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ABSTRACT — VOLTZIALES AND PINALES (= CONIFERALES) FROM CORTADERITA FORMATION (MIDDLE
TRIASSIC), ARGENTINA, AND THEIR IMPLICATION IN THE RECONSTRUCTION OF TRIASSIC CONIFERS.
In this work, fossil wood, leaves, and branches designated to the subclass Pinidae (Voltziales and Pinales) are described
from Cortaderita Formation (Middle Triassic). Fossil materials were collected at Cortaderita and La Tinta creeks, at Barreal
area from Barreal-Calingasta basin, Pre-Andean region of San Juan, Argentina. Leaves corresponding to three species of
Heidiphyllum (order Voltziales), leafy twigs assigned to Elatocladus planus (Pinales) and permineralized trunks and branches
ascribed to Cupressinoxylon zamunerae sp. nov. (Pinales), were recognized. The last two species exhibit characters that allow
designating them to family Cupressaceae sensu lato. At the same time, it is demonstrated that they belong to the same plant,
which is named as the new species of Cupressinoxylon here described. This reconstruction is based on kindred reinforcement
and mutual occurrence criteria, besides morphological and anatomical characters. Thus, Cupressinoxylon zamunerae sp. nov.
is interpreted as a tree 13 m tall, highly branched, with penultimate order shoots with scale-like leaves and last order shoots
with alternate, sessile, single-veined, linear to acicular leaves distributed helically. These records confirm the presence of
Cupressaceae sensu lato since the Triassic in Gondwana.

Key words: Barreal-Calingasta, Sorocayense Group, Voltziaceae, Cupressaceae sensu lato.

RESUMO — Neste trabalho sdo descritos lenhos, folhas e ramos para a subclasse Pinidae (Voltziales e Pinales) da Formagdo
Cortaderita (Tridssico Médio). Os materiais foram encontrados nas quebradas La Cortaderita ¢ La Tinta, na area de Barreal,
bacia de Barreal-Calingasta, precordillera de San Juan, Argentina. Foram reconhecidas folhas correspondentes a trés espécies
do género Heidiphyllum (Voltziales), ramos folhosos atribuidos a Elatocladus planus (Pinales) e lenhos permineralizados
designados como Cupressinoxylon zamunerae sp. nov. (Pinales). As duas tltimas espécies tém caracteristicas que permitem
atribui-los para a familia Cupressaceae sensu lato. Por isso, neste estudo mostra-se que correspondem a mesma entidade
bioldgica. Assim ¢ descrito com o nome da nova espécie de Cupressinoxylon. Esta reconstrugdo ¢ baseada em critérios
de reforgo mutuo e de ocorréncia afins, além de caracteristicas morfoldgicas e anatdmicas. Desta forma, Cupressinoxylon
zamunerae sp. nov. € interpretada como uma arvore de aproximadamente 13 m de altura, muito ramificada, com ramos da
pentltima ordem com folhas escamiformes, e ramos de ultima ordem alternados, com folhas sésseis, uninerveadas, lineares a
aciculares distribuidas helicoidalmente. Esses registros confirmam a presenca de Cupressaceae sensu lato, desde o Triassico
no Gondwana desde o Triassico.

Palavras-chave: Barreal-Calingasta, Grupo Sorocayense, Voltziaceae, Cupressaceae sensu lato.
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INTRODUCCION

Las comunidades arboreas triasicas del Sudoeste de
Gondwana estaban dominadas por Corystospermales
(“Pteridospermas” o helechos con semilla) dejando a las
coniferas un rol muy subordinado, que recién seria mas
importante a partir del Tridsico Superior y el Jurasico
Inferior y Medio, precisamente gracias a la declinacion de
las corystospermas (Artabe et al., 2007).

Elregistro tridsico de las coniferas en Sudamérica incluye
lefios permineralizados, impresiones-compresiones de hojas,
ramas foliosas y conos, y granos de polen; asignados a los
ordenes Voltziales y Pinales (familias Cheirolepidiaceae,
Podocarpaceae, Araucariaceae, Cupressaceae sensu lato)
(Zamuner et al., 2001; Artabe et al., 2003).

Actualmente se conocen para el Sistema Tridsico
argentino las siguientes especies de lefios asignadas a las
coniferas: Araucariaceae, Agathoxylon protoaraucana
(Brea) Gnaedinger & Herbst, 2009, Agathoxylon
lamaibandianus Crisafulli & Herbst, 2011, Agathoxylon
dallonii (Boureau) Crisafulli & Herbst, 2010, Agathoxylon
amraparense (Sah & Jain) Crisafulli & Herbst, 2011;
Podocarpaceae, Podocarpoxylon tikiense Ram-Awatar &
Rajanikanth, 2007, Podocarpoxylon indicum (Bhardwaj)
Bose & Maheshwari, 1974, Podocarpoxylon paralatifolium
Vozenin-Serra & Grant-Mackie, 1996; Cupressaceae s.!/.,
Protojuniperoxylon ischigualastense Bonetti emend. Bodnar
& Artabe, 2007; y cuatro especies de familia incierta:
Protocircoporoxylon marianaensis Zamuner & Artabe,
1994, Agathoxylon (= Araucarioxylon) sp. A. (Zamuner,
1992), Protophyllocladoxylon sp. (Crisafulli & Herbst,
2011), Prototaxoxylon intertrappeum Prakash & Srivastava,
1961 y Taxaceoxylon sp. (Caminos et al., 1995). Aunque las
dos ultimas fueron asignadas a las Taxaceae (Zamuner et
al., 2001; Crisafulli & Herbst, 2010), los caracteres en los
que se basa esa afirmacion probablemente sean productos de
la degradacion de la pared de las células xilematicas o que
correspondan a leflo de compresion.

Por otra parte, también son abundantes los registros
de formas foliares de coniferas: Heidiphyllum elongatum
(Morris) Retallack, 1981, entre las Voltziales; y Elatocladus
planus (Feistmantel) Seward, 1919, E. australis Frenguelli,
1944, Rissikia media (Tenison Woods) Townrow, 1967 y
Pagiophyllum sp., entre las Pinales (Artabe et al., 2007).
En cuanto a las estructuras reproductivas, son frecuentes
los conos megasporangiados de las Voltziales: Telemachus
lignosus Retallack, 1981 y T. elongatus Anderson, 1978,
Dordrechtites sp. (Spalletti et al., 1991; Arce & Lutz, 2010;
Morel et al., 2011).

En el registro palinoldégico, existen numerosas citas
acerca de granos de polen afines a las coniferas: Triadispora,
Brachysaccus, Podocarpidites, Lunatisporites, Striatoabieites,
Araucariacites, entre otros (Zamuner et al., 2001; Zavattieri
& Rojo, 2005).

Excepto por la asociacion Heidiphyllum/Telemachus, todos
estos restos no han sido vinculados entre si en reconstrucciones.
No obstante, esta entidad no se ha relacionado con alguno de

los lefios registrados en la Argentina. En general, se acepta
que las Voltziales y las Pinales compartian el mismo habito
arboreo, profusamente ramificado (Taylor et al., 2009).
Anatémicamente, el xilema secundario de las Voltziales
tridsicas y de las Pinales podria presentar similitudes. De
hecho, en otras regiones del Gondwana, se ha sugerido
una reconstruccion en la que se vincula a Heidiphyllum/
Telemachus con troncos permineralizados, de caracteristicas
semejantes a los lefios de las podocarpaceas (Axsmith et al.,
1998; Escapa et al., 2010; Bomfleur et al., 2013).

La necesidad de avanzar en el conocimiento de las
reconstrucciones de las coniferas triasicas, radica en
que es en dicho periodo donde se produce el origen y la
diversificacion de los clados modernos, puesto que para
el Jurasico ya encontramos representantes de cada familia
(excepto por las Pinaceae) bien diferenciados (Stewart
& Rothwell, 1993). A la hora de vincular los diferentes
organos de coniferas tridsicas en una reconstruccion, existen
varias dificultades, e.g. el registro de los conos micro y
megasporangiados es escaso o de dificil interpretacion y
los lefios de corystospermas en estado disperso son muy
semejantes anatomicamente a los de las coniferas. La alta
diversidad de lefios permineralizados asignados a Pinales en
el Sistema Triasico de la Argentina, en comparacion con la
ausencia de conos micro y/o megasporangiados de Pinales,
nos permite deducir que: (i) algunos ejemplares podrian
corresponder al grupo dominante de los bosques triasicos,
i.e. Corystospermales; (ii) ciertas formas deberian pertenecer
ala voltzial Heidiphyllum/Telemachus; (iii) diferencias en la
preservacion han permitido la fosilizacion de lefios de Pinales
pero no asi sus estructuras reproductivas.

Para resolver algunas de estos interrogantes, los registros
floristicos triasicos de la Formacion Cortaderita (Groeber &
Stipanicic, 1953), Grupo Sorocayense, Cuenca de Barreal-
Calingasta, San Juan, centro-oeste de la Argentina (Figura 1)
presentan una gran ventaja, por la continuidad vertical y
horizontal de los estratos plantiferos, la gran diversidad
taxonomica y de condiciones tafonoémicas, y la presencia de
una serie de bosques fosilizados in situ correspondiendo a
tafocenosis autoctonas (Artabe ef al., 2001; Bodnar, 2010).

Para la Formacion Cortaderita, la primera cita de un
lefio fo6sil de conifera corresponde a Menéndez (1956) quien
erigio la especie Protophyllocladoxylon cortaderitaense
sobre la base de material encontrado en la seccion superior
de la unidad, en la localidad de Quebrada de la Tinta.
Posteriormente, Lutz & Herbst (1992) describieron troncos
de una corystosperma, hallados en la seccién inferior de la
Formacion Cortaderita, en la Quebrada homoénima, y los
asignaron a una nueva especie del género Rhexoxylon sp. En
afios recientes, Bodnar (2008) sinonimizé los dos taxones
como Rhexoxylon cortaderitaense (orden Corystospermales,
familia Corystospermaceae). Por lo tanto, hasta el momento,
la xiloflora de estas tafocenosis estaba compuesta solo por
corystospermas.

Con respecto a los restos de hojas de coniferas, se habian
citado para la Formacion Cortaderita a Elatocladus sp.
(Bonetti, 1963). Desafortunadamente, hasta el momento no se
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Figura 1. Mapa de ubicacién del area de Barreal, Provincia de San Juan, Argentina. A, mapa de Sudamérica mostrando la ubicacion de
Argentina; B, mapa de Argentina, indicando la localizacién de la Provincia de San Juan; C, mapa de la Provincia de San Juan, donde se

muestra la ubicacion del area de Barreal.

Figure 1. Location map of Barreal area, San Juan Province, Argentina. A, geographical map of South America showing the location of Argentina;
B, geographical map of Argentina showing the location of San Juan Province; C, geographical map of San Juan Province showing Barreal area.

ha encontrado muestras fértiles en las marchas palinologicas
realizadas (Volkheimer, pers. com.).

En este trabajo se presenta el hallazgo de lefios, hojas y
ramas asignables a la subclase Pinidae (6rdenes Voltziales y
Pinales), provenientes de la Formacion Cortaderita, se discute
su afinidad sistematica, y las posibles reconstrucciones de
las plantas.

MARCO GEOLOGICO

El conjunto sedimentario tridsico que aflora en la
Precordillera occidental sanjuanina estd localizado en dos
sectores: Rincon Blanco (en la Sierra de Tontal) y Barreal-
Calingasta (en el valle del Rio de Los Patos) (Figura 2). Las
sedimentitas de Barreal-Calingasta asoman principalmente en
dos éreas: en las cercanias de la ciudad de Barreal y en Hilario.

Se ha interpretado que los depositos del area de Barreal-
Calingasta junto a los de Rincon Blanco representan el registro
de un hemigraben con fuerte asimetria (Lopez Gamundi, 1994;
Barredo & Ramos, 1997), cuya rampa estd ubicada hacia el
Oeste y su margen fallado, con marcada subsidencia, hacia
el Sudeste. De acuerdo a los autores, las sedimentitas del
sector de Barreal-Calingasta fueron acumuladas en la rampa
del hemigraben, esto es, el margen estable poco disturbado
tectonicamente, y las del area de Rincon Blanco, en el margen
tectonicamente activo.

Las sucesiones triasicas de Barreal-Calingasta afloran
en una ancha banda al Este de las localidades de Hilario,
Sorocayense y Barreal, y poseen un escaso relieve relativo con
baja tasa de subsidencia (Stipanicic, 1972; Lopez Gamundi,
1994). Se componen de diversas facies sedimentarias
silicoclasticas, con fuerte afinidad volcénica, interpretadas
como sistemas depositacionales de: abanico y cono aluvial,
fluvial entrelazado (gravoso y arenoso), fluvial efimero, fluvial
meandroso de carga mixta o de alta sinuosidad, planicies
con sedimentacion piroclastica, lacustres hidrolégicamente
abiertos (holomicticos y meromocticos) y deltaicos de
influencia fluvial (Spalletti, 2001a).

Meésigos (1953) introdujo el nombre de Grupo Sorocayense
para las rocas tridsicas que afloran al Este de Barreal. Las
unidades estratigraficas de esta cuenca son, de base a techo:
Formaciéon Barreal, Formacion Cortaderita y Formacion
Cepeda (Groeber & Stipanicic, 1953), para el sector de Barreal
(Figura 3), y Formacion Agua de los Pajaritos, Formacion El
Alcazar y Formacion Hilario (Groeber & Stipanicic, 1953),
para el sector de Hilario.

En la region de Barreal, la Formacion Cortaderita ha
sido de interés para numerosos investigadores, debido tanto
a la accesibilidad y calidad de sus afloramientos, como a
su riqueza fosilifera (e.g. Du Toit, 1927; Cuerda, 1945;
Stipanicic, 1972, 1979, 1983; Groeber & Stipanicic, 1953;
Menéndez, 1956; Bonetti, 1963, 1968, 1972; Lutz & Herbst,
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Figura 2. Mapa geolégico del depocentro de Barreal-Calingasta y Rincon Blanco.

Figure 2. Geologic map of Barreal and Rincén Blanco depocenter.

1992; Artabe et al., 2001; Spalletti, 2001a; Zamuner et al.,
1999, Bodnar, 2008). Los principales afloramientos de esta
unidad se localizan en una serie de quebradas que, de Sur a
Norte, reciben el nombre de Un Salto, la Tinta, Cortaderita
y Cepeda (Figura 2).

Estratigraficamente, la Formacion Cortaderita ha sido
subdivida en dos secciones: una Inferior Grisy otra Superior
Rosada, debido a sus claras diferencias litologicas (Artabe
etal.,2001; Spalletti, 2001a) (Figura 3). La Seccion Inferior
estd dominada por limolitas y areniscas limosas grises
bentoniticas, masivas, intercaladas con canales de areniscas
amarillentas y mantos de bentonitas verdosas (Bodnar,
2010). Se ha sido inferido que esta sucesion fue depositada
por un sistema lacustre de tipo meromictico (Spalletti,
2001a) o por sistemas fluviales meandrosos (Bodnar, 2010).
En la Seccion Superior rosada predominan las areniscas
finas a gruesas y sabuliticas rosadas y rojizas, laminadas
y onduliticas (Bodnar, 2010). Estas sedimentitas han sido
interpretadas como un sistema fluvial entrelazado arenoso-
gravoso (Spalletti, 2001a).

Sobre la base del contenido paleofloristico y la correlacion
con otras unidades, la edad reconocida para la seccion Inferior
de la Formacion Cortaderita es Tridsico Medio (Morel et al.,
2001; Spalletti, 2001b).

NIVELES FOSILIFEROS

Stipanicic & Bonetti (in Groeber & Stipanicic, 1953),
realizaron el primer ordenamiento preciso del contenido
paleobotéanico del Grupo Sorocayense en el area de Barreal,
estableciendo tres niveles fosiliferos (= NF): NFI, en la parte
superior de la Formacion Barreal, NFII en la Seccion Inferior
de la Formacion Cortaderita y NFIII en la Seccion Superior de
esta ultima. Posteriormente, Bonetti (1963, 1968, 1972) estudi6
en detalle la composicion, posicion estratigrafica y puntos de
afloramiento de dichos niveles fosiliferos. De acuerdo a esta
autora, el NFI afloraba en las quebradas de la Cortaderita (punto
11) y de la Tinta (punto 12); el NFII, en la quebrada de Un Salto
(puntos 20y 21), y el NFIII, en las quebradas de la Cortaderita
(punto 30) y de la Tinta (puntos 31, 32, 34, 35 y 36).
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Figura 3. Perfil sedimentoldgico general del Grupo Sorocayense
en el area de Barreal, con la posicién estratigrafica de los estratos
fosiliferos reconocidos (EF).

Figure 3. General sedimentary log of Sorocayense Group, with the
stratigraphic position of the recognized fossiliferous strata (EF).

Zamuner et al. (1999) y Artabe et al. (2001) presentaron una
nueva propuesta acerca de los niveles plantiferos de Barreal-
Calingasta, establecieron las correspondencias con los niveles
de Bonetti (1963), y agregaron nuevos niveles y nuevos taxones
hallados. En la Formacion Cortaderita reconocieron dos estratos
fosiliferos: uno en la Seccion Inferior correlacionable al NFI
en el punto 12 y al NFII de Bonetti (1963), y caracterizado
por troncos in sifu y raigones que atravesaban tres niveles
con impresiones-compresiones; y otro en la Seccion Superior,
equivalente al NFIII de Bonetti (1963).

En este trabajo se reconoce un total de once estratos
fosiliferos (EF) en las formaciones Barreal y Cortaderita,
de los cuales dos estan localizados en la primera unidad, y
nueve se ubican en la segunda unidad formacional (Figura 3).

MATERIAL Y METODOS

Los materiales estudiados corresponden a impresiones-
compresiones de hojas y ramas foliosas y permineralizaciones
de troncos y ejes de menor porte. Han sido hallados en
limolitas grises bentoniticas y bentonitas bioturbadas (Figura
3), de la Seccidn Inferior gris de la Formacion Cortaderita
(Spalletti, 2001a) en las quebradas de la Cortaderita y La
Tinta, a 6 km al Este de la ciudad de Barreal, en la cuenca
de Barreal-Calingasta, Precordillera Sanjuanina, Argentina
(Figura 1). Todos los fosiles aqui estudiados provienen de los
EF5 y EF6, seglin el esquema de presentado en este trabajo.

El material fosil recolectado fue preparado segun el
tipo de fosilizacion. Las impresiones-compresiones fueron
limpiadas mecéanicamente con cinceles, agujas y lapiz
neumatico. Para ilustrar los ejemplares, se los fotografio
con camara digital Canon Powershot S40 y luz rasante.
Los ejemplares permineralizados tienen una composicion
silicea y una calidad de preservacion regular. Se obtuvieron
superficies pulidas de los tres planos de corte basicos usados
en histologia (transversal, longitudinal radial y longitudinal
tangencial). Las superficies asi terminadas se examinaron con
luz incidente por medio de la utilizaciéon de lupa binocular
Nikon e ilustrados mediante fotografias con sistema Leica
DC 150, y camaras digitales Canon Powershot S40 y Nikon
Coolpix P500. La histologia en detalle se estudi6 mediante
la realizacion de cortes delgados petrograficos, que fueron
estudiados con microscopio optico Leitz Wetzlar Ortholux
y fotografiados con sistema Leica DC 150 y camara digital
Canon Powershot S40.

Los materiales megascopicos y microscopicos estan
depositados en la Coleccion Paleobotanica del Museo de
Ciencias Naturales de San Juan, bajo las siglas PBSJ/ PBSJPm.

En la descripcion de las hojas (impresiones-compresiones)
se aplicaron los términos brindados por el diccionario de
botanica de Font Quer (1963, 1982). Para el estudio de los
troncos (permineralizaciones) se empleo la terminologia de
los glosarios de anatomia de maderas (Boureau, 1956; Fahn,
1990; IAWA, 2004), y el atlas de anatomia de maderas de
Greguss (1955, 1968). La medida de los distintos elementos
morfologicos y anatémicos se obtuvo en base a un registro
de 30 mediciones. Para los materiales megascopicos, se
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utilizaron reglas y cintas métricas para medir sobre el {osil,
o mediante reglillas de la lupa binocular. Para los cortes
petrograficos, se utilizaron las reglillas del microscopio.

En el tratamiento nomenclatural se utilizaron: International
Code of Botanical Nomenclature (Melbourne Code, McNeill
etal.,2012), Phylogenetic Code of Biological Nomenclature
(Cantino & de Queiroz, 2006; Cantino et al., 2007) e Indices
Nominum Supragenericorum Plantarum Vascularium (Reveal,
2012). Se sigui6 el criterio sistematico de Christenhusz et al.
(2011) a nivel de subclase. Sin embargo, a nivel de orden y
familia, se aplico una clasificacion mas clasica, basada en las
propuestas de Eckenwalder (1976, 2009), Stewart & Rothwell
(1993) y Anderson & Anderson (2003).

Para la reconstruccion de las plantas, se vincularon las
diferentes partes de acuerdo a los criterios de Anderson
& Anderson (1985). Se analiz6 en detalle la anatomia y
morfologia de los 6rganos preservados para inferir el habito
de vida. Para la estimacion de la altura de los arboles, se
usaron las ecuaciones del Niklas (1994a,b,c) que utilizan el
diametro de los troncos para calcular la altura critica (H_,) y
la altura estimada (H_).

SISTEMATICA PALEOBOTANICA

Subclase PINIDAE Cronquist,
Takhtajan & Zimmermann, 1966
Orden VOLTZIALES sensu Rothwell, Mapes &
Hernandez-Castillo, 2005
Familia VOLTZIACEAE Arnold, 1947

Heidiphyllum Retallack, 1981

Especie tipo. Heidiphyllum elongatum (Morris) Retallack,
1981.

Heidiphyllum elongatum (Morris) Retallack, 1981
(Figura 4A)

Material estudiado. PBSJ 444.

Estrato fosilifero y localidad. EF5, Miembro Inferior Gris,
Formacion Cortaderita, Tridsico Medio, Localidad Quebrada
de La Cortaderita.

Descripcion. Fragmento de 2,9 cm de largo y 0,4 cm de ancho
de una hoja linear-lanceolada, con base y apice no preservados.
Los margenes y la venacion son paralelos. La densidad de venas
alcanza las 5 venas/cm (15 en total en la [dmina).
Comentarios. Retallack (1981) creo el género Heidiphyllum
para aquellas formas antiguamente incluidas dentro del género
Podozamites Braun, 1843, pero que se diferenciaban de
este ultimo por su distribucion exclusivamente gondwanica
y la ausencia de un verdadero peciolo. De esta manera,
y en ausencia de cuticula, Heidiphyllum incluye hojas
alargadas, lineares-elipticas a lineares-oblanceoladas, de
base foliar apeciolada, que se angostan gradualmente; apice
foliar subagudo a redondeado obtuso; venas paralelas, bien
espaciadas, a menudo con conspicuas estrias intervenas; que
convergen cerca del apice; cada una de las 2-4 venas basales

se dicotomizan una o dos veces solamente cerca del apice
(Retallack, 1981). Los ejemplares aqui descriptos se pueden
asimilar a la especie H. elongatum (Morris) Retallack, 1981.

Heidiphyllum clarifolium
Anderson & Anderson, 1989
(Figuras 4B,C)

Materiales estudiados. PBSJ 445, 446.

Estrato fosilifero y localidad. EF5, Miembro Inferior Gris,
Formacion Cortaderita, Triasico Medio, localidad Quebrada
de La Cortaderita.

Descripcién. Hoja linear-oblanceolada, con una base muy
angosta (pseudopeciolada). La lamina mide 2,5 a 4,2 cm de
largo y 0,35 a 0,5 cm de ancho en la parte media de la lamina.
El apice es obtuso-redondeado. La venacion se dicotomiza
una vez en la base de la lamina, a partir de dos venas. Las
cuatro venas que se originan son paralelas en la parte media
de la lamina y tienden a convergir cerca del apice.
Comentarios. La especie Heidiphyllum clarifolium fue
erigida por Anderson & Anderson (1989) para hojas pequeias
(de 7,5 cm de largo y 0,35 cm de ancho), linear-elipticas,
con el apice obtuso redondeado, base angosta sésil, venas
bien espaciadas (10 por cm), normalmente 4 venas por
hoja que nacen de la bifurcacion de dos venas en la base.
Posteriormente, este taxon fue elevado a la categoria de
género: Clariphyllum Anderson & Anderson, 2003, como
consecuencia de una reconsideracion del género Heidiphyllum
(Anderson & Anderson, 2003). De acuerdo a estos autores,
ambos géneros se distinguen porque Clariphyllum incluye
hojas pequefias, dispuestas en ramas con un arreglo helicoidal
laxo, sin bracteas y con 4 venas paralelas por hoja; mientras
que Heidiphyllum abarca hojas grandes, dispuestas en
braquiblastos, con un arreglo en pseudoverticilos compactos
con bracteas triangulares cortas y 10 venas paralelas por
hoja. No obstante, estas diferencias no estan contempladas
en la diagnosis original de Heidiphyllum (Retallack, 1981) y
H. clarifolium puede ser perfectamente asimilado al género.
Los ejemplares aqui descriptos encajan con todos los atributos
de la especie, siendo de menores dimensiones que el holotipo
de la misma.

Heidiphyllum minutifolium
Anderson & Anderson, 1989
(Figura 4D)

1951 Podozamites lanceolatus var. minor (Schenk)
Menéndez, p. 208-209, lam. 12, figs. 2-4. Formacion
Llantenes, Argentina, Tridsico.

1967 Podozamites lanceolatus var. genuinus Heer, 1876, Jain
& Delevoryas, p. 581, 1am. 97, figs. 6-8. Formacion Cacheuta,
Argentina, Triasico.

Material estudiado. PBSJ 447.

Estrato fosilifero y localidad. EF6, Miembro Inferior Gris,
Formacion Cortaderita, Triasico Medio, Localidad Quebrada
de La Cortaderita.
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Descripcién. Hoja oblanceolada, de 2,1 cm de largo y 0,67
cm de ancho maximo, con base angosta y apice obtuso
redondeado. Las venas se dicotomizan varias veces a
diferentes alturas, a partir de 2 venas en la base, llegando a
una densidad de 15 por centimetro cerca del apice.
Comentarios. La especie Heidiphyllum minutifolium
fue erigida por Anderson & Anderson (1989) para hojas
muy pequefias (de 4 cm de largo y 0,5 cm de ancho),
oblanceoladas, con el apice redondeado, base angosta
sésil, venas moderadamente espaciadas (15 por cm), que
se dicotomizan repetidamente a mitad de camino. A esta
especie también puede asimilarse los ejemplares descriptos
por Menéndez (1951) como Podozamites lanceolatus var.
minor (Schenk) Menéndez, 1951 para la Formacion Llantenes.
Los especimenes de la Formacion Llantenes se diferencian
de P. lanceolatus porque esta ultima incluye hojas linear-
lanceoladas, con el ancho maximo mas cerca de la base,
de apice agudo acuminado, y base contraida en un corto
peciolo; mientras que los ejemplares de Menéndez son formas
oblanceoladas, con el ancho méximo mas cerca del apice,
el que es redondeado, y con base angosta pero no contraida
en un peciolo. Estos atributos, mas el tamafio de las hojas y
las caracteristicas de la venacion, permiten asignar tanto al
material de Menéndez, como al espécimen de la Formacion
Cortaderita aqui estudiado, a la especie H. minutifolium. Por
otra parte, los especimenes descriptos por Jain & Delevoryas
(1967) como Podozamites lanceolatus var. genuinus Heer,
1876, también pueden incluirse en la especie H. minutifolium,
dado que son hojas pequeiias y de apice espatulado.
Afinidad sistematica de Heidiphyllum. Es un conspicuo
componente de las floras tridsicas gondwanicas. En
Argentina presenta un amplio registro que va desde el
Tridsico Medio al Jurasico Inferior, hallandose en Mendoza,
Santa Cruz, Rio Negro y San Juan (Tridsico) y Neuquén
(Jurasico) (Morel et al., 2011).

Las hojas de Heidiphyllum elongatum frecuentemente se
encuentran asociadas con conos de Telemachus elongatus en
multiples localidades del Tridsico de Sudafrica (Anderson,
1978), Antartida (Yao et al., 1993; Axsmith et al., 1998)
y Argentina (Arce & Lutz, 2010; Morel et al., 2011). Esta
extendida asociacién es una evidencia a favor de que
H. elongatumy T. elongatus podrian haber sido producidos
por lamisma planta, de afinidad con las Volziaceae (Retallack,
1981; Anderson, 1978). Las Voltziaceae constituyen
una familia cosmopolita de coniferas transicionales
(= Voltziales) pérmicas, tridsicas y jurasicas. Probablemente,
representen un taxon artificial, debido a que incluyen formas
con caracteristicas intermedias entre las Voltziales mas
basales (“Walchianas” sensu Rothwell et al., 2005) y las
familias de coniferas con representantes vivientes (Stewart
& Rothwell, 1993).

Particularmente, los conos megasporangiados de
Telemachus presentan complejos bractea-escama con
caracteristicas que sugieren vinculaciones con las Taxodiaceae
(= Cupressaceae basales). De hecho, Escapa et al. (2010)
consideran que las estructuras reproductivas de esta planta
(Telemachus) son coincidentes con las de Parasciadopitys,

previamente vinculada a las Taxodiaceae, y solo representan
diferentes modos preservacionales.

Recientemente, se ha publicado una reconstruccion de la
planta completa de una Voltziaceae del Tridsico de Antartida,
que vincula 6rganos con diferentes modos de preservaciony
que a su vez previamente habian sido relacionados a diversas
familias (Escapa et al., 2010; Bomfleur et al., 2013). Esta
entidad abarcaria hojas y troncos permineralizados de la
especie Notophytum kraeuselii Meyer-Berthaud & Taylor,
1991 (vinculada con las Podocarpaceae, Meyer-Berthaud
& Taylor, 1991; Decombeix et al., 2011), impresiones-
compresiones de hojas y conos asignados a las especies
Heidiphyllum elongatum y Telemachus antarticus Escapa,
Decombeix, Taylor & Taylor, 2010, respectivamente
(Voltziaceae), conos permineralizados correspondientes
a Parasciadopitys aequata Yao, Taylor & Taylor, 1997
(considerada previamente como una forma intermedia entre
Voltziaceae y Taxodiaceae, Yao et al., 1997), compresiones
de conos polinicos de Switzianthus Anderson & Anderson,
2003 (“Pteridospermas” de acuerdo a Anderson & Anderson,
2003), y granos de polen del género Alisporites (relacionado
tanto a las Voltziales, por Grauvogel-Stamm (1978, como a
las Corystospermales por De Jersey, 1962). Sin embargo, la
vinculacion de estos 6rganos presenta algunas dificultades,
en particular porque no todos provienen de la misma unidad
estratigréfica, y entre ellos existen diferencias significativas
a nivel anatomico, como es el caso de N. kraeuselii y P.
aequata. Los conos permineralizados de esta tltima especie,
carecen de canales resiniferos y las traqueidas del xilema
secundario muestran punteaduras escalariformes, mientras
que la primera especie presenta canales resiniferos en la
corteza y hojas, y traqueidas del xilema secundario con
punteaduras areoladas circulares.

Orden PINALES (= CONIFERALES)
Gorozhankin, 1904
Familia indeterminada

Elatocladus Halle 1913 emend. Harris, 1979
Especie tipo. Elatocladus heterophylla Halle, 1913.

Elatocladus planus (Feistmantel) Seward, 1919
(Figuras 4E-H)

Materiales estudiados. PBSJ 448, 449, 451, 452.

Estrato fosilifero y localidad. EF5 y EF6, Miembro Inferior
Gris, Formacion Cortaderita, Triasico Medio, localidades
Quebrada de La Cortaderita y Quebrada de la Tinta.
Descripcion. Fragmentos de ramas de 0,03 a 0,32 cm de
ancho y de 1,12 a 4,35 cm de largo, recorrida por finas
estrias longitudinales, que lleva hojas sésiles distribuidas
helicoidalemente. Las hojas son uninervias, de lamina linear
a acicular, de apice agudo; y miden 0,51 a 1,28 cm de largo y
0,03 a 0,84 cm de ancho. La vena media es conspicua.
Comentarios. El género Elatocladus fue creado por Halle
(1913) para las ramas estériles de coniferas, tanto de simetria
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radial como dorsiventral, que no podian ser asignadas a
géneros mejor definidos. Harris (1979) realizd sucesivas
enmiendas de la diagnosis original, redefiniendo el género
como: ramas que portan helicoidalmente hojas aplanadas
dorsiventralmente, con una unica vena, divergentes del eje.
Posteriormente, otros autores (Townrow, 1967; Archangelsky,
1970; Anderson & Anderson, 2003), incluyen en este género
formas con hojas de disposicion espiralada o en un solo plano,
de simetria radial o bilateral, adpresas o no, cortas y falcadas
a aplanadas y alargadas.

Para la Argentina y Antartida, se conocen las siguientes
especies de este género: Elatocladus planus (Feistmantel)
Seward, 1919 (Triasico-Jurasico), E. confertus (Oldham
& Morris) Halle, 1913 (Jurasico), E. australis Frenguelli,
1944 (Triasico-Cretacico), E. casamiquelensis Herbst &
Anzotegui, 1968 (Jurasico), E. heterophyllus Halle, 1913
(Jurasico), E. jabalpurensis (Feistmantel) Halle, 1913
(Jurasico), E. longifolius Baldoni, 1980a (Jurasico), E.
palissyafolia? Berry, 1924 (Jurasico), y E. papillosus
Baldoni, 1980b (Jurasico).

Los ejemplares aqui descriptos son determinados como
Elatocladus planus (Feistmantel) Seward, 1919 porque
comparte con esta especie las siguientes caracteristicas: hojas
uninervias alargadas, angostas, lineares, achatadas dispuestas
helicoidalmente, base no contraida, y apice simétrico.

Cabe destacar que este género ya habia sido mencionado

para la Formacion Cortaderita por Bonetti (1963), como
Elatocladus sp. Lamentablemente, el material original no
ha sido encontrado, aunque la descripcion y las fotografias
aportadas por Bonetti (1963) permitirian asignarlo a la especie
Elatocladus planus.
Afinidad sistematica de Elatocladus. Autores como
White (1981) y Del Fueyo et al. (1990) sostienen que el
material vegetativo de ciertas especies del género Rissikia
se corresponde con los caracteres dados para Elatocladus
australis y E. planus. De hecho, parte de los materiales aqui
estudiados (PBSJ 448) fueron previamente asignados a la
especie Rissikia media (Bodnar, 2010).

Elatocladus es un componente ecuménico de las floras
desde el Triasico Medio hasta el Cretacico Temprano en
Australia (Hill et al., 1966; McLoughlin & Drinnan, 1995;
Walkom, 1919), Antartida (Halle, 1913; Gee, 1989a,b),
Sudamérica (e.g. Baldoni, 1980a,b,c), e India (e.g. Bose &
Banerji, 1984). Florin (1940) consideraba que la mayoria de
los ejemplares asignados al morfogénero Elatocladus podian
ser adscriptos a las Podocarpaceae. En efecto, las hojas de tipo
Elatocladus del Hemisferio Sur son a menudo encontradas en
conexion con conos podocarpaceos (e.g. Archangelsky, 1966;
Archangelsky & Del Fueyo, 2010).

Para aquellas hojas sin cuticula preservada o no asociada
a estructuras reproductivas, las interpretaciones acerca
de la afinidad con alguna familia son abiertas a duda, y la
asignacion de Elatocladus a otras familias (e.g. Cupressaceae
s.L) no puede ser descartada (Taylor ef al., 2009). Registros
jurasicos del Hemisferio Norte del género Elatocladus han
sido relacionados a las Cupressaceae s./. (Florin, 1922, 1958;
Harris, 1943, 1979; Endo, 1951; Bose, 1961; Jongmans

& Dijkstra, 1972). Sewardiodendron, un género jurasico
asignado a las Cupressaceac s./., tiene ramas foliosas que en
estado estéril son determinadas como Elatocladus (Harris,
1979). Austrohamia, otro género Jurasico asignado a las
Cupressaceae s./. se caracteriza por tener ramas con hojas
semejantes a las de Elatocladus (Escapa et al., 2008; Zhang
etal., 2012).

Ramas foliosas indeterminadas
(Figuras 41,))

Material estudiado. PBSJ 450.

Estrato fosilifero y localidad. EF5, Miembro Inferior Gris,
Formacion Cortaderita, Triasico Medio, Localidad Quebrada
de la Tinta.

Descripcion. Fragmentos de 5 y 6,5 cm de longitud de dos
ramas, de 1 y 0,35 cm de grosor, respectivamente, recorridas
por finas estrias longitudinales. Portan ramas de mayor orden
de disposicion alterna, de 0,4 a 0,5 cm de espesor. Hojas
uninervias, escuamiformes; miden 0,33 a 0,4 cm de largo y
0,17 a 0,2 cm de ancho. La vena media es conspicua.
Comentarios. El material previamente fue designado al
género Pagiophyllum Heer emend. Harris, 1979 (Bodnar,
2010). Sin embargo, como solo se preservo la parte basal de
las ramas de ultimo orden, no se puede afirmar que toda la
rama haya tenido hojas escuamiformes. Entre las coniferas,
es muy comun el polimorfismo foliar (Govil, 2007). Por
ejemplo, en el género Sequoia (Figura 7) las hojas son de
dos tipos: en las ramas principales y las que portan los
conos, las hojas son escuamiformes y tienen una disposicion
helicoidal, mientras que en las ramas laterales, son lineares
y aplanadas, con un arreglo distico (Tutin, 1993). Las ramas
laterales generalmente portan en la base, hojas escuamiformes
(Fralish & Franklin, 2002). Considerando este caso, y ya que
estas ramas se encuentran en intima asociacion con hojas de
la especie Elatocladus planus, es posible que las primeras
representen las ramas principales (o de antetltimo orden) de
la misma planta cuyas ramas laterales (o de ultimo orden)
estan representadas por dicha especie.

Familia CUPRESSACEAE sensu lato
(sensu Eckenwalder, 1976)

Cupressinoxylon Goppert, 1850
Especie tipo. Cupressinoxylon gothanii Kréusel, 1920.

Cupressinoxylon zamunerae sp. nov.
(Figura 5)

Holotipo. PBSJ 828/ PBSJPm 828.

Paratipos. PBSJ 827/ PBSJPm 827; PBSJ 829/ PBSJPm 829;
PBSJ 830/ PBSJPm 830; PBSJ 831/ PBSJPm 831.

Nivel estratigrafico y edad. EF5 y EF6, Miembro Inferior
Gris, Formacion Cortaderita, Triasico Medio.

Localidad tipo. Quebrada de la Tinta, area de Barreal, Cuenca
de Barreal Calingasta, provincia de San Juan, Argentina.
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Figural/Figure 4. A, Heidiphyllum elongatum (Morris) Retallack, 1981. PBSJ 444. B, C, Heidiphyllum clarifolium Anderson & Anderson, 1989.
B, PBSJ 445. C, PBSJ 446. D, Heidiphyllum minutifolium Anderson & Anderson, 1989. PBSJ 447. E, F, G, H, Elatocladus plana (Feistmantel)
Seward, 1919. E, PBSJ 449. F, PBSJ 448. G, PBSJ 451. H, PBSJ 452. |, J, Ramas foliosas de coniferas indeterminadas/ Indeterminate conifer
leafy twigs. PBSJ 450. Escalas/ Scale bars: A-D, F, H-J =5 mm; E, G =3 mm.

Etimologia. El nombre especifico esta dedicado a la memoria
de la Dra. Alba Berta Zamuner, por sus fundamentales aportes
y extensivos estudios sobre la anatomia de lefios fosiles de
la Argentina.

Diagnosis. Lefio secundario homoxilico picnoxilico con
anillos de crecimiento definidos y variables en su ancho (19
a 57 células). Transicion abrupta entre lefio temprano y tardio,
capa de lefio tardio con 1 a 3 células de espesor. Punteaduras
en las paredes radiales de las traqueidas areoladas, circulares y

espaciadas, predominantemente uniseriadas, con poro circular
y torus conspicuo. Parénquima axial escaso y difuso. Campos
de cruzamiento con 1-2 oculiporos de tipo cupresoide, en
una hilera. Radios heterocelulares, mayormente uniseriados
y de 4-33 células de altura. Células de los radios con paredes
horizontales punteadas, paredes terminales engrosadas y
levemente dentadas.

Diagnosis. Pycnoxylic homoxylic secondary wood with
distinct growth rings of variable width (19 to 57 cells). Abrupt
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transition from earlywood to latewood, latewood 1 to 3 cells
wide. Tracheid pits in radial walls bordered, circular and
spaced, predominantly uniseriate, with circular pore and
conspicuous torus. Axial parenchyma scarce and diffuse.
Cross-fields with 1-2 oculipores of cupressoid type, in one
row. Heterocellular, mainly uniseriate, and 4-33 cells high
rays. Ray cells with pitted horizontal walls, and thickened
and indented end walls.

Descripcion. Se describen tres fragmentos, pertenecientes
a troncos fosiles permineralizados, de 7 cm hasta 24 cm
de didmetro, con médula y xilema secundario preservados.
Los ejemplares de menor porte pertenecen a ramas, con
médula excéntrica y lefio de compresion. En estos ultimos la
médula esta deformada, mide 0,6 cm de diametro, y aunque
sus detalles celulares no se distinguen se puede observar
evidencias de actividad de insectos xilofagos (galerias y
pellets fecales) (Figura 6)

En todas las muestras, el lefio es homoxilico y picnoxilico.
En corte transversal se observan anillos de crecimiento
definidos, con una amplitud variable, comprendida entre 19 a
57 células de ancho, con una transicion abrupta entre el lefio
temprano y el lefio tardio, siendo la capa de lefio tardio de
1 a 3 células de espesor (Figuras SA-B).

Las traqueidas tienen una seccion transversal cuadrangular,
y estan tangencialmente comprimidas (Figuras 5B). El
diametro radial de las traqueidas del lefio temprano tiene en
promedio 46,85 um (35-60 pm); mientras que su diametro
medio tangencial es de 29,35 um (20-45 um). El espesor de
la doble pared variade 5 a 12,5 um, con un promedio de 8,92
pm. En el lefo tardio las traqueidas presentan un didmetro
radial promedio de 20 pum (10-50 um) y un diametro medio
tangencial de 24 pm (15-30 um). El espesor de la doble pared
vade 7,5 a 15 um, con un promedio de 11,25 pm.

En el corte longitudinal radial, las traqueidas tienen
extremos ahusados y presentan punteaduras areoladas y de
forma circular en sus caras radiales, disponiéndose en un plan
abietinoide (uniseriadas y espaciadas) (Figuras 5C-D), con un
diametro promedio de 14,45 pm (10-22,5 pm). La apertura
de las punteaduras es circular y su didmetro medio es 4,43
pum (2,5-7,5 um) y en el interior se observa la presencia de
un torus de limites algo irregulares, cuyo didmetro medio es
de 5,21 pm (2,5-10 pm). También esta preservado el margo
alrededor del torus (Figuras SE-G).

Los radios son heterocelulares, con traqueidas radiales
dispersas (Figura 5E). Las células parenquimaticas son
rectangulares, orientadas horizontalmente, con paredes
horizontales punteadas, y paredes terminales engrosadas
y levemente dentadas a algo oblicuas (Figuras SH-L). Las
células parenquimaticas de los radios miden de 7,5 a 22,5
um de altura, con un promedio de 15,57 um; y 10 a 25 pm
de ancho, con un promedio de 14,67 pm. Los campos de
cruzamiento son del tipo cupresoide (sensu IAWA, 2004)
(Figuras 5H-J). E1 70% de los campos posee dos punteaduras
dispuestas en una hilera, y el restante 30%, una Gnica
punteadura. En todos los casos las punteaduras son del tipo
cupresoide (= areoladas y con la apertura eliptica) con un
diametro medio de 3,45 pm (2,5-5 pum).

En corte longitudinal tangencial se observa con dificultad
las paredes de las traqueidas debido a que se encuentran
deterioradas. El parénquima axial es escaso y difuso (Figura
5N). Las células del parénquima axial son rectangulares, de
127,5 um (77,5-192,5 um) de alturay 27,08um (20-37,5 pm)
de diametro radial. Las paredes horizontales de las células
tienen engrosamientos irregulares, del tipo nodular. Los radios
son predominantemente uniseriados, la altura oscila entre 4 y
33 células, con un promedio de 14 células (Figuras SM-O).

Se pudieron observar dos trazas rameales, de contorno

romboidal, de 500 y 700 um de altura, y 200 pm de
ancho maximo, conformadas mayormente por células
parenquimaticas de orientacion radial.
Comentarios. El género Cupressinoxylon Goppert,
1850 (nomen conservandum vide Bamford et al., 2002)
originalmente fue propuesto con una diagnosis que incluia
caracteres de la corteza y la médula. De acuerdo a Phillippe
& Bamford (2008) también puede ser usado para lefios
homoxilados aislados en base a su descripcion original.
En la descripcion original y en publicaciones posteriores,
Cupressinoxylon es usado tanto para lefios con una anatomia
similar al género actual Cupressus, como para aquellos
semejantes a las Cupressaceae vivientes en general (Vaudois
& Privé, 1971).

Este morfogénero se define como lefios con radios
uniseriados, punteaduras areoladas, punteado abietinoide en
las paredes radiales de las traqueidas, campos de cruzamientos
con punteaduras de tipo oculiporos cupresoides, parénquima
axial presente o ausente y células radiales con paredes
horizontales lisas o con pequefias punteaduras y paredes
terminales lisas (Phillippe & Bamford, 2008). Al ser esta
caracterizacion poco delimitada, dentro de este género
pueden adscribirse diversas formas. A su vez, la utilizacion
de este género en la literatura paleobotanica no se limita a
la definicion dada por Phillippe & Bamford (2008) sino que
comprende también lefios con punteaduras de las traqueidas
mixtas (Vaudois & Privé, 1971). Cupressinoxylon zamunerae
se ajusta a la anterior descripcion del género.

El género Cupressinoxylon ha sido descripto para ambos
hemisferios, en rocas cuya edad varia desde el Triasico Tardio
hasta el Mioceno (e.g. Lutz, 1930; Lemoigne, 1967; Ru-feng
et al., 1996; Morgans et al., 1999; Falcon-Lang & Cantrill,
2001; Falcon-Lang, 2003; Philippe ef al., 2004).

En Gondwana, son escasas las especies atribuidas a
Cupressinoxylon. Particularmente en Sudamérica, para el
Jurasico Jaworski (1915) menciono un fragmento de madera
encontrado en la Argentina, y determinada por Gothan como
“Cupressinoxylon sp.”. Este ejemplar proviene de Chacay-
Melehue, Provincia del Neuquén y su edad es probablemente
toarciano-bajociana (H. Parent, pers. comm., 2000 in Torres
& Philippe, 2002). De la misma localidad, Eckhold (1923)
describié a Cupressinoxylon krauselii. Sin embargo, la
atribucion genérica de esta madera ha sido puesta en duda
por la mayoria de los autores que la han citado, debido a su
mala preservacion y a su diagnosis imprecisa (Kréausel, 1949;
Vaudois & Privé, 1971) y probablemente sea mas cercana al
género Agathoxylon (Egerton, 2011).
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Figura 5. Cupressinoxylon zamunerae sp. nov. Vista bajo el microscopio 6ptico. A, PBSJPm 828, corte transversal que muestra los anillos de
crecimiento. B, PBSJPm 828, limite de un anillo de crecimiento en corte transversal, las flechas sefialan las células del lefio tardio. C, PBSJPm
828, vista general del corte radial. D, PBSJPm 828, detalle de las punteaduras radiales de una traqueida. E, PBSJPm 828, detalle del corte
radial, donde se muestra el punteado abietinoide de una traqueida y la morfologia de las células radiales. La flecha sefiala una traqueida radial.
F, PBSJPm 828, detalle de las punteaduras areoladas y el torus (flecha). G, PBSJPm 828, corte tangencial, que muestra las punteaduras
radiales de las traqueidas y su torus en vista lateral (flecha). H, PBSJPm 828, campos de cruzamiento de tipo cupresoide. I, PBSJPm 828, detalle
de los campos de cruzamiento. J, PBSJPm 828, detalle de un campo de cruzamiento con una Unica punteadura. K, PBSJPm 829, paredes
horizontales de las células de los radios engrosadas y punteadas (flecha). L, PBSJPm 829, detalle de las paredes terminales de las células
de los radios. M, PBSJPm 829, vista general del corte tangencial, mostrando radios mayormente uniseriados. N, PBSJPm 828, parénquima
axial (flecha) en corte tangencial. O, PBSJPm 829, detalle de un radio parcialmente biseriado. Escalas: A= 300 ym; B = 200 ym; C = 160 um;
D-E =40 ym; F-G =10 pm; H = 30 ym; | = 25 ym; J-L= 15 pm; K =20 ym; M-N = 100 pm; O = 50 ym.

Figure 5. Cupressinoxylon zamunerae sp. nov. View under optical microscope. A, PBSJPm 828, cross section showing the growth rings.
B, PBSJPm 828, cross section of growth boundary, arrows point at latewood cells. C, PBSJPm 828, general view of radial section. D, PBSJPm
828, detail of tracheid radial pits. E, PBSJPm 828, detail of radial section, showing the abietinoid tracheid pitting and morphology of ray cells.
Arrow points one ray tracheid. F, PBSJPm 828, detail of radial bordered pits and torus (arrow). G, PBSJPm 828, tangential section, showing
tracheid radial pits and their torus in lateral view (arrrow). H, PBSJPm 828, cupressoid cross fields. I, PBSJPm 828, detail of cross fields.
J, PBSJPm 828, detail of a cross fields with one pit. K, PBSJPm 829, ray cell horizontal walls with thickenings and pits (arrow). L, PBSJPm
829, detail of ray cell end walls. M, PBSJPm 829, general view of tangential section, showing mainly uniseriate rays. N, PBSJPm 828, axial
parenchyma (arrow) in tangential section. O, PBSJPm 829, detail of a partially biseriate ray. Scale bars: A= 300 ym; B =200 ym; C = 160 pym;
D-E =40 ym; F-G =10 ym; H = 30 ym; | = 25 ym; J-L = 15 ym; K = 20 ym; M-N = 100 ym; O = 50 ym.
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Figura 6. Cupressinoxylon zamunerae sp. nov. A, médula en corte transversal, con una galeria y cavidades con pellets fecales (flecha),
probablemente de artrépodos. B, detalle de las cavidades con pellets fecales. C, corte transversal del xilema secundario, con pellets fecales
que reproducen el contorno de las células preexistentes. Escalas: A=1 mm; B =0,5 mm; C =0,5 mm.

Figure 6. Cupressinoxylon zamunerae sp. nov. A, cross section of the pith, showing a gallery and cavities with fecal pellets. B, detail of the
cavities with fecal pellets. C, cross section of secondary xylem, showing fecal pellets that take the form of pre-existing cells. Scale bars: A= 1 mm;

B =0,5mm; C =0,5mm.

Oliveira (1936) describid a la especie Cupressinoxylon
camponovensis para el Cretacico Temprano de la region de
Mato Grosso, Brasil. Esta especie también fue mencionada
por Dolianiti (1948) para la misma localidad. No obstante, fue
atribuida posteriormente al género Agathoxylon (Menéndez,
1969; Philippe et al., 2004). Krausel (1949) describi6 la especie
Cupressinoxylon hallei, sobre la base de restos hallados en la
Patagonia argentina, aunque su edad puede ser tanto cretacica
como “terciaria”. Posteriormente Vaudois & Privé (1971)
sugirieron que pertenecia al género Widdringtonioxylon.
Recientemente, Martinez (2010) describi6 varias especies
nuevas de Cupressinoxylon para el Cretacico Superior de
Neuquén, Argentina, pero probablemente pertenezcan a otros
géneros de filiacion cupresacea (Martinez, pers. comm.). En
su tesis inédita, Egerton (2011) describid lefios asignables
al género Cupressinoxylon, en el Cretacico Superior de la
Provincia de Santa Cruz, Argentina.

Para el Terciario, las descripciones y citas son mas precisas
y abundantes. Conwentz (1885) describid a Cupressinoxylon
sp., C. latiporosum y C. patagonicum en el Oligoceno de la
Provincia de Rio Negro (Herbst et al., 2007). De acuerdo
a Krdusel (1924), C. latiporosum es asignable al género
Phyllocladoxylon, por el tipo de campo de cruzamiento. De
todos modos, la ausencia de ilustraciones y fotografias, y la
incompleta descripcion en el trabajo original de Conwentz
(1885), impide la comparacion de estas especies en detalle.
Para Chile, fueron descriptas las especies Cupressinoxylon
austrocedroides Nishida, 1984a (Mioceno) y Cupressinoxylon
magellanicum Nishida & Nishida, 1988 (Eoceno-Oligoceno)
en la Patagonia, y C. mochaense Nishida, 1984b (Mioceno) en
la Isla Mocha (Nishida, 1984a,b; Nishida & Nishida, 1988).

En el resto del Gondwana, también muchas especies
de Cupressinoxylon han sido reconsideradas como otros
géneros (ver Philipe et al., 2004). Para el Mesozoico, las
descripciones reconocidas incluyen a Cupressinoxylon
rajmahalense Bhardwaj, 1953 del Jurasico de la India, y
C. kotaense Rajanikanth & Sukh-Dev, 1989y C. gondwanensis
Kumarasamy & Jeyasingh, 2004 del Cretacico temprano
del mismo pais. Para el Eoceno de Antartida se citaron a

Cupressinoxylon sp. (Poole et al., 2001), Cupressinoxylon
sp. A (Pujana, 2008) y Cupressinoxylon seymourense Torres,
Marenssi & Santillana (Torres ef al., 1994),

En la comparacion, se utilizaron las especies aceptadas
para Gondwana y algunas especies que si bien esta en duda
su asignacién al género, presentaban semejanzas con los
materiales descriptos.

De estos taxones gondwanicos, la nueva especie
claramente se diferencia por las paredes horizontales de las
células radiales punteadas (Tabla 1). Por poseer radios muy
altos Cupressinoxylon zamunerae sp. nov. se acerca mas
a C. patagonicum, pero se distingue de esta ltima porque
tiene hasta dos punteaduras por campo de cruzamiento
(C. patagonicum puede tener hasta 4).

Afinidad sisteméatica de Cupressinoxylon zamunerae. Si
bien existen caracteres convergentes, en los lefios del Orden
Pinales, la combinacion de ciertos rasgos puede dar una idea
de la afinidad sistematica a nivel de familia. En este caso,
Cupressinoxylon zamunerae sp. nov. tiene caracteristicas
que la acerca a la Familia Cupressaceae s./. El clado de las
Cupressaceae s... es el mas diverso y ampliamente distribuido
dentro de las coniferas, con 30 géneros vivientes (Taylor et
al., 2009). Dentro del mismo, se incluyen tanto a las antiguas
Taxodiaceae (consideradas como el grado basal del linaje) y
a las Cupressaceae s.s (consideradas el clado mas derivado
del grupo) (Eckenwalder, 1976; Gadek et al., 2000; Farjon
& Ortiz Garcia, 2003; Farjon, 2005). Los lefios de ambos
grupos presentan diversas semejanzas; i.e. presencia de anillos
de crecimiento, ausencia de canales resiniferos, parénquima
axial frecuente, a veces con paredes nodulares, punteaduras
de las traqueidas uni a multiseriadas, generalmente de tipo
abietinoide, campos de cruzamiento con 1-6 oculiporos,
radios uniseriados, células parenquimaticas de los radios a
veces dentadas y con engrosamientos nodulares (Peirce, 1937;
Kréusel, 1949; Boutelje, 1955; Greguss, 1955; Boureau, 1956;
Bonetti, 1966; Patel, 1968; Vaudois & Privé, 1971; Roig,
1992; De Magistris, 1997; Gadek et al., 2000). Algunos de
los rasgos que permiten diferenciar un lefio de Taxodiaceae
con uno de Cupressaceae s.s. son los campos de cruzamiento,
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Tabla 1. Cuadro comparativo de las especies de Cupressinoxylon del Gondwana. Abreviaturas: PRT, punteaduras radiales de las traqueidas;
PTT, punteaduras tangenciales de las traqueidas; PA, parénquima axial; PHPA, paredes horizontales del parénquima axial; CC, punteaduras
de los campos de cruzamiento; PPR, paredes del parénquima radial; TR, traqueidas radiales; R, radios.

Table 1. Comparative table of Gondwanan Cupressinoxylon species. Abbreviations: PRT, radial tracheid pits; PTT, tangentiales tracheid pits;
PA, axial parenchyma; PHPA, horizontal walls of axial parenchyma; CC, cross-field pits; PPR, walls of ray parenchyma; TR, ray tracheids; R, rays.

Edad Localidad Anillos PRT (series) PRT (arreglo) PTT
. . San Juan, . mayormente .
C. zamunerae sp. nov. Triasico Medio . definidos yorn espaciadas ausentes
Argentina uniseriadas
- . . débilmente uniseriadas, biseriadas contiguas
C. kotaense Jurasico Medio Maharashtra, India . L guasy ?
definidos ocasionales espaciadas
. Jurasico Tardio- Rajmabhal hills, . . opuestas, contiguas,
C. rajmahalense L. J . definidos uni-biseriadas P gua ausente
Cretacico Temprano  Jharkhand, India con barras de sanio
. - . . . S mayormente
C. gondwanensis Cretéacico temprano  Tamil Nadu, India definidos uni-biseriadas yort ausente
espaciadas
. . . Santa Cruz, . . . .
Cupressinoxylon sp. Cretacico Superior . definidos uniseriadas espaciadas ocasionales
Argentina
Isla Marambio . L .
C. seymourense Eoceno . ’ muy definidos uniseriadas, espaciadas ausentes
V Antartida Y P
. Islas Shetland del . uniseriadas, biseriadas . .
Cupressinoxylon sp. Eoceno - definidos . espaciadas ocasionales
Sur, Antartida ocasionales
. Isla Marambio . . A .
Cupressinoxylon sp. A Eoceno Antartida ’ bien definidos uni-biseriadas opuestas, espaciadas  ausentes
C. magellanicum Eoceno-Oligoceno  Patagonia chilena ? uniseriadas espaciadas ocasionales
. . Rio Negro S .
C. latiporosum Oligoceno £10, ? uni-biseriadas opuestas, espaciadas  presentes
Argentina
. . Rio Negro . N .
C. patagonicum Oligoceno £r0, definidos uniseriadas espaciadas ausentes
Argentina
C. austrocedroides Mioceno Patagonia chilena definidos uniseriadas espaciadas presentes
. . débilmente L .
C. mochaense Mioceno Isla Mocha, Chile . uniseriadas espaciadas presentes
definidos
PA PHPA CC PPR TR R (ancho) R (alto)
. . . uniseriados, parcialmente .
C. zamunerae sp. nov. escaso lisas cupresoides lisas presentes tados, p 4-33 células
biseriados raros
2-4 . - ,
C. kotaense ausente - . lisas ausentes uniseriados 1-13 células
cupresoides
. 1-2 . S ,
C. rajmahalense ausente - . lisas ausentes uni-biseriados 1-23 células
cupresoides
. 1-2 algo Lo A
C. gondwanensis ausente - . ausentes uniseriados 1-11 células
cupresoides engrosadas
. . 1-2 . - ,
Cupressinoxylon sp. difuso ? . lisas ausentes uniseriados 1-11 células
cupresoides
engrosadas o 1-4 . uniseriados, biseriados i
C. seymourense presente . . lisas ausentes 1-13 células
lisas taxodioides escasos
. 1-2 . A .
Cupressinoxylon sp. escaso? ? . lisas ausentes uniseriados 1-14 células
cupresoides
. 2-4 . L .
Cupressinoxylon sp. A presente ? . lisas ausentes uniseriados 1-19 células
cupresoides
C. magellanicum difuso ? 4 cupresoides lisas ausentes uniseriados 1-20 células
. 1-2 . o .
C. latiporosum abundante ? . lisas ? uniseriados 1-18 células
cupresoides
. 2-4 . uniseriados, biseriados .
C. patagonicum presente ? . lisas ? 1-29 células
cupresoides escasos
. . 1-2 . L X
C. austrocedroides escaso lisas . lisas ausentes uniseriados 1-10 células
cupresoides
3-6 . uniseriados, algunos .
C. mochaense ausente - lisas ausentes - 48 1-20 células

cupresoides

biseriados
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los que son casi siempre taxodioides en el primer grupo, y
cupresoides a taxodioides en el segundo; y la presencia de
engrosamientos callitroides que s6lo ocurren en un género de
Cupressaceae s.s. (Greguss, 1955).

Todas las caracteristicas comunes entre Taxodiaceae y
Cupressaceae s.s. también son apreciadas en Cupressinoxylon
zamunerae lo que aporta evidencia a favor para su asignacion
a las Cupressaceae s./.

DISCUSION

Reconstruccion de Cupressinoxylon zamunerae/Elatocla-
dus planus

En la Formacion Cortaderita, las hojas de Elatocladus
planus se han encontrado en los mismos estratos fosiliferos
que los lefios de Cupressinoxylon zamunerae sp. nov.
Los restos fosiles de ambos taxones se han utilizado para
reconstruir como habria sido la conifera que formaba parte
de los bosques permineralizados de dicha unidad formacional
(Figura 7). Elatocladus planus fue hallado en intima

asociacion con impresiones-compresiones de ramas. Estas
ramas, que llevan hojas escuamiformes, portan de manera
alterna ramas de mayor orden. Las ramas de mayor orden en
su base también tienen hojas escuamiformes. La parte media'y
apical de las ramas de tltimo orden, estarian representadas por
los ejemplares asignados a E. planus. Este tipo de dimorfismo
foliar es comun en las especies actuales de Cupressaceae s./.,
como Sequoia sempervirens'y Taxodium distichum (Fralish
& Franklin, 2002).

Asimismo, los troncos de Cupressinoxylon zamunerae
se han encontrado junto a ramas permineralizadas de 7 cm
de diametro, que presentan una médula excéntrica y lefio de
compresion. El diametro de los troncos de C. zamunerae ha
permitido realizar inferencias acerca de altura de los arboles
en vida, a partir de las formulas de Niklas (1994a,b,c). Se
pudo calcular que estos arboles llegaban en promedio a una
altura de 13 m.

Anderson & Anderson (1985) propusieron una escala para
determinar el grado de certeza en la vinculacion de diferentes
organos fosiles para la reconstruccion de la planta entera.

Figura 7. Reconstruccion de la planta entera. A, B, ramas de Sequoia sempervirens mostrando el dimorfismo foliar. Fotografia tomada en
Peulla, Chile. C, reconstruccién de una rama completa de los especimenes de Elatocladus planus y ramas asociadas, provenientes de la
Formacion Cortaderita. D, reconstruccion del arbol con lefio de la especie Cupressinoxylon zamunerae y ramas de E. planus.

Figure 7. Whole-plant reconstruction. A,B, branchs of Sequoia sempervirens, showing the leaf dimorphism. Photograph taken in Peulla, Chile.
C, reconstruction of a entire branch of Elatocladus planus specimens and linked branchs, from the Cortaderita Formation. D, reconstruction of
the entire tree with the wood of Cupressinoxylon zamunerae and the branches of E. planus.
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En esta escala se proponen que los criterios para relacionar
dos o0 mas drganos son los siguientes (del mas confiable
al menos confiable): la conexidén organica, la similitud
morfologica, soporte por afinidad y ocurrencia mutua. En
el presente caso, los fosiles se encontraron asociados en los
mismos estratos fosiliferos, por lo que cumplen el criterio
de ocurrencia mutua. En cuanto al soporte por afinidad, si
bien los taxones Elatocladus y Cupressinoxylon no han sido
anteriormente empleados en conjunto en una reconstruccion,
ambos han sido vinculados a las Cupressaceae s./. De hecho,
en ninguna de las reconstrucciones de Cupressaceae s./. fosiles
se ha relacionado un morfogénero de lefio. Con respecto a
la similitud morfoldgica y la conexion organica, no fueron
evidencias halladas en este caso, como consecuencia del
tipo de fosilizacion de los restos. Considerando los criterios
de Anderson & Anderson (1985), se puede decir que esta
reconstruccion tiene un grado de confiabilidad bueno (2).

Las caracteristicas morfoanatomicas de los fosiles
involucrados, permitieron inferir que la conifera reconstruida
habria sido un arbol de 13 m de altura, muy ramificado, con
ramas de antetltimo orden con hojas escuamiformes y ramas
deultimo orden alternas, con hojas sésiles, uninervias, lineares
a aciculares distribuidas helicoidalmente.

El rol de las coniferas en los ecosistemas tridsicos

Los fosiles de la Formacion Cortaderita indican que en
el Triasico Medio, dos tipos de coniferas estaban presentes:
las coniferas de transicion Voltziaceae y coniferas modernas,
probablemente relacionadas a las Cupressaceae s./. Como de
las primeras, s6lo se ha encontrado impresiones-compresiones
de hojas, no se puede asegurar que las Voltziaceae hayan sido
constituyentes importantes de los bosques permineralizados
de la Formacion Cortaderita. Por otro lado, se registran
troncos in situ e impresiones-compresiones vinculadas a las
Cupressaceae s.1., se puede inferir que han sido componentes
arboreos de dichos bosques. Dado que su abundancia es
mucho menor a los otros representantes arboreos de estas
paleocomunidades, i.e. las Corystospermales, habrian sido
elementos subordinados. Esto se condice con el registro global
del orden Pinales, que indica que las coniferas modernas
durante el Tridsico eran elementos poco abundantes de
las paleocomunidades arbdreas, generalmente superados
en importancia por las corystospermas y las coniferas de
transicion. Recién para finales del Tridsico Tardio, esta
situacion se revierte, y ya para el Jurasico Temprano los
integrantes del Orden Pinales se transforman en los arboles
dominantes de los bosques a nivel mundial.

Particularmente, el registro fosil de estructuras
reproductivas sugiere que la familia Cupressaceae s.l. se
origina durante el Triasico (Lemoigne, 1967; Miller, 1982;
Yao et al., 1997), pero los fosiles de este periodo son escasos,
aislados y, en muchas oportunidades, discutibles (Lemoigne,
1967; Bock, 1969). Para el Jurasico los registros son mas
abundantes, y se conocen para ambos hemisferios por lo que
podria decirse que la familia se establecié en ese momento.
Austrohamia minuta del Jurésico Inferior de la Formacion
Caniadon Asfalto (Provincia de Chubut, Argentina) es,

probablemente, el fosil mas completo e indiscutible de
Cupressaceae s.1., puesto que se han encontrado en conexion
ramas foliosas de diferentes drdenes con conos micro y
megasporangiados (Escapa et al., 2008), y a su vez se ha
encontrado un bosque petrificado in situ en la misma localidad
que posiblemente represente la misma entidad biologica (obs.
pers.). Para el Jurasico Medio a Tardio, han sido descriptos
Elatides williamsonii (Lindley & Hutton) Nathorst basado en
organos reproductivos de la flora de Yorkshire (Harris, 1943,
1979); Sewardiodendron laxum de China, que incluye conos
megasporangiados en conexion organica con ramas foliosas
(Yao et al., 1989); y Hughmillerites Rothwell, Stockey,
Mapes & Hilton, 2011, de Escocia, representado por conos
megasporangiados permineralizados.

Es interesante destacar que todos los registros jurasicos de
estructuras reproductivas son asignables a las Taxodiaceae,
esto es, a las basales Cupressaceae s./.; por lo que hasta el
momento el registro fosil apoya las hipotesis filogenéticas
basadas en taxones vivientes (Gadek ef al., 2000; Farjon &
Ortiz Garcia, 2003).

El registro triasico y jurasico de lefios permineralizados
del tipo cupresoide es mucho mas numeroso y diverso que
el de las estructuras reproductivas, lo que probablemente
responde a causas tafonémicas. Para el Mesozoico temprano
se han citado a los morfogéneros Sequoioxylon Torrey,
Taxodioxylon Hartig, Protaxodioxylon Bamford & Philippe,
Oguraxylon Nishida, Protocallitrixylon Yamazaki & Tsunada,
Cupressinoxylon Goppert, Tetraclinoxylon Grambast;
Widdringtonoxylon Penny, Juniperoxylon Houlbert,
Protocupressinoxylon Eckhold, y Protojuniperoxylon
Eckhold, entre otros. Los mas antiguos son los lefios
asignados a “Cupressinoxylon”y “Juniperoxylon” (Francia,
Lemoigne, 1967), Protojuniperoxylon ischigualastense
(Argentina, Bonetti, 1966) y Protochamaecyparixylon
klitzschii Giraud in Giraud & Hankel 1985 (Tanzania y
Chile, Lutz et al., 1999) del Tridsico Superior. En el caso
de los ejemplares franceses, las descripciones realizadas son
insuficientes para certificar la determinacion de los mismos
como Cupressaceae s./. En el caso, de los especimenes
gondwanicos, para algunos autores, las asignaciones a esta
familia son refutables hasta no encontrarse una estructura
reproductiva que confirme sin dudas la presencia del grupo
durante el Triasico.

CONCLUSIONES

Los bosques del Triasico Medio de la Formacion
Cortaderita estaban dominados por las corystospermas, siendo
las coniferas un elemento subordinado de su estrato arboreo.

De los grupos desarrollados en este trabajo, es la primera
cita de una Cupressaceae s./. para el Tridsico Medio de la
Argentina y Sudamérica. La reconstruccion realizada de esta
planta fosil abarca hojas de la especie Elatocladus planus 'y
lefios de la nueva especie Cupressinoxylon zamunerae.

Con esta nueva informacion, se puede decir que la
diversidad de coniferas en el Triasico Medio probablemente
era mayor de lo interpretado hasta ahora.
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