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growth. of ganoíd SaLles applied to Fontllonga 3 <Lower

PalaeoCene,Lleida, Spain)
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RESUMEN

En este trabajo se estudia la morfología y la histología de las escamas óseas ga-

noideas (lepidosteoideas>provenientesdel yacimiento de Fontllonga 3 (cuenca de
Tremp. Lleida). de edad Paleoceno Iníerior, con el objetivo de conocer las pautas de
crecImiento que presentan. Se realiza un análisis del crecimiento alométrico de las es-
camas ganoideas, con tina descripción detallada de la disposición en cuña de las capas
de. ganoína. la cual no permite utilizar ínétodos de contaje. Se desamlla una utíeva íde-
nica de medición dc las indentaciones existentesen la interfáseganoma—isopedinzi,con
la que se obtieííeíí gráficas que representan el cceciínicnto de la ganoina. Se indica la
longituid ten micras) de cada indentación de ganoina desde la zona central embriona-
ria a la perileria de la escama. Ello nos ha permitido detectar una ciclicidad en el cre-
cimiento de la ganoina. que puede ser comparada con la de la isopedina. Los ritmos de
crecí miento estánrelacionadoscon lasvariacionesfisiológicas del organismo y sin-
cronizados con las variaciones ambieníales tprincipalmente climáticasy gcográh—
cas>, por lo que cl estudio de los patrones de crecimiento de las escamas peí~ínite injerir
datos

19aleoambientales.

Palabrasclave: Esqtíeletocronología, Ciclicidad, Actinopterigios, Escamasganoi-
deas. (janoina. lsopediíia, Paleoceno Interior, Pirineos.
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ABSTRACT

This paperdealswith themorphologyandhistologyof ganoidscales(lepidosteoid
type)from the EarlyPalaeoceneof Fontílonga3 (Lleida,Spain).in orderto establishits
growth pauerns.A new techniqueof analysisof the growth of the ganoidscalesis des-
cnbed.Allometric growth of Iheseganoidscalesis describedin detail.The interruptions
of the ganoinelayersprecludethe useof rings countingmethods.The newnielbodcon-
sistson rhe measurementof the lengthof thestepsof theganoinelaycrs on theganoine-
isopedineinterfacein trausversesection.Dataare representedin bivariateplots showing
numberof ganoinelayers(from te embryoniccentralareaoutwards)againstlength (in
~1m) of eachganoinestepoverlappingtheisopedine.ThesechasIsenablelo distinguish
the growth cycles of the ganoine,and then to comparethe ganoinegrowlh patrern
with that of the isopedine.Growth rythmsare closelyrelatedro physiologicalvarintions,
which are synchrouizedto environmentalchanges(mainly ctimatic andgeographic):
thereforete síudy of growtli patternsallows infersing palaeoenvironnieníalcondi-
tions.

Key wonls: Sk’eletochronology,Cycliciry, Actinopterygians,Ganoid scales,Ca-
¡mine, Isopedine,Lower Palaeocene,Pyrenees.

INTRODUCCIÓN

La crecimientocíclico delos pecesóseossigueritmos endógenosquetienen
unabasegenética.Así, es bienconocidoquediversosprocesosfisiológicosdel
crecimiento siguenciclos internos cireadianos,mensuales,etc (MEUNIER &
PASCAL, 1981 CAMPANA & NEILSON, 1985; CALJLDIE & NEILSON, 1988; CAS-

TANET el al., 1993).Sin embargo,los ritmos internosestanmoduladosy am-
plificadospor factoresexternosambientalestalescomola estacionalidadcli-
mática o los cielos mareales.Este hechoes la baseparala inferenciade
condicionesambientalesa partirdel estudiodelos patronesde crecimientode

los organismos.Lasvariacionescíclicasen las tasasdecrecimientosonmos-
tradasporlos cambiostexturalesde las marcasde crecimientode lasestructu-
rasesqueléticas(escamas~,dientes,espinasy huesos)y de losotolitos. El estu-
dio de las marcasde crecimientopor parte de la Esqueletocronología
(MEUNIER, 1988), permiteinferir los factoresambientalesquedeterminaronlos
cambiosen el crecimiento.Las característicasde las marcasestándirecta-
menterelacionadasconla intensidady característicasde losfactoresambien-
tales (PANNELLA, 1971, 1980; CAMPAÑA, 1984; LECoMTE et al., 1986; MEUÑwR,
1988; MELINIER eta!., 1994; CASTANETeta!., 1993; PATTERSON, 1998). Los ele-
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mentosesqueléticosfósiles mantienenfielmenteel registrode laspautasde cre-
cimientode losorganismosdel pasadolo quepermiteestudiarlascondiciones
palcoambientalesque rodearona esosorganismos(THOMSON & MCCUNE,
1984a;SCI-1ULTZE, 1999).

Restosaisladosde pecesóseosactinopterigiosson elementosmuy abon-
dantesen las cuencasterciarias.Estoselementossonunafuente de información
muy importanteen los estudiosde esqueletocronologiay paleoecologiade los
quehemoshabladoanteriormente.En nuestrotrabajoseestudianescamasga-
noideasde Lepisosíciformesdel PalaeocenoInferior de Fontllonga3 (Lleida).
El estudiode las escamasganoideasresultaespecialmenteinteresante,ya que

en ellas haydos pautasdecrecimientointerrelacionadas,cadaunacorrespon-
dientea un tipo de tejido diferente: laganoinay la isopedina,tal comosabemos
en detalledel estudiode peces—.—holósteos-—--fósiles y actuales(THOMSoN &
MCCUÑL. l984a, h: Síq4. 1994). La ganoinaquecubrelaescamaestáformada
por capassucesivasque se depositanepisódicamenteen alternanciacon la
isopedinaque Formala partebasalde la escama.Debido a estaalternanciaes
característicalaexistenciade indentacionesen la interfaseganoina-isopedina.
Hastaahoralas medidasesqueletocronológicasobtenidasde escamasóseasse
ceñíanbásicamenteal estudiode la isopedina.Tan sólo alguíiosautores,como
THOMSON & MCCUJNE (1984a),habíanhechoun contajede las capasde gano-
ma. En nuestrotrabajose analizael crecimientode la ganoinay se comparacon
cl de la isopedina,para tenerunaideamáscompletadel crecimientode Ja es-

cama.Paracuantificarel crecimientode la ganoinase desarrollaunanuevatéc-
nica consistenteen medir la longitud de las indentacionesresultantesde la in-
teracciónentrelosdostipos de crecimiento.El objetivoesobtenergráficasque

expresennuméricamentelaspautasde crecimientode la ganoinay quepuedan
serrelacionadasconel crecimientode la isopedina.Previamenteserealizaun
estudiomorfológico e histológico,necesarioparaentendercómo funcionael
crecimientode unaescamaganoidea.Los resultadosexpuestosenestetrabajo
son la basepara futurosestudiospaleobiológicosy paleoambientales.

MARCO GEOLÓGICO

El yacimientode Fontilonga3 seencuentraen laprovinciadeLleida, en la
cuencasurpirenaicacentral,flanco 5 del sinclinal de Ager, en launidaddelas
SierrasMarginalescatalanas.Pertenecea la FormaciónTremp.en la quesere-
gistra el pasode Cretácico(Maastrichtiense)a Terciario(Daniense).Estafor-
maciónse encuentrasobrela FormaciónLes Serres,queson calizasmarinas.
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La FormaciónTrempestáformadapordepósitosde transiciónmarino-conti-
nental.La parteinferior constade tresunidades:doscarbonáticasy unaterrí-
gena,queeslaunidad2. El yacimientodeFontllonga3 estáen lapartesuperior
deestasegundaunidad,queesunasucesióndetríticaestratoy granocreciente
conunapotenciade 150 m. El materialprocededeun nivel lenticularde mar-
gasgrisesintercaladoentredos nivelesde arenisca.Estaunidad2 se ha inter-
pretadocomoun mediofluvial con influenciamarina,lo quecorresponderíaa
la parteproximalde un estuario(ÁLvAREZ-SIERRA eta!., 1994).

Fontllonga3 sehadatadocomoDaniensetemprano(Paleoceno)siguiendo
criteriosbioestratigráficosy paleomagnéticos.En cuantoa la situaciónexacta,
descripcióny datacióndel yacimientopor isótoposse encuentramásinforma-
ción en LÓPEZ-MARTÍNEZ et al. (1996, 1998).

MATERIAL Y MÉTODOS

El materialestudiadosecomponede 50 escamasganoideas(Figs. 1-3) se-
leccionadasde entreunas4000escamasaisladasobtenidaspor lavado-tamiza-
do de sedimentofosilífero. El materialestudiadose encuentradepositadoen el
departamentode Paleontología,UniversidadComplutensede Madrid (siglas

FONT3-l-IOL-).
Las escamasde Fontilongase hanasignadoaLepisosteiformespor la mor-

fologia externae interna. Alguna de las escamas,de contornoredondeado,
son similaresalas escamasdorsalesy fuleralesde Atractosteus,un Lepisos-
teiformedistribuidodesdeel Cretácicohastala actualidad(WILEY & SCHULr-

ZE, 1984).PorlascaracterísticashistológicaslasescamasdeFontílongapate-
necenal tipo Lepidosteoideaincluido en el grupode escamasganoideas(cf.
SCHULTZE, 1996).LasescamasLepidosteoideasestánconstituidaspor ganoina
e isopedina.Lapresenciadecanalesde Williamsony la ausenciade dentinasu-
gierea los Lepisosteiformes.Los pienodontiformes,cuyosrestos(dientesfun-

damentalmente)sontambiénabundantesen Fontilonga(ÁLVARBZ-SIERRA cf aL
1994), presentanescamassin ganoinalo quelos alejadel materialestudiadoen
estetrabajo. Finalmente,lospolipteriformesotrogmpo depecesmuy comúnen
depósitospaleocenos,son excluidosde la asignacióntaxonómicayaquesuses-
camaspresentandentinaentrela ganoinay la isopedina(ver GAYET & MEU-
NIER, 1991; MEuÑWR &GAYET, 1996).

Se hanrealizadomásde un centenarde láminasdelgadasen el Departa-
mentode Paleontologíadela FacultaddeCienciasGeológicasde laUniversi-
dadComplutensede Madrid. Parala elaboraciónde las mismasse hausadoel
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siguientematerial: resinas(Lakesideo Stratyl indistintamente),pegamento
(Microtek), carborundo(tamañodegrano320, 600y 1000)y alúmina.A par-
tir deestasláminasdelgadasse hanestudiadolos elementoshistológicosy es-
tructuralesde laescamay seha seguidola siguientemetodologíaanalítica: 1)
medidade las indentacionesde ganoina,2) representacióngráficade los datos
y 3) comparacióndelos ciclosdecrecimientoa partir delas gráficas.

La medidade lasindentacionesde ganoinaes unanovedaddeestetrabajo.
Estanuevatécnicaconsisteen medirla porciónde ganoinaquecubrecadacapa
de isopedinaen la interfaseganoina-isopedinacuandoseobservalaescamaen
seccióntransversal(Fig. 1). Paraello seha utilizadoun micrómetroacopladoal
microscopioóptico y seha medido(enmicras)desdeel inicio deunaindenta-

ción hastasu cuspide(Fig. ID). Se empiezaamedirdesdela zonaembrionaria,
en la parte media,hastala periferia de la escama(Hg. IB). Las secciones
transversalesson perpeíidicularrsal ejeanteí~oposteriorde laescama(Fig. lA).

MORFOLOGÍA EXTERNA EHISTOLOGÍA DE LAS ESCAMAS
GANOIDEAS

La formade las escamasganoideasvariasegúnla posiciónqueocupaen el
peztal comoconocemosde individuoscompletosy articulados.Con el fin de
determinarla posición naturalde cadatipo de escamase ha comparadoel
material de Fontílonga3 con especímenescompletosde Atractosteusstrausi
del Eocenode Messel,Alemania(colecciónEDINGIER, MuseodeHistoria Na-
tural dc Beilín). Primeramentedistinguimosentreescamassimétricas(Hg. 2)
y asimétricas(Figs. lA y 3A). Lasprimerasestaríanocupandolas zonasdorsal
y ventraly las segundasse localizaríanen los flancosdel pez. Lasescamassi-
métricastienenforma ovalada (Hg. 2A) o circular (Hg. 2B); las del flanco,
romboidal (Figs. lA y 3A) o rectangular.

En cuantoa las característicashistológicasdistinguimosdos tejidosdife-
rentes,ganoinae isopedina.En seccióntransversal,la ganoínaes marcada-
mentebirrefringentecuandose observauna preparaciónhistológica al mi-
croscopiocon luz polarizada.La isopedina,basal,es de color másoscuro.

La ganoinase generaen la capabasalde la epidermisy es un tipo de es-
malteconestructurapseudoprismática(SIRÉ, 1994; SCI-JULTZE, J 996>. La iso-
pedinase generadentrode la dermisy es tejido celularóseode tipo laminar
(THoMsoN & MCCUNE, 1984b;SIRÉ, 1994).

La superficieexternade la ganoinamuestratubérculosmuy pequeños,vi-
siblesa partir de 30 aumentos.En la Fig. 4 se puedeobservarla forma~ -y dis-
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Figura l.—Termiuología empleada en la descripción de las escamas ganoideas de
Fonílionga 3 (Paleoceno Inferior, Lleida, España). A, Vista externa de una escamo
romboidal (según espécimen FONT3-HOL4I); la línea discontinuo señala la orienta-
ción de lo sección transversal mostrada en la flg. B. E, Sección transversal. C, Deta-
líe de sección transversal mostrando los componeiltes hístologicos diagnostico~-. D, De-
talle de la interjase ganoina-isopedina. Abreviaturas: an, annulus; cuga, caña de
ganoina; cW, canal de Williamson; ES, esconzo embrionaria: forjóramen; ~, libro de
Sharpey; Ca, ganoina; md, indentación; Iso, isapedina; LIC. línea deparada de cre-
cimiento; 1? md, longitud de indentación; oc, osteocito; z, zona. La flecha en [Vg. A
orienta el extremo anterior de la escamo.
Figure 1 .—Terminology usedjor the ganoid seales from Fontílonga 3 (Lower Palacocene,
LIcUo, Spain). A, External view of rhomboidal seale (afler FONJ3-HOMI); the discan-
tinuous fine indicates the orientation of ¡he trausverse UPu section shown itt Fig. 8. 8,
Transverse Ibm section. C’, Detall oftransverse section shotving the moin histological ram—
ponents. D, De/oil ofthe ganoine-isopedine interfúce. Abhreviations: an, annulus; cu go,
ganoine wedge; cW, canal of Williamson; ES, embryonarv sca le: jor, jóromen; /5, Shar-
pey ‘sfihre; Ca, ganoine; md, indeníation; iso, isopedine; L46, line of arrested grow¡h;
1. md, indentation lengtií; oc, os/ca~’te (ccli lacuna); 2, zane.A,rowpointsanterior/y.
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Figura 2.-Escamas ganoideas simétricas. Paleoceno Inferior de Fontllonga 3 (Lleida, 
España). A, Escama ovoia’al FONT3-HOMO. B, Escama circular FONT3-HOL52. Se 
distingue la cubierta de ganoína en la superficie y la isopedina en la parte inferior, 
desbordando lateralmente. A través de la cubierta de, ganoína se pueden observar las 
indentaciones en la interfase ganoína-isopedina. En lasupetfkie de la ganoína del 
ejemplar FONT3-HOMO se pueden ver pequeñas cav&des circulares distribuídas ale- 
atoriamente, y un gran foramen central. Las escalas representan 1 mm. Ver Fig. 1 para 
abreviaturas. 
Figure 2.-Ganoid symmetrical scales. Lower Palaeocene from Fontllonga 3 (Lleida, 
Spain). A, Oval scale, FONT3-HOL60. B, Round scale FONT3-HOL52. Note the ga- 
noine layer covering the basal isopedine. The transparent ganoine allows to see the to- 
othed interface between the ganoine and the bone. The ganoine layer exhibits small cir- 
cular cavities and a central foramen in specimen FONT3-HOMO. Scale bars represent 
1 mm. Abbreviations as in Fig. 1. 

133 Coloquios de Paleontología 
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Figura3.—Escamo romboidal asimétrica, EONT3-110L41. Po/eoceno Inferior de Eont-
líango 3 (Lleida, España). A, Vista externo. Se aprecian las indentoc:iones en la inter-
fase ganoina-isopedino. La línea horizontal discontinuo en el centro de la Hg. señala
la orientación de la sección transversal (ver [Vg. 2B). B, Sección transversal. Zonas
(capas de hueso de crecimiento rápido) alternan con annuli (hueso de crecimiento len-
to). La escalo supone 1 mm. Ver Fig. 1 poro abreviaturas.
Figure 3.—Rhomboidal gonoid sca/e, asymmetrical, FONT3-HOL4I. Lower Palacoce-
netkom Fontílonga 3 (Lleida, Spain). A, Externa! view. The toothed interfoce hetween
the ganoine and the bone is shown. Tite discontinuous une indicates tite transverse titin
section. B, Trausveise thin section. Several sones alternate with annuli.Note tite emhr-
yO/lic centre of ilie scale ancí tite c.entr¡fugc¡í apposition of bone loyers. Sca/e bcír re-
presentv 1 mm. Ahbrevia¡ions os iii Fig. 1.
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Figura 4.-Escama romboidal asimétrica, FONT3-HOL.41. Paleoceno Inferior de Font- 
llonga 3 (Lleida, España). Detalle de la superficie de la ganoína visto a 700 aumentos 
con MEB. Se observa la omamentación consistente en tubérculos más o menos simi- 
lares in diámetro que mantienen un interespaciado regular. 
Figure 4.-Rhomboia’al ganoid scale, asymmetrical, FONT3-HOMI. Lower Palaeoce- 
nefiom Fontllonga 3 (Lleida, Spain). SEM view of the ganoine surface showing the tu- 
bercles. Note the regular@ in the width and spacing of the tubercles. 

tribución que presentan los tubérculos vistos con el Microscopio Electrónico de 
Barrido a 700 aumentos. Es de destacar la regularidad en la distancia intertu- 
bercular y las constancia en el diámetro de los tubérculos. La presencia de tu- 
bérculos es común en las escamas ganoideas (SCHULTZE, 1996). GAYJXT & 
MEUNIER (1986) y MEWNER & GAYET (1996) estudiaron el diámetro y distan- 
cia entre tubérculos de las escamas ganoideas con fines taxonómicos. Estos es- 
tudios todavía no nos parecen concluyentes ya que se mantienen a nivel de pa- 
rataxón. Recientemente SCHULTZE (1996) ha indicado que diferentes géneros 
pueden presentar valores similares de dkrnétro~y espacio inter$bercular por lo 
que es dudosa la utilidad de esta metodología en taxonomía. 

En sección transversal distinguimos las distkíta~capas que constituyen la 
ganoína (Figs. lC, 5). El espesor de cada capa disminuye gradualmente de la 
periferia a la zona central de la escama. Las capas que disminuyen rapidamen- 
te el espesor forman cuña entre otras dos que tienen mayor extensión. Así 
mismo, es un patrón común que las capas de un lado de la escama formen cuña 
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Figura 5.-Escama romboidal asimétrka, FONT3-HOLIO. Paleoceno Inferior de Font- 
llonga 3 (Lleuda, España). Sección transversal vertical vista al microscopio óptico con 
luz transmitida y nicoles paralelos. Podemos apreciar el desarrollo de ctuias en la ga- 
noína y la relación de las’capas ‘de ganoína con las indentaciones. La escala supone 
0,5 mm. Abreviaturas como en Fig. 1. 
Figure 5.-Rhomboidal ganoid scale, asymmetrical, FONT3-HOLIO. Lower Palaeoce- 
ne fiom Fontllonga 3 (Lleida, Spain). Detail of transverse thin section as seen with 
transmitted natural light. The toothed inter$ace separates the ganoine from the isope- 
dine. The ganoine is multi-layered. Note that the thickness of the ganoine layers de- 
creases fiom the margin to the center of the scale. Scale bar represents 0.5 mm. Ab- 
breviations as in Fig. 1. \ 

con las del lado contrario. Estas configuraciones de la ganoina se& descritas 
en detalle más adelante. , i 

En la ganoína se observan unas cavidadewirculares, dispuestas aleatoria- 
mente, tanto en la superficie más externa de la últika capa depositada (Fig. 2A) 
como en las capas internas depositadas anteriormente y cubiertas por capas más 
recientes. Pueden observarse en sección y en superficie, por transparencia de la 
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propiaganoina.MEUNIER & GAYET (1992)describieroncavidadessimilaresen
escamasganoideasde semionótidosdel CretácicoSuperiorde Bolivia. Estos
autoresinterpretaronestascavidadescomo el resultadode la reabsorciónde
calcio en momentosde stressfisiológico, producidopor cambiosde salinidad
en el medio.

Los principaleselementoshistológicosqueaparecenenla isopedinason los
osteocitos,los canalesde Williamson (WILIIAMSoN, 1849) y las fibras de
Sharpey(Figs. IC, 6). Los osteocitosson las célulasóseasde los quedistin-
guimosen la isopedinadostipos: unosdispuestosde forma lineal conforma de
huso,queaparecenen lazonadehuesolamelary otrosdispuestoscaóticamente
conforma radiadaquese encuentranen laescamaembrionaria,estoes,en el
núcleoque se formó inicialmentetodavíasin estructuraren los primerosmo-
mentosdel desarrollode laescama.Loscanalesde Williamson son canalículos
que atraviesantanto la isopedinacomola ganoínade forma perpendicularal
crecimientode laescamay cuyafunción podríasercontenerlas prolongaciones
plasmáticasde las célulasqueguiaríanel crecimiento.Las fibras de Sharpey
son fibras conectivasqueunen entresi las escamasy que estándispuestasde
forma perpendiculara las líneasdecrecimientodecadaescama.

Tantoen superficieinternacomoexternase observanforámenesqueatra-
viesanla ganoinay la isopedina.El númeroenqueaparecenlos forámenesen
las escamasde Fontílongaes de 1 a 5 (Figs. lA, 2A. 3A) y ladistribuciónes
variable,aunquecoincidenen númeroen la superficieexternay en la interna,lo
que nos indicaquesc encuentrancomunicadosinteriormente.

CRECIMIENTO DE LAS ESCAMAS GANOIDEAS

La mayorpartede losestudiosesqueletocronológicosen vertebradossere-
fieren al crecimientodel tejido óseo(isopedinay otros tipos detejido óseodér-
mico, así como hueso endocondral(BUEFRENIL, 1980; MFUNIER & PASCAL,

J980;CASTANET, 1980 y CAETANO etaL, 1985). Las líneaso incrementosde
crecimientodel tejido óseo se puedenseguirpor la alineaciónde osteocitos
(Hg. 6). La forma de agrupacióny de tinción de los incrementospermitendis-
tinguir en la isopedinatresestructurasdecrecimientoqueson: zona, annulus
y LAG (Figs. IB, C. 7). La zonacorrespondealperiododecrecimientoactivo
del pezquecoincide con la estaciónfavorable,y que se caracterizaporuna
deposiciónmayor detejido óseo.Conluz transmitidase ven de coloroscuroy
contienenmayorcantidadde materiaorgánicaque inorgánica.Las zonasse

caracterizanportenerunamayor densidadde fibras de Sharpey,y su anchura
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Figura &-Escama romboidal asimétrica, FONT3-HOLII. Paleoceno Inferior de Font- 
llonga 3 (Lleida, España). Sección transversal vertical vista al microscopio óptico con 
luz transmitida y nícales paralelos. Se indican los principales componentes histológi- 
cos. La escala representa 0,l mm. Ver terminología en Fig. 1. 
Figure 6.-Rhomboidal ganoid scale, asymmetrical, FONT3-HOLII. Lower Palaeoce- 
ne from Fontllonga 3 (Lleida, Spain). Detail of transverse thin section as seen with 
transmitted natural light. The main histological elements are shown. Scale bar repre- 
sents 0.1 mm. Tenninology as in Fig. 1. 1 

es mayor que la de los annuli. El annulus corresponde a la época de menor ac- 
tividad fisiológica del pez y por tanto de menor crecimiento del hueso, y 
coincide con la estación desfavorable del a,ño.-Es relativamente estrecho, 
representando un 1/3 a 1/4 de la anchura de la zona. Su color claro con luz 
transmitida es debido a la menor cantidad de materia orgánica respecto a la 
inorgánica y a la menor evidencia de fibras de Sharpey. A veces están consti- 
tuidos por un conjunto de líneas muy opacas que corresponden a LAG, líneas 
de parada total de crecimiento. Las LAG pueden también aparecer de forma 
aleatoria, siendo causadas por stress fisiológico (reproducción, condiciones 
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Figura 7.-Escama romboidal asimétrica, FOh’T3-HOL20. Paleoceno Inferior de Font- 
llonga 3 (Lleida, España). Detalle de una sección vertical transversal vista al mi- 
croscopio óptico con luz transmitida y nicoles paralelos. Se observan las estructuras de 
crecimiento en la isopedina. La escala representa 0,l mm. Ver terminología en Fig. 1 
Figure 7.4homboidal ganoid scale, asymmetrical, FONT3-HOL20. Lower Palaeoce- 
nefrom Fontllona 3 (Lleida, Spain). Detail of transverse thin section as seen with trans- 
mitted natural light. Growth marks can be observed on the isopedine. Scaletbar re- 
presents 0.1 mm. Terminology as in Fig. 1. 

desfavorables del ambiente, etc.j (THOMSON & McC&, 1984a; SIRÉ, 
1994). ., . 

Algunos autores han estudiado también el ritmo de crecimiento de la gano- 
ína en escamas de «holósteos» actuales y fósiles (THOMSON & MCCUNE, 1984a, 
b) mediante un contaje de las indentaciones que aparecen en la interfase gano- 
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ina-isopedina.El crecimientocombinadodeestosdostejidosda lugar alas in-
dentaciones,queseobservancomo crestasde crecimientoen unavistade la su-
perficie externa(Figs. 2, 3A) y como unalíneadedientesde sienaen sección

transversal(Figs. 5, 6). El origende estasindentacioneses debidoal distinto rit-
mo de crecimientode ambostejidos: la ganoinatieneunadeposicióndisconti-
nua(periódica),mientrasquela isopedinatieneun crecimientocontinuo.La de-
posición bruscade la ganoinacubriendopartede la isopedinada lugar a las
indentacionesen la interfaseganoina/isopedina(THOMSON & McCUNE, 1984a,
b; SmÉ, 1994).Así, cadacapade ganoinaequivalea unaindentación,y su de-
pósitocorrespondea variosincrementosde isopedina.

Comodijimos anteriormentelas capasde ganoinano tienenun espesor
constante.En todaslas escamasseobservaquealgunascapasde ganoinadis-
minuyenprogresivamentedeespesorhaciael centrode laescamahastadesa-
parecer(Fig. 5). Sonbastantemásespesascercadel bordequeen el centro.Las
capasformancufia en direcciónal centro,comosi faltara ganoinasólo en el
centrode la escama;tambiénpuedenformarcuñaen posiciónexcéntrica,de

maneraqueparecequelacapaincompletade ganoinatan sólo cubrael centro
y partede un lado de la escama.Además,esteprocesosueledarsepor grupos
de capas;es decir,dos o tres capaspuedenconstituirunacuñay luegola si-
guientecapalas cubrepor completo;y de nuevo,al cabode la deposiciónde
doso trescapascompletasmás,serepiteel proceso.

La disposiciónen cuñadescritase observaen todas las escamasde Font-
llonga. El acuñamientode las capasde ganoinaocurreasimismoen escamasde
peceslepisosteifonnesactuales,comohemospodidocomprobaren las láminas
delgadasrealizadassobreun ejemplarde Lepisosteus.Ocurretantoen las es-
camassimétricascomoen las asimétricas.En lasescamassimétricas,cuyo cre-
cimientoes isométrico,elacuñamientose realizaal mismotiempoy en lamis-
maproporciónen amboslados,de forma simétrica.En las escamasasimétricas,
cuyo crecimientoes alométrico,la formación de cuñasse realizadeformade-
sigual en amboslados,llegandoaocurrirqueunacapade ganoinaespesaenun
lado,cubrecasi la totalidadde lasuperficiede laescamay da lugara unacuña
en el otro lado.Se trataportanto de unapatita internadel organismo,no de una
anomalíaaccidental.Estadisposiciónen cuñaexplicaen parteelhechode que
la cubiertade ganoinamantienesiemprea lo largode la vida del animal muy
pocoespesorconrelacióna su superficie.Si lascapasde ganoinano formaran
cuñas,la cubiertaseríamuchomásespesaal avanzarel crecimientode la es-
cama.

La constituciónencuixa de las capasdeganoinaproduceunaalteraciónde
la sucesióndel númerode capas,y permiteentenderla dinámicadel creci-
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mientode la ganoina,quepreviamenteseconsiderabacomo regularentodoel
contornode la escama.Así, contandoen la vertical las capasde ganoinaen la

zonamediade la escamadeberíamoscontartantascapascomo indentaciones
en la horizontal si cadacapafueracontinua,mientrasque lo quevemoses un
númerode capasmuy inferior. La complejidadde estadinámicaimplica queel

númerode capasde ganoinavariaráen diferentespartes de la escama,y que
por lo tanto no puederealizarseun contajesimple de capasen cualquierregión
de la escama,como sehabíahechohastaahora(THOMSON & McCt¡NE, 1 984a).

Así, parapodercuantificary estudiarel crecimientode la ganoinahemosdi-
señadounatécnicanueva,queconsisteen medir la longitud de cadaunade las
indentacionesde la ganoinasobrela isopedina.Lasmedidasobtenidasse re-
presentanen unagráficaen la queci ejede abscisasrepresentala secuenciade
indentacionesy el eje de ordenadasla longitud de cadaunade ellasexpresado
en micras(Figs. 8. 9).

RESULTADOS

De cadaescamaobtenemosdosgráficas:unadel lado izquierdoy otra del
derecho(Fig. 8). La gráficaresultantedifiere en función de la formadela es-
cama.En escamassimétricas,las dosgráficassonmuy similares,debidoal cre-
cimiento isométricoque produceunadeposiciónsimétricade las capasde ga-

noina (Fig. 8A). En escamasasimétricas,las gráficas de ambos lados no
coinciden,debidoal crecimientoalométrico(Fig. SB, C).

Si comparamoslas dos gráficasresultantesde unaescamasimétricavere-

mosqueno existendiferenciassignificativasen el númerode las indentaciones
y los valoresde las mismasdandolugaradosgráficassimilares.Aunqueaquí
tambiénhay acuñaniientos,estosse dande formasimétrica.Las dimensiones
delas indentacionesde las capasde ganoinamuestranun ritmo de crecimiento.
Se detectasu ciclicidad en una sucesiónde máximosy mínimos relativos,
quecorrespondena incrementosmayoresy menoresquesesucedencon regu-
laridad. Aplicandotécnicasestadísticasde seriestemporalesaestassucesiones
no se detectaciclicidadsin embargo,yaque losvaloresabsolutosque secom-

paranno ofrecensuficienteregularidad(ver ROSENHEROet al., 1980 paramás
informaciónsobreanálisisde seriestemporales).Debemospor tantorenunciar
a buscarunaregularidadmétricay numéricaexacta.

El númerode escamassimétricases muy escaso,y no permite realizarsu-
ficientesobservaciones.La mayoríade las escamaspertenecenal flancodel pez
y son romboidalesasimétricas.Paraestetipo de escamastanto el número
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Figura 8—Gráficas de longitud de las indentaciones de ganoina. En el eje de abscisas
expresamos lo secuencio de indentaciones, correspondiendo la primera indentación a
la de lo ono embrionario y la última al margen de la escamo; en el eje de ordenadas
viene expresado la longitud de cada indentacic5n, en micras <ver I-’ig. íD). A, Escamo
símetrico EONT3-HOLSI. Comparación de los lados derecho e izquierdo de uno es-
<sama simétrica. Se observo cómo coinciden en número de indentaciones así como en su
valor absoluto. B-C, Escomo asimétrica EONT3-HOL4O.Comparación de los lodos cíe-
recito e izquierdo. B, lado izquierdo; (7, lado derec:ho. Existen dijérencias significativas
en los- valores cíbsolcaos- de las incíeníaciones- de ¡cts icídos derecho e ¡zc¡uíerclo. Las fle-
<-itas indican la posición de los annuli en la isopedina. Se distinguen 4 ciclos de creci-
intento: Cl correspondiente a lo escamo embrionaria y C2 a C4 (C4 de FONT3-
HOLSI es un. ciclo incompleto debidc~ al cese del crecimiento) (ver Fig. 9).
Figure Ñ.—Bivauiate píors represendng tite variations it, tite length cf tite incientation
(see Eig- ID) it, ganoid scoíes (Lower Paleocenefrom Fontílongo 3. Lleida, Spain). A,
Symmetrical sc:ole FONT3-HOLSI.Comparison of t/ie tite grapits fór tite 14? and
rigitt sides of tite sca/es. Note tite simiíaritv in tite number and dimension c?f tite inc/en-
totions. B-C, Asvmmetrical sca/e FON?I3-HOL4O.fi, le¡’i side; C. right sic/e. Tite g¡-apits
[ir tite íefi aud ¡-iglú sides presenr titrí sorne number ofgrowtit cycíes btu signiftcantly
diflér in tite dimnension of indentc¿tions. Tite orrows pc>int tite pc)sitic)n of tite annuli in tite
isopedine. Four growtit cycles are sitovvn: Cl re/a ted with tite embryonic stage and (72

C4 (C4 is rin ;ncomplete (syc/e in FONT3-HOL5Jdue u> tite cessotion of grcn-vtit).
(See Fis’. 9).
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Figura 9.-Escama romboidal asimhtrica FONT3-HOLIl. Paleoceno Inferior de 
Fontllonga 3 (Lleida, España). Seccibn transversal vertical vista al microscopio 
con luz transmitida. Relación entre los ciclos de crecimiento de la ganoína (en la 
@jica, parte superior de la escama) y la isopedina (parte inferior de la escama). 
Puede verse cómo coinciden respectivamente los mdximos relativos del crecimiento 
de la ganoína con las zonas (bandas oscuras) de la isopedina, y los dos mínimos re- 
lativos del crecimiento de’ la gatioína (grdfica) con los annuli (bandas claras) de la 
isopedinu. Cl -C4 setilan los ciclos de crecimiento (C4 es un ciclo incompleto: ver la 
misma situación en el esptkimen FONT3-HOL51 [Fig. 8A]). La escala supone 1 mm. 
Abreviaturas como en Fig. 1. 
Figure 9.-Rhomboidal scale, asymmetrical, FONT3-HOLll. Lower Palaeocene 
from Fontllonga 3 (Lleida, Spain). Relation between the growth cycles in the ga- 
noine and isopedine. The maxima in the values of ganoine layers correlate with with 
the zones Cfast-growing bone) in the isopedine. The minima in the values ofganoine 
layers correlate with the annuli (slow-growing bone) in the isopedine. Cl-C4 indi- 
cate the successive growth cycles (C4 is an incomplete cycle; see the same situation 
FONT3-HOL51 [Fig. 8A]). Scale bar represents 1 mm. Abbreviationxas in Fig. 1. 

’ . i 
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como la longitud de las indentacionespuedevariar significativamentesi se

comparanlas gráficasde los ladosderechoe izquierdo.Las capasde un lado
sólo se seau¡rianal otro ladoen el casode quefueranconcéntricas,lo quehe-
¡nosvisto queno siempreocurredebidoal desarrollodecuñas.Ademáslas cu-
ñasde ganoinase forman de maneraasimétricaen los lados derechoe iz-
quierdo. Sin embargo.a pesardel crecimientoalométrico dos diferentes
gráficasde tina mismaescainaasimétricamuestranunapautamuy similar en la
sucesiónde máximosy mínimos(Fig. SR, C). Existeun patróncaracterísticode
cadaescama.definido por una secuenciade máximos y mínimosrelativos
queda lugara ciclosde crecimiento(Figs. SR, (2,9).Tambiénse observanpau-
tasregularesal comparargráficasde diferentesescamas.Ello nos permitede-
tectarla ciclicidaddel crecimientode la ganoinaa travésdc la geometríadela
sucesióntemporal(métodochartista; A. (jARRIDo, comunicaciónpersonal).
Esta ciclicidad sedetectaen un 30% de las gráficasanalizadas.Los ciclos se
definenentrecadadosmínimosrelativosde intensidadsimilar y contienencada

uno de ellos un númerode indentacionesmáso menosconstante,de aproxi-
madamentediez indentaciones,El númerode ciclosdecrecimientoes también
variablesegúnla edaddel individuo, por ejemploFONT3-HOL4Omuestracua-
tro ciclos (Fig. SB. (2) mientrasque FONT3-HOLI 1 y FONT3-HOL5I pre-
sentatresciclos completosy un ciclo incompletoal final del crecimiento
(Figs. 8. 9).

La ciclicidadde la isopedinaes muchomásfácil de detectarporcompara-
ción con las técnicasde esqueletocronologíadesarrolladashacemásde un siglo
en diversostejidosóseos(MEUNIER, 1988). Así seobservaen la Hg. 9 la cicli-

cidaddel crecimiento de la isopedina,formadapor cuatrozonas y tresannuii.
Si comparamosel crecimientode la ganoinaconel de la isopedinaobservamos
quecoincidenlos valoresmáximosrelativos dela gráficade ganoinacon las

zonas de la isopedinay quelosmínimosrelativosdela ganoinacoincidencon
los annuli de la isopedina.Estoindicaquela ciclicidaddel crecimientoen am-
bostejidoscoincide,lo queayalala técnicaaquídesarrolladade estudiodel cre-

cimiento de la ganoina.
Comoseha indicadoenla introducciónel estudiode las marcasde creci-

mientopuedeproporcionarinlormaciónsobreel ambiente.Los ciclos de cre-

cimiento detectadosen las escamasdel LepisosteiformedeFontílonga3 pue-
den correspondera ciclos anualeso semianuales(dos ciclos por año) como
indica la comparacióncon pecesóseosactuales.Cambios climáticos esta-
cionalesy periodosde reproducciónsonlos principalesfenómenosqueindu-

cenlos cambioscíclicosde las tasasde crecimientoy como consecuencia,la
formaciónperiódicademarcasde crecimiento(MELJNIER. 1988). La tempera-
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tura y el fotoperiodosonlos dosfactoresbásicosquemodulanel crecimiento

depecesóseosenlatitudestempladas;la alternanciadeestacionessecasy hú-
medasregulael crecimientode las especiestropicales(LECOMTF et al., 1993).
Los periodosdesequíastropicales,quese hancomparadocon los periodosin-
vernalesde lasregionestempladas(LECOMIE et al., 1986), determinanunaba-
jadao paradaen el crecimiento.Las variacionesen la calidaddel alimento si-
guiendola alternanciade periodossecos/húmedospareceestardirectamente
relacionadoconesasvariacionesen el crecimiento(LECOMTE eta!., 1986). Por
otro lado, losperiodosde reproduccióny los fenómenosmigratoriosrelacio-
nadosconellos, estántambiénsincronizadosa variacionesambientalesde tipo
climático (ROBREN & VAN DEN AUDENAERDE, 1984)o geográfico(porejemplo
variacionesen el medio intermareal;Ross,1983).El futuro análisisdetallado
del materialde Fontílonga3 determinarácon exactitudel tipo de crecimiento

(anualo semianual)y las posiblescondicionesambientalesque lo ha modu-
lado.

THOMSON & McCUNE (1984a)utilizaron las escamasganoideasparaestu-
diar los ciclosde crecimientode semionótidosdel Jurásicotempranode Ne-
wark (áreaestede EstadosUnidos)e inferir las condicionespaleoclimáticas.
Los autoresestudiaronúnicamentela secuenciadezonas y annuli en la isope-
dinaqueasociarona la alternanciaen la condicionesfavorablesy desfavorables

parael crecimientoen un clima tropicala subtropicalasícomoa momentosde
stress debidosa reproducción.El examende la alternanciade máximosy mí-
nimosen la gráficasde ganoinaofrecemejoresresultadosqueel simpleestudio

dela isopedina.La obtenciónde datosnuméricosy la representacióngráficade
las variacionestemporalesen el crecimientopermitenunamayorobjetividaden
la comparaciónde los resultadosy la inferenciade las variacionescíclicas
ambientales.Porotro lado,el nuevométodoesespecialmenteútil en aquellos

casosen los quela malaconservacióndel tejido óseohaborradoo enmascara-
do la secuenciade marcasde crecimiento;aún en tales condicionesde mala
conservaciónla interfaseganoina-isopedinapermanecenítidalo quepermitelas
medicionesdelas indentaciones.

En conclusión,todosestosresultadosmuestranel valorde los estudioshis-
tológicosde escamasganoideasen el conocimientode la ciclicidadde creci-

mientoen especiesde Lepisosteiformesextinguidos,y de las condicionespa-
leoambientalesen las que sedesarrollaron.La metodologíaexpuestaen este
trabajopuedeseraplicadaen el futuroa otro grnposde pecesconescamasga-
noideascon indentacionestalescomopaleonisciformes(cf RICHTER & SMITH,

1995)lo quepermitiráobtenernuevosdatossobrela paleobiologíade esosgru-
pos.
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