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Un nuevo método de estudio de la ciclicidad en el
crecimiento de las escamas ganoideas, aplicado a
Fontllonga 3 (Paleoceno Inferior, Lleida)

A new method for the study of the cvclicity in the
growth of ganold scales applied to Fontllonga 3 (Lower
Palaeocene, Lieida, Spain)

[sabel loLESIAS MARTIN' y Rodrigo SOLER GUON -

RESUMEN

En este trabajo se estudia la mortologia y la histologia de las escamas dseas ga-
noideas (iepidosteoidcas) provenientes del yacimiento de Fontllonga 3 (cuenca de
Tremp, Lleida), de edad Paleoceno Inferior, con el ohjetivo de conocer las pautas de
crecimiento que presentan. Se realiza un andlisis del crecimiento alométrico de las es-
camas ganoideas, con una descripeion detallada de 1a disposicidn en cuia de las capas
de ganoina, 1a cual no permite utilizar méodos de contaje. Se desarrolla una nueva tée-
nicu de medicidn de las indentaciones existentes cn la interfase ganoina-isopedina, con
la que se obtienen graticas que representan el crecimiento de la ganoina. Sc indica {a
fongitud (en micras) de cada indentacion de gunoina desde Ia zona central embriona-
ria i Ja periferia de la escama, Ello nos ha permitido detectar una ciclicidad en el cre-
amiento de Ja ganofni, que puede ser comparada con la de la isopedina. Los ritmos de
crecimicento estin relacionados con las variaciones fisiologicas del organismo v sin-
eronizados con las variaciones ambicmales (principalmente climaticas y geogrdli-
cas). por lo que el estudio de los patranes de crecimiento de las escamas permite inferir
datos paleoambicntales.

Palabras clave: Esqueletocronologia, Ciclicidad, Aciinopterigios, Escamas ganoi-
deas, Ganoina, Isopedina, Palcoceno Inferior, Pirineos.
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ABSTRACT

This paper deals with the morphology and histology of ganoid scales (lepidosteoid
type) from the Early Palacocene of Fontllonga 3 (Lleida, Spain). in order to establish its
growth patterns. A new technigue of analysis of the growth of the ganoid scales is des-
cribed. Ailometric growth of these ganoid scaies is described in detail. The interruptions
of the ganoine layers preclude the use of rings counting methods. The new method con-
sists on the measurement of the length of the steps of the ganoine layers on the ganoine-
isopedine interface in transverse section. Data are represented in bivariate plots showing
number of ganoine layers (from the embryonic central area outwards) against length (in
um) of each ganoine step overlapping the isopedine. These charts enable to distinguish
the growth cycles of the ganoine, and then to compare the ganoine growth pattern
with that of the isopedine. Growth rythms arc closely related to physiological variations,
which are synchronized to environmental changes (mainly climatic and geographic);
therefore the siudy of growth patterns allows inferring palacoenvironmental condi-
tions.

Key words: Skeletochronology, Cyclicity, Actinopterygians, Ganoid scales, Ga-
notne, [sopedine, Lower Palaeocene, Pyrenees.

INTRODUCCION

La crecimiento ciclico de los peces dseos sigue ritmos endogenos que tienen
una base genética. Asi, es bien conocido que diversos procesos fisiologicos del
crecimiento siguen ciclos internos circadianos, mensuales, etc (MEUNIER &
Pascar, 1981; CAMPANA & NEILSON, 1985; GAULDIE & NEILSON, 1988; Cas-
TANET et al., 1993). Sin embargo, los ritmos internos estan modulados v am-
plificados por factores externos ambientales tales como la estacionalidad cli-
madtica o los ciclos mareales. Este hecho es la base para la inferencia de
condiciones ambientales a partir del estudio de los patrones de crecimicnto de
los organismos. Las variaciones ciclicas en las tasas de crecimiento son mos-
tradas por los cambios texturales de las marcas de crecimiento de las estructu-
ras esqueléticas (escamas, dientes, espinas y huesos) y de los otolitos. El estu-
dio de las marcas de crecimiento por parte de la Esqueletocronologia
(MeunIER, 1988), permite inferir los factores ambientales que determinaron los
cambios en el crecimiento. Las caracteristicas de las marcas estin directa-
mente relacionadas con la intensidad y caracteristicas de los factores ambien-
tales (PANNELLA, 1971, 1980, CampaNa, 1984 LECOMTE et af., 1986; MEUNIER,
1988%: MEUNIER ef al., 1994: CASTANET ¢f al., 1993; PATTERSON, 1998). Los ele-
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mentos esqueléticos fosiles mantienen fielmente el registro de las pautas de cre-
cimiento de los organismos del pasado lo que permite estudiar las condiciones
palevambientales que rodearon a esos organismos (THOMSON & MCCUNE,
1984a; SCHULTZE, 1999).

Restos aislados de peces 6seos actinopierigios son elementos muy abun-
dantes en las cuencas terciarias. Estos elementos son una fuente de informacion
muy importante en los estudios de esqueletocronologia y paleoecologia de los
gue hemos hablado anteriormente. En nuestro trabajo se estudian escamas ga-
noideas de Lepisosteiformes del Palaeoceno Inferior de Fontllonga 3 (Lleida).
El estudio de las escamas ganoideas resulta especialmente interesante, va que
en ellas hay dos pautas de crecimiento mterrelacionadas, cada una correspon-
diente a un tipo de tejido diferente: la ganoina y la isopedina, tal como sabemos
en detalfe del estudio de peces —holosteos— fosiles vy actuales (THOMSON &
McCuone. 19844, b: Sire, 1994). La ganoina que cubre la escama esta formada
por capas sucesivas que se deposiian episodicamente en alternancia con la
isopedina gue forma la parte basal de la escama. Debido a esta alternancia ¢s
caracteristica la existencia de indentaciones en la interfase ganoina-isopedina.
Hasta ahora las medidas esqueletocronologicas obtenidas de escamas dseas se
cefifan bdsicamente al estudio de la isopedina. Tan sélo algunos autores, como
TroMsoN & MCCuNE (1984a), habian hecho un contaje de las capas de guno-
ina. En nuestro trabajo se analiza el crecimiento de la ganoina y se compara con
¢l de 1a isopedina, para tener una idea mas completa del crecimiento de la es-
cama. Para cuantificar el crecimiento de la ganoina se desarrolla una nueva téc-
nica consistente en medir la longitud de las indentaciones resultantes de la in-
teraccion entre los dos tipos de crecimiento. El abjetiva es obtener graficas que
expresen numéricamente las paotas de crecimiento de [a ganoina y que puedan
ser relacionadas con el crecimiento de la tsopedina. Previamente se realiza un
estudio morfolégico e histoldgico, necesario para entender como funciona el
crecimiento de una escama ganoidea, Los resultados expuestos en este trabajo
son 1a base para futuros estudios paleobiolégicos y paleoambientales.

MARCO GEOLOGICO

El yacimiento de Fontllonga 3 se encuentra en la provincia de Lleida, en la
cuenca surpirenaica central, flanco S del sinclinal de Ager, en la unidad de las
Sierras Marginales catalanas. Pertenece a la Formacion Tremp, en la que se re-
gistra el paso de Cretacico (Maastrichtiense) a Terciario (Daniense). Esta for-
macidn se encuentra sobre la Formacidn Les Serres, que son calizas marinas.
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La Formacidn Tremp estd formada por depésitos de transicién marino-conti-
nental. La parte inferior consta de tres unidades: dos carbondticas y una terri-
gena, que es la unidad 2. El yacimiento de Fontllonga 3 estd en la parte superior
de esta segunda unidad, que es una sucesion detritica estrato y granocreciente
con una potencia de 150 m. El material procede de un nivel lenticular de mar-
gas grises intercalado entre dos niveles de arenisca. Esta unidad 2 se ha inter-
pretado como un medio fluvial con influencia marina, [o que corresponderia a
la parte proximal de un estuario (ALVAREZ-SIERRA ¢f al., 1994).

Fontllonga 3 se ha datado como Daniense temprano (Paleoceno) siguiendo
criterios bioestratigraficos y paleomagnéticos. En cuanto a la situacion exacta,
descripcion y datacion del yacimiento por is6lopos se encuentra mas informa-
ci6n en LOPEZ-MARTINEZ et al. (1996, 1998).

MATERIAL Y METODOS

El material estudiade se corapone de 50 escamas ganoideas (Figs. 1-3) se-
leccionadas de entre unas 4000 escamas aisladas obtenidas por lavado-tamiza-
do de sedimento fosilifero. El material estudiado se encuentra depositado en el
departamento de Paleontologia, Universidad Complutense de Madrid (siglas
FONT3-HOL-).

Las escamas de Fontllonga se han asignado a Lepisosteiformes por la mor-
fologia externa e interna. Alguna de las escamas, de centorno redondeado,
son similares a las escamas dorsales y fulerales de Arractosteus, vn Lepisos-
teiforme distribuido desde el Cretacico hasta la actualidad (WILEY & ScHuLT-
zg, 1984). Por las caracteristicas histoldgicas las escamas de Fontllonga perte-
necen al tipo Lepidosteoidea incluido en el grupo de escamas ganoideas (cf.
SchuLrze, 1996). Las escamas Lepidostecideas estan constituidas por ganoina
¢ isopedina. La presencia de canales de Williamson y la ausencia de dentina su-
giere a los Lepisosteiformes. Los picnodontiformes, cuyos restos (dientes fun-
damentalmente) son también abundantes en Fontllonga ( ALVAREZ-SIERRA ¢t al,
1994), presentan escamas sin ganoina lo que los aleja del material estudiado en
este trabajo. Finalmente, los polipteriformes ofro grupo de peces muy comun en
depdsitos paleocenos, son excluidos de la asignacion taxondémica ya que sus es-
camas presentan dentina entre la ganoina y la isopedina (ver GAYET & MEU-
NIER, 1991; MEUNIER & GAYET, 1996),

Se han realizado més de un centenar de !aminas delgadas en el Departa-
mento de Paleontologia de la Facultad de Ciencias Geologicas de la Universt-
dad Complutense de Madrid. Para la elaboracidn de las mismas se ha usado el
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siguiente material: resinas (Lakeside o Stratyl indistintamente), pegamento
(Microtek), carborundo (tamafio de grano 320, 600 y 1000) y aldmina. A par-
tir de estas laminas delgadas se han estudiado los elementos histologicos y es-
tructurales de la escama y se ha seguido la siguiente metodologia analitica: 1)
medida de las indentaciones de ganoina, 2) representacion grifica de los datos
y 3) comparacion de los ciclos de crecimiento a partir de las graficas.

La medida de las indentaciones de ganoina es una novedad de este trabajo.
Fsta nueva técnica consiste en medir Ia porcion de ganoina que cubre cada capa
de isopedina en la interfase ganoina-1sopedina cuando se observa la escaima en
seccion transversal (Fig. 1). Para ello se ha utilizado un micrémetro acoplado al
microscopio éplico y se ha medido (en micras) desde el inicio de una indenta-
¢ion hasta su cispide (Fig. 1D). Se empieza a medir desde 1a zona embrionaria,
en la parte media, hasta la perifena de la escama (Fig. 1B). Las secciones
transversales son perpendiculares al eje anteroposterior de la escama (Fig, 1A}

MORFOLOGIA EXTERNA E HISTOLOGIA DE LAS ESCAMAS
GANOIDEAS

La forma de las escamas ganoideas varia segin la posicion que ocupa en el
pez tal como conocemos de individuos completos y articulados. Con el fin de
determinar la posicién natural de cada tipo de escama se ha comparado el
material de Fontllonga 3 con especimenes completos de Atractosteus strausi
del Eoceno de Messel, Alemania (coleccién EDINGER, Museo de Historia Na-
tural de Berlin). Primeramente distinguimos entre escamas simétricas (Fig. 2)
y asimétricas (Figs. 1Ay 3A). Las primeras estarian ocupando las zonas dorsal
y ventral y las segundas se localizarfan en los flancos del pez. Las escamas si-
méfricas tignen forma ovalada (Fig. 2A) o circular (Fig. 2B); las del flanco,
romboidal (Figs. 1A'y 3A) o rectangular.

En cuanto a las caracteristicas histoldgicas distinguimos dos tejidos dife-
rentes, ganoina e isopedina. En seccion transversal. la ganoina es marcada-
mrente birrefringente cuando se observa una preparacion histoldgica al mi-
croscopio con luz polarizada. La isopedina, basal, es de color mas oscuro.

La ganoina se genera en la capa basal de la epidermis y es un tipo de es-
malte con estroctura pseudoprismética (SIRE, 1994; ScHULTZE, 1996). La iso-
pedina se genera dentro de la dermis y es tejido celular dseo de tipo laminar
(THOMSON & MCCUNE, 1984b; SIRE, 1994).

La superficie externa de la ganoina muestra tubérculos muy pequefios, vi-
sibles a partir de 30 aumentos. En la Fig. 4 se puede observar la forma vy dis-
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Figura | ~Terminologia empleada en la descripcion de las escamas ganoideas de
Fontllonga 3 (Paleoceno Inferior, Lieida, Espafia). A, Vista exierna de una escama
romboidal (segin espécimen FONT3-HOIL41); la linea discontinua sefiala la orienta-
cion de la seccion transversal mostrada en la Fig. B. B, Seccién transversal. C, Deta-
He de seccion transversal mostrando los componentes histologicos diagnésticos. D, De-
talle de la interfase ganoina-isopeding. Abreviaturas: an, annulus; cu.ga, cufia de
ganoina; cW, canal de Williamson; ES, escama embrionaria; for, foramen; f3, fibra de
Sharpey; Ga, ganoina; ind, indentacion; Iso. isopedina; LAG, linea de parada de cre-
cimiento; Lind, longitud de indentacion; oc, osteocite; z, zona, La flecha en Fig. A
orienta el extremo anterior de la escama.

Figure | —Terminology used for the ganoid scales from Fontllonga 3 (Lower Palaeocene,
Lieida, Spain). A, External view of rhomboidal scale (after FONT3-HOILAL); the discon-
tinuous line indicates the orientation of the fransverse thin section shown in Fig. B. B,
Transverse thin section. C, Detail of transverse section showing the main histological com-
ponents. D, Detail of the ganoine-isopedine interface. Abbreviations: an, annulus; cit.ga,
ganoine wedge; ¢W, canal of Williamson; ES, embryonary scale; for. foramen; {5, Shar-
pev’s fibre; Ga, ganoine; ind, indentation; Iso, isopedine; LAG, line of arrested growih;
Lind, indentation length; oc, osteocyee (cell lacuna); z, zone. Arrow points anteriorly.
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Figura 2.-Escamas ganoideas simétricas. Paleoceno Inferior de Fontllonga 3 (Lleida,
Espafia). A, Escama ovoidal FONT3-HOLG60. B, Escama circular FONT3-HQOLS52. Se
distingue la cubierta de ganoina en la superficie y la Jsopedma en la parte inferior,
desbordando lateralmente. A través de la cubierta de ganoina se pueden observar las
indentaciones en la interfase ganoina- wopedma En la superficie de la ganoina del
ejemplar FONT3-HOLG60 se pueden ver pequefias cavidades circulares distribuidas 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-HOLS52. 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-HOLG60. Scale bars represent
I mm. Abbreviations as in Fig. 1.
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Figura 3.—Escama romboidal asimétrica, FONT3-HOLAI. Paleoceno Inferior de Font-
Honga 3 (Lleida, Espafia). A, Vista externa. Se aprecian las indentaciones en la inter-
fase ganoina-isopedina. La linea horizontal discontinua en el centro de la Fig. seflala
la orientacion de la seccion transversal {ver Fig. 2B). B, Seccion transversal. Zonas
{capas de hueso de crecimiento rdpido) alternan con annuli (hueso de crecimiento len-
to). La escala supone I mm. Ver Fig. I para abreviaturas.

Figure 3.—Rhomboidal ganoid scale, asymmetrical, FONT3-HOIL41. Lower Palueoce-
ne from Fontflonga 3 (Lleida, Spain). A, External view. The toothed interfuce between
the ganoine and the bone is shown. The discontinuous line indicates the transverse thin
section. B, Transverse thin section. Several zones alternate with annuli. Note the embr-
yonic centre of the scale and the centrifugal apposition of bone layers. Scale bar re-
presents 1 mm. Abbreviations as in Fig. 1.
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Figura 4.~Escama romboidal asimétrica, FONT3-HOLG61. Paleoceno Inferior de Font-
llonga 3 (Lleida, Espafia). Detalle de la superficie de la ganoina visto a 700 aumentos
con MEB. Se observa la ornamentacién consistente en tubérculos mds o menos simi-
lares in didmetro que mantienen un interespaciado regular.

Figure 4.—Rhomboidal ganoid scale, asymmetrical, FONT3-HOL61. Lower Palaeoce-
ne from Fontllonga 3 (Lleida, Spain). SEM view of the ganoine surface showing the tu-
bercles. Note the regularity in the width and spacing of the tubercles.

tribuci6n que presentan los tubérculos vistos con el Microscopio Electrénico de
Barrido a 700 aumentos. Es de destacar la regularidad en la distancia intertu-
bercular y las constancia en el didmetro de los tubérculos. La presencia de tu-
bérculos es comiin en las escamas ganoideas (SCHULTZE, 1996). GAYET &
MEUNIER (1986) y MEUNIER & GAYET (1996) estudiaron el didmetro y distan-
cia entre tubérculos de las escamas ganoideas con fines taxon6micos. Estos es-
tudios todavia no nos parecen concluyentes ya que s¢ mantienen a nivel de pa-
rataxon. Recientemente SCHULTZE (1996) ha indicado que diferentes géneros
pueden presentar valores similares de diamétro-y ¢spacio mtertubcrcular por lo
que es dudosa la utilidad de esta metodologia en taxonomfa.

En seccién transversal dlstmguunos las distiritas capas que constituyen la
ganoina (Figs. 1C, 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 cufia entre otras dos que tienen mayor extensién. As{
mismo, es un patrén comin que las capas de un lado de la escama formen cufia
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Figura 5.-Escama romboidal asimétrica, FONT3-HOLI10. Paleoceno Inferior de Font-
llonga 3 (Lleida, Espaiia). Seccién transversal vertical vista al microscopio dptico con
luz transmitida y nicoles paralelos. Podemos apreciar el desarrollo de cufias en la ga-
noina y la relacién de las capas de ganoina con las indentaciones. La escala supone
0,5 mm. Abreviaturas como en Fig. 1.

Figure 5.—-Rhomboidal ganoid scale, asymmetrical, FONT3-HOLIQ. Lower Palaeoce-
ne from Fontllonga 3 (Lleida, Spain). Detail of transverse thin section as seen with
transmitted natural light. The toothed interface separates the ganoine from the isope-
dine. The ganoine is multi-layered. Note that the thickness of the ganoine layers de-
creases from 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 serdn descritas
en detalle méas adelante. Cot : &

En la ganoina se observan unas cavidades.circulares, dispuestas aleatoria-
mente, tanto en la superficie més externa de la iiltima capa depositada (Fig. 2A)
como en las capas internas depositadas anteriormente y cubiertas por capas mis
recientes. Pueden observarse en seccién y en superficie, por transparencia de la
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propia ganoina. MEUNIER & GAYET (1992) describieron cavidades similares en
escamas ganoideas de semiondtidos del Cretacico Superior de Bolivia. Estos
autores interpretaron estas cavidades como el resultado de la reabsorcion de
calcio en momentos de stress fisioldgico, producido por cambios de salinidad
en el medio,

Los principales elementos histoldgicos que aparecen en la isopedina son los
osteocitos, los canales de Williamson (WILLIAMSON, 1849) vy las fibras de
Sharpey (Figs. 1C, 6). Los osteocitos son las células 6seas de los que distin-
guimos en la isopedina dos tipos: unos dispuestos de forma lineal con forma de
huso, que aparecen en la zona de hueso Jamelar y otros dispuestos cadticamente
con forma radiada que s¢ encuentran en la escuma embrionaria, esto es, en el
ndcleo que se formd inicialmente todavia sin estructurar en los primeros mo-
mentos del desarrollo de la escama. Los canales de Williamson son canaliculos
que atraviesan tanto la isopedina como la ganoia de forma perpendicular al
crecimlento de la escama y cuya funcion podria ser contener las prolongaciones
plasmalicas de las células que gwiarian el crecimiento. Las fibras de Sharpey
son fibras coneclivas que unen entre si las escamas y que estan dispuestas de
forma perpendicular a las lineas de crecimiento de cada escama.

Tanto en superficie interna como externa se observan foramenes que atra-
viesan la ganoina y la isopedina. El nimero en que aparecen los fordmenes en
las escamas de Fontllonga es de 1 a 5 (Figs. 1A, 2A, 3A) y la distribucion es
variable, aunque coinciden en ndmero en la superficie externa y en la interna, lo
que nos indica gue se encuentran comunicados interiormente.

CRECIMIENTO DE LAS ESCAMAS GANOIDEAS

La mayor parte de los estudios esqueletocronolégicos en vertebrados se re-
fieren al crecimiento del tejido dseoe (isopedina y otros tipos de tejido 6seo dér-
mico, asi como hueso endocondral (BUFFRENIL, |980); MEUNIER & PascaL,
1980; CASTANET, 1980 y CAETAND et al., 1985). Las lineas o incrementos de
crecimiento del tejido éseo se pueden seguir por la alineacién de osteocitos
(Fig. 6). La forma de agrupacion y de tincion de los incrementos permiten dis-
tinguir en la isopedina tres estructuras de crecimiento que son: zona, annulis
y LAG (Figs. 1B, C. 7). La zona corresponde al periodo de crecimiento activo
del pez que ceincide con la estacion favorable, y que se caracteriza por una
deposicion mayor de tejido 6seo. Con luz transmitida se ven de color oscuro y
contienen mayor cantidad de materia organica que inorginica. Las zonas se
caracterizan por tener una mayor densidad de fibras de Sharpey, y su anchura
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Figura 6.—-Escama romboidal asimétrica, FONT3-HOLI1. Paleoceno Inferior de Font-
llonga 3 (Lleida, Espafia). Seccion transversal vertical vista al microscopio dptico con
luz transmitida y nicoles paralelos. Se indican los principales componentes histolgi-
cos. La escala representa 0,1 mm. Ver terminologia en Fig. .

Figure 6.-Rhomboidal ganoid scale, asymmetrical, FONT3-HOLI1. 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. Terminology as in Fig. 1. .

es mayor que la de los annuli. El annulus corresponde a la época de menor ac-
tividad fisiolégica del pez y por tanto de menor crecimiento del hueso, y
coincide con la estacién desfaverable del ajfio.-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 organica respecto a la
inorgénica y a la menor evidencia de fibras de Sharpey. A veces est4n consti-
tuidos por un conjunto de lineas muy opacas que corresponden a LAG, lineas
de parada total de crecimiento. Las LAG pueden también aparecer de forma
aleatoria, siendo causadas por stress fisiol6gico (reproduccién, condiciones
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Figura 7.—Escama romboidal asimétrica, FONT3-HOL20. Paleoceno Inferior de Font-
llonga 3 (Lleida, Espafia). Detalle de una seccion vertical transversal vista al mi-
croscopio dptico con luz transmitida y nicoles paralelos. Se observan las estructuras de
crecimiento en la isopedina. La escala representa 0,1 mm. Ver terminologfa en Fig. 1
Figure 7.—~Rhomboidal ganoid scale, asymmetrical, FONT3-HOL20. Lower Palaeoce-
ne from Fontllona 3 (Lleida, Spain). Detail of transverse thin section as seen with trans-
mitted natural light. Growth marks can be observed on the isopedine. Scale.bar re-
presents 0.1 mm. Terminology as in Fig. 1.

desfavorables del ambiente, etc.) (THOMSON & MCCUNE, 1984a; SIRE,
1994). ' K

Algunos autores han estudiado también el ritmo de crecimiento de la gano-
ina en escamas de «hol6steos» actuales y fésiles (THOMSON & MCCUNE, 1984a,
b) mediante un contaje de las indentaciones que aparecen en la interfase gano-
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ina-isopedina. El crecimiento combinado de estos dos tejidos da lugar a las in-
dentaciones, que se observan como crestas de crecimiento en una vista de la su-
perficie externa (Figs. 2, 3A) y como una linea de dientes de sierra en seccién
transversal (Figs. 5, 6). El origen de estas indentaciones es debido al distinto rit-
mo de crecimiento de ambos tejidos: la ganofna tiene una deposicion disconti-
nua (periédica), mientras que la isopedina tiene un crecimiento continuo. La de-
posicion brusca de la ganoina cubriendo parte de la isopedina da lugar a las
indentaciones en la interfase ganoina/isopedina (THoMsON & McCUNE, 19844,
b; SIRE, 1994). Asi, cada capa de ganoina equivale a una indentacién, y su de-
posito corresponde a varios incrementos de isopedina.

Como dijimos anteriormente las capas de ganoina no tienen un espesor
constante. En todas las escamas se observa que algunas capas de ganoina dis-
minuyen progresivamente de espesor hacia el centro de la escama hasta desa-
parecer (Fig. 5). Son bastante mds espesas cerca del borde que en el centro. Las
capas forman cufia en direccién al centro, como si faltara ganoina sélo en el
centro de la escama; también pueden formar cuiia en posicion excéntrica, de
manera que parece que la capa incompleta de ganoina tan s6lo cubra el centro
y parte de un lado de la escama. Ademds, este proceso suele darse por grupos
de capas; es decir, dos o tres capas pueden constituir una cufia y luego la si-
guiente capa las cubre por completo; y de nuevo, al cabo de la deposicion de
dos o tres capas completas mds, se repite el proceso.

La disposicién en cufia descrita se observa en todas las escamas de Font-
llonga. El acufiamiento de las capas de ganoina ocurre asimismo en escamas de
peces lepisosteiformes actuales, como hemos podido comprobar en las liminas
delgadas realizadas sobre un ejemplar de Lepisosteus. Ocurre tanto en las es-
camas simétricas como en las asimétricas. En las escamas simétricas, cuyo cre-
cimiento es isoméirico, el acufiamiento se realiza al mismo tiempo y en la mis-
ma proporcién en ambos lados, de forma simétrica. En las escamas asimétricas,
cuyo crecimiento es alométrico, 1a formacion de cuiias se realiza de forma de-
sigual en ambos lados, llegando a ocurrir que una capa de ganoina espesa en un
lado, cubre casi la totalidad de la superficie de la escama v da logar a una cuiia
en el otro iado. Se trata por tanto de una pauta interna del organismo, no de una
anomalia accidental. Esta disposicién en cuiia explica en parte el hecho de que
la cubierta de ganoina mantiene siempre a lo largo de la vida del animal muy
poco espesor con relacién a su superficie. Si las capas de ganoina no formaran
cufias, la cubierta seria mucho mas espesa al avanzar el crecimiento de la es-
cama.

La constitucion en cufia de las capas de ganoina produce una alteracion de
la sucesion del nimero de capas, y permite entender la dindmica del creci-
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miento de la ganoina, que previamente se consideraba como regular en todo el
contorno de la escama. Asi, contando en la vertical tas capas de ganoina en la
zona media de la escama deberfamos contar tantas capas como indentaciones
en la horizontal si cada capa fuera continua, mientras que lo que vemos €s un
nimero de capas muy inferior. La complejidad de esta dindmica implica que el
mimero de capas de ganoina variard en diferentes partes de la escama, y que
por lo tanto no puede realizarse un contaje simple de capas en cualquier region
de la escama, como se habia hecho hasta ahora (THOMSON & McCUNE, 1984a).

Asi. para poder cuantificar y estodiar el crecimiento de la ganoina hemos di-
sefiado una téenica nueva, que consiste en medir la longitud de cada una de las
indentaciones de la ganoina sobre la isopedina. Las medidas obtenidas se re-
presentan en una grafica en la que el eje de abscisas representa la secuencia de
indentaciones y el eje de ordenadas la longitud de cada una de cllas expresado
en micras {Figs. §, 9).

RESULTADOS

De cada escama obtenemos dos graficas: una del lado izquierdo y otra del
derecho (Fig. 8). La grafica resultante difiere en funcién de la forma de ia es-
cama. En escamas stmétricas, las dos graficas son muy similares, debido al cre-
ctmiento isométrico que produce una deposicién simétrica de las capas de ga-
noina (Fig. 8A). En escamas asimétricas, las grificas de ambos lados no
coinciden, debido al crecimiento alométrico (Fig. 8B, C).

Si comparamos las dos graficas resultantes de una escama simétrica vere-
mos que no existen diferencias significativas en el nimero de las indentaciones
y los valores de las mismas dando lugar a dos graficas similares. Aunque aqui
también hay acufiamientos, estos se dan de forma simétrica. Las dimensiones
de las indentaciones de las capas de ganoina muestran un ritmo de crecimiento.
Se detecta su ciclicidad en una sucesion de mdximos y minimos relativos,
que corresponden a incrementos mayores y menores que se suceden con regu-
laridad. Aphicando técnicas estadisticas de series temporales a ¢stas sucesiones
no se detecta ciclicidad sin embargo, ya que los valores absolutos que se com-
paran no ofrecen suficiente regularidad (ver ROSENBERG ef al., 1980 para mds
informacion sobre andlisis de series temporales). Debemos por tanto renunciar
a buscar una regularidad métrica y numérica exacta.

El nimero de escamas simétricas es muy escaso, y no permite realizar su-
ficientes observactones. La mayorfa de las escamas pertenecen al flanco del pez
y son romboidales asimétricas. Para este tipo de escamas tanto el nimero
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Figura 8.-Grdficas de longitud de las indentaciones de ganotna. En el eje de abscisas
expresamos la secuencia de indentaciones, correspondiendo fa primera indentacion a
la de la zona embrionaria y la viltima al margen de la escama; en el eje de ordenadas
viene expresado la longitud de cada indentacion, en micras (ver Fig. 1D). A, Escama
stmétrica FONT3-HOLS 1. Comparacion de los lados derecho e izquierdo de una es-
cama simétrica. Se observa cémo coinciden en nimero de indentaciones asi como en su
valor absoluto. B-C, Escama asimétrica FONT3-HOLAO. Comparacion de los lados de-
recho ¢ izquicrdo. B, ludo izquierdo; C, ludo derecho. Existen diferenciays significativas
en los valores absolutos de las indentaciones de los lados derecho e izguierdo. Las fle-
chas indican la posicion de los annuli en la isopedina. Se distinguen 4 ciclos de creci-
miento: Cl correspondiente a la escama embrionaria y C2 a C4 (C4 de FONT3-
HOLS5! ex un ciclo incompleto debido al cese del crecimiento) (ver Fig, 9).

Figure 8.—Bivariate plots representing the variations in the length of the indentation
{see Fig. 1D} in ganoid scales (Lower Paleocene from Fontllonga 3. Lleida, Spain). A,
Symmetrical scale FONT3-HOLS 1. Comparison of the the graphy for the left and
right sides of the scales. Note the similarity in the number and dimension of the inden-
tations. B-C, Asvmmetrical scale FONT3-HOLAG. B, left side; C. right side. The graphs
Jor the left and right sides present tha same number of growth cycles but significantly
differ in the dimension of indentations. The arrows point the position of the annuli in the
isopedine. Four growth cycles are shown: Cl related with the embryonic stage and C2
ter C4 (C4 is un incomplete cycle in FONT3-HOLS! due o the cessation of growth).
(See Fig. 9).
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Figura 9.—Escama romboidal asimétrica FONT3-HOL!1. Paleoceno Inferior de
Fontllonga 3 (Lleida, Espafia). Seccién transversal vertical vista al microscopio
con luz transmitida. Relacién entre los ciclos de crecimiento de la ganoina (en la
grdfica, parte superior de la escama) y la isopedina (parte inferior de la escama).
Puede verse como coinciden respectivamente los mdximos relativos del crecimiento
de la ganoina con las zonas (bandas oscuras) de la isopedina, y los dos minimos re-
lativos del crecimiento de la ganoina (grdfica) con los annuli (bandas claras) de la
isopedina. C1-C4 sefialan los ciclos de crecimiento (C4 es un ciclo incompleto; ver la
misma situacion en el espécimen FONT3-HOLS51 [Fig. 8A]). La escala supone 1 mm.
Abreviaturas como en Fig. 1.

Figure 9.-Rhomboidal scale, asymmemcal FONT3-HOLI1I. 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 (fast-growing bone) in the isopedine. The minima in the values of ganoine
layers correlate with the annuli (slow-growing bone) in the isopedine. C1-C4 indi-
cate the successive growth cycles (C4 is an incomplete cycle; see the same situation
FONT3-HOLS! [Fig. 8A]). Scale bar represents 1 mm. Abbreviations.as in Fig. 1.
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como la longitud de las indentaciones puede variar significativamente si se
comparan las griaficas de los lados derecho e izquierdo. Las capas de un lado
soOlo se seguirfan al otro lado en el caso de que fueran concéntricas. lo que he-
mos visto que no siempre ocurre debido al desarrollo de cufias. Ademas fas cu-
flas de ganoina se forman de manera asimétrica en los lados derecho ¢ iz-
quierdo, Sin embargo, a pesar del crecimiento alométrico dos diferentes
grificas de una misma escama asimétrica muestran una pauta muy similar en la
sucesion de maximos y minimos (Fig. 8B, C). Existe un patrén caracteristico de
cada escama, definido por una secuencia de méaximos y minimos relativos
que da lugar a ciclos de crecimiento (Figs. 8B, C, 9). También se observan pau-
tas regulares al comparar graficas de diferentes escamas. Ello nos permite de-
tectar la ciclicidad del crecimiento de la ganoina a través de la geometria de la
sucesion temporal (método chartista; A. (GARRIDO, comunicacidn personal).
Esta ciclicidad se detecta en un 30% de las grificas unalizadas. Los ciclos se
definen entre cada dos minimos relativos de intensidad similar y contienen cada
unc de ellos unp nimero de indentaciones mas o menos constante, de aproxi-
madamente diez indentaciones. El nimero de ciclos de crecimiento es también
variable segun la edad del individuo, por ejemplo FONT3-HOL40) muestra coa-
tro ciclos (Fig. 8B. C) mientras que FONT3-HOL!{1 y FONT3-HOLS51 pre-
senta tres ciclos completos y un ciclo imcompleto al final del crecimiento
(Figs. 8, 9).

[La ciclicidad de [a isopedina es mucho mas facil de detectar por compara-
¢ion con las téenicas de esqueletocronologia desarrolladas hace mas de un siglo
en diversos tejidos o0seos (MEUNIER, 1988). Asi se observa en la Fig. 9 la cicli-
cidad del crecimiento de la isopedina, formada por cuatro zonas y tres annuli.
Si comparamos el crecimiento de la ganoina con el de la isopedina observamos
que coinciden los valores méximos relativos de la grafica de ganoina con las
zonas de la isopedina y que los minimos relativos de la ganoina coinciden con
los annuli de la isopedina. Esto indica que la ciclicidad del crecimiento en am-
hos tejidos coincide, 1o que avala la técnica aqui desarrollada de estudio del cre-
cimiento de la ganoina.

Como se ha indicado en la introduccion el estudio de las marcas de creci-
miento puede proporcionar informacién sobre el ambiente. Los ciclos de cre-
cimiento detectados en las escamas del Lepisosteiforme de Fontllonga 3 pue-
den corresponder a ciclos anuales o semianuales (dos ciclos por aiio) como
indica la comparacion con peces Gseos actuales. Cambios climdticos esta-
cionales y periodos de reproduccion son los principales fendmenos que indu-
cen los cambios ciclicos de las tasas de crecimiento y como consecuencia, la
formacion periédica de marcas de crecimiento (MEUNIER. 1988). La tempera-
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tura y el fotoperiodo son los dos factores bdsicos que modulan el crecimiento
de peces 6seos en latitndes templadas; la aliernancia de estaciones secas y hi-
medas reguia el crecimiento de las especies tropicales (LECOMTE ef al., 1993).
Los periodos de sequias tropicales, que se han comparado con los periodos in-
vernales de las Tegiones templadas (LECOMTE et af., 1986), determinan una ba-
jada o parada en el crecimiento. Las variaciones en la calidad del alimento si-
guiendo la alternancia de periodos secos/himedos parece estar directamente
relacionado con esas variaciones en el crecimiento (LECOMTE et al., 1986). Por
otro lado, los periodos de reproduccion y los fenémenos migratorios relacio-
nados con ellos, estdn también sincronizados a variaciones ambientales de tipo
climaitico (ROBBEN & VAN DEN AUDENAERDE, 1984} o geogrifico (por ejemplo
variaciones en el medio intermareal; Ross, 1983). El futuro andlisis detailado
del material de Fontllonga 3 determinari con exactitud el tipo de crecimiento
(anual o semianual) y [as posibles condiciones ambientales que lo ha modu-
lado.

THOMSON & McCUNE (1984a) utilizaron las escamas ganoideas para estu-
diar los ciclos de crecimiento de semiondtidos del Jurdsico temprano de Ne-
wark (drea este de Estados Unidos) e inferir las condiciones paleocliméticas.
Los autores estudiaron unicamente la secuencia de zonas y annuli en la isope-
dina que asociaron a la alternancia en la condiciones favorables y desfavorables
para el crecimiento en un clima tropical a subtropical asi como a momentos de
stress debidos a reproduccion. El examen de la alternancia de méiximos y mi-
nimos en la graficas de ganoina ofrece mejores resultados que el simple estudio
de la isopedina. La obtencion de datos numéricos y la representacion grafica de
las variaciones temporales en el crecimiento permiten una mayor objetividad en
la comparacién de los resuttados y la inferencia de las variaciones ciclicas
ambientales. Por otro lado, el nuevo método es especialmente dtil en aquellos
casos en los que la mala conservacidn del tejido 6seo ha borrado 0 enmascara-
do la secuencia de marcas de crecimiento; atin en tales condiciones de mala
conservacion la interfase ganoina-isopedina permanece nitida lo que permite las
mediciones de las indentaciones.

En conclusion, todos estos resultados muestran €l valor de los estudios his-
tolGgicos de escamas ganoideas en el conocimiento de la ciclicidad de creci-
miento en especies de Lepisosteiformes extinguidos, y de las condiciones pa-
lecambientales en las que se desarrollaron. La metodologia expuesta en este
trabajo puede ser aplicada en el futuro a otro grupos de peces con escamas ga-
noideas con indentaciones tales como paleonisciformes {cf. RICHTER & SMITH,
1995) lo que permitird obtener nuevos datos sobre la paleobiologia de esos gru-
pos.
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