento registradas, no es posible estimar

de manera relativamente precisa la madurez sexual. Sin embargo, en el espécimen PVL 4604 se
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registra una transicion de una matriz entretejida a una pseudolamelar en la corteza del fémur. Esta
caracteristica indica una desaceleracion en la tasa de depositacion 6sea, posible sefial de un estado
temprano de madurez sexual. Ademas, la presencia de la CCI en este individuo y en el ejemplar
PVL 4606 denota cierto grado de desarrollo ontogenético. De acuerdo al grado de fusion de las
suturas neurocentrales, se cuenta con informacion disponible de la serie vertebral de PVL 4602
obtenida de primera mano, mientras que los datos de los dos ejemplares restantes, PVL 4604 y
PVL 4606, fueron provistos externamente (Mamani comm. pers. 2023). En las regiones
cervicales, las vértebras se encuentran parcialmente fusionadas, mientras que, hacia la region
dorsal, las suturas neurocentrales se encuentran cerradas por completo. Asimismo, la direccion de
cierre caudal—cervical observada en Tro. romeri es la misma que la registrada en cocodrilos
(Ikejiri, 2012) y en otros proterocampsidos previamente estudiados (Ezcurra et al., 2019; Garcia
Marsa et al., 2020b). Por lo tanto, en los tres especimenes es factible inferir que no alcanzaron la
madurez somatica ni sexual completa (en el ejemplar PVL 4604 es factible considerar un
incipiente desarrollo de la madurez sexual), pero se encontraban préximos a alcanzar la madurez
esquelética. De esta manera, se observa que las caracteristicas reconocidas en la microestructura
de los huesos apendiculares tienen una correspondencia en los rasgos anatomicos, al menos de
manera parcial. En este sentido, se estima que los tres ejemplares de 7ro. romeri muestreados,
PVL 4602, PVL 4604 y PVL 4604, son individuos ontogénicamente inmaduros.

El ejemplar de Gualosuchus reigi examinado, PVL 4576, esta caracterizado por la
presencia uniforme de hueso fibrolamelar y la ausencia de cualquier tipo de marca de crecimiento
y evidencia de remodelacion dsea en sus huesos apendiculares. De esta manera, se presume que
no ha alcanzado la madurez sexual. Del mismo modo, tampoco se registra una CCI, ni una CCE,
por lo que se podria inferir que tampoco ha logrado la madurez somatica. Este espécimen preserva
la secuencia vertebral presacra completa, por lo que es posible evaluar el grado de cierre de las
suturas neurocentrales. Estas se encuentran completamente cerradas en la secuencia preservada.
De este modo, si se asume que la direccion de cierre caudal—cervical es compartida por todos los
proterocampsidos (Ezcurra et al., 2019; Garcia Marsa et al., 2020b), se presume que la madurez
esquelética precede tanto a la madurez somatica, como a la madurez sexual. Esta caracteristica,
muestra el sentido inverso de maduracion reportado en la mayor parte de los tetrapodos (excepto
en las aves), ya que en general, la madurez sexual precede a la esquelética o somatica (Padian y
Stein, 2013).

El fémur del holotipo de Pseudochampsa ischigualastensis, PVSJ 567, muestra un
crecimiento a una tasa relativamente lenta y presenta varias LCD, cuyas distancias se acortan a
medida que se aproximan a la porcion mas externa de la corteza. Estas caracteristicas sefialan un
posible estado de madurez sexual. Asimismo, debido a la ausencia de una CCE, se estima que el

individuo no alcanz6 la madurez somatica, al menos por completo. No obstante, la distribucion y
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el elevado numero de LCD en la porcion mas exterior de la corteza podrian indicar un incipiente
desarrollo de la madurez somatica. Por otra parte, este individuo conserva la mayor parte del
esqueleto axial, en el que las suturas neurocentrales se encuentran abiertas. Evaluando estos
parametros, se estima que P. ischigualastensis PVS] 567 alcanz6 la madurez sexual, y no logro
la madurez somatica ni esquelética.

Finalmente, la ausencia de una CCE en todos los especimenes de Chanaresuchus
bonapartei examinados, PULR-V 125, PVL 4575, PVL 6244, CRILAR-Pv 81; y en
Rhadinosuchinae indet. CRILAR-Pv 488, indica que estos individuos no alcanzaron la madurez
somatica. En cuanto a la madurez sexual, no se puede encontrar evidencia que respalde el
desarrollo de la madurez sexual en ninguna de las muestras examinadas debido al bajo niumero de
marcas de crecimiento que exhiben los ejemplares, excepto en C. bonapartei PVL 6244. En este
individuo, se registran hasta seis marcas de crecimiento dispersas en la corteza del humero y el
fémur. Ademas, se registran capas estratificadas de hueso entretejido y pseudolamelar,
evidenciado tasas de crecimiento rapidas y lentas respectivamente. Adicionalmente, en la costilla
se reporta hueso entretejido seguido de hueso pseudolamelar/lamelar en su ontogenia. En este
sentido, es posible inferir que este ejemplar ha alcanzado la madurez sexual. En resumen, la
histologia de los huesos largos de C. bonapartei PULR-V, 125, PVL 4575, C. bonapartei
CRILAR-Pv 81 y Rhadinosuchinae indet. CRILAR-Pv 488 indica que estos individuos no
alcanzaron la madurez somatica ni sexual antes de su muerte, en contraste con C. bonapartei PVL
6244 que parece haber logrado, al menos, la madurez sexual.

Los parametros de madurez deducidos anteriormente de la histologia dsea solo se
pueden evaluar con variables anatomicas de madurez en los ejemplares Chanaresuchus
bonapartei PVL 4575, C. bonapartei PVL 6244 y Rhadinosuchinae indet. CRILAR-Pv 488. Los
individuos PVL 4575 y PVL 6244 preservan la secuencia presacra, mientras que CRILAR-Pv
488, si bien no presenta la serie vertebral completa, cuenta con vértebras de las diferentes regiones
de la columna (Ezcurra et al., 2019). Los especimenes C. bonapartei PVL 4575 y C. bonapartei
PVL 6244 exhiben las suturas neurocentrales completamente cerradas en la secuencia, aunque
PVL 6244 muestra una sutura parcialmente cerrada en la primera vértebra cervical conservada.
Por otra parte, CRILAR-Pv 488 exhibe las suturas de la region cervical abiertas, las de la region
dorsal abiertas o parcialmente cerradas y las de la regién caudal fusionadas por completo (Ezcurra
et al., 2019). Por lo tanto, se infiere que C. bonapartei PVL 4575 y C. bonapartei PVL 6244
estuvieron relativamente cerca de alcanzar la madurez esquelética al momento de su muerte,
desde una perspectiva anatéomica, a diferencia de Rhadinosuchinae indet. CRILAR-Pv 488, cuyo
estado de madurez esquelética es incompleto. De esta manera, se observa una variacion en el
desarrollo de los diferentes estados madurativos, considerando marcadores anatéomicos, en los

individuos C. bonapartei PVL 4575 y C. bonapartei PVL 6244, aunque ambos ejemplares
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coinciden en la ausencia de la madurez somatica. Mientras que en C. bonpartei PVL 4575, el
desarrollo de la maduracion sexual y esquelética se infiere en el sentido inverso a como ocurre en
la mayoria de los tetrapodos (i.e., maduracion esquelética previa a la maduracion sexual tardia) y
es similar a lo reportado en las aves (Padian y Stein, 2013), en C. bonapartei PVL 6244 se ha

alcanzado la madurez sexual antes o al mismo tiempo, de la esquelética.

Erpetosuchidae

Si bien se examinaron cuatro especimenes de la especie Tarjadia ruthae, a fines
practicos para el estudio de los estados madurativos, el fémur seccionado de los especimenes
CRILAR-Pv 339 y CRILAR-Pv 477 no resulta util para los mismos, ya que se extrajeron de la
region de la metafisis y no muestra la totalidad del crecimiento de los individuos. Por su parte,
los especimenes CRILAR-Pv 478 y CRILAR Pv-665 preservan, a grandes rasgos, el mismo
patron de maduracion. La distancia entre marcas de crecimiento sucesivas disminuye hacia la
region subperiosteal, asi como la matriz 6sea entretejida se transforma a una matriz pseudolamelar
o lamelar, con ligeras variaciones, en cada elemento. En consecuencia, se infiere que los
individuos CRILAR-Pv 478 y CRILAR Pv-665 alcanzaron la madurez sexual y, en ausencia de
una CCE, no lograron la madurez somatica.

Asimismo, solo el ejemplar CRILAR-Pv 478 presenta gran parte de la columna
preservada. En este sentido, muestra la mayor parte de la serie pre y postsacra. No obstante, la
mayoria de las vértebras de la region dorsal se encuentran cubiertas por sedimentos, otros huesos
y osteodermos, imposibilitando su observacion. Asi, la region caudal presenta solo los arcos
neurales preservados asociados a varios osteodermos dorsales, y parece ser que los centros
vertebrales se desarticularon como producto de procesos fosildiagenéticos. A partir de esta
condicion, se asume que los arcos neurales y los centros vertebrales no estaban fusionados al
momento de muerte del individuo, es decir, las suturas neurocentrales se encontraban abiertas y
las vértebras se desarticularon siguiendo la linea de la sutura como un plano natural de debilidad.
Por otra parte, la serie cérvico—dorsal preservada, exhibe un mayor grado de fusién que las
caudales, presentandose la mayoria parcialmente cerradas y en las vértebras anteriores, la fusion
es completa. De este modo, la direccion de fusion de la columna se infiere en sentido cervical—
caudal, la direccidn inversa a la reportada en cocodrilos (Ikejiri, 2012). De esta manera, se estima
que en el ejemplar Tarjadia ruthae PVL 478 muri6 luego de alcanzar la maduracion sexual,
aunque no asi la esquelética y que la primera ocurri6 antes de la completa fusion de las suturas
neurocentrales de toda la columna. En consecuencia, el patrén de maduracion es el mismo que el

registrado en la mayoria de los tetrapodos (Padian y Stein, 2013)
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Ornithosuchidae

En ninguno de los ejemplares de Riojasuchus tenuisceps que cuentan con huesos
apendiculares (i.e., PVL 3826, PVL 3827 y PVL 3828) se observa una clara CCE. De esta forma,
se estima que la maduracion somatica no habia sido alcanzada por los individuos. De igual
manera, la presencia de solo algunas marcas de crecimiento en los ejemplares PVL 3827 y PVL
3828 (cuatro en la tibia y dos el fémur respectivamente) y con una distancia constante entre ellas
indica que madurez sexual en ambos individuos no fue alcanzada. El caso del individuo PVL
3826 es atipico, ya que no muestra ninguna variacion en la disposicion de las fibras intrinsecas
(organizadas en un patroén pseudolamelar uniforme) pero exhibe varias LCD/annuli agrupadas
principalmente en la region perimedular. En este sentido, no es posible evaluar con precision el
desarrollo de la madurez sexual en este individuo, por las caracteristicas ambiguas reconocidas.

Por otra parte, estudios morfologicos y observaciones de primera mano basados en el
ejemplar PVL 3827 muestran que las suturas neurocentrales se hallan abiertas en las regiones
caudal, dorsal y en las tltimas vértebras cervicales (Baczko et al., 2020), mientras que estan
cerradas en la mayoria de las vértebras cervicales. Curiosamente, a partir de esta caracteristica, se
estima que la direccion de cierre de las suturas neurocentrales es cervical-caudal, el patron inverso
registrado en los cocodrilos actuales (Ikejiri, 2012) y el mismo que el observado en
Erpetosuchidae. De esta manera, se infiere que la maduracion esquelética a nivel anatdmico
apenas habia dado inicio en el ejemplar PVL 3827 y es anterior a la madurez sexual. Asi, se infiere
que la fusion de las suturas neurocentrales en la region cervical ocurre previamente al desarrollo
de la maduracion sexual y somatica en PVL 3827. Finalmente, el ejemplar PVL 3826 no preserva
la columna, y, si bien el ejemplar PVL 3828 conserva gran parte del esqueleto axial, este se
encuentro deformado, cubierto por sedimento, osteodermos y otros fragmentos 6seos, haciendo

imposible la observacion de las suturas neurocentrales.

Aectosauria

Los huesos apendiculares de los especimenes de Aetosauroides scagliai muestran, a
grandes rasgos, un patron de maduracidén ligeramente variable. Los resultados respecto a la
maduracion somatica de los ejemplares examinados son mas bien ambiguos. Mientras que en
PVL 2052 y PVSJ 326, se observa claramente una gruesa CCE depositada en la porciéon mas
externa de la corteza, la misma esta ausente en CRILAR-Pv 580, PVL 2059 y PVL 2073. Por lo
tanto, solo PVL 2052 y PVSJ 326 corresponden a individuos somaticamente maduros. Estos
resultados son consistentes con estudios previos que proponen que PVL 2052 es mas longevo que

otros especimenes, tales como PVL 2073 (Heckert y Lucas, 2002; Taborda et al., 2013, 2015).
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Asimismo, todos los ejemplares muestran una reduccion en el espacio entre las LCD
desde el interior hacia el exterior de la corteza, lo que sugiere que todos alcanzaron la madurez
sexual al momento de muerte. Tal reduccion en la tasa de crecimiento también se evidencia por
la mayor cantidad de hueso pseudolamelar en la corteza externa de todos los elementos
muestreados en contraste con la matriz entretejida o similar a la entretejida en las regiones
perimedulares. La edad inferida de madurez sexual (~10 afios) es aproximadamente la misma que
la de los cocodrilos modernos (excepto en el ejemplar CRILAR-Pv 580), que alcanzan la madurez
sexual a los 10-12 afios de vida en promedio (Grigg y Kirshner, 2015). De acuerdo con los
tamarfios estimados de algunos individuos, es posible inferir que el holotipo PVL 2073 (longitud
estimada: 1,39 m) alcanz6 la madurez sexual en algiin momento antes de alcanzar el ~57% de la
talla completa de PVL 2052 (longitud estimada: 2,42 m) (Paes-Neto et al., 2021), que representa
el tamafio maximo inferido para esta especie y del cual también se estima que alcanz6 la madurez
sexual.

Respecto al grado de fusion de las suturas neurocentrales y a la orden secuencial de la
misma (i.e., de cervical a caudal o viceversa), solo se dispone informacion relativa al holotipo de
Aetosauroides scagliai (PVL 2073) (Heckert y Lucas, 2002; Irmis, 2007; Taborda et al., 2015).
Este individuo muestra que las suturas neurocentrales estan abiertas en las vértebras cervicales y
dorsales (Irmis, 2007) pero cerradas en las caudales (Taborda et al., 2015), indicando una
direccion de cierre caudal—cervical. Combinando estos datos anatomicos con los histolégicos, es
posible inferir que la madurez sexual precede a la completa fusion neurocentral de las vértebras
precaudales, como ocurre en los cocodrilos actuales y la mayoria de los tetrapodos (Ikejiri, 2012;
Padian y Stein, 2013). Con esta informacion y las medidas comparativas antes mencionadas, el
holotipo de A. scagliai, PVL 2073 puede definirse como un juvenil-subadulto.

En el caso del humero de Aetobarbakinoides brasiliensis CPEZ 168, debido al bajo
numero de marcas de crecimiento (solo tres LCD), no es posible inferir el desarrollo de madurez
sexual. Tampoco se observa una CCE, por lo que el individuo no alcanzé la madurez esquelética.
En este sentido, los parametros de maduracion para A. brasiliensis CPEZ 168 pueden resumirse

en la ausencia de madurez esquelética y sexual.

Gracilisuchidae

Ambos especimenes de Gracilisuchus stipanicicorum, CRILAR-Pv 490 y PVL 4597
carecen de la CCE en el fémur, por lo que se infiere que no alcanzaron la madurez somatica. Del
mismo modo, debido al registro de marcas de crecimiento, en el ejemplar CRILAR-Pv 490, se
deduce que este no logrd la madurez sexual. En el caso del individuo PVL 4597, debido a su

pobre estado de preservacion, es posible que las marcas de crecimiento se hayan visto
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erosionadas, por lo que no es posible estimar el desarrollo de la madurez sexual. Adicionalmente,
Lecuona et al. (2017) reconocieron que la direccion de cierre de las suturas neurocentrales es
cervical—caudal en el ejemplar CRILAR-Pv 490 y las mismas se encuentran fusionadas. De este
modo, en este ejemplar en particular, la madurez esquelética precede a la madurez somatica, y en

tanto, la madurez sexual no fue posible de precisar.

Paracrocodylomorpha no-Crocodylomorpha

Las caracteristicas del tejido 6seo en el fémur de Sillosuchus longicervix PVSJ 85 son
compatibles con un estadio inmaduro considerando todos los parametros de maduracion aqui
discutidos. Respecto a la maduracién sexual, no se registran marcas de crecimiento ni
modificaciones en la matriz 6sea, por lo que se asume que la misma no fue alcanzada. En relacién
a la madurez somatica, no se reconoce una CCE, por lo que también se infiere que tampoco logrd
la madurez somatica. No se cuenta con datos sobre la caracterizacion de las suturas
neurocentrales. No obstante, debido a las particularidades del tejido 6seo de este espécimen (i.e.,
complejo fibrolamelar uniforme y corteza ininterrumpida por marcas de crecimiento), es posible
que los estados madurativos inferidos no reflejen de manera clara aspectos de la ontogenia del
individuo.

Por otra parte, los huesos apendiculares de los individuos de Saurosuchus galilei
muestreados; PVL 2557 (tibia) y PVSJ 47 (fémur), exhiben los mismos patrones de maduracion
en general. En este sentido, ambas secciones cuentan con un gran nimero de marcas de
crecimiento con un espaciado decreciente hacia la corteza subperiosteal y una transicion gradual
de hueso entretejido a hueso pseudolamelar. De este modo, se infiere que ambos individuos
alcanzaron la madurez sexual y debido a la ausencia de la CCE, también se estima que no lograron
la madurez somatica. Por otra parte, el ejemplar PVL 2557 preserva solo algunas vértebras de la
region pre y postsacra, insuficientes para determinar el grado de desarrollo de las suturas
neurocentrales. De manera preliminar, es posible que estos individuos hayan sido capaces de
continuar con su crecimiento, al menos levemente, ya que no alcanzaron las dimensiones del
espécimen de mayor tamafio estimado, PVL 615 (Trotteyn et al., 2011). Por otra parte, si bien no
se cuenta con secciones de los elementos apendiculares del ejemplar PVSJ 32, las caracteristicas
histologicas del osteodermo revelan una edad relativamente avanzada, de hasta 21 afios.
Adicionalmente, este individuo ha sido reconocido como un ejemplar relativamente joven y
esqueléticamente inmaduro, considerando que la mayoria de las suturas neurocentrales de la serie
vertebral (excepto en las cervicales anteriores, que se encuentran parcialmente fusionados) estan
abiertas (Trotteyn et al., 2011). Estas observaciones refuerzan la hipétesis de una edad altamente

subestimada para los individuos PVL 2557 y PVSJ 47.
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Respecto a Fasolasuchus tenax PVL 3850, solo la costilla muestra una clara CCE bien
desarrollada. El tejido subperiosteal del fémur de este ejemplar fue erosionado, por lo que es
posible que también presentara una CCE, pero que la misma haya sido destruida. En
consecuencia, es posible inferir que F. tenax PVL 3850 alcanz6 la madurez esquelética. Esta
inferencia se ve reforzada por otros marcadores morfologicos registrados de primera mano.
Fasolasuchus tenax PVL 3850 exhibe la serie vertebral casi completa y en todas las vértebras las
suturas neurocentrales se encuentran completamente soldadas. Por otra parte, no es posible
postular grado alguno de desarrollo de la madurez sexual, ya que ambos elementos presentan, por
un lado, la ausencia de gran parte de la corteza (fémur) y remodelacion osea de alto grado
(costilla). Estas condiciones impiden el reconocimiento fiable de las marcas de crecimiento y, por

lo tanto, cualquier inferencia relativa a la madurez sexual.

Crocodylomorpha

Los analisis de la histologia de los dos ejemplares de Trialestes romeri PVL 2561 y
PVL 3889, revelan una ligera variacion intraesquelética entre ambos especimenes respecto a los
estados madurativos. En este sentido, el individuo PVL 2561 presenta en el himero una
composicion de hueso entretejido, intercalado con una delgada capa de hueso pseudolamelar y
algunas LCD estrechamente agrupadas en la region subperiosteal, mientras la ulna presenta una
constitucion uniforme por el complejo fibrolamelar y carente de marcas de crecimiento. A pesar
de esta variacion observada, debido al bajo nimero de marcas de crecimiento y la predominancia
de matriz entretejida, se infiere que PVL 2561 no alcanz6 la madurez sexual ni tampoco la
madurez somatica, ya que no se registra una CCE. En el individuo PVL 3889, la variacién entre
el fémur y el humero es menor. Si bien se reconoce una leve diferencia entre la matriz de ambos
huesos, una unica LCD es registrada en la region perimedular de los dos elementos. De esta
manera, y del mismo modo que en el ejemplar PVL 2561, se infiere que el espécimen PVL 3889
no logré la madurez sexual, y, en ausencia de una CCE, tampoco alcanz6 la madurez somatica.

El espécimen PVL 3889 preserva gran parte de la serie vertebral, incluyendo la region
presacra, sacra y algunas vertebras post sacras. En la mayoria de las vértebras, las suturas
neurocentrales estan completamente cerradas, excepto en algunas dorsales presacras, en las que
se describe parcialmente cerrada, denotando una madurez esquelética casi completa. De este
modo, la direccion de cierre de las suturas se infiere en sentido caudal—cervical. Combinando
estos datos con la informacidon histologica, se estima que la maduracion esquelética en el
individuo PVL 3889 es previa a la madurez sexual y somatica. Estos eventos de maduracion
reportan el sentido inverso en el patron registrado en la mayoria de los tetrapodos (madurez sexual

seguida de madurez esquelética/somatica) (Padian y Stein, 2013).
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En un analisis general, los patrones de maduracion en los taxones examinados son
altamente variables, incluso dentro de grupos mas inclusivos, tales como Proterochampsidae
(Tabla 3). En este Gltimo, el inicio de la madurez esquelética y/o somética guarda correspondencia
con un estado desarrollado de la madurez sexual, por ejemplo, en Pseudochampsa
ischigualastensis; mientras en otros individuos, tales como Tropidosuchus romeri, la maduracion
esquelética precede a la madurez sexual. En Pseudosuchia, el escenario también muestra
caracteristicas dispares. Por un lado, en Erpetosuchidae (7arjadia ruthae), Ornithosuchidae
(Riojasuchus tenuisceps) y Aectosauria (Aetosauroides scagliai) la madurez sexual parece
alcanzarse antes, o al menos, en sincronia con el comienzo de fusion de algunas suturas
neurocentrales (Tabla 3). En contraste, en Gracilisuchidae (Gracilisuchus stipanicicorum) y en
Crocodylomorpha tempranos (7rialestes romeri) la madurez esquelética es anterior al desarrollo
de la madurez sexual (Tabla 3). Estos resultados inferidos en Pseudosuchia deberian considerarse
preliminares, debido al escaso nimero de especimenes muestreados, a diferencia de lo reportado
en Proterochampsidae. No obstante, la ocurrencia de un patrén de maduracion similar a las aves
(i.e., madurez somatica/esquelética que antecede a la madurez sexual) parece haber surgido
independientemente varias veces en Archosauriformes no-Avemetatarsalia. Otra posibilidad para
explicar la ausencia de la presunta madurez sexual en individuos esqueléticamente maduros es
que las caracteristicas histologicas en realidad no reflejan haber alcanzado esta etapa ontogenética
en particular. En consecuencia, es probable que la reduccion en el espaciamiento de las marcas
de crecimiento y la transicion del tipo de matriz (i.e., de crecimiento 6seo rapido a lento) no tengan

correspondencia con la sefializacion de la madurez sexual.

7.c. Patrones de crecimiento

Histéricamente, los estudios basados en la paleohistologia de vertebrados han tenido
como foco principal los dinosaurios no-avianos. No obstante, desde el comienzo del siglo XXI,
los estudios microestructurales orientados a diversos grupos de tetrapodos se han ido
incrementando gradualmente (e.g., Bailleul et al., 2019). Particularmente, el aumento en el
numero de investigaciones apuntadas en arcosauriformes extintos (sesgadas hacia los
Pseudosuchia) se vieron favorecidos por el descubrimiento y exploracion de cuencas tridsicas
alrededor del mundo, asi como el establecimiento de nuevas especies en ellas (Nesbitt et al.,
2013a). Asi, los andlisis paleohistologicos permiten obtener informacidon sobre como estos
organismos crecieron y comprobar si comparten el mismo mecanismo de desarrollo debido a su
cercania filogenética. De no hacerlo, se ofrecen hipotesis no vinculadas a cuestiones evolutivas,

sino relacionadas a causas fisiologicas, sexuales o ambientales, entre otras. Sin embargo, en
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Tabla 3. Principales caracteristicas referidas a los estados madurativos de las muestras con informacion de las suturas neurocentrales disponible,
obtenidas a partir de datos histoldgicos de los huesos apendiculares y axiales. Aclaraciones: *, no fue disponible inferir la madurez debido a la falta de
informacion y no a las propiedades histoldgicas de la seccion.

Madurez Madurez Madurez esquelética: suturas neurocentrales
sexual  somaitica Direcciéon de cierre Grado de fusion

Taxon y nro. de coleccion

Proterochampsidae
Proterochampsa
barrionuevoi PVSJ 606
Tropidosuchus romeri PVL No inferida No inferida  Caudal—cervical Cerradas reg. caudal y dorsal—
4602 parc. cerradas en reg. cervical
Tropidosuchus romeri PVL Cerradas reg. caudal y dorsal—
4604 parc. cerradas en reg. cervical
Tropidosuchus romeri PVL Cerradas reg. caudal y dorsal—

No inferida Inferida No disponible Abiertas

Incipiente No inferida Caudal—cervical

No inferida No inferida Caudal—cervical

4606 parc. cerradas en reg. cervical
fsu7a éosuchus reigi PVL No inferida No inferida Caudal—cervical Cerradas
0 TR Inferida  Incipiente = Caudal-cervical Abiertas

ischigualastensis PVSJ 567
Chanaresuchus bonapartei
PVL 4575
g@inggis“uchus Lezinapsl Inferida No inferida Caudal—cervical C;?;%ZSS r:f'rgg.riilr;li)s;f.
Cerradas reg. caudal—parc.
No inferida No inferida Caudal—cervical  cerradas reg. dorsal—abiertas
reg. cervical

No inferida No inferida Caudal—cervical Cerradas

Rhadinosuchinae indet.
CRILAR-Pv 488

Erpetosuchidae
- Cerradas reg. cervical—parc.
gzz?‘;m ruthae CRILAR- Inferida No inferida Cervical-caudal  cerradas reg. dorsal-abiertas
reg. caudal
Ornithosuchidae
Riojasuchus tenuisceps e e . Cerradas reg. cervical—abiertas
PVL 3827 No inferida No inferida Cervical-caudal reg. dorsal y caudal
Aetosauria
Aetosauroides scagliai PVL Inferida No inferida Caudal—cervical Cerradas reg. caudal—gblertas
2073 reg. dorsal y cervical
Gracilisuchidae

Gracilisuchus stipanicico-

rum CRILAR-Pv 490
Loricata no-Crocodylomorpha

Fasolasuchus tenax PVL

No inferida No inferida Cervical-caudal Cerradas

3850 No inferida” Inferida No disponible Cerradas
Loricata: Crocodylomorpha
Trialestes romeri PVL 3889 No inferida No inferida Caudal—cervical Mayormente cerradas

general, la mayoria de tetrapodos poseen el mismo patron de crecimiento el cual consiste en una
tasa acelerada en etapas tempranas, la cual se ralentiza en fases mas tardias (Padian y Stein, 2013).
Para determinar un patrén de crecimiento en particular y en detalle se examinan caracteristicas
como la composicion de la matriz dsea, la naturaleza y distribucion de las marcas de crecimiento,
el grado y el patrén de vascularizacion, entre otras. Por otra parte, es preferible contar con varios
ejemplares de las especies que integran el grupo de estudio para extrapolar el modo de crecimiento

de las mismas al resto de grupo.
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Cuyosuchus huenei

Las afinidades filogenéticas de Cuyosuchus huenei fueron discutidas en la descripcion
original de la especie (Reig, 1961). Dadas sus complejas caracteristicas anatomicas, fue ubicado
preliminarmente dentro de los arcosauriformes no-arcosaurios (Desojo et al., 2002).
Posteriormente, Ezcurra (2016) recuper? a la especie como un arcosauriformes no-eucrocopoda,
constituyendo el taxén hermano de Erytrosuchidae (Archosauromorpha). Sin embargo, mas
recientemente, Ezcurra et al. (2023) reconocieron a C. huenei como un Archosauriformes
temprano, cuyo taxon filogenéticamente mas cercano es FEuparkeria capensis. Estudios
histoldgicos previos realizados sobre E. capensis muestran cierta variabilidad, pero en la mayoria
de ellos se registra el complejo fibrolamelar en la region perimedular y hueso pseudolamelar hacia
la corteza media y externa (Ricqglés et al., 2008; Botha-Brink y Smith, 2011; Legendre et al.,
2016). Asimismo, la vascularizacion varia entre escasa a moderada (Ricql¢s et al., 2008; Botha-
Brink y Smith, 2011; Legendre et al., 2016). En este sentido, la tasa de crecimiento identificada
en C. huenei es relativamente mas elevada que en E. capensis, ya que la mayor parte de la corteza
se encuentra dominada por el complejo fibrolamelar en el primero. En caso de considerar otros
grupos taxondmicos filogenéticamente cercanos, la tasa de crecimiento reconocida en
eritrosuquidos (Erytrosuchus, Garjainia madiba) se asemeja en mayor manera a C. huenei ya que
sus huesos apendiculares estan formados igualmente por el complejo fibrolamelar y atravesada
por marcas de crecimiento (annuli) (Ricqlés et al., 2008; Botha-Brink y Smith, 2011; Gower et
al.,, 2014). De esta manera, se evidencia una relativa consistencia preliminar en un marco
filogenético considerando las caracteristicas histologicas del himero de C. huenei MCNAM-Pv

2669, mostrando una elevada tasa de crecimiento.

Proterochampsidae

Estudios histologicos previos sobre huesos largos de proterocampsidos (Ricqlés et al.,
2008; Werning, 2013; Arcucci et al., 2019; Garcia Marsa et al., 2020b; Garcia Marsa et al., 2023)
revelan importantes variaciones con respecto a los patrones de crecimiento de este clado (Tabla
4). Los especimenes de Chanaresuchus bonapartei analizados por Ricqlés et al. (2008), Werning
(2013) y Garcia Marsa et al. (2020b) se caracterizaron por la presencia de hueso fibrolamelar
altamente vascularizado en la corteza interna, donde no se registran LCD. Estas caracteristicas se
interpretaron como evidencia de tasas de crecimiento relativamente rapidas en comparacioén con
pseudosuquios vivientes (Ricqles et al., 2008; Werning, 2013). La presencia de hueso
pseudolamelar junto con una disminuciéon en el espacio entre las marcas de crecimiento en la

corteza exterior denota una disminucién en la tasa de crecimiento tardiamente en la ontogenia.
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Los especimenes de proterocampsidos estudiados por Ricqlés et al. (2008), Werning (2013) y
Garcia Marsa et al. (2020b) incluyeron al menos un ejemplar caracterizado por la presencia de
LCD estrechamente espaciadas en la corteza exterior. Werning (2013) concluyé que la diferencia
en la formacion de LCD esta relacionada con variaciones ontogenéticas (i.e., las LCD estaban
ausentes en el individuo que murid antes de alcanzar el primer ciclo anual). Tal inferencia fue
respaldada por las variaciones de tamafo de los especimenes (varias LCD se registraron en el
espécimen mas grande). Dicho patrén, no obstante, no se reporta para C. bonapartei PULR-V
125, el cual, a pesar de estar representado por un hueso mas pequeio, registra un nimero
relativamente elevado de marcas de crecimiento (Garcia Marsa et al., 2020b). Este patron general
de crecimiento no concuerda estrictamente con lo reportado por Arcucci et al. (2019) para otros
proteocampsidos. En las muestras analizadas por Arcucci et al. (2019), la histologia 6sea esta
formada hueso por entretejido plexiforme que revela altas tasas de crecimiento, pero también se
registran pocas LCD fuertemente espaciadas en la corteza interna y externa. Adicionalmente, el
espécimen de C. bonapartei (PULR-V 116) examinado por Garcia Marsa et al. (2023) denota una
importante variacion intraesquelética ya que se encuentran patrones de crecimiento lento (matriz
pseudolamelar/lamelar, vascularizacion pobre) en el fémur y la tibia, mientras la fibula exhibe
caracteristicas propias de un crecimiento mas acelerado (matriz fibrolamelar y abundante
vascularizacion).

Los proterocampsidos aqui estudiados también exhiben algunas caracteristicas
particulares en cuanto a sus patrones de crecimiento (Tabla 4). Por ejemplo, la composicion
uniforme de hueso entretejido y una alta densidad de canales radiales en los huesos apendiculares
de Proterochampsa barrionuevoi no fue reportado en otros proterocampsidos. Los individuos de
Tropidosuchus romeri muestran cierta variacion igualmente. En este sentido, resulta llamativo
que secciones del mismo hueso (i.e., fémur) en dos individuos de la misma especie, PVL 4602 y
PVL 4604, que exhiben ademas dimensiones similares, presenten diferencias en el ordenamiento
de las fibras intrinsecas y la vascularizacion. Asi, mientras que en el ejemplar PVL 4602 se
reconoce una matriz entretejida y un patron reticular, caracteres vinculados a tasas de crecimiento
elevadas, el individuo PVL 4604 muestra una matriz pseudolamelar y una vascularizacion
moderada compuesta por canales longitudinales, evidenciando una tasa de crecimiento mas lenta.
Por otra parte, la microestructura del tercer espécimen de Tropidosuchus romeri (PVL 4606), se
asemeja mas a la de PVL 4604, mostrando un crecimiento relativamente lento.

En cuanto a Gualosuchus reigi PVL 4576, el mismo presenta claras diferencias
histologicas respecto a otros proterocampsidos, denotando la tasa de crecimiento mas acelerada
registrada en el clado (complejo fibrolamelar y ausencia de remodelacion 6sea). Sin embargo,
estas caracteristicas parecen responder a cuestiones ontogenéticas, ya que se propone que se

trataria de un individuo juvenil (Trotteyn et al., 2013).
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El patrén de crecimiento registrado en Pseudochampsa ischigualastensis PVS 567 es el
mas similar a los representantes actuales de Pseudosuchia, los cocodrilos. La presencia de una
abundante matriz pseudolamelar atravesada por marcas ciclicas de crecimiento también son
comunes la corteza de huesos apendiculares de, por ejemplo, Alligator mississippiensis
(Woodward et al., 2014) y Caiman latirostris (Mascarenhas-Junior et al., 2021).

Con respecto a Chanaresuchus bonapartei, debido a la presencia una matriz
pseudolamelar y fuerte vascularizacion en los individuos CRILAR-Pv 81, PVL 4576 y PVL 6244;
sus tasas de crecimiento parecen ser relativamente mas lentas que las reportadas para otros
proterocampsidos (Ricqlés et al., 2008; Werning, 2013; Arcucci et al., 2019; Garcia Marsa et al.,
2020b). Ademas, llama la atencion que el fémur del ejemplar PULR-V 125 de C. bonapartei
examinado aqui y por Garcia Marsa et al. (2020b) exhibe al menos tres ciclos de crecimiento a
pesar de que es relativamente mas pequeio (longitud del fémur: 72,8 mm) que el ejemplar PVL
4575 (longitud del fémur: 112 mm), el cual registra una sola marca de crecimiento. En tanto, el
fémur del ejemplar C. bonapartei PVL 6244, cuya longitud es la maxima entre los individuos
estudiados de esta especie (150,1 mm) registra hasta seis LCD/annuli. Un patron diferente se
registra en este Ultimo ejemplar y el fémur asignado a un Rhadinosuchinae indet. (CRILAR-Pv
488). En ambos, la formacion regular de marcas de crecimiento compuestos por zonas y annuli
refleja un patron de crecimiento claramente ciclico, que no es estrictamente equivalente al
reportado en otros proterocampsidos. En este caso, la presencia de una zona formada por hueso
entretejido en la Gltima porcion de la corteza exterior, tanto de C. bonapartei PVL 6244 y como
de Rhadinosuchinae CRILAR-Pv 478, revela un aumento tardio en la tasa de crecimiento durante
la ontogenia del individuo.

En resumen, los patrones de crecimiento inferidos de la histologia del estilopodio en
Proterochampsidae parecen ser mas complejos de lo esperado. En este sentido, no se detecta un
patrén de crecimiento que pueda considerarse “tipico” para el clado. Estas variaciones en los
patrones de crecimiento pueden estar relacionadas con diversas causas, no mutuamente
excluyentes (e.g., tamafio, habitat, variacion especifica, dimorfismo sexual, presion ambiental).
Por ejemplo, las tasas de crecimiento comparativamente mas lentas (excepto en Gualosuchus
reigi) inferidas para los individuos muestreados aqui podrian vincularse con un componente de
presion ambiental y una susceptibilidad altamente fisioldgica de estos organismos. Por lo tanto,
los proterocampsidos parecen mostrar cierto grado de plasticidad en el desarrollo con respecto a
su patrén de crecimiento. En este sentido, cabe destacar la aparente falta de correspondencia entre
la histologia 6sea y el tamafo entre los fémures de Chanaresuchus bonapartei PVL 4575
(longitud del fémur: 112 mm) y PULR-V 125 (longitud del fémur: 72,8 mm) y entre
Tropidosuchus romeri PVL 4602 y PVL 4604 (longitud del fémur: ~55 mm). Como evidencia
adicional de dicha plasticidad, los ejemplares de C. bonapartei PVL 6244 y Rhadinosuchine indet.
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CRILAR-Pv 488 exhiben un periodo de crecimiento relativamente rapido (marcado por la
presencia de una extensa zona de hueso entretejido) en la Gltima etapa de su ontogenia. Se infiere
que el periodo de rapido crecimiento se correspondio con una mayor disponibilidad de recursos.
Otras posibles causas de la alta variabilidad del patréon de crecimiento en los proterocampsidos
pueden estar relacionadas con variaciones interespecificas y/o inter-elementales o dimorfismo
sexual. Recientemente, Ezcurra et al. (2019) propusieron una alta variacion intraespecifica para
el clado Rhadinosuchinae con base en estudios anatomicos. Estas diferencias podrian haberse

reflejado también a nivel histologico.

Erpetosuchidae

Debido a que solo especimenes de Tarjadia ruthae CRILAR-Pv 478 y CRILAR-Pv 665
muestran el crecimiento total de los individuos en general (i.e., aquellas muestras que fueron
extraidas de la region media de la diafisis), y los individuos de 7. ruthae CRILAR-Pv 339 y
CRILAR-Pv 477 fueron seccionados en la region de la metéfisis distal, los analisis de los patrones
de crecimiento se realizan solo sobre los dos primeros. Ricqles et al. (2008) también analizaron
una seccion de un hueso largo indeterminado de 7. ruthae (MCZ 4077), el cual se asemeja
histologicamente a los ejemplares de 7. ruthae analizados en esta tesis, revelando una tasa de
crecimiento mas bien moderada (Tabla 5). Especificamente, el desarrollo de hueso zonal y la
presencia de abundante hueso fibrolamelar en las porciones internas de la corteza son
caracteristicas comunes entre los especimenes muestreados. Por otro lado, no se registra un patrén
vascular tipico en las secciones. Adicionalmente, cierta variacion es registrada en cuanto al grado
de desarrollo de las matrices dseas. En este sentido, el fémur del ejemplar CRILAR-Pv 478 exhibe
una mayor proporcion de tejido pseudolamelar en su corteza. Dicha variacion parece estar
vinculada a un estadio ontogenético mas avanzado que el ejemplar CRILAR-Pv 665, hipotesis
sustentada por el tamafio mayor del primero (la longitud de los fémures de CRILAR-Pv 478 y
CRILAR-Pv 665 es igual a 193 y 126 mm respectivamente). A pesar de estas particularidades
encontradas, las muestras indican que Tarjadia poseia una tasa de crecimiento relativamente
rapida durante la primera parte de su ontogenia, la cual se ralentizaba en estadios mas avanzados.
Estas caracteristicas son mas notorias en etapas tempranas de su desarrollo, marcado por la
presencia de hueso zonal, constituido por extensas capas de hueso fibrolamelar y fuerte
vascularizacion. En general, se sugiere una tasa de crecimiento moderada a alta para para esta

especie.
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Ornithosuchidae

Los estudios osteohistologicos realizados en ornitostiquidos son escasos. Solo Ricqlés
et al. (2008) analizaron un fragmento de costilla de Ornithosuchus woowardii (MCZ FN 336-
58M). Debido a la naturaleza dispar de los elementos examinados en esta tesis con otros
ornitosuquidos (i.e., huesos apendiculares y huesos del esqueleto axial), no es posible evaluar el
patron de crecimiento de Ornithosuchidae como grupo taxondémico al rango de familia. No
obstante, es viable el analisis de Riojasuchus tenuisceps como especie. La presencia de una
corteza formada mayormente por hueso pseudolamelar atravesada por algunas LCD y annuli son
caracteristicas comunes en todos los individuos analizados (PVL 3826, PVL 3827 y PVL 3828)
(Tabla 5). Adicionalmente, en la mayoria de los elementos apendiculares (excepto en el fémur de
PVL 3828), se registra un aumento relativo en el nimero y ordenamiento de los canales vasculares
desde la region interna hacia la porcion exterior de la corteza. De este modo, estas caracteristicas
podrian constituir el patron especifico de la especie R. fenuisceps en sus huesos apendiculares,
denotando una tasa de crecimiento lenta a moderada (Tabla 5). No obstante, en estudios futuros,

se recomienda analizar elementos 6seos de otros ornitosuquidos.

Aetosauria

Los estudios centrados en la histologia de los huesos largos de los aetosaurios son
escasos en la literatura. Solo algunos especimenes fueron examinados previamente: Ricqles et al.
(2003) analizaron la histologia de Desmatosuchus (UCMP 32178 y UCMP 28354), Stagonolepis
UCMP 25914 y ‘Typothorax> UCMP 25905 (Tabla 6). Posteriormente, Werning (2013) en su
tesis doctoral reviso la asignacion taxondmica de los ejemplares UCMP 32178, UCMP 28354 y
UCMP 25914, y los redefinid6 como Aetosauria indet. Asimismo, Werning (2013) descart6 a
‘Typothorax’ UCMP 25905 como un aetosaurio y fue reasignado a Phytosauria. Por otro lado,
Hoffman et al. (2018) examinaron la histologia de Coahomasuchus chathamensis (especimenes
NCSM 19765 y NCSM 16441) (Tabla 6). Cabe resaltar que actualmente se sigue la designacion
taxondémica propuesta por Werning (2013), que considera casi todos los especimenes de
aetosaurios del estudio de Ricqlés et al. (2003) como Aetosauria indet. Recientemente, Teschner
et al. (2022a, 2022b) estudiaron huesos estilopodiales de 12 especimenes de Stagonolepis olenkae
de Polonia (especimenes 120, 121, 122, 123, 135, 136, 137 y 142 de la coleccion UOPB y
especimenes 2828, 1906, 2363, 2496 de la coleccion UOBS) y Aetosaurios ferratus de Alemania
(SMNS 5770-2 y SMNS 5770-21) (Tabla 6). Desafortunadamente, la mayoria de los materiales
originales estudiados por los autores previos eran fragmentarios y los mismos no proporcionaron

las medidas, excepto los examinados por Teschner et al. (2022a, 2022b). En este sentido, no es
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posible utilizar la longitud de los huesos ni la circunferencia en seccion para determinar tamafos
relativos. Por esta razon, s6lo se emplean caracteristicas histologicas para evaluar un patrén de
crecimiento potencial.

A excepcidn de Aetobarbakinoides brasiliensis, Stagonolepis olenkae y Aetosaurus
ferratus, todos los huesos apendiculares de los aetosaurios publicados muestran en general las
mismas caracteristicas histologicas: una corteza interna de hueso fibrolamelar o simil-
fibrolamelar y una corteza media-externa de hueso pseudolamelar o lamelar con vascularizacion
decreciente desde la corteza perimedular hacia la corteza externa (Tabla 6). No obstante, en
detalle, la extension y naturaleza de ambas capas es variable. Por ejemplo, en el radio (NCSM
19765) y la fibula (NCSM 16441) de Coahomasuchus chathamensis (Hoffman et al. 2018) y en
la mayoria especimenes de Aefosauroides scagliai del presente estudio (CRILAR-Pv 580, PVL
2052, PVL 2059, PVL 2073 y PVSJ 362), la capa de hueso fibrolamelar es més gruesa que en el
radio (UCMP 28354), humero (UCMP 32178) y fémur (UCMP 25914) de los aetosaurios
examinados por Ricqleés et al. (2003) y Werning (2013) (esta es ain més estrecha en UCMP 28354
y UCMP 32178). Asimismo, el himero de 4. brasiliensis CPEZ 168 presenta hueso entretejido
en toda la corteza. Por otra parte, en las muestras de S. olenkae se registra mayoritariamente hueso
zonal, donde si bien tanto los annuli como las zonas estan formadas por tejido pseudolamelar, el
grado de ordenamiento de las fibras intrinsecas es mucho mayor en los annuli (Teschner et al.,
2022a, 2022b). Ademas, Hoffmann et al. (2018) y Teschner et al. (2022a, 2022b) no observaron
la presencia del hueso pseudolamelar embebido en las capas de hueso fibrolamelar en las muestras
de C. chathamensis, S. olenake y A. ferratus, como si lo hicieron Ricqles et al. (2003) y Werning
(2013) en los ejemplares UCMP 28354, UCMP 32178 y UCMP 25914.

Otras diferencias encontradas estan relacionadas con la distribucion y naturaleza de las
marcas de crecimiento. Mientras que en el radio (NCSM 19765) y la fibula (NCSM 16441) de
Coahomasuchus chathamensis (Hoffman et al., 2018) y en Aetosauroides scagliai y en
Aetobarbakinoides brasiliensis estas se sitian mayoritariamente en la corteza media hacia la
periferia del hueso, en el radio (NCSM 19765), fibula (NCSM 16441) y fémur (UCMP 25914)
de Aectosauria indet. (Ricqlés et al., 2003) estas se localizan en toda la extension de la corteza
(variando su espaciamiento en la corteza interna y externa principalmente). Esta ultima
caracteristica también es observada en el fémur y el himero de los diferentes ejemplares de
Stagonolepis olenkae (Teschner et al., 2022a). Mientras que la mayoria de las marcas de
crecimiento son LCD en C. chathamensis, A. scagliai y A. brasiliensis; se han registrado tanto
LCD como annuli en los especimenes UCMP 28354, UCMP 32178 y UCMP 25914 (Ricqlés et
al., 2003; Hoffman et al., 2018). Finalmente, en las muestras de S. olenkae es notable la ausencia
de LCD (solo se identifican annuli). Ademas, particularmente, los ejemplares de C. chathamensis

(Hoffman et al., 2018), S. olenake, Aetosaurus ferratus (Teschner et al., 2022a, 2022b), A. scagliai
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y A. brasiliensis conservaron un nimero menor de marcas de crecimiento en comparacion con las
muestras de Aetosauria indet. estudiadas por Ricqlés et al. (2003) y Werning (2013).

Se puede realizar una comparacion de las tasas de crecimiento relativas entre diferentes
especies utilizando la distribucion de las marcas de crecimiento. Por ejemplo, la presencia de solo
dos LCD distantes en la extensa capa Osea fibrolamelar en los especimenes de Coahomasuchus
chathamensis y Aetosauroides scagliai (e.g., PVL 2052, PVL 2059 y PVL 2073) indica un
crecimiento relativamente mas rapido (es mas acelerado en C. chathamensis) que en los
Aetosauria indet. muestreados por Ricqles et al. (2003), que registra varias marcas de crecimiento
estrechamente espaciadas en una corteza también dominada por hueso fibrolamelar. Comparando
a A. scagliai y Aetobarbakinoides brasiliensis con Stagonolepis olenkae y Aetosaurus ferratus
estos ultimos presentan un crecimiento mas uniforme y a una tasa relativamente mas baja (corteza
dominada por hueso pseudolamelar).

En resumen, al comparar las formas sudamericanas de Aetosauroides scagliai (CRILAR
Pv-580, PVL 2052, PVL 2059, PVL 2073 y PVSJ 326) y Aetobarbakinoides brasiliensis (CPEZ
168) con otras especies, surgen diferencias en la tasa de crecimiento y la presencia de hueso
pseudolamelar intercalado con el hueso fibrolamelar. En este sentido, 4. scagliai muestra una
dinamica de crecimiento mas similar a Coahomasuchus chathamensis (Hoffman et al., 2018),
pero una composicion de la matriz 6sea que se asemeja a las muestras de Aetosauria indet.
examinadas por Ricqlés et al. (2003) y Werning (2013). Esta dinamica de crecimiento es mas o
menos consistente entre los cinco individuos examinados. En tanto, 4. brasiliensis muestra la tasa
de crecimiento mas rapida entre los aetosaurios, ya que la mayor parte de su corteza esta formada
por hueso entretejido. Stagonolepis olenkae y Aetosaurus ferratus son apreciablemente diferentes
al resto de los aetosaurios, dada la presencia de una matriz mayormente pseudolamelar que indica
un crecimiento mas lento, constante y no tan marcadamente estacional (Teschner et al., 2022a,
2022b), aunque en este ultimo se ha propuesto un estado ontogénico juvenil. Por otro lado, las
diferencias observadas en el numero de marcas de crecimiento —y, por lo tanto, la edad minima
de muerte— entre las especies estan relacionadas con el momento de la presunta madurez
esquelética.

Ateniéndose al tamaiio de los especimenes considerando los huesos apendiculares, se
observan edades estimadas dispares entre los individuos de Aefosauroides scagliai. El himero
(longitud: 103 mm) del ejemplar méas pequefio, PVL 2059 (largo total estimado: 1,3 m), posee 12
marcas de LCD/annuli en comparacion con las ocho LCD del himero fragmentario (longitud:
105 mm) del individuo con el mayor tamaio estimado, PVL 2052 (largo total estimado: 2,42 m)
(Taborda et al., 2013, 2015). De esta manera, se evidencia cierto grado de plasticidad en el

crecimiento de 4. scagliai.
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Dadas todas estas caracteristicas, no se detecta un patréon de crecimiento claramente
distintivo para el grupo. Varios autores intentaron inferir la tasa de crecimiento de los actosaurios,
llegando a diferentes conclusiones. Por ejemplo, en comparacion con los cocodrilos modernos, se
deduce una trayectoria similar (Ricqlés et al., 2003, 2008), mas lenta (basado unicamente en el
estudio de los osteodermos) (Taborda et al., 2013) y variable entre los taxones que integran el
grupo (Hoffman et al., 2018). El estudio de Aetosauroides scagliai y Aetobarbakinoides
brasiliensis introduce mas variacién dentro de los patrones de crecimiento observados en
Aectosauria. Estas diferencias podrian estar relacionadas con la variacion interespecifica,
dimorfismo sexual (Taborda et al., 2013), presién ambiental, plasticidad fenotipica, etc. Ademas,
podrian estar relacionadas con la variacion evolutiva dentro de Aetosauria. En este contexto, A.
scagliai representa un taxon mas ancestral con respecto a Coahomasuchus chathamensis,
Stogonolepis olenake, Aetosaurus ferratus y otros aetosaurios derivados de Ameérica del Norte y

Europa, por ejemplo, Desmatosuchus, Typothorax (Parker, 2018).

Gracilisuchidae

No existen, a excepcion del estudio efectuado en Gracilisuchus stipanicicorum por
Lecuona et al. (2020), contribuciones enfocadas en la microestructura de gracilistiquidos. Basados
en la ocurrencia de abundante hueso entretejido y una fuerte vascularizacion en el fémur del
ejemplar CRILAR-Pv 490 (Tabla 5), Lecuona et al. (2020) sugirieron un estado ontogenético
juvenil y una rapida tasa de crecimiento. Dichas caracteristicas histologicas también fueron
registradas en el individuo PVL 4597 (Tabla 5). Lamentablemente, la ausencia de medidas
completas relativas a los mismos elementos 6seos en los dos especimenes, impide arribar a
implicaciones mas precisas. De este modo, la asignacion de un patréon de crecimiento
relativamente acelerado para la especie basada s6lo en estos dos especimenes es tentativa, ya que
la seccion del fémur de PVL 4597 se encuentra pobremente conservada y una caracterizacion de

la misma, con cierto grado de robustez y certeza, no fue posible.

Paracrocodylomorpha no-Crocodylomorpha

Ademas de Sillosuchus longicervix PVS] 85, Saurosuchus galilei PVL 2557 y PVSJ 47
y Fasolasuchus tenax PVL 3850 del presente estudio, solo otros cuatro taxones de “rauisuquios”
(Paracrocodylomorpha no-Crocodylomorpha sensu stricto) han sido examinadas desde un punto
de vista microestructural, incluyendo Batrachotomus kupferzellensis (fémur de SMNS 90509)
(Klein et al., 2017), Effigia okeeffeae (fémur de AMNH FR 30589) (Nesbitt, 2007), Postosuchus
sp. (humero de UCMP 28353 y tibia de UCMP 25906) (Ricqles et al., 2003) y Prestosuchus
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chiniquensis (humero, fémur y fibula SNSB-BSPG AS XXV) (Desojo et al., 2019) (Tabla 7). Los
primeros tres taxones poseen en sus huesos apendiculares, una tasa de crecimiento relativamente
rapida, marcada por la presencia de gruesas capas de hueso fibrolamelar intercaladas con annuli
y/o LCD, junto con una vascularizacion laminar a subplexiforme (Ricqlés et al., 2003; Nesbitt,
2007; Klein et al., 2017). Si bien la vascularizacion en E. okeeffeae y Postosuchus se mantiene
ordenada en la mayor parte del hueso cortical, ésta tiende a reducirse a medida que se aproxima
a la region mas externa de la corteza (Ricqlés et al., 2003; Nesbitt, 2007). Ademas, presentan
varios ciclos de crecimiento (hasta 20) moderadamente espaciados, marcando una ligera variacion
en la vascularizacion entre las zonas y los annuli (Ricqlés et al., 2003; Nesbitt, 2007). En la corteza
mas profunda, muestran osteonas secundarias y tejido lamelar, y sobre la corteza externa se
registra una CCE (Ricqlés et al., 2003; Nesbitt, 2007). En tanto, en B. kupferzellensi la
vascularizacion se mantiene constante en toda la extension del tejido cortical, al igual que en F.
tenax (Klein et al., 2017). Por otra parte, B. kupferzellensi muestra un crecimiento mas rapido que
E. okeeffeae y Postosuchus, ya que la distancia entre las LCD del primero es relativamente mayor
(Klein et al., 2017). En tanto, Prestosuchus chiniquensis se aleja bastante de las caracteristicas
mostradas por los otros “rauisiiquios”, ya que evidencia un crecimiento mas lento, marcado por
tejido zonal (zonas y annuli), dominado por hueso pseudolamelar (Desojo et al., 2019). De esta
manera, la ocurrencia del complejo fibrolamelar es comun en todos los “rauisuquios” estudiados
a la fecha, excepto en P. chiniquensis. Sin embargo, el desarrollo de S. longicervix y F. tenax se
asimila mas al de B. kupferzellensi debido a la vascularizacion plexiforme fuertemente conservada
en toda la extension del tejido compacto (Klein et al., 2017). Por otra parte, el desarrollo de hueso
zonal dominado por el complejo fibrolamelar y una vascularizacion laminar a sub-plexiforme
ligeramente decreciente hacia el subperiosteo constituyen caracteristicas compartidas entre los
especimenes de S. galilei analizados en esta tesis y Postosuchus y E. okeeffeae (Ricqles et al.,
2003; Nesbitt, 2007). En este contexto, tanto poposaurios, incluyendo E. okeeffeae y S.
longicervix, como loricatas no-cocodrilomorfos, incluyendo S. galilei, P. chiniquensis, B.
kupferzellensi y F. tenax muestran cierto grado de variacion. En consecuencia, a pesar de la tasa
de crecimiento relativamente rapida registrada en general (excepto en P. chiniquensis), se
reconocen suficientes diferencias a nivel histologico para desestimar un patrén de crecimiento
comun en ambos clados. Dada la escasa muestra, causas tales como presion ambiental y

diferencias en el tamafio de las especies podrian conformar la razén de dicha variacion.

Crocodylomorpha

Las muestras de Trialestes romeri (PVL 2561 y PVL 3889) analizadas revelan una

moderada a alta tasa de crecimiento, en comparacion con la mayoria de los Neosuchia. En este
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mayor cantidad de marcas de crecimiento en el caso de que la muestra incluya dos o mas huesos. Abreviaturas: CCE, capa circunferencial externa; CFL, complejo fibrolamelar; CMLCD, complejo miltiple de lineas de crecimiento detenido; HET, hueso entretejido; HPL,

Tabla 8. Principales caracteristicas histoldgicas de huesos apendiculares de Crocodylomorpha tempranos (i.e., Crocodylomorpha no-Crocodyliformes) resefiadas en la literatura y en el presente estudio. El nimero de marcas de crecimiento corresponde al elemento con la
hueso pseudolamelar; LCD, lineas de crecimiento detenido; OS, osteonas secundarias.

Referencia/s

Marcas de crecimiento

media y exterior
HET (ligeramente birrefringente) y

Caracteristicas de la corteza

Caracteristicas de la corteza
profunda
HET (monorrefringente) y

Elemento/s

Nro. de coleccion

Taxon

Ricqles et al., 2003

2LCD

vascularizacion alta a moderada

vascularizacion abundante
HPL altamente ordenada, invadido

Humero

Terrestrisuchus sp. VMNH 2274

HPL altamente ordenado,

Buffrénil et al., 2021b

Multiples annuli

mayormente avascular

CFL y fuerte vascularizacion (alcanzando un patron reticular en

por algunas OS

Fémur

Hesperosuchus

agilis

CM 29894

Spiekman, 2023

CCE, 2 CMLCD

algunas areas) uniformemente desarrollados en la corteza

Fémur

Saltaposuchus
connectens

SMNS 12596

HPL y abundante vascularizacion en un patroén laminar,

Crocodylomorpha

indet.

Botha et al., 2023

6 LCD (fibula)

Tibia, fibula

BP/1/8484

homogéneamente desarrollados en la corteza
CFL, intercalado con escaso HPL en el humero. Amplia
vascularizacion, laminar en el himero y long. en la ulna
HET intercalado variablemente con HPL. Vascularizacion abundante

Este estudio

4 LCD (humero)

Humero, ulna

PVL 2561

Trialestes romeri

Este estudio

CCE, 1 LCD

y uniforme en un patrén laminar

Humero, fémur

PVL 3889

Trialestes romeri

sentido, la presencia de hueso fibrolamelar
predominante sobre hueso pseudolamelar en la corteza,
vascularizacion abundante y unas pocas marcas de
crecimiento son reportadas de manera variable en
taxones basales de Crocodylomorpha (Tabla 8). En
taxones tales como Terrestrisuchus gracilis (Ricqlés et
al., 2003), Saltoposuchus connectens (Spieckman,
2023) y Crocodylomorpha indet. BP/1/8484 (Botha et
al., 2023) se observa la misma tasa de crecimiento en
general, e incluso parece ser mas acelerada en S.
connectens. Contrariamente, otros cocodrilomorfos
tampranos como Hesperosuchus agilis, exhiben una
tasa de crecimiento mas lenta, evidenciada por la
ocurrencia de hueso zonal mayormente dominado por
hueso pseudolamelar (Buffrénil et al., 2021Db).
Asimismo, en Mesoeucrocodylia se registran tasas de
crecimiento variables, aunque con una ligera tendencia
hacia la reduccion en las mismas. Por ejemplo, los
notosuquios  Araripesuchus buitreraensis e
Iberosuchus macrodon exhiben una tasa de
crecimiento relativamente lenta (Cubo et al., 2017,
Fernandez Dumont et al., 2021), mientras que otros
notosuquios como  Adamantinasuchus  navae,
Araripesuchus wegeneri, Mariliasuchus amarali y
Notosuchus terrestris muestran una tasa de crecimiento
moderada, con cierta plasticidad fenotipica reportada
en este ultimo (Garcia Marsa et al., 2022; Sena et al.,
2022; Faure-Brac y Cubo, 2023; Navarro et al., 2023).
Finalmente, en neosuquios, tanto extintos (e.g.,
Deinosuchus, Diplocynodon ratelii) como vivientes
(e.g., Alligator missippiensis, Caiman yacare) se
registra una lenta tasa de crecimiento constante en la
ontogenia (Erickson y Brochu, 1999; Woodward et al.,
2014; Andrade et al., 2018; Buffrénil et al., 2021b). En

estudios mas recientes, incluso se propone una

diversificacion en las estrategias de crecimiento en

—
N
N
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Caiman latirostris, mostrando una alta susceptibilidad fisioldgica a las condiciones del entorno
(Pereyra et al., 2024). En consecuencia, no hay evidencia de una tasa o patréon de crecimiento
tipico entre los Crocodylomorpha tempranos. Por el contrario, se observa una variacion evidente
incluso dentro de clados menos inclusivos como Notosuchia. Las caracteristicas registradas en

Tri. romeri agregan mayor variacion en la base de Crocodylomorpha durante el Tridsico.

En resumen, las dinamicas de crecimiento de la mayoria de las muestras examinadas
muestran diferentes tasas de depositacion 6sea y ordenamientos vasculares, en los cuales no es
posible detectar un patrén de crecimiento o tendencia entre los pseudosuquios de Sudamérica
(Fig. 55). Se registran tasas relativamente aceleradas (e.g., Cuyosuchus huenei, Gracilisuchidae,
Paracrocodylomorpha no-Crocodylomorpha), moderadas a altas (e.g., Erpetosuchidae,
Aetosauria, Trialestes romeri) y lentas, similares a las de los cocodrilos modernos
(Ornithosuchidae). El caso de los proterocampsidos es excepcional, ya que es atipico encontrar
tal grado de variacion en cuanto a sus tasas de crecimiento en un taxon del rango de familia,
sugiriendo la ocurrencia de, al menos, un moderado estado de plasticidad fenotipica. Estas
caracteristicas contradicen parcialmente hipotesis previas que sugieren que una tendencia hacia
la reduccion en la tasa de crecimiento y de metabolismos taquimetabdlicos en los pseudosuquios
es reconocida a través de diferentes sefiales filogenéticas en la histologia 6sea (Cubo et al., 2008,
2012; Ricqles et al., 2008; Legendre et al., 2016). De este modo, se propone que taxones tales
como arcosauromorfos y pseudosuquios tempranos poseian una elevada tasa de crecimiento,
mientras grupos mas recientes, tales como los cocodrilos, mantenian una tasa de crecimiento mas
lenta (Cubo et al., 2008, 2012; Ricqlés et al., 2008; Legendre et al., 2016; Cubo y Jalil, 2019).
Estos estudios emplean caracteres cualitativos y cuantitativos para realizar regresiones
filogenéticas, pero en la mayoria de ellos se incluyeron unos pocos especimenes de la fauna de
pseudosuquios de Sudamérica. Por otra parte, si bien el enfoque de esta tesis es meramente
cualitativo, la variacion entre los modos de crecimiento dentro de Pseudosuchia es claramente
notoria (Fig. 55). De esta manera, no es evidente la existencia de una sefal filogenética en el
tejido 6seo de los grupos de pseudosuquios, al menos de Sudamérica. Las variaciones registradas
en las dinamicas de crecimiento podrian responder a causas ambientales o fisiologicas dentro de

cada grupo, e incluso especie.

7.d. Estilo de vida

Los elementos 6seos de muchos organismos acuaticos o anfibios tipicamente muestran

un aumento en la cantidad relativa de tejido 6seo compacto, teniendo huesos mas densos que los
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Figura 55. Cladograma simplificado cronolégicamente calibrado mostrando las diferentes tasas de crecimiento desarrolladas por los grupos examinados
en esta tesis y de otros taxones filogenéticamente relacionados (obtenidos de la literatura). Nétese la amplia diversidad de modos de crecimiento
reconocidos en Archosauriformes no-Avemetatarsalia. Abreviaturas: CFL, complejo fibrolamelar; HL, hueso lamelar; HPL, hueso pseudolamelar.

de los organismos terrestres (paquiostosis sensu lato; Houssaye, 2009). Esta morfologia se
interpretd como una caracteristica funcional para reducir el control de la flotabilidad y Ia

regulacion hidrostatica del cuerpo (Taylor, 2000; Ricqlés y Buffrénil, 2001; Houssaye, 2013). Sin
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embargo, estudios recientes resaltan estos enfoques como reduccionistas debido a la
inconsistencia en los resultados de compactacion arrojados por varios grupos de vertebrados.
Considerando, por ejemplo, a los Crocodylomorpha, el clado viviente mas cercanamente
emparentado a los grupos de estudio de esta tesis (Sereno, 1991), los estudios realizados en este
grupo arrojan conclusiones ambiguas cuando se analiza la compactacion dsea y el estilo de vida.
En este sentido, el supuesto sebecosuquio terrestre Iberosuchus macrodon exhibe altos valores de
compactacion (CO: 0,8234; obtenidos a partir de la media de dos fémures) (Cubo et al., 2017) en
comparacion con el talatosuquio “Metriorhinchus”, sugerido como nadador de mar abierto (CO:
0,33) (Hua y Buffrénil, 1996). Los cocodrilos modernos, en cambio, presumiblemente tienen una
correlacion entre la compactacion de los huesos y el habito. Por ejemplo, Crocodylus niloticus
(CO: 0,85 en el radio y CO: 0,78 en la tibia) (Germain y Laurin, 2005; Kriloff et al., 2008) y
Crocodylus siamensis (CO: 0,82 en htmero) (Canoville y Laurin, 2010) tienen huesos
apendiculares densos y estilos de vida anfibios. Este es el caso también de las tortugas, los grandes
mamiferos (e.g., elefantes, rinocerontes) y formas fosoriales y arboreas, que exhiben valores de
compactacion 0sea no correlacionados con el estilo de vida observado dependiendo de la especie,
el tamafo e incluso el hueso muestreado (Straehl et al., 2013; Houssaye et al., 2016; Lyson et al.,
2018; Mielke et al., 2018; Schoch et al., 2019). En consecuencia, es posible afirmar que el grado
de densidad 6sea no es el tnico ni el mas importante rasgo para definir el habito en taxones
extintos. No obstante, los datos microanatomicos pueden ser empleados como datos
complementarios a inferencias basadas en descripciones anatémicas. Del mismo modo, los
modelos estadisticos desarrollados por el Dpto. de Historia de la Tierra del Museo Nacional de
Historia Natural de Paris (Laurin et al., 2004; Germain y Laurin, 2005; Kriloff et al., 2008;
Canoville y Laurin, 2009, 2010; Quémeneur et al., 2013), que combinan tanto informacion
microanatémica como morfoldgica, ofrecen resultados robustos para el estudio del habito de otros
taxones. La precision de sus modelos se basa en la amplia base de datos del estilo de vida
observado en diferentes taxones actuales. Este tipo de inferencias sustentadas en caracteristicas
microestructurales y anatomicas en conjunto, ofrece un marco mas robusto para estimar los estilos
de vida en especies extintas.

En este sentido, se discuten los estilos de vida de algunas muestras examinadas en esta
tesis con un estilo de vida relativamente incierto, especificamente, proterocampsidos y

aetosaurios.

Proterochampsidae

El estilo de vida obtenido de los modelos estadisticos binarios (MEB) y ternarios (MET)

propuestos por Canoville y Laurin (2010) y Quémeneur et al. (2013) para la mayoria de los

Tesis de Doctorado — FCNyM, UNLP 145



DENIS A. PONCE

proterocampsidos  (i.e., Tropidosuchus romeri, Gualosuchus reigi, Pseudochampsa
ischigualastenis 'y Chanaresuchus bonapartei) indica un habito terrestre, excepto para
Proterochampsa barrionuevoi, cuyo habito resulta ambiguo entre acuatico y anfibio/terrestre
(Tabla 2, Fig. 54). Asimismo, aunque el MEB arroja un estilo de vida anfibio/terrestre para este
ultimo, su perfil de compactacion es marcadamente diferente al resto (Fig. 54). De esta manera,
junto a la estimacion de un habito acuatico a partir del MET, resulta viable descartar un estilo de
vida terrestre para P. barrionuevoi y proponer habitos acudticos o anfibios para este taxén en
particular. Adicionalmente, estas inferencias se ven reforzadas por el hecho de que la
compactacion observada en la mayoria de los proterocampsidos (CO: ~0,50) es similar a la
reportada en los fémures de varios escamosos terrestres como Coleonyx elegans, Gallotia stehlini,
Varanus rudicolis y Ameiva ameiva (variacion de £0,1 a partir de un valor de CO: 0,5) (Hugi y
Sanchez-Villagra, 2012; Quémeneur et al., 2013). Segun la base de datos de Hugi y Sanchez-
Villagra (2012) y Quémeneur et al. (2013), solo un tnico taxén con una CO similar a la observado
en C. bonapartei tiene un estilo de vida diferente, el escamoso Dracaena guianensis de habitos
anfibios. Los resultados obtenidos concuerdan parcialmente con interpretaciones previas
realizadas sobre el estilo de vida de los proterocampsidos, obtenidas en su mayoria de informacién
anatdmica de varios autores (Trotteyn et al., 2013). Por ejemplo, Arcucci (2011) realiz6 un
analisis cualitativo preliminar, comparando las caracteristicas anatémicas del esqueleto completo
de proterocampsidos con diapsidos vivientes y extintos. Los resultados mostraron que C.
bonapartei, G. reigi 'y Tro. romeri tenian un estilo de vida presumiblemente mas terrestre que P.
barrionuevoi, el cual podria haber tenido un estilo de vida acuatico o anfibio. En un estudio
posterior, Arcucci et al. (2019) revisaron las caracteristicas anatomicas que sugieren que los
proterocampsidos podrian haber tenido un habito anfibio o acuético. En C. bonapartei, estas
caracteristicas incluyen un craneo moderadamente aplanado dorsalmente crestas en su superficie,
denticion marginal, paladar secundario y region caudal baja y ancha, entre otras. Por otra parte,
Ezcurra et al. (2021) analizaron la longitud de los centros vertebrales de C. bonapartei en relacion
a otros tetrapodos para observar posibles adaptaciones a una locomocién acuatica, llegando a
conclusiones mas bien ambiguas. Adicionalmente, Garcia Marsa et al. (2023), arribaron
igualmente a un estilo de vida terrestre para Tropidosuchus romeri PVL 4604 empleando el
mismo modelo propuesto por Quémeneur et al. (2013).

Por otra parte, el modelo estadistico ternario (MET) ha mostrado una precision del 88%
con respecto al estilo de vida previsto-observado basandose en el fémur de amniotas (Quémeneur
et al,, 2013). Ademads, analisis biogeoquimicos de isotopos 8'3C en dientes y huesos de
proterocampsidos (Rhadinosuchinae indet. CRILAR-Pv 488 fue incluido en la muestra) respaldan
preliminarmente un habito terrestre para este taxén (Leuzinger, 2020). En consecuencia, el estilo

de vida terrestre inferido para Tropidosuchus romeri, Gualosuchus reigi, Pseudochampsa
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ischigualastensis y Chanaresuchus bonapartei se sustenta con un alto grado de confianza. Por
otra parte, el habito acuatico/anfibio de Proterochampsa barrionuevoi agrega variacion en los
estilos de vida de la familia Proterochampsidae. En un marco filogenético, en el taxéon hermano
de los proterocampsidos, los Doswelliidae, también se registran especies con habitos dispares.
Por un lado, Vancleavea campi se considera un taxén anfibio o acuatico (Nesbitt et al., 2009),
mientras que en otros doswélliidos como Doswellia kaltenbachi'y Jaxtasuchus salomoni se estima
un estilo de vida anfibio o terrestre (Desojo et al., 2011; Sues et al., 2013), sugiriendo igualmente

variaciones en los habitos de vida.

Aetosauria

Los primeros estudios que establecieron un determinado habito para los aetosaurios
fueron propuestos por Osborn (1904) y, pasada la década de 1950, atin se discutia su estilo de
vida (Sawin, 1947; Walker, 1961). Osborn (1904) observé que los esqueletos de los aetosaurios
generalmente aparecian asociados con otras formas acuaticas, como los fitosaurios, en sedimentos
arcillosos, lo que sugeria un ambiente pantanoso. Asi, este autor propuso un estilo de vida acuatico
o anfibio para el grupo. Mas tarde, Sawin (1947) lleg6 a la misma conclusion basandose en las
caracteristicas tafonomicas de los especimenes de Typothorax excavados en los depositos de
Dockum en Texas (E.U.A.). Posteriormente, Walker (1961) rechazo las hipotesis de un habito
acuatico o semiacuatico de los aetosaurios, postulando que la caracteristica expansion del hocico
en forma de pala, presencia de miembros y pies robustos y fuertes, podrian tener una funcion
relacionada con la excavacion o con un habito alimenticio omnivoro. Desde entonces, es comun
reconocer que los aetosaurios son animales terrestres. Por ejemplo, Desojo y Vizcaino (2009),
Heckert et al. (2009) y Taborda et al. (2021) también llegaron a la misma conclusion basandose
en diferentes enfoques cuantitativos (analisis biomecanicos) y cualitativos (anatomicos y
morfoldgicos).

Por otro lado, los estudios microanatémicos recientes que abordan el estilo de vida de
los aetosaurios son escasos en la literatura. Ademas, estos se realizaron solo en osteodermos
(Cerda y Desojo, 2011; Scheyer y Desojo, 2011; Cerda et al., 2018; Marsh et al., 2020). En
particular, Aetosauroides scagliai muestra que sus osteodermos tienen valores altos (los mas altos
entre los actosaurios hasta la fecha) de compactacion 6sea (Cerda y Desojo, 2011; Cerda et al.,
2018), lo que aparentemente no esta relacionado con las caracteristicas morfoldgicas que asumen
un estilo de vida terrestre para esta especie. Comparando los valores de CO de sus osteodermos
(CO: ~0,95) (Cerda et al., 2018), estos son mas densos que el fémur (CO: 0,614), y con taxones
vivientes, el valor de CO de su fémur es similar (Tabla 2, Fig. 54). Por ejemplo, se asemeja a

ciertas especies de varanidos terrestres como Varanus griceus (CO: 0,610) y Varanus gouldii
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(CO: 0,637) (Quémeneur et al., 2013). Sin embargo, también es similar con la iguana marina
anfibia, Amblyrhynchus cristatus (CO: 0,620 [espécimen NKMB 30260]) (Hugi y Séanchez-
Villagra 2012). El MET arroja un habito terrestre para A. scagliai PVL 2073. El modelo
proporciona informacion lo suficientemente confiable como para deducir un estilo de vida
terrestre para A. scagliai y probablemente, para el resto del clado Aetosauria.

En un contexto filogenético mas amplio, solo en Phytosauria (si es considerado como
un taxén dentro de Pseudosuchia) y Crocodylomorpha como grupos dentro de Pseudosuchia, se
reconocen taxones con hdbitos de vida acuaticos y anfibios. Por otra parte, en Avemetatarsalia
no-Avialae se identifican como posibles taxones anfibios a Spinosaurus y Baryonyx en
comparacion con otros espinosauridos como Suchomimus, cuyo habito se infiere mas bien
terrestre; basado en diferentes analisis, incluyendo estudios microanatomicos (Fabbri et al., 2022).
De este modo, la presencia de habitos de vida acuaticos/anfibios se adquirié independientemente

varias veces en Archosauriformes no-Avialae.

7.e. Osteogénesis de osteodermos

Se han propuesto diferentes mecanismos de osificacion para la formacion de los
osteodermos en tetrapodos fosiles y vivientes. El mecanismo mas cominmente registrado es la
osificacion metaplastica. En este proceso, la mineralizacion se lleva a cabo a partir de un tejido
completamente diferenciado, sin la intervencion de osteoblastos, el cual termina diferenciandose
en tejido 6seo (Haines y Mohuiddin,1968). El origen metaplastico de osteodermos ha sido
propuesto en anfibios temnospondilos (Witzmann y Soler-Gijon, 2008), anuros extintos y
vivientes (Ruibal y Shoemaker, 1984), escamados extintos y vivientes (Zylberberg y Castanet,
1985; Levrat-Calviac y Zylberberg, 1986), arcosaurios fosiles y vivientes (e.g., Reid, 1996;
Scheyer y Sander, 2004; Main et al., 2005; Vickaryous y Hall, 2008), asi como también en
osteodermos y huesos dérmicos del caparazon de tortugas (e.g., Barrett et al., 2002; Scheyer y
Sanchez-Villagra, 2007; Scheyer y Sander, 2007; Scheyer et al., 2008; Sterli et al., 2013). En
grupos fosiles, el tejido metaplastico ha sido identificado en los osteodermos por la presencia de
paquetes de fibras de colageno mineralizadas, denominadas formalmente fibras estructurales
(Scheyer y Sander, 2004, 2007; Main et al., 2005; Witzmann y Soler-Gijon, 2008; Cerda y Powell,
2010; Cerda et al., 2019). Otro posible mecanismo del desarrollo de los osteodermos es la
osificacion intramembranosa. En este proceso, el nuevo tejido dseo formado desplaza a las
estructuras del tejido blando preexistente en lugar de reincorporarlo. Teniendo en cuenta la
ausencia de fibras estructurales, este tipo de osificacion ha sido propuesto para algunos amniotas
tempranos (Buchwitz et al., 2012), pareiasaurios (Scheyer y Sander, 2009) y diversos grupos de
arcosaurios (e.g., Cerda y Desojo, 2011; Cerda et al., 2013; Scheyer et al., 2014). Un tercer modo
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de origen en osteodermos fue propuesto para placodontos y temnospdndilos y consiste en una
osificacion de tipo endocondral, en el cual el elemento deriva de un precursor de tejido fibro-
cartilaginoso (Scheyer, 2007; Bowler et al., 2022). Por ultimo, también se ha sugerido que la
formacion de osteodermos podria involucrar la interaccion de diferentes mecanismos de
osificacion (Reid, 1996; Vickaryous y Hall, 2008; Buffrénil et al., 2011; Scheyer y Desojo, 2011;
Cerda et al., 2013, 2018; Ponce et al., 2017).

En los osteodermos estudiados en esta tesis (a saber, provenientes de Euparkeria
capensis, Chanaresuchus bonapartei, Riojasuchus tenuisceps, Aetobarbakinoides brasiliensis,
Gracilisuchus stipanicicorum, Saurosuchus galilei y Fasolasuchus tenax) no se observan fibras
estructurales, por lo que a priori, podria descartarse un origen metaplastico para los mismos. No
obstante, debido a la presencia de remodelacion dsea en algunas muestras, especialmente en A.
brasiliensis y R. tenuisceps, donde se registran amplias evidencias de actividad osteoclastica (e.g.,
lineas cementantes) no puede descartarse la posibilidad de que las fibras estructurales hayan sido
reabsorbidas en etapas tempranas de la formacion del osteodermo, principalmente la region
interna de R. fenuisceps, y en la corteza basal y en la corteza externa de A. brasiliensis. Tal
variacion fue reportada en osteodermos del doswélliido Vancleavea campi (Ponce et al., 2017) y
también en otros aetosaurios como Aetosauroides scagliai (Scheyer et al., 2014; Cerda et al.,
2018), este ultimo incorporando fibras estructurales tardiamente en su ontogenia. Por otra parte,
en osteodermos mayormente compactos y/o con cortezas formadas casi integramente por tejido
primario (i.e., E. capensis, C. bonapartei, G. stipanicicorum, S. galilei y F. tenax) resulta
relativamente improbable la ocurrencia de fibras estructurales en algiin momento de la ontogenia.
En este sentido, se infiere un origen intramembranoso como el origen histoldgico de estos
osteodermos.

Por otro lado, en estudios osteohistologicos sobre osteodermos, también suele analizarse
los modos de osificacion de la ornamentacion. Generalmente, la superficie externa de los osiculos
de tetrapodos suele estar ornamentada con crestas, tubérculos y/o pozos o valles. Se han postulado
dos mecanismos para la formacion de la ornamentacion externa de los osteodermos. El primero
consiste en procesos locales de reabsorcion y redepositacion del tejido cortical en huesos
esculpidos del craneo dérmico y osteodermos de varios taxones de arcosauriformes (Buffrénil,
1982; Hua y Buffrénil, 1996; Scheyer y Sander, 2004; Cerda y Desojo, 2011; Scheyer et al., 2014,
Cerda et al., 2015) y testudines (Jannello et al., 2016; Buffrénil et al., 2016). El segundo
mecanismo, propuesto para osteodermos y huesos dérmicos de tetrapodos tempranos (Witzmann
y Soler-Gijoén, 2008; Downs y Donoghue, 2009; Witzmann, 2009; Giles et al., 2013; Buffrénil et
al., 2016) y tortugas (Scheyer et al., 2015) involucra la osteogénesis preferencial sobre areas que

se corresponden con las crestas y tubérculos, sin procesos de reabsorcion. Esta manera de
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desarrollo se reconoce porque las marcas de crecimiento en la corteza externa siguen la forma de
la ornamentacion del osteodermo y por la ausencia de lineas de reabsorcion en la corteza externa.

En las muestras de osteodermos de la presente tesis, la ornamentacion estd ausente en
los osiculos de Gracilisuchus stipanicicorum, asi como en los “rauistquios” Saurosuchus galilei
y Fasolasuchus tenax. Asimismo, el osteodermo de Euparkeria capensis muestra una tenue
ornamentacion, delineando una onda suave en la forma de la corteza externa. Adicionalmente, en
los osteodermos de Chanaresuchus bonapartei, donde se halla preservada la corteza externa
(CRILAR-Pv 80), la ornamentacion es ligeramente mas marcada, con surcos mas profundos y
crestas mas eclevadas. Finalmente, en los osteodermos de Riojasuchus tenuisceps y
Aetobarbakinoides brasiliensis la ornamentacion es pronunciada, compuesta por amplios surcos
en conjunto con crestas de formas y tamafios irregulares a lo ancho de la corteza externa. A pesar
de estas diferencias registradas, la mayoria de los osteodermos, excepto el de A. barbakinoides
muestran una corteza externa formada por tejido primario atravesado por algunas marcas de
crecimiento que, a grandes rasgos, adoptan la silueta de la superficie del osteodermo. En este
sentido, estas caracteristicas permiten inferir que los relieves superficiales de los osteodermos se
originan a partir de la osteogénesis preferencial en areas especificas de la corteza. Finalmente, en
el osteodermo de A. barbakinoides se registran sucesivos ciclos de depositacion oOsea
diferenciados por claras lineas cementantes, evidenciando procesos de reabsorcion. De esta
manera, para este ejemplar en particular, es posible que la ornamentacion se haya mantenido por

mecanismos locales de reabsorcion y redepositacion osea.

De esta manera, el mecanismo para el mantenimiento de la ornamentacion inferido de
las muestras de osteodermos examinadas exhibe cierta variabilidad. Por otra parte, la osificacion
intramembranosa constituye el modo predominante de los osteodermos, aunque en algunos
taxones se incorpora la osificacion metaplastica (e.g., Aetosauria, Phytosauria). Esta variacion
registrada en los pseudosuquios analizados contrasta en gran manera con las caracteristicas
reportadas en avemetatarsales acorazados. En este sentido, los osteodermos de los dinosaurios
Thyreophora (Akylosauria y Stegosauria) y Titanosauria muestran un caracter fuertemente
conservativo respecto al mantenimiento de la ornamentacién y a su origen histologico,
infiriéndose la reabsorcidon y redepositacion local para el primer pardmetro y un mecanismo

metaplastico para el segundo (Scheyer y Sander, 2004; Cerda y Powell, 2010; Brum et al., 2023).

7.f. Caracteres de osteodermos con potencial en estudios sistematicos

La histologia de los osteodermos de los arcosauriformes ha comenzado a ser

recientemente estudiada en mayor profundidad, por lo que hay una gran cantidad de informacién
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disponible (e.g., Scheyer y Sander, 2004; Hill y Lucas, 2006; Parker et al., 2008; Vickaryous y
Hall, 2008; Hill, 2010; Klein et al., 2009; Vickaryous y Sire, 2009; Cerda y Desojo, 2011; Scheyer
y Desojo, 2011; Cerda et al., 2013, 2015, 2018; Filippi et al., 2013; Scheyer et al., 2014; Ponce et
al., 2017). Este notable incremento en cuanto al conocimiento microanatémico e histologico de
los osteodermos permite evaluar el potencial de estas caracteristicas y de su variacion en un
contexto filogenético. En otras palabras, las caracteristicas microanatomicas e histologicas de los
osteodermos, histéricamente interpretadas en un marco bioldgico, pueden ser ahora evaluadas
como posibles fuentes de caracteres de valor filogenético.

Considerando la muestra de Euparkeria capensis (GPIT-Pv 72025), si bien la mayoria
de los arcosauromorfos no-eucrocopodos no poseen osteodermos, no se han realizado estudios
microestructurales sobre aquellos que si los portan. En este sentido, no es posible evaluar si las
caracteristicas reportadas en E. capensis podrian constituir una serie de caracteres sinapomorficos
en taxones de Archosauromorpha tempranos. No obstante, las particularidades histologicas del
osteodermo tienen algunas semejanzas con los osiculos de los cocodrilos actuales. La forma y la
estructura trilaminar con una region interna débilmente desarrollada son reconocidas en ambos
taxones. También se registran abundantes fibras de Sharpey en la corteza externa (Sun y Chen,
2013). Asimismo, son diferentes respecto al origen de la ornamentacion, ya que mientras en E.
capensis lamisma se desarrolla por tasas diferenciales de depositacion, en los cocodrilos se genera
por procesos locales de reabsorcion y depositacion (Buffrénil, 1982; Scheyer et al., 2004;
Buffrénil et al., 2014). De esta manera, se interpreta que el osteodermo de E. capensis (GPIT-Pv
72025) posee tanto caracteristicas presuntamente plesiomorficas (como la histogénesis de la
ornamentacion) como derivadas (forma y estructura trilaminar).

En el caso de los proterocampsidos, las caracteristicas de sus osteodermos son
conservativas en general, al menos en Chanaresuchus bonapartei (CRILAR-Pv 80, PVL 4575).
Sin embargo, cierta variacion intraespecifica fue reportada para esta especie en estudios previos
(Cerda et al., 2015; Ponce et al., 2017). Si bien la mayoria de los osteodermos de C. bonapartei
analizados en esta tesis y en otros estudios (C. bonapartei PULR-V 07) son estructuras mas bien
compactas y de forma sub-globlosa o “arrifionada” formadas predominantemente por hueso
pseudolamelar (Ponce et al., 2017), el osteodermo de C. bonapartei PVL 6244 posee una fuerte
vascularizacion, incluso con canales que se abren a la superficie exterior (Cerda et al., 2015).
También es comtn la presencia de fibras de Sharpey (Cerda et al., 2015; Ponce et al., 2017). Por
otra parte, el osteodermo de Pseudochampsa ischigualastensis (PVSJ 567) examinado por Cerda
et al. (2015) es un elemento completamente avascular y formado por fibras intrinsecas
fuertemente organizadas. De esta manera, a pesar de la variacion intraespecifica encontrada en C.
bonapartei, los osteodermos de los proterocampsidos exhiben un patréon general en el que no hay

diferenciacion clara entre las regiones basal, interna y externa. Este patrén es relativamente
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diferente del reportado en otros Eucrocopoda y podria considerarse una condicion derivada de
Proterochampsidae.

Por otra parte, los osteodermos analizados de Riojasuchus tenuisceps (PVL 3814)
poseen caracteristicas dispares en un marco comparativo. Por ejemplo, una amplia region interna,
de igual o mayor espesor relativo que las cortezas basal y externa, fue igualmente registrada en
doswélliidos (Doswellia kaltenbachi) (Ponce et al., 2017), algunos fitosaurios, actosaurios (e.g.,
Paratypothorax, Typothorax) y “rauistuquios” (Scheyer y Desojo, 2011; Cerda et al., 2013;
Scheyer et al., 2014). Adicionalmente, el origen de la ornamentaciéon por osteogénesis
preferencial es compartido por el doswélliido D. kaltenbachi y algunos “rauisuquios” dentro de
Archosauriformes no-Avemetatarsalia (Cerda et al., 2013; Ponce et al., 2017). De esta manera se
reconoce que los osteodermos de R. tenuisceps (PVL 3814) poseen propiedades compartidas con
taxones relativamente cercanos en un contexto filogenético, como fitosaurios, aetosaurios y
“rauistuquios”; pero también con grupos ancestrales, como los doswélliidos. Dadas estas
caracteristicas superpuestas en Archosauriformes no-Avemetatarsalia respecto a los osteodermos
de R. tenuisceps, no es posible definir rasgos osteohistologicos diagnodsticos en los osteodermos
de Ornithosuchidae.

En otro orden, el osteodermo de Aetobarbakinoides brasiliensis (CEPZ 168) presenta
caracteristicas particulares que agregan variabilidad, a los ya de por si, diversos osteodermos de
actosaurios. En este sentido su caracter mayormente compacto es compartido con osteodermos de
algunos ejemplares de Aetosauroides scagliai, Aetosaurinae indet. y el aetosauromorfo
Revueltosaurus callenderi (Parker et al., 2008; Cerda y Desojo, 2011; Scheyer et al., 2014; Cerda
et al., 2018). Por otra parte, la ausencia de fibras estructurales y un origen intramembranoso ha
sido registrado en la mayoria de los osteodermos de aetosaurios, al igual que en A. brasiliensis.
Sin embargo, excepcionalmente se ha reportado la incorporacion de fibras estructurales en los
osteodermos de Calyptosuchus wellesi (Scheyer et al., 2014) y A. scagliai (solo en osteodermos
apendiculares) (Cerda et al., 2018), evidenciando un modo mixto de osificacion,
intrambembranoso y metaplastico. Asimismo, el desarrollo de la ornamentacion por procesos
locales de reabsorcion y depositacion es una caracteristica registrada en A. brasiliensis y
compartida por todos los aetosaurios estudiados hasta la fecha (Desojo y Cerda, 2011; Scheyer et
al., 2014; Cerda et al., 2018). Asi, los rasgos osteohistologicos dispares reportados en A.
barbakinoides no permiten la identificacion de caracteres microestructurales en sus osteodermos
para una caracterizacion de Aetosauria. En estudios previos se postularon varias causas para esta
variabilidad. Cerda et al. (2018) propusieron de manera preliminar que la estructura compacta de
los osteodermos de algunas especies de aetosaurios podria responder a cuestiones filogenéticas,

descartando hipotesis relativas al dimorfismo sexual y cambios durante la ontogenia.

152 Osteohistologia de Archosauriformes de Sudamérica



DENIS A. PONCE

Por su parte, el osteodermo de Gracilisuchus stipanicicorum (CRILAR-Pv 490)
también parece poseer caracteristicas Unicas. La ausencia de ornamentacion en la corteza externa,
es registrada en taxones mas bien ancestrales, por fuera de Archosauria, tales como Vancleavea
campi (Ponce et al., 2017), y en grupos mas recientes, tales como Sebecosuchia (Pochat-
Cottilloux et al., 2022). Adicionalmente la estructura tipo “malla” observada en las placas
dérmicas de G. stipanicicorum también fue identificada en osteodermos de cocodrilos (Buffrénil
etal., 2014). La ocurrencia de una regién interna de un espesor levemente menor que las cortezas
es igualmente reconocida en varios grupos de pseudosuquios (Scheyer y Desojo, 2011; Scheyer
et al., 2014; Ponce et al., 2017). En este sentido, debido a la generalidad de las caracteristicas
encontradas en el osteodermo de G. stipanicicorum, no resulta viable su consideraciéon como
elemento de valor sistematico, aunque se asemejan superficialmente a las de los cocodrilos.

Finalmente, los osteodermos de “rauisuquios” examinados (Saurosuchus galilei PVSJ
32 y Fasolasuchus tenax PVL 3850) demuestran cierta variacion entre los Loricata no-
Crocodylomorpha, respecto a su estructura. Por un lado, si bien el osteodermo de S. galilei es una
estructura relativamente compacta, presenta una regiéon interna con unos pocos espacios
intertrabeculares, mientras que en el osiculo de F. fenax es imposible diferenciar una clara region
de hueso esponjoso. Por otra parte, la presencia de una configuracion dsea densa parece ser comun
en la mayoria de los osteodermos de “rauistquios” (e.g., Batrachotomus kupferzellensis,
Prestosuchus chiniquensis), aunque también se registran especies con una region interna
ampliamente desarrollada (e.g., Tikisuchus romeri) (Scheyer y Desojo, 2011; Cerda et al., 2013).
Asimismo, la histogénesis por osificacion intramembranosa estd ampliamente distribuida en el
grupo, incluyendo a S. galilei y F. tenax. Sin embargo, excepcionalmente, en los osteodermos de
B. kupferzellensis se identificaron fibras estructurales y, por ende, se propuso una osificacion
metaplastica para las placas dérmica de esta especie (Scheyer y Desojo, 2011). Debido a la
diversidad de caracteristicas registradas en “Rauisuchia” (Paracrocodylomorpha no-
Crocodylomorpha sensu stricto) no es posible extraer rasgos de valor taxonomico para definir el

grupo o especies del grupo.

Como se observa, la distribucion de caracteres osteohistologicos en los osteodermos de
los especimenes examinados no parece seguir un patron filogenético reconocible o un orden
taxon6émico en particular, excepto en Proterochampsidae (Fig. 56). Estos resultados coinciden
parcialmente con la propuesta de Clarac et al. (2020) que postula que el grado de compactacion
de los osteodermos y las placas en Pseudosuchia y Testudinata responden principalmente a

cuestiones ecofisioldgicas dentro de cada grupo o especie y no a una sefial filogenética.
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Figura 56. Cladograma simplificado cronoldgicamente calibrado mostrando diferentes caracteristicas desarrolladas por los osteodermos de los grupos
examinados en esta tesis y de otros taxones filogenéticamente relacionados (obtenidos de la literatura). Nétese la diversidad de los caracteres
considerados presentes en los diferentes taxones.
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El clado Archosauriformes y, dentro de él, Pseudosuchia; constituyeron las faunas

continentales dominantes durante el Tridsico. A pesar de su importancia paleoecologica, los

estudios que examinan la paleobiologia de los mismos son mas bien escasos. En esta tesis se

examind la microestructura 6sea del postcraneo de diversos ejemplares de Archosauriformes no-

Avemetatarsalia (e.g., Proterochampsidae, Erpetosuchidae, Ornithosuchidae, Gracilisuchidae,

Poposauroidea, Loricata) principalmente de Sudamérica. Se cumplié con la mayoria de los

objetivos planteados, excepto la obtencion de curvas de crecimiento debido al escaso ntimero de

muestras y al estado de preservacion de las mismas. De esta manera, se arribaron a las siguientes

inferencias paleobiologicas:

1.

Las edades inferidas a partir del conteo de marcas de crecimiento en huesos del
esqueleto axial, apendicular y osteodermos corresponden a edades minimas debido a los
signos de remodelacion Osea y al pobre estado de preservacion. En este sentido, en
general, los osteodermos resultan mejores como herramientas esqueletocronologicas ya
que registran escasas evidencias de actividad osteocléstica y exhiben un mayor nimero
de marcas de crecimiento en comparacion con otros huesos apendiculares y axiales.

La variacion inter-elemental es relativamente alta en los taxones examinados. Tal
disparidad responde a tasas diferenciales en la osteogénesis de distintos elementos en
un mismo espécimen. Asimismo, no se registra un patréon en cuanto a que hueso
apendicular (ya sea del estilopodio o del zeugopodio) o axial preserva el mayor nimero
de marcas de crecimiento y la distribucion de las mismas es mas bien azarosa.
Respecto a los eventos de maduracion en la historia de vida de los taxones examinados,
se obtuvieron resultados variables. La hipotesis de que la madurez sexual precede a la
madurez esquelética/somatica en Tetrapoda no-Avialae es observable en algunos
proterochampsidos (e.g., P. ischigualastensis), erpetosuquidos (Tarjadia ruthae),
ornitosuquidos (Riojasuchus tenuisceps) y aetosaurios (Aetosauroides scagliai). No
obstante, también es registrada la situacion inversa, es decir, la madurez esquelética se
produce antes que la madurez sexual (similar a las aves) en otros proterocampsidos (77o.
romeri), gracilisiquidos (Gracilisuchus stipanicicorum) y cocodrilomorfos (7¥i.
romeri). De esta manera, este ultimo patron de maduracion parece haber surgido

independientemente varias veces en Archosauriformes no-Avemetatarsalia.
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4.

Las dinamicas de crecimiento inferidas son variables, incluso dentro de grupos mas
inclusivos, reconociéndose una posible plasticidad fenotipica dentro de
Proterochampsidae (i.e., Tro. romeri y Chanaresuchus bonapartei). De esta manera, no
se identifican patrones de crecimiento particulares, registrandose una amplia variedad
de modos de crecimiento en los taxones examinados. Esta variabilidad reconocida se
opone a la hipdtesis de la presencia de una senal filogenética en Archosauromorpha no-
Avemetatarsalia. En Sudamérica, durante el Triasico, estas especies desarrollaron una
extensa diversidad de estrategias de crecimiento, relativamente diferenciadas de las del
resto del mundo.

Empleando modelos estadisticos, datos microanatémicos obtenidos a partir del paquete
Bone Profiler para R e informacion anatomica se infirieron los estilos de vida para
Proterochampsidae y Aetosauria, taxones con habitos historicamente debatidos en la
literatura. En este sentido, se interpreto a los proterocampsidos como formas terrestres,
excepto Proterochampsa barrionuevoi, el cual resultod en acuatico. Adicionalmente, el
aetosaurio 4. scagliai también se infiri6 como una forma terrestre. Los habitos
obtenidos poseen correspondencia con los estilos de vida sugeridos a partir de
informacion morfoldgica.

La ausencia de fibras estructurales en los osteodermos de diferentes clados de
Archosauriformes revela que el mecanismo de osificacion mas comun en este grupo es
el intramembranoso. Este cardcter contrasta con lo reportado para arcosauriformes
avemetatarsales, cuyos osteodermos (e.g., Tyreophora, Titanosauria) se originan a partir
de procesos de metaplasia.

El modo principal para el mantenimiento de la ornamentacion de los osteodermos de
Euparkeria capensis, C. bonapartei y R. tenuisceps se infirid6 como un mecanismo de
osteogénesis preferencial, mientras que en 4. brasiliensis el mismo consistia en
procesos locales absorcion y redepositacion de la corteza externa. Asimismo, los
osteodermos de G. stipanicicorum, Saurosuchus galilei y Fasolasuchus tenax carecen
de ornamentacion.

La alta wvariabilidad de caracteristicas microestructurales encontradas en los
osteodermos de los especimenes parece responder mas a cuestiones ecofisioldgicas que
a filogenéticas. Por este motivo, no se encontraron caracteres con potencial sistematico
en los huesos dérmicos muestreados, excepto en los de los proterocdmpsidos. Su
relativamente alto grado de compactacion y forma globular o arrifionada son

caracteristicas Unicas registradas para este taxon.
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