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RESUMEN

En esta Tesis Doctoral se realizo el estudio e interpretacion, desde el punto de vista
sistematico, evolutivo y paleobiolégico, de los restos fosiles vegetales (granos de
polen, semillas y demas restos de diferentes estructuras reproductivas)
correspondientes al grupo de las Gnetales, encontrados en la Formacién La
Cantera, dentro del ambito del depocentro Sierra El Gigante, Cuenca de San Luis,
Provincia de San Luis, Argentina, con una edad Cretacico Temprano (Aptiano). Entre
los principales resultados obtenidos puede mencionarse que la estructura anatomica
particular de una de las semillas fésiles recuperadas en la Formacién La Cantera,
Ephedra canterata (superficie papilada en la envoltura externa de la semilla),
permiti6 una mejor comparacion con los estrobilos ovuliferos de las especies
Sudamericanas actuales de Ephedra. Como resultado de la comparacion de las
estructuras reproductivas de E. canterata con las especies modernas de Ephedra, se
concluyo que las semillas y estrobilos ovuliferos de la especie moderna Ephedra
gracilis son muy similares a las de Ephedra canterata, ya que comparten entre si
mas caracteres que con las demas especies de Ephedra. Por otra parte, durante el
estudio morfolégico de los granos de polen realizado en las especies actuales de
Ephedra, se observo que, tanto las caracteristicas morfolégicas como morfométricas
se mantienen con un rango de uniformidad en cada especie. En base a estos
resultados podemos inferir que la gran diversidad en la morfologia y tamarios de los
granos de polen afines a Gnetales recuperados en la palinoflora fosil de la
Formacion La Cantera, son evidencia de la presencia de varias especies de este
grupo o incluso de varios géneros diferentes. Asimismo, la revision de las
estructuras reproductivas foésiles registradas en la Formacion La Cantera ha

permitido reconocer una inesperada diversidad de semillas. Se analizaron y

Vi
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describieron semillas aisladas asignadas a Ephedra canterata, junto a otras semillas
que fueron asignadas a cuatro morfotipos distintos: Carpolithus sp. 1, Carpolithus sp.
2, Carpolithus sp. 3, Carpolithus sp. 4. También se discutieron posibles afinidades
botanicas para estos géneros. Se realizo ademas un analisis filogenético de las
especies estudiadas, tanto actuales como fosiles, que permitié ubicar a los dos taxa
fésiles en el contexto de las demas especies del género, y evaluar la relacion de
parentesco entre ellas. Si bien este analisis filogenético ha sido preliminar, el arbol
de consenso estricto indicod, que Ephedra canterata estaria mas emparentada con la
especie actual Ephedra gracilis, endémica de Chile, comprobando la existencia de
caracteres modernos en la especie de Ephedra encontrada en la Cuenca de San
Luis.

Por ultimo, podemos corroborar la hipotesis de trabajo principal, ya que la gran
variedad de estructuras reproductivas de Gnetales analizadas en esta Tesis Doctoral

revela una gran diversidad de Gnetales en el Cretacico de la Cuenca de San Luis.

Vi
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ABSTRACT

This Doctoral Thesis work consist in the study and interpretation from the systematic,
evolutionary and paleobiologic point of view of the fossil plant remains (pollen grains,
seeds and other reproductive remains) of the Gnetales recorded in La Cantera
Formation, San Luis Basin, San Luis Province, Argentina, dated as Early Cretaceous
(Aptian). One of the main results of the study is that the particular anatomic structure
of one of the fossil seed recovered from La Cantera Formation, Ephedra cantata (i.e.
papillary surface on the external sheath of the seed) allows a better comparison with
the reproductive structures of recent South American species of Ephedra. As a result
of the comparison is revealed that the seeds and reproductive structures of the
modern species Ephedra gracilis are very similar to those of Ephedra canterata,
sharing more characters between them than with other species of Ephedra. On the
other hand, the morphological study of the pollen grains of extant species of
Ephedra, showed that the both the morphological and morphometric characters of
the grains are uniform in each species. These results support the previous idea that
the great diversity in morphology and size of pollen grains assigned to Gnetales and
recorded in La Cantera Formation indicate the presence of several species or even
several genera in this association. Moreover, the review of reproductive structures
recorded in La Cantera Formation allows recognizing an unexpected diversity of
seed forms. There were analyzed isolated seeds assigned of Ephedra canterata,
together with other seed which have been assigned to four different morphotypes:
Carpolithus sp. 1, Carpolithus sp. 2, Carpolithus sp. 3, Carpolithus sp. 4. The
botanical affinities were also discussed for these genera.

It was also carried out a phylogenetic analysis of the species studied, both current

and fossil, which allows locating the two fossil taxa in the context of the species of

Vil
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the genus and evaluating the phylogenetic relationships between them. Although this
phylogenetic analysis has been preliminary, the strict consensus tree indicated that
Ephedra canterata is more related with the extant species Ephedra gracilis, endemic
of Chile, thus checking the existence of modern characters in Ephedra species found
in the San Luis Basin. Finally, it was possible to corroborate the main hypothesis of
this work, since the great variety of reproductive structures of Gnetales analyzed in
this Doctoral Thesis, reveals a great diversity of Gnetales in the Cretaceous of the

San Luis Basin.
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1.1. Introduccion

Las Gnetales son un grupo de plantas fascinante, debido a su peculiar morfologia es
muy dificil su comparacion con otro grupo de plantas con semillas. Actualmente se las
considera como gimnospermas, pero comparten muchas similitudes con las
angiospermas, sin embargo, son dificiles de asociar con certeza (Rydin y Hoorn, 2016).
En la actualidad, este orden comprende tres géneros: Ephedra (Linnaeus, 1753),
Gnetum (Linnaeus, 1767) y Welwitschia (Hooker, 1862) con una historia evolutiva aun
poco conocida (Fig. 1). Las especies actuales de este grupo son consideradas un
remanente de una diversidad mayor, debido a la gran diferencia de formas y amplio
rango ecoldgico observado dentro del registro fésil (Rydin et al., 2006).

Existe un abundante registro palinolégico de este grupo durante el Triasico,
especialmente en el Hemisferio Norte, el cual disminuye durante el Jurasico (Herngreen
y Chlonova, 1981). A partir del Cretacico Temprano alto (Aptiano—Albiano) hay una
segunda radiacion del grupo, junto a la aparicién de polen de primitivas angiospermas,
siendo uno de los componentes polinicos fundamentales de la provincia fitogeografica
conocida como de Africa—Sudamérica ubicada en latitudes medias (Herngreen y
Chlonova, 1981).

En la zona central de Argentina es escaso el registro fésil vegetal del Cretacico y
muy poco lo que se conoce sobre su relacion con el resto de América del Sur. La
Formacion La Cantera, (Aptiano tardio, Sierra El Gigante, Cuenca de San Luis,
Provincia de San Luis) presenta un importante contenido paleofloristico. Parte de esa

paleoflora incluye numerosas y diversas estructuras reproductivas del orden Gnetales
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(semillas, estrébilos ovuliferos y palinomorfos). Dentro de la asociacién palinolégica son
muy abundantes los granos de polen afines a las Gnetales, constituyendo mas del 40%
en algunos niveles de la seccion tipo. Estan presentes con una gran variedad
morfolégica (> 20) probablemente muchas de ellas relacionadas al género Ephedra,
aunque también se identificaron formas con abertura (sulco) que podrian estar
relacionadas a Welwitschia, existiendo asi la posibilidad de la presencia de formas
afines a este género en la Cuenca de San Luis. En el registro polinico del Cretacico son
frecuentes las menciones de granos de polen con afinidad a las Gnetales (Pramparo,
1988a; Puebla et al., 2017). Sin embargo, no hay estudios conjuntos donde se analicen
sistematicamente granos de polen y demas estructuras reproductivas en la misma
formacion.

Los estudios paleontolégicos proporcionan informacion fundamental sobre la
evolucion de los diferentes organismos, ya que los fésiles son una evidencia unica y
directa del proceso de evolucion. La Paleontologia, ademas, es la unica disciplina
cientifica que opera en tiempo evolutivo real. Estos aspectos hacen que esta disciplina,
esté fundamentada en conceptos biolégicos (Paleobiologia) pero siempre situada en un
contexto geoldgico y temporal. Por este motivo, el presente trabajo de tesis integra
estudios paleontolégicos y de organismos actuales correspondiente al grupo de las
Gnetales. De esta manera, esta tesis se convierte en un trabajo integrado, es decir, un
trabajo paleobiolégico que ayuda a entender aspectos evolutivos acerca de como se
fueron dando los cambios morfolégicos en los organismos estudiados en el transcurso

del tiempo geoldgico (Cretacico Temprano-Actualidad).
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Figura 1. A. Ephedra sp. B. Estrobilo ovulifero de Ephedra sp. C. Gnetum sp. D. Estrobilo
ovulifero de Gnetum sp. E. Welwitschia mirabilis. F. Estrébilo ovulifero de W. mirabilis
(Imagénes de http://www.plantsystematics.org).

3
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En este trabajo se pretende profundizar la informacién biolégica del grupo y
aumentar el conocimiento del registro fosil, con estudios paleobotanicos detallados. Con
los resultados de este trabajo se aportaran nuevos elementos Utiles para reconstruir la
vegetacién en la zona centro—oeste de Argentina, durante el Cretacico Temprano e
inferir su relacién con las condiciones climaticas imperantes en esta regién de

Sudamérica.

|.2. Objetivo General

El objetivo general de esta tesis es estudiar e interpretar desde el punto de vista
sistematico, evolutivo y paleobiolégico a los restos fosiles vegetales (granos de polen,
semillas y restos de diferentes estructuras reproductivas) correspondientes al grupo de
las Gnetales registrados en la Formacién La Cantera, dentro del ambito del depocentro

Sierra El Gigante, Cuenca de San Luis, Provincia de San Luis, Argentina.

1.2.1. Objetivos especificos

» Relevar las principales secciones estratigraficas de la Localidad tipo
correspondientes a la Formacion La Cantera que afloran en la Sierra El Gigante
en busca de nuevos materiales fosiles (semillas, macrorrestos y granos de
polen).

» Estudiar los megafdsiles vegetales correspondientes al grupo de las Gnetales

desde el punto de vista sistematico y evolutivo.

» Identificar los diferentes granos de polen fésil correspondientes a Gnetales y
establecer su relacion con los taxones identificados a partir de las semillas y

otros restos vegetales pertenecientes a dicho grupo.

4
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» Identificar dentro de los fosiles vegetales la presencia de los diferentes géneros
de Gnetales, mediante el analisis de los caracteres morfolégicos de los granos
de polen, y otras estructuras reproductivas y su comparacién con formas

actuales que se encuentran disponibles en herbarios de la region.

» Aportar evidencia para contribuir a un modelo evolutivo del grupo mediante un
analisis filogenético.

» Reconstruir la evolucidn y la distribucion del grupo en Sudamérica a través de los

diferentes registros fosiles y actuales.

|.3. Hipétesis de Trabajo

» Hipotesis 1: La diversidad de Gnetales en la Cuenca de San Luis durante el
Cretacico habria sido mayor que la diversidad de Gnetales en la actualidad, en la

misma region.

> Hipétesis 2: El estudio de las morfologias de los granos de polen actual de las
diferentes especies de Argentina y Sudamérica permitira agrupar las formas

polinicas fosiles de la Formacion La Cantera segun su posible afinidad botanica.

> Hipétesis 3: El estudio de la variedad morfolégica de las estructuras
reproductivas (granos de polen, semillas y estrébilos owvuliferos) en los diferentes
taxones de Gnetales actuales comparado con las estructuras reproductivas
fosiles de la Formacién La Cantera, permitira estimar la diversidad de este grupo

en el pasado.
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l.4. Organizacion General de la Tesis

El objetivo de la presente Tesis Doctoral es estudiar el registro de las Gnetales en la
Formacion La Cantera, comparandolas con los taxones que integran a los
representantes actuales del grupo, actualmente distribuidos en América del Sur. Este
estudio implica un enfoque integrado entre restos fésiles y sus representantes actuales,
siendo asi de caracter paleobiologico. El desarrollo de este trabajo de tesis se ordena
en nueve capitulos. El presente capitulo (Capitulo I) es una introduccién general al tema
de estudio y se describen el objetivo general, especificos e hipétesis de trabajo. El
siguiente capitulo (Capitulo Il) presenta un contexto paleontoldgico, geoldgico e
histérico que da marco a esta tesis. El capitulo Il comprende una detallada explicacion
de los materiales estudiados y las metodologias empleadas para el desarrollo de la
tesis. Esto se debe a la diversidad y especificidad de los métodos empleados en
distintas estructuras vegetales, ya sean materiales fosiles o actuales. A continuacion, el
Capitulo IV comprende del marco tedrico de las Gnetales, tanto acerca del registro fosil
como de los representantes actuales. Al final del Capitulo IV se realiz6 un estudio
comparativo entre las estructuras reproductivas de las especies de Ephedra actuales de
Ameérica del Sur con la especie fésil Ephedra canterata. El andlisis de los granos de
polen se realiz6 en el Capitulo V, lo que ha permitido un estudio detallado y el
agrupamiento por caracteres morfologicos de las formas polinicas fésiles encontradas
en la Formacion La Cantera, y su comparacion con las especies actuales de América
del Sur, para establecer con certeza su posible afinidad botanica. En el Capitulo VI se

han estudiado las estructuras reproductivas de la Formacion La Cantera. Ademas de
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las estructuras correspondientes a Gnetales, también se han encontrado otras, que
debido a su estado de preservacion o ausencia de caracteres diagnésticos, no fue
posible una asignacion botanica con certeza. Este capitulo se incluye debido a que
completa el estudio de la paleoflora en la formacion. En el Capitulo VII se encuentra el
andlisis cladistico, en donde se han propuesto hip6tesis de parentesco de E. canterata
(especie fosil de la Formacion La Cantera) en relacion con las actuales especies
sudamericanas de Ephedra. De esta forma se proponen posibles relaciones de
parentesco entre las especies estudiadas y se discuten modelos evolutivos para las
gnetales en el Aptiano. Finalmente, en el Capitulo VIl se sintetizan y discuten todas las
conclusiones de los distintos capitulos, obteniéndose asi una conclusion integradora. Al
final de este capitulo se incluye un apartado sobre las perspectivas futuras de este
trabajo. En el Capitulo IX se encuentra toda la bibliografia citada en el texto y en un

anexo se incluyen todas las tablas de medidas realizadas durante este estudio.
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I1.1. Area de Estudio

La localidad fosilifera, objeto de estudio de esta Tesis, se encuentra a 85 km de la
ciudad capital de San Luis, en las inmediaciones del paraje Naranjo Esquino que
pertenece al distrito El Gigante del Departamento General Belgrano (Fig. 3). Las
coordenadas geograficas (Google Earth) corresponden a los siguientes valores:
32°59'15.96"S — 66°53'0.99"W y 32°59'27.46"S y 66° 66°52'48.55"W (Castillo Elias,
2011).

Se accede a la zona de estudio por la ruta provincial N° 147, asfaltada, desde la
ciudad de San Luis hacia la Estancia “Los Araditos”, que se encuentra a una distancia
de 54 km. Se continla por la ruta provincial N° 26 a la Localidad de Represa del
Carmen y se ingresa en una huella transitable, solo con vehiculos de doble traccién vy,
finalmente, se transitan 2,8 km hasta llegar al afloramiento principal de la Formacion La

Cantera, que se ubica en el faldeo Sur de la sierra El Gigante (Fig. 2).

I.2. Marco Geoldgico

El Cretacico es un periodo que se caracterizd por importantes cambios fisicos vy
consecuentemente cambios biologicos, resultado de la ruptura de Gondwana que ya
habia comenzado durante el Jurasico. Australia, India, Madagascar y Antartida se
separaron de Africa a comienzos del Cretacico, mientras que Africa y América del Sur
mantuvieron conexiones entre si hasta el Cretacico Medio (Fig. 3). Asi fue como
cuminé el desmembramiento de las masas continentales que conformaban el
supercontinente Pangea hasta alcanzar en el limite Cretacico—Paleégeno una
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distribucion paleogeografica bastante coincidente con su posicion actual (Murray,

2000).

Sahiphie L

L

Figura 2. A. Mapa geologico con la ubicacion de la Sierra del Grupo El Gigante (cuadro
central). Ubicacion de las Sierras El Gigante en la provincia de San Luis (cuadro inferior).
Ubicacién de la provincia de San Luis en Argentina (cuadro del medio). Ubicacion de La
Cuenca de San Luis en el mapa de Sudamérica (cuadro superior). Tomado de Castillo-Elias,
2016.

Durante el Cretacico se reactivaron rift triasicos previos: la Cuenca de
Ischigualasto al Norte, la Cuenca de Marayes, la Cuenca de las Salinas, la Cuenca de
Beazley, dentro de la cual se ubica la subcuenca que alberga el Grupo El Gigante
(donde esta la Formacion La Cantera) y la Cuenca de Villa Mercedes al Sur (Ramos,

1999).
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Titoniano-Berriasiano (150-140 Ma)

Aptiano (115 Ma)

Figura 3. A. Reconstruccion paleogeogréfica del Cretacico B. Detalle apertura del océano

Atlantico Sur en el Cretacico Temprano. Imagenes tomadas del sitio Web:
(http://www.stromboidea.de).

La Cuenca de San Luis se localiza en el borde sudoccidental de las Sierras
Pampeanas, siendo éste su limite oriental (Sierra Grande de San Luis), al noroeste de
la Provincia de San Luis; por el oeste esta proxima al limite con la provincia de
Mendoza, (Bolsén del Desaguadero) y hacia el norte alcanza el extremo sureste de la

provincia de San Juan. Afloran en la cuenca una serie de sucesiones continentales del
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Mesozoico y del Cenozoico (Criado-Roque et al., 1981; Yrigoyen et al., 1989).

Los afloramientos de sucesiones continentales mesozoicas de esta cuenca son
los principales constituyentes del “Corddén de Serranias Occidentales”, ubicados al
oeste de la provincia de San Luis. Dicho corddn presenta 300 km de longitud por 25 km
de ancho, aproximadamente. De sur a norte, a este cordon lo componen las sierras de
Varela, Charlone, Las Barrancas, El Tala, Cerrillada de Las Cabras, ElI Gigante, Las
Quijadas, Cantantal y Guayaguas (Ramos, 1999).

Los diferentes depocentros de la cuenca son producto de reactivaciones de
antiguas cuencas ftriasicas, que se las han considerado como rifts continentales
pasivos. Se las denomina de esa manera porque presentan un magmatismo alcalino
con bajo porcentaje de fusién del manto y baja penetracion astenosférica, tipico de
cuencas sometidas a extension por esfuerzos intralistosféricos (Barredo, 2004). En
distintos sectores de la Cuenca de San Luis, los sedimentos cretacicos aparecen, tanto
en su base como en el techo, en relacion discordante con unidades estratigraficas de

variada edad y origen (Rivarola y Spalletti, 2006).

I.2.1. Unidades Litoestratigraficas

Flores y Criado-Roque (1972) propusieron la denominacion de Grupo El Gigante a un
conjunto de sedimentitas silicoclasticas representadas mayormente en facies de capas
rojas, depositadas en una cuenca continental conocida bajo el nombre de Cuenca de
San Luis o Bolsén de las Salinas. Previamente, Flores (1969), establece la primera
columna estratigrafica formal para las sedimentitas cretacicas de esta region,
constituida por las formaciones Los Riscos, El Jume, La Cantera, El Toscal y La Cruz,

esta ultima asociada a efusiones basalticas. La Formacion Lagarcito fue ubicada por el
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mismo autor en discordancia sobre el mencionado grupo; Flores y Criado Roque (1972)
agrupan a las unidades antes mencionadas bajo la denominacion de “Grupo del
Gigante”, que luego fue reemplazado por “Grupo EIl Gigante”. Rivarola (1994 y 1995b)
dividio al conjunto sedimentario cretacico en dos ciclos mayores, el primer o
correspondiente a la sucesion concordante Los Riscos—El Jume y La Cantera y el
segundo a las formaciones EI Toscal-La Cruz y Lagarcito. Entre las formaciones
cretacicas del Grupo predominan las capas rojas silicoclasticas (Castillo-Elias, 2011).
Todas las unidades cretacicas son fosiliferas, excepto la Formacion Los Riscos
(Rivarola y Di Paola, 1992a, 1992b; Rivarola, 1994, 1995a, 1995b, Rivarola y Spalletti,

2006, Castillo-Elias, 2011 y Arcucci et al., 2015) (Fig.4).

I.L2.1.1. FormacionLa Cantera

Flores (1969), propuso formalmente el nombre de Formacion La Cantera en reemplazo
de lo que Biondi (1937) denominara como "Formacion de Arcillas Esquistosas” y ubico
su perfil tipo en la cantera de piedra situada a 3.400 m al NE de El Gigante (El Mogote).
El nombre “La Cantera” alude a la localidad homdénima donde durante décadas la firma
Gutiérrez realizaba labores de extraccion de laja.

Los afloramientos de la Formaciéon La Cantera principalmente se hallan
distribuidos en el sector Oriental del faldeo Sur de la Sierra El Gigante. Flores (1969)
distinguid dos miembros dentro de la unidad al Sur de la Sierra El Gigante, uno inferior
compuesto de areniscas finas y limolitas de colores gris verdoso claro y rojos violaceos,
con ondulas, y otro superior formado por arcilitas bentoniticas y lutitas grisverdoso

claras, gris-negruzcas y violaceas (Fig.5).

12



Maria A. Gomez Tesis Doctoral

1) SRS T e D R 10 cm
w 1 | H
=z | | 0 cm
[a) ®) ! I
S <
“ z
(@]
[T
*: ol e
o e o
ga) 8 g e i
Q| @ ] San
ol 2 R
2l oque |4
8 Z ....o. :o.'
Lagarcito
o LaCruzfil| N @ 1 = B ==
o|®
=
o|.q; s=]'S
©oflo 2l |El Toscal
HERE
o E u"J
0wl o
Q1= o| ofLa Cantera
s|© a
o §
w—| =
O
= El Jume
Los Riscos
o e
o ©
‘D = Esquina
\© g Colorada
= 3
)
N
o
(8]
o
om—

\./ mz:;icatffagco ¥ | Bioturbacion & Esporas }Ivz‘x‘;yll:l"‘luun

* I?]t:eec?tztgz :stre A& | Resto vegetal * Polen A e 2:2:3:?:;%‘3 ESlrzlil‘ill:lcaci(m % (/});illl‘tgorricmc)
\ Larva de insecto @3 Tallos Condrésteo > Gastropodos & | Yeso yg cLS.ﬁ'l'o"Hﬁ?"
.’R ldnes:acr;?cﬁ;r;:"e % S:r:ﬁ;;l PP| Neopterigio g Crustaceos ~— f;;‘{ﬁ{;’rme T ﬂf{f
el ) S S vt PN

Figura 4. Columna estratigrafica con las formaciones del Grupo El Gigante (izquierda).
Perfil detallado de la Formacion La Cantera. Extraido y modificado de Castillo Elias,
2016 y Castillo Elias et al., 2017.
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En la seccion tipo, la Formacién La Cantera posee aproximadamente unos 30
metros de potencia y en estos se intercalan de manera ciclica, bancos de pelitas lajosas
finamente laminadas y muy fosiliferas, con areniscas grises masivas; el conjunto
intercala hacia el techo abundantes niveles de yeso. Las litofacies mencionadas vy el
espesor de la columna aflorante permiten inferir la presencia de un cuerpo de agua

estable (lago somero) (Fig.5).

I.3. Contenido Paleontolégico

La Cuenca de San Luis es la unica que incluye niveles fosiliferos lacustres cretacicos,
con una gran variedad de grupos fdsiles, localizada fuera del ambito de la Patagonia, en
Sudamérica (Arcucci et al., 2009; Arcucci et al., 2015). El contenido fosilifero de los
depdsitos de la Formacion La Cantera se conoce desde hace mas de tres décadas,
pero no habia sido sistematicamente explorado ni estudiado en profundidad hasta hace
pocos anos.

La Formacién La Cantera es una de las unidades geoldgicas que corresponde a
ambientes lacustres con un diverso contenido fésil y una excelente conservacion, lo que
puede considerarse como depdsitos de tipo Konservat-Lagerstétte (Arcucci et al.,
2015). Este contenido fésil incluye material de origen autéctono como parte de los
insectos identificados, crustaceos (ostracodos y conchostracos) (Lurgo, 1967; Flores,
1969; Bonaparte, 1981; Mazzoni y Hunicken, 1984; Mazzoni, 1985; Sallenave, 2003 y
Petrulevicius et al., 2010), algas y vertebrados (peces) (Lurgo, 1967; Flores, 1969;
Giordano, 2009 y Castillo Elias, 2011); y aléctonos como restos de plantas, insectos y
una interesante asociacion microfloristica (esporas y polen) bien preservada (Pramparo
1990, 1994, 1999 ay b) (Fig. 6, 7y 8).

14



Maria A. Gomez Tesis Doctoral

®)

Figura 5 A. Foto panoramica del lugar de estudio, sefialando la localidad tipo
(flecha). B. Fotografia de uno de los niveles de la localidad tipo donde se extrajeron

los fésiles, se observa la presencia de sedimentos finos laminados. Fotos de M.
Gbmez.
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Los vertebrados de la Formacién La Cantera estan representados unicamente

por peces actinopterigios, incluidos en dos grandes grupos. Por un lado, especimenes
de actinopterigios basales de unos 10 cm de longitud total, que fueron preliminarmente
interpretados como afines a condrosteos o a coccolepidos segun diferentes autores
(Lopez-Arbarello, 2004; Castillo-Elias, 2011). Por otro lado, se hallan especimenes de
un neopterigio basal provisto de escamas ganoideas y de 5 cm de longitud total.
Dentro de los dos grupos de actinopterigios, se encuentran los neopterigios ganoideos.
Su estudio detallado morfolégico, comparativo y filogenético, ha mostrado que este
grupo constituye una nueva familia de Teleosteomorpha, sensu Arratia (2001). Es
importante sefialar que esta nueva familia, corresponde a un taxén endémico del sur de
Sudamérica (Giordano, 2015; Giordano et al., 2016) (Fig. 6).

El registro de invertebrados fosiles de la Formacion La Cantera muestra una
variedad de artropodos incluyendo insectos y crustaceos. Varias décadas transcurrieron
desde los primeros hallazgos de insectos (Flores, 1969) hasta que se realizaron
estudios sistematicos (Mazzoni y Hunicken, 1984 y 1987) y se reconocieron dos familias
de insectos acuaticos, Notonectidae y Corixidae, con dos nuevas especies:
Canteronacta irajae y Romboidella popovi. Siete familias que pertenecen a cinco
ordenes de insectos fueron identificadas posteriormente: Ortoptera, Coledptera,
Hemiptera, Glosselytropea y Neuréptera. Petrulevicius et al. (2005, 2010) analizaron la
paleoecologia de esta asociacion de insectos, describiendo una nueva especie,
Notonecta mazzoniae. De igual forma, los mismos autores registraron la presencia del
miembro mas antiguo de Anisopinae (Familia Notonectidae) en América del Sur. De las
10 familias de insectos identificadas, tres resultaron endémicas del paleolago

(Notonectidae, Corixidae y Empidoidea) que pertenecen a los érdenes Heteroptera y
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Diptera. Las siete familias restantes resultaron ser endémicas del paleolago y se
incluyen en los ordenes Orthoptera, Coledptera, Hemiptera, Glosselytrodea vy

Neurdptera (Sallenave, 2003) (Fig. 6).

I.3.1. Palinologia

Los palinomorfos de la Formacion La Cantera fueron estudiados por primera vez por L.
Stover, quien los dio a conocer mediante una lista taxonémica en el trabajo de Yrigoyen
(1975), pero sin descripciones sistematicas ni ilustraciones del material. Stover
reconocié 17 géneros y 29 especies obtenidos de un perfil de la Localidad “El Toscal’.
Posteriormente, Pramparo a través de un estudio realizado en su Tesis de Doctorado
(1989a) y en otras publicaciones (1988a, b; 1989b) estudio y clasificd sistematicamente
62 géneros (con 100 especies) de esporas y granos de polen y 6 géneros (con 11
especies) de algas en su mayoria cloroficeas. Las muestras estudiadas fueron
extraidas del perfil tipo de la Formacion La Cantera y en otra localidad dentro de la
misma area denominada “El Toscal”’, siempre en el ambito de la Sierra El Gigante.

Pramparo (1988a) concluyd que la palinoflora estd dominada por las formas
acuaticas (restos algales) representadas por Scenedesmus, Leiosphaeridia,
Comasphaeridium, Tetrastrum, etc., las que en algunos niveles constituyen mas del
80% del total de la poblacion (Cuadro 1, Fig. 7).

Las gimnospermas estan principalmente representadas por granos plicados
(Ephedripites Bolkhovitina / Steevesipollenites Stover). También son frecuentes granos
monosulcados (Cycadopites Wodehouse y Monosulcites Couper) y los granos de
Classopollis (Pflug) Pocock y Jansonius. Las esporas triletes son muy escasas y solo

estan representadas por algunas especies de Cicatricosisporites y Appendicisporites;
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menos importante en numero son las esporas de Crybelosporites y hilates como
Couperisporites cf. complexus, Aequitriradites cf. verrucosus, Foraminisporis
asymetricus, Zlivisporis reticulatus y Coptospora spp. (principalmente de bridfitas y
helechos). Los granos bisacados también son escasos (Fig. 7).

Las angiospermas estan presentes en porcentajes bajos, estan representados en
el espectro polinico total entre un 6% y un 24%. Los taxones encontrados son Afropollis
(A. operculatus, A. zonatus, A. aff. Jardinus) y Retimonocolpites sp., Stellatopollis sp.,
Clavatipollenites sp., Tucanopollis, Pennipollis (ex Brenneripollis) peroreticulatus y el
complejo Asteropollis (Stephanocolpites mastandreai | Huitrinipollenites transitorius)
(Cuadro 1, Fig. 7). La presencia de angiospermas basales con morfologias muy
distintivas (principalmente Afropollis) permitieron considerar a la microflora estudiada
como de ftransicion entre las encontradas en las provincias fitogeograficas de
Gondwana Norte (Dicheiropollis etruscus | Afropollis) y la de Gondwana Sur
(Trisaccites) (Pramparo, 1990). La ausencia de granos de polen tricolpado en la
microflora indica una edad Aptiana tardia para la Formacién La Cantera. Sin embargo,
es notable que esta palinoflora no pudo ubicarse dentro de la subprovincia
Cyclusphaera psilata propuesta por Volkheimer (1980) para las cuencas del Cretacico
Temprano de la parte sur de América del Sur, debido a la falta de este género
(Cyclusphaera) en la Cuenca de San Luis (Fig. 10). Pramparo (1994) propuso la

asociacion Stephanocolpites-Huitrinipollenites-Afropollis para la Formacién La Cantera.

I.3.2. Plantas Foésiles

Los primeros reportes fueron realizados por Fossa Mancini (1939); Lurgo (1967); Flores

(1969) e Yrigoyen (1975), pero sin descripciones sistematicas. Posteriormente,
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Hunicken y Romero (1981) describen improntas foliares asignadas a angiospermas
basales obtenidas en la localidad tipo de La Cantera.

Puebla (2004) en un estudio preliminar (Trabajo Final de Licenciatura), realizd un
inventario, donde describio y clasificé restos vegetales coleccionados en la localidad

tipo, durante los afios 2001 y 2002.

GRUPOS LOCALIDAD PROBABLE AFINIDAD
SUPRAGENERICOS TIPO (%) BOTANICA
Esporas Triletes y 0-14.4% Pteridofitas y Bridfitas
Monoletes
_ 0-92%
Formas Acuaticas Algas cloroficeas
Granos Sacados 0-7.2% Podocarpaceas
Granos Plicados 3.9- 46.8% Gnetales (tipo Ephedra) Cycadales y
Bennettitales
Granos Rimulados 2—36% Confferas
Granos Inaperturados 0-8.7% (Cheirolepidiaceas)
Confferas
Angiospermas 0-6.7%

Cuadro _1: Resumen del conteo estadistico de las 17 asociaciones microfloristicas de la
localidad tipo. Se usa el término de asociaciéon como el contenido de palinomorfos de una
muestra dada, equivalente a un nivel estratigrafico establecido. Modificado de Pramparo (1988
a).
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s
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Figura 6. A, B, D. Peces de la Formacion La Cantera. A. Teleosteomorpha n. sp. 1. MIC-V701a, uno
de los especimenes mas completos de la Formacion La Cantera. B. MIC-V 662 region postcranial de
un espécimen de Neopterygii (tomado de Arcucci et al., 2015). C. Insecto de la Formacion La Cantera,
holotipo de Notonecta mazzoniae (tomado de Petrulevicius et al., 2010). D. Ejemplar condrésteo MIC-
V569 (tomado de Castillo-Elias, 2011). Escala: C=3 mm; A, B, D=5 mm.

20



Maria A. Gomez Tesis Doctoral

Figura 7. 1 Afropollis zonatus Doyle, Jardiné and Doerenkamp MPLP 2245a: K44/4. 2. Afropollis
operculatus Doyle, Jardiné and Doerenkamp MPLP 2243a:V39/3. 3. Asteropollis asteroide complex.
4. Pennipollis peroreticulatus (Brenner) Friis, Pedersen and Crane MPLP 3049e: D35/3. 5.
Crucigeniella? sp. MPLP 3059F:R41/0. 6. Tetrastrum cf. multiflorum Batten and Lister MPLP 3043c:
Q37/0. 7-8. Leiosphaeridia spp. MPLP 8264D: N37/3; G32/0. 9. Couperisporites cf. C. complexus
(Couper) Pocock, MPLP 3949C:F30/0 (Modificada de Arcucci et al.,, 2015). Coordenadas del
microscopio indicadas por England Finder. Escala: 1-9=10 pm
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Segun dicha autora la macroflora de la Formacion La Cantera se encuentra
caracterizada por la predominancia de angiospermas (restos de hojas y estructuras
reproductivas como semillas y flores). Entre los restos de angiospermas, se encuentra
un morfotipo que representa uno de los registros mas antiguos de hojas compuestas
(Puebla, 2009)

Posteriormente Puebla (2010) describidé en su Tesis Doctoral 82 especimenes de
fosiles vegetales identificando una variedad de grupos de plantas correspondientes a:
Bridfitas (con cinco tipos morfolégicos), Monilofitas (‘helechos”), Equisetales (género
Equisetum), Gnetales (con tres tipos morfolégicos) y angiospermas (con tres morfotipos
foliares afines a las dicotiledoneas), dos de estos morfotipos fueron descriptos por
primera vez para esta formacion, el mas abundante (49% del total de las angiospermas)
es “LC Micrdfila trifoliada” (Puebla, 2009) con afinidad a las eudicotiledéneas y el
morfotipo “LC Nanodfilo pinnatilobado” (Puebla, 2009) que también esta relacionado con
las eudicotiledéneas basales. El tercer morfotipo foliar corresponde a “LC—Mirtéfilo” que
tendria afinidad con Magnoliidae (Puebla, 2010), (Cuadro 2, Fig. 8). En sintesis los
hallazgos de plantas fésiles en la Cuenca de San Luis corresponden a una flora fésil
diversa donde se han identificado una variedad de grupos de plantas, como asi también
diversos tipos de estructuras reproductivas como flores, semillas y conos (Puebla, 2009,
2010; Puebla et al., 2012; Puebla et al., 2017).

El registro de Gnetales fue analizado por primera vez en la Tesis Doctoral de
Puebla (2010), donde describe conos femeninos y tallos dispersos afines a Gnetales.
Posteriormente en el Trabajo Final de Licenciatura de la autora de la presente tesis
(Gémez, 2012) se confirma la presencia de estructuras reproductivas como los conos

mencionados anteriormente y semillas con una probable afinidad a Gnetales.
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I.2.2. Edad

Fossa-Mancini (1939) en su trabajo sobre “Vestigios de antiguos lagos en la provincia
de San Luis” describe a los sedimentos aflorantes en la Cuenca de San Luis,
denominando a los correspondientes a la Formacion La Cantera como “Formacion
Lacustre”. Los correlaciona con los aflorantes en la localidad fosilifera de Bajo de Veliz,
asignandoles por lo tanto una edad pérmica.

Flores (1969) realiza un estudio cuidadoso de la zona, asignando a las
formaciones del Grupo El Gigante una edad triasica media a tardia, por su contenido
fosilifero.

Yrigoyen (1975) en base a las asociaciones de palinomorfos encontrados en la
Formacion La Cantera, le asignd una edad correspondiente al Cretacico Temprano
(Neocomiano). Posteriormente Pramparo (1989) en su tesis doctoral y también basada
en el contenido palinolégico de la formacion discute y ajusta la edad de la misma.
Algunos de los taxones recuperados de esta microflora tienen un gran valor
estratigrafico, tales como Stephanocolpites mastrandreai y Huitrinipollenites transitorius
(grupo Asteropollis). Asi como también las diferentes especies del género Afropollis. En
base a estos datos, Pramparo (1990, 1994, 1999a y b,) propone para esta unidad una
edad aptiana tardia pudiendo extenderse al Albiano. Archangelsky et al., (2009) vy
Pramparo et al., (2007), analizaron la evolucion de las angiospermas en el sur de
América del Sur, mediante el estudio de los caracteres morfolégicos foliares y granos de
polen de los fésiles y lograron establecer diferentes estadios evolutivos de este grupo
para el sector del Hemisferio Sur.

Tanto las hojas como los granos de polen de angiospermas de la Formacion La
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Cantera, se encuentran en el estadio I, que se corresponde al Aptiano tardio y por lo

tanto, esto respalda la edad propuesta previamente por Pramparo (op cit) en base a los

tipos morfolégicos de polen de angiospermas presentes y la restringe al Aptiano tardio

(Fig. 9).

Figura 8. Plantas fosiles de la Formacion La Cantera. A-B. Morfotipo de foliolo aislado “L-C-
Microphyll trifoliate. A. MIC- P461. B. MIC-P476. C. Muscites sp. MIC-P618a. D. Thallites sp.
MIC-P611. E-l. Flores de angiospermas. J-K. Equisetum sp. Fragmento de tallo con surcos
longitudinales. L. Morfotipo LC-Nandfilo pinnatilobado. Escala: A, B, C= 5mm; D=2.5mm; E-I=1
mm; J=1 cm; L=5 mm. A-B. Tomado de Puebla, 2009, C-D. Modificado de Arcucci et al., 2015,
E-L. Tomado de Puebla, 2010.
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11.4. Paleoambiente de la Formacion de La Cantera

Fossa Mancini (1937, 1939) fue quien primero propuso un origen lacustre para las
sedimentitas de esta formacion, ya que en la zona del perfil tipo reconocié la presencia
de sedimentos finos laminados con fésiles de origen acuatico intercalados en bancos de
areniscas con marcas de oleaje. La aparicion de ondulas dan paso a sedimentos
peliticos con lutitas que indican aguas tranquilas, lo que podria representar lagunas
efimeras relacionadas a un entorno fluvial con algunos periodos de un sistema lacustre
(Criado-Roque et al., 1981) lo que permitia la conservaciéon de hojas, insectos y peces
fosiles (Castillo Elias, 2011).

Recientemente Castillo Elias (2016) analizé en su Tesis Doctoral, los aspectos
paleoecoldgicos y sedimentolégicos de la Formacién La Cantera en la Sierra El
Gigante. La Formacion La Cantera, en su localidad tipo podria ser considerado un
Konservat-Lagerstétten, o sea un ambiente lacustre en el cual las condiciones fisico—
quimicas de sedimentacion han sido lo suficientemente tranquilas como para permitir
una excelente preservacion de organismos delicados como los insectos que
normalmente no se conservan en otros ambientes.

Esta excelente preservacion estaria relacionada a un sellado bacteriano (biofilms) que
habria actuado sobre los sedimentos, protegiendo a los organismos de la degradacién.
La asociacion bidtica encontrada en esta unidad es muy rica y diversa (Arcucci et al.,
2009; Arcucci et al., 2015) e incluye material fosil de origen autéctono como parte de los
insectos identificados, crustaceos (ostracodos y conchostracos), algas y vertebrados
(peces); y aloctonos como restos de plantas, insectos y una interesante asociacion

microfloristica (esporas, granos de polen y restos algales) bien preservada (Pramparo
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1990, 1994, 1999 a y b).

Con respecto a la informacion provista por los grupos vegetales, el registro de
Ephedra en la Formacion La Cantera (indicativo de condiciones secas e incluso aridas)
en asociacién con polen termdfilo abundante (Classopollis), rocas sensibles a
variaciones climaticas, yeso primario y frecuentes grietas de desecacién sugieren una
marcada estacion arida (Arcucci et al., 2015; Pramparo, 1999; Puebla et al., 2017).
Probablemente la vegetacion local se desarrollaba alrededor de una laguna de agua
dulce poco profunda y altamente oxigenada dominada por restos de algas (por ejemplo,
Scenedesmus, Leiosphaeridia, Botryococcus) y donde abundaban los insectos
acuaticos, los ostracodos y los conchostracos (Pramparo, 1999; Puebla, 2004, 2010;

Puebla et al., 2012; Arcucci et al., 2015) (Cuadro 2, Fig. 7).

COMPONENTES DE LAMACROFLORA LOCALIDAD TIPO

Briofitas 1%
Monilofitas (Helechos) 7%
Equisetales 2%
Gnetales 10%
Angiospermas 70%

Cuadro 2: Porcentaje de la flora descripta por Puebla (2010) recuperada
de la Fm. La Cantera, basado en un total de 82 especimenes.
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Figura 9. Escala Estratigrafica Internacional (2017). Marcando con una flecha la actual
edad de la Formacion de la Cantera
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11.4. Contexto Floristico en el Cretacico

Para entender mejor el contexto en el cual se desarroll6 la flora de la Formacion La
Cantera durante el Cretacico y su importancia, es necesario entender la distribucion de
los principales grupos vegetales durante el Mesozoico en el Hemisferio Sur (Fig. 10).

Las floras del Cretacico Temprano se diferencian muy poco de las del Jurasico,
en cuanto al dominio de algunos grupos de coniferas y pteridospermas. Las araucarias
y podocarpaceas fueron componentes importantes de las floras gondwanicas durante el
Cretacico (McLoughlin, 2001). Durante el Cretacico Temprano en las areas
continentales dominaron los helechos y las coniferas, entre las que se destacan las
Cheirolepidaceas (Classopollis) y Podocarpaceas, agregandose las angiospermas a
partir del Barremiano.

Las coniferas cheirolepidaceas debieron ser plantas muy ubicuas, dado que sus
fosiles (principalmente su polen) tienen una distribucion amplia en ambientes muy
variados, desde secos hasta humedos y de costeros a continentales (Del Fueyo et al.,
2007). Las ginkgoales fueron abundantes en depodsitos aptianos de algunas regiones
como el sudeste de Australia, Argentina e India, pero no fueron importantes a nivel
gondwanico. Algunos grupos de helechos con semillas que eran importantes en el
Cretacico Temprano habrian desaparecido antes de alcanzar la mitad del Cretacico,
como por ejemplo Ticoa, Pachypteris, Archangelskya, entre otros (McLoughlin, 2001).

En el limite entre el Cretacico Temprano y Tardio, las gimnospermas pasan a un
plano secundario y se extinguen importantes grupos (Pteridospermales, Caytoniales,
Bennetittales) y se reducen otros o6rdenes (Ginkgoales, Cycadales, Araucariaceae),

desarrollandose luego las angiospermas (Baldoni y De Vera, 1980; Anderson y
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Anderson, 1985; Césari et al., 1998).

En el caso de los helechos, las floras cretacicas son compuestas en general por
los mismos grupos que eran importantes en el Jurasico, tales como Schizaeaceae,
Matoniaceae, Osmundaceae, Dipteridaceae y Gleicheniaceae. El registro de esporas
indica que hubo una gran diversidad de helechos con fuerte presencia de esporas
afines a Schizaeaceae, Pteridaceae, Dicksoniaceae, Marsileaceae, entre otras, durante
el Cretacico; sin embargo esto no se ha registrado a nivel de la macroflora (Dettmann,
1994). Es probable que muchas familias de helechos modernos se hayan originado en
el Cretacico y se diversificaran en asociacién con la radiacion de las angiospermas
(Dettmann, 1994). Los equisetales declinaron en importancia a través del Cretacico
Temprano y probablemente sufrieron extinciones locales (como por ejemplo en
Australia) hacia el final del periodo (McLoughlin, 2001).

Las briofitas fueron un componente diverso y abundante de la vegetacion de
varias regiones gondwanicas segun diversos estudios palinolégicos (Morgan et al.,
1995; Archangelsky y Villar de Seoane, 1996; Vijaya, 1999). Dentro de las briofitas, las
hepaticas estan localmente bien representadas en las macrofloras del Hemisferio Sur
(Drinnan y Chambers 1986; Dettmann y Clifford, 2000) pero es poco lo que se conoce
de la amplia diversidad de este grupo (McLoughlin, 2001).

La circunstancia que durante gran parte del Cretacico haya dominado un clima
templado a calido no impidié6 que las floras mostraran ciertas diferencias a partir del
Cretacico Temprano, reconociéndose dos regiones: Laurasia y Gondwana (McLoughlin,
2001). En general las megafloras del Cretacico Temprano de Patagonia, Sudafrica y la
India son bastante similares y uniformes. En su conjunto constituyen la flora de

Ptilophyllum, caracterizada por Bennetittales y otras gimnospermas (McLoughlin, 2001).
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A partir del Albiano se hicieron mas abundantes las angiospermas que rapidamente
invadieron los distintos ambientes (McLoughlin, 2001).

Las microfloras del Cretacico Temprano de América del Sur contienen
abundantes Classopollis. En la culminacion del Cretacico los granos de polen
Nothofagidites (granos de polen de Nothofagus) aparecen en los registros en Nueva

Zelanda, Australia, Antartida y Patagonia.
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Figura 10. Relaciones evolutivas dentro de los espermatdfitos. Modificado de Stewart y
Rothwell (1993).
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I.4.1. Provincialismo Floristico del Cretacico Temprano

Algunos estudios sugieren que existio una flora relativamente uniforme en Gondwana
durante el Cretacico Temprano (Anderson y Anderson, 1985; Césari et al., 1998;
McLoughlin, 2001). Meyen (1987) reconoce una unica provincia floristica gondwanica y
otros autores concuerdan con una homogeneidad de las floras durante el Cretacico
Temprano (Barnard, 1973; Frakes, 1979).

Se consideran en esta Tesis dos de las numerosas divisiones floristicas (Brenner,
1976 y Herngreen et al., 1996) que postulan diversos autores.

Brenner (1976) distingue cuatro provincias palinofloristicas para el Cretacico que
se desarrollaron entre el Barremiano y Cenomaniano: Provincia del Norte de Laurasia,
Provincia del Sur de Laurasia, Provincia del Norte de Gondwana y Provincia del Sur de
Gondwana (Fig. 12). En este contexto, los granos de polen de Ephedra habrian sido
abundantes en el area septentrional de Gondwana (Brenner, 1976; Doyle et al., 1982;
Crane y Lidgard, 1989). El clima en las provincias de Laurasia meridional y de
Gondwana septentrional se infiere como estacionalmente seco, en base a datos
palinolégicos y sedimentolégicos. Por otra parte, en sedimentos de las regiones de
Laurasia septentrional y Gondwana meridional, donde habia climas mas frios y
humedos, aparecen grandes cantidades de palinomorfos correspondientes a helechos y
coniferas (Brenner, 1976).

Herngreen et al. (1996), realizan una revision de las provincias palinofloristicas del
Cretacico y postula segun el contenido palinolégico nuevas divisiones floristicas.

Region Ecuatorial (Provincia Dicheiropollis etruscus/Afropollis, prealbiana): ocupa la

misma posicion geogréafica que la Provincia WASA (West African-South American) de
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Herngreen y Chlonova (1981) y con la Provincia Norte de Gondwana de Brenner
(1976). Esta region comprende el norte de América del Sur y Africa (excepto el sur),
donde se encuentran asociaciones con predominio de Classopollis (Cheirolepidaceas),
acompafiado de otras gimnospermas como Exesipollentites, Araucariacites,
Inaperturopollenites. Entre las esporas aparecen Concavisporites, Gleicheniidites,
Cicatricosisporites y Aequitriradites. Las especies que caracterizan a esta provincia en
orden estratigrafico son: Dicheiropollis etruscus, Tucanopollis crisopolensis, Afropollis
spp., Complicatisaccus cearensis y Sergipea spp.

Regiéon Austral: (Provincia de Trisacados, Cretacico Temprano-Cenomaniano): se

corresponde con la Provincia Sur de Gondwana de Brenner (1976), del Cretacico
Medio, incluyendo la Subprovincia Cyclusphaera psilata-Classopollis de Volkheimer
(1980) y la Provincia de Gondwana del Cretacico Temprano de Herngreen (1980) y
Herngreen y Chlonova (1981). Esta regién incluye: Antartida, sur de América del Sur y
Africa, Australia, Nueva Zelanda e India. En esta regién generalmente predomina el
polen de gimnospermas, tales como: bisacados (generalmente de Podocarpaceas),
trisacados (Microcachrydites y Trisaccites), polen de araucarias (Araucariacites,
Callialasporites) y monosulcados (Cycadopites, Monosulcites). Se observa un notable
decrecimiento de los granos de polen bi y trisacados desde sur a norte en Argentina,
Australia, sur de Africa e India. Los granos de polen del género Classopollis
(Cheirolepidaceas) predominaban en las regiones costeras. Hay una amplia diversidad
de helechos con muchos géneros cosmopolitas, pero representados por especies
diferentes a las del Hemisferio Norte. Se pueden distinguir dos subprovincias en el
intervalo  Berriasiano-Aptiano:  Subprovincia  Cyclusphaera psilata-Classopollis

(Volkheimer, 1980) para el sur de América del Sur y de Africa y la Subprovincia
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Murospora florida para Australia e India, esta Ultima provincia se caracteriza por la
ausencia de Cyclusphaera spp. y la presencia de Murospora spp.

En base a las asociaciones palinolégicas encontradas en la Formacion La
Cantera (Pramparo, 1988a, 1988b, 1989b, 1990), discute la ubicacién de dicha
microflora en el patron de las provincias floristicas para el intervalo Barremiano-
Cenomaniano propuesta por diversos autores. Teniendo en cuenta la posicion
geografica de la Formaciéon La Cantera (Provincia de San Luis, centro-oeste de
Argentina), podria situarse dentro de los limites de la Provincia Sur de Gondwana
(Brenner, 1976), ademas posee especies caracteristicas de esta provincia como una
gran diversidad de esporas Schizaeaceae, granos de polen de Classopollis, pero no
abundancia de polen de angiospermas (Retimonocolpites, Stephanocolpites,
Huitrinipollenites). Sin embargo, Cyclusphaera, género tipico de las cuencas del
Cretacico del sur de América del Sur y de Africa y que define a la subprovincia
Cyclusphaera psilata-Classopollis, no aparece en la Formacion La Cantera.

Por otra parte, se encuentran similitudes entre la microflora de la Provincia Norte
de Gondwana y la microflora de la Formacién La Cantera, como lo es la gran cantidad
de granos plicados (Equisetosporites (Ephedripites), Steevesipollenites, Cycadopites,
Monosulcites), baja diversidad y cantidad de bisacados y pteridofitas y presencia de
diversas especies de Afropollis, género tipico del norte de Gondwana.

En base a esto, Pramparo (1989b, 1990) considera que la microflora de la
Formacion La Cantera seria transicional o ecotonal entre la de la provincias Norte de
Gondwana, en el sentido de Brenner (1976) y la del Sur de Gondwana o entre las
equivalentes de la Provincia de Dicheiropollis etruscus/Afropollis, segun Herngreen et

al. (1996). (Fig. 11).
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Figura 11. Mapa de la posicion relativa de los continentes durante el Cretacico Temprano a
medio. Limite de las provincias palinofloristicas de Brenner (1976): 1. Provincia Norte de
Laurasia, 2. Provincia Sur de Laurasia, 3. Provincia Norte de Gondwana, 4. Provincia Sur de
Gondwana. El punto lleno indica la ubicacién del area de estudio de la presente tesis,
Formacién La Cantera, Cuenca de San Luis y la zona con rayas diagonales indica la ubicacion
de la Subprovincia de Cyclusphaera psilata-Classopollis, propuesta por Volkheimer (1980)
(mapa modificado de Pramparo, 1989).
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En el desarrollo de la presente tesis se estudiaron restos de plantas fosiles, pero
también se analizaron especimenes de plantas actuales obtenidas de herbarios y de

recoleccion de material fresco.

I1.1. Material Fosil

lll.1.2. Materiales fosiles examinados de la Formacion La

Cantera

Al material vegetal fésil estudiado y correctamente identificado, se le asigné6 un nimero
de campo, que luego fue ingresado a la coleccion de Paleontologia del Repositorio de
Osiles de Contacto: Museo Interactivo de Ciencias (MIC) de la FCFMyN de la UNSL
(Universidad Nacional de San Luis) donde quedaron depositados bajo la sigla MIC-P y
con la numeracién correspondiente a la coleccion. Con respecto al material INDET (20)
al no poder identificarlo con certeza, se los dej6 con el nimero de campo.

Los materiales estudiados corresponden a un total de 96 estructuras
reproductivas: MIC-P322, MIC-P672, MIC-P673, MIC-P674, MIC-P675, MIC-P676,
MIC-P677, MIC-P678, MIC-P679,MIC-P683, MIC-P684,MIC-P687, MIC-P688, MIC-
P689, MIC-P691, MIC-P797, MIC-P798, MIC-P799, MIC-P800, MIC-P801, MIC-P802,
MIC-P803, MIC-P804, MIC-P805, MIC-P806, MIC-P807, MIC-P808, MIC-P810, MIC—
P809, MIC-P811, MIC-P812, MIC-P813, MIC-P814, MIC-P815, MIC-P816, MIC—
P817, MIC-P 818, MIC-P819, MIC-P820, MIC-P821, MIC-P822, MIC-P823, MIC—
P824, MIC-P825, MIC-P826, MIC-P827, MIC-P828, MIC-P829, MIC-P830, MIC-P831,
MIC-P833, MIC-P834, MIC-P835, MIC-P836, MIC-P837, MIC-P838, MIC-P839, MIC—

840, MIC-P842, MIC—-P844, MIC-P846, MIC-P847, MIC—P848, MIC-P849, MIC—P850,
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MIC-P851, MIC-P852, MIC-P853, MIC-P855, MIC-P856, MIC-P858, MIC—-P859,
MIC-P860, MIC-P862, MIC-P863 y MIC-P864. P417, P447, P324, P328, P403, P404,
P405, P407, P408, P410, P413, P418, P424, P430, P431, P433, P436, P437, P444 y
P445.

Ademas se analizaron otros materiales donde se encontraban tallos y otras
estructuras vegetativas que aun estan sin identificar: MIC-P685, MIC-P686, MIC-P670,
MIC-P680, MIC-P681 y MIC-P683.

Cabe aclarar que también se ha incluido en la presente Tesis, el material que se
estudid parcialmente en la tesina de licenciatura “Estructuras reproductivas fésiles en la
asociacion paleofloristica de la Formacion La Cantera, Cretacico” de la misma autora

(Gomez, 2012).

lI.1.2.1. Trabajo de Campo

Se realizaron diez campafias a la seccion expuesta en la Sierra El Gigante
correspondiente a la Localidad Tipo de la Fm. La Cantera, durante el periodo 2012 al
2017 (entre 1 y 3 dias de duracion cada una), donde se realizaron tareas de extraccion
y prospeccion de los diferentes niveles de la formacién. El material extraido fue referido
siempre a los niveles del perfil sedimentologico de detalle modificado de las tesis de
doctorado de G. G. Puebla (2010) y G. Castillo Elias (2016). También se utilizd material
extraido de las campafas realizadas en los afios 2010 (campafia de diez dias de
duracién), 2012, 2013 y 2014, organizadas por la Dra. Laura Codorniu.

Se utilizaron técnicas mecanicas estandar para la extracciéon y para su
transporte, los materiales fueron acondicionados mediante papel, algodon y bolsas

plasticas.
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I.1.2.2.2. Instrumental y Materiales Utilizados

» Lupa binocular Leica M-80 con camara clara incorporada de la FCFMyN de la
UNSL (Fig. 13).

» Lapiz de goma de borrar, agujas metalicas para la preparacion de fésiles y
pinceles.

» Camara fotografica digital (Sony Cybershot DSC-HX1 9.1MP. 20x Optical Zoom).

> Tabletas graficas digitalizadoras Wacon pen small y Genius.

» Material de recoleccién de muestras: cintas métricas, piqueta, lupa de mano,
bolsas, acido clorhidrico, fibras permanentes para rotular muestras, entre otros.

» Microscopio estereoscépico Olympus SZ 6, con camara digital anexada de 8
megapixeles (Olympus SP- 350) perteneciente al IANIGLA (Mendoza).

» Fotografias obtenidas del Microscopio Electronico de Barrido (LABMEN)
Universidad de San Luis y el Microscopio Electronico de Barrido del CRYCIT-

Mendoza.

l11.1.2.3. Preparacion y toma de datos del M aterial

Una vez obtenido el material fosil, se prosiguié con el trabajo de laboratorio. Las
estructuras reproductivas fosiles se encontraban como impresiones / compresiones
carbonizadas en limolitas gris verdosas finamente laminadas, correspondientes a la
Formacion La Cantera. Se encontraron cuticulas en buen estado de preservacion y los
especimenes se prepararon para su estudio, mediante limpieza con agujas. En una
segunda instancia, se procedié a su observacion con la lupa binocular Leica M80 y
microscopio estereoscopico Olympus SZ 61. Se tomaron fotografias con camara digital

de 8 megapixeles (Olympus SP-350), la cual esta anexada a la lupa estereoscépica del
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IANIGLA (Instituto Argentino de Nivologia, Glaciologia y Ciencias Ambientales) -CCT —
CONICET Mendoza.

Se midieron las longitudes (L) y los anchos (B), utilizando las imagenes digitales
para evitar el deterioro de las muestras, estas medidas se realizaron con una
herramienta del programa Adobe lllustrator CS5 y Corel Draw (Fig. 13). Las imagenes
fueron optimizadas y ampliadas por medio de los programas Adobe Photoshop CS3 e
Adobe lllustrator CS5.

Se seleccionaron los especimenes mejor preservados y mas representativos de
cada grupo para la coleccion de las imagenes fotograficas y armado de las laminas.
Para los dibujos esquematicos se utilizO una tableta de dibujo y se hizo uso de la
camara clara de la lupa estereoscopica (Olympus SZ 61). Debido a la preservacion
organica en varias muestras y a la impresion de las ornamentaciones en el sedimento,
se utilizo el Microscopio Electrénico de Barrido (MEB) para la observacion de las

mismas (Fig. 12).

lIl.1.3. Metodologia

El tamafio de los fragmentos vegetales que se fosilizan, estan en proporcién directa con
la distancia de su origen al yacimiento fosilifero y con el movimiento de las aguas que
los han transportado. Si el transporte es largo, seran cada vez mas diminutos; cuando
el transporte es nulo (sepultadas in situ), la planta puede quedar totalmente preservada
(Archangelsky, 2000).

Las impresiones (o improntas) y los moldes, son restos vegetales que han
perdido todo resto de materia organica, en donde la planta queda sumergida en un

medio liquido en el cual la oxidacion es minima. La forma externa de una compresion

38



Maria A. Gomez Tesis Doctoral

es modificada por la presion vertical de la columna sedimentaria que la cubre. Luego de
un tiempo, la sustancia organica de la planta, que consiste principalmente en celulosa y
lignina, se convierte en carbdn y los carbohidratos se transforman en hidrocarburos; las
cuticulas y las paredes de las esporas no cambian su composicion. La materia organica
se preserva como una capa carbonizada (perdiendo H y O), lo cual retiene a menudo
algunas de las membranas cutinizadas y, a veces, también algo de estructura original.
Este tipo de fésiles es comun en sedimentos continentales. Algunas estructuras fértiles
pierden su forma original y generalmente se preservan como mamelones carbonosos,
pero conservan detalles estructurales que permiten a menudo su reconstruccion.
Macroscépicamente, las estructuras fértiles no son faciles de observar, y solo en el
laboratorio, luego de su rescate, podremos aceptar o desechar un fosil dado
(Archangelsky, 2000).

La forma que adopta una compresion luego del proceso de fosilizacion, depende
de la presion vertical del sedimento y el grado de descomposicion del organismo. En
algunas compresiones, la estructura organica de la materia carbonosa muchas veces
no se preserva. Esto puede ser producto a que se pierde en el momento de la
extraccion en el campo, cuando la muestra toma contacto con el ambiente, sobre todo
si el sedimento se encuentra humedo. A menudo pueden estar presentes ciertas
membranas (cuticulas), que son mucho mas resistentes a la oxidacién y a las
presiones.

En las momificaciones, ciertos componentes organicos de una planta, son
extremadamente resistentes a la oxidacion y la descomposicion. La cuticula que cubre
la epidermis, y la exina de los granos de polen y de las esporas son mas comunes.

Durante el proceso de fosilizacién, estas membranas no alteran aparentemente su
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composicion original, y se preservan conservando intactas sus estructuras; por eso,
estos fésiles son denominados momificaciones.

La cuticula es una membrana impermeable que recubre los tejidos epidérmicos
de una planta en aquellas partes que estd en contacto con la atmosfera. Esta
membrana posee orificios estomaticos que regulan el intercambio de gases con la
atmosfera. Los aparatos estomaticos suelen ser estructuras complejas y especializadas
y son elementos diagndsticos de gran valor. Estudiando los estomas y otras
formaciones epidérmicas, puede deducirse con aproximacion el régimen climatico al
que la planta estaba sometida. En las plantas fosiles, solo las cuticulas de las plantas
superiores (gimnospermas y angiospermas) suelen estar preservadas, ya que esta
suele ser mas gruesa (generalmente mas de un micrdén), que en las pteridofitas
(decimas de micron).

Las estructuras fértiles de las plantas (y también los frutos o semillas) suelen
tener membranas cutinizadas, tanto externas como internas. En una semilla, cuando las
condiciones lo permiten, podemos determinar la cantidad de membranas internas y
estudiar su posicidony su estructura (Archangelsky, 2000).

Para materiales que se preservaron como impresiones y compresiones, resulta
dificil utilizar una clasificacion taxondmica que se basa en los caracteres anatomicos
(Archangelsky, 2000). Sin embargo, en algunas ocasiones ha sido posible, con cierto
margen de seguridad, correlacionar impresiones 0 compresiones con materiales
anatomicamente preservados (Seward, 1917). Por lo tanto se usa una clasificacion
basada en los caracteres morfologicos.

La sistematica paleobotanica trata de adaptarse al sistema de clasificacion de las

plantas actuales. A diferencia de la sistematica botanica, la paleobotanica se basa en
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material vegetal conservado como fragmentos de érganos de manera general y/o
excepcionalmente los O6rganos en conexion organica (Sucerquia, 2006). El
establecimiento de las afinidades botanicas para muchos de estos érganos no siempre
es posible, debido a que las plantas fésiles proveen excelente informacién de su
morfologia general, pero es raro que se preserven los caracteres anatdmicos en detalle
por lo que es necesario crear sistemas artificiales de clasificacion como “géneros
fosiles” (Cleal y Thomas,2010 a y b).

Resolver relaciones entre especies fosiles y existentes es dificil, porque los
taxones existentes comprenden un grupo homogéneo de especies en las que los
caracteres morfologicos son a menudo similares. Por otra parte, algunos rasgos son
evidentemente homoplasicos, mientras que otros no son uniformes dentro de cada
especie, o incluso dentro de un individuo (Rydin et al, 2004).

Para las estructuras reproductivas como frutos y semillas fésiles que carecen de
detalles suficientes para hacer asignaciones genéricas mas informativas, Brongn (1996)
propone el uso del género Carpolithus para estos casos. En este trabajo se utilizé la
propuesta de Brongn (1996), para identificar el material en estudio. Usualmente, es
mejor para utilizar el género Carpolithus empezar por los mejores preservados y mas
abundantes, luego trabajar los tipos menos comunes y pobremente preservados.

A las estructuras reproductivas en estudio se las clasificd siguiendo la
metodologia previamente citada. El criterio para estudiar las semillas fésiles se basa en
comparaciones con descripciones e ilustraciones publicadas de otros materiales fosiles
y actuales, a través de las cuales es posible su asignacion a taxones actuales o
extintos. Los principales caracteres morfoloégicos que se observaron para establecer los

morfotipos fueron: las bracteas, las estructuras membranosas y la forma en general de
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las estructuras.

l11.2. Material de Especies Actuales

lIl.2.1. Instrumental y Materiales Utilizados

» Materiales herborizados obtenidos de los distintos herbarios y material fresco
recolectado de zonas aledanas.

» Lupa binocular Leica M-80 con camara clara incorporada.

» Lapiz de goma de borrar, bolsas de recoleccidon tipo Ziploc, agujas metalicas
para colectar las estructuras de interés de los herbarios.

» Camara fotografica digital (Sony Cybershot DSC-HX1 9.1MP. 20x Optical Zoom).

» Alcohol 70% para hidratar las partes que se encontraban desecadas debido a la
herborizacion.

» Material bibliografico de consulta: Flora del Cono Sur (Pag. Web del Instituto de

Botanica Darwinion (IBODA) y la pagina Web: http:/Mmww.plantsyste matic.org/
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Figura 12. A. Extraccion de los fosiles en la localidad tipo de la Formacion La Cantera. B.
Detalle del perfil dividido en los diferentes niveles fosiliferos donde se obtuvieron los
especimenes. C. Repositorio de Fdsiles provisto de una lupa con camara clara anexada para el
estudio del material fosil. D. Fotografia esquemética de la toma de medidas de las semillas y
conos ovuliferos. (Foto de M. Gémez).

lll.2.2. Metodologia

Las gnetales actuales se obtuvieron mediante recoleccion en el campo en distintos
lugares de la provincia de San Luis y ademas proveniente de herbarios. ElI material
recolectado en el campo fue analizado, para su correcta identificacibn mediante las

mismas claves dicotdmicas usadas para el material depositado en el Herbario de la
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Coleccion Didactica de Plantas Vasculares de la UNSL (Fig. 13). En la provincia de San
Luis solo se pudieron obtener ejemplares de las tres especies que son nativas del lugar;
Ephedra triandra, E. americana y E. ochreata. El material correspondiente a las demas
especies sudamericanas de Ephedra, provienen de distintos herbarios tanto para el
estudio de las estructuras reproductivas como para realizar los preparados
palinoldgicos.
La recoleccion del material obtenido de los herbarios de Buenos Aires—MACN
(Museo Argentino de Ciencias Naturales) y de Plantas Vasculares del Instituto de
Botanica Darwinion (IBODA), como asi también la revision de la especie fésil Ephedra
verticillata, se realiz6 en el marco de una Pasantia de Posgrado, enmarcada dentro del
plan de doctorado de la Universidad. ElI material obtenido en los herbarios fue utilizado
para realizar los diferentes preparados en los distintos estudios como el analisis de los
caracteres morfologicos de las estructuras reproductivas y la extraccién de los granos
de polen para realizar los preparados palinolégicos (Fig. 13).
1. Herbario Ruiz Leal del Instituto Argentino de Investigaciones de Zonas Aridas—
IADIZA (CCT-MENDOZA).

2. Herbario de Buenos Aires—MACN (Museo Argentino de Ciencias Naturales).

3. Herbario de Plantas Vasculares del Instituto de Botanica Darwinion (IBODA) de
Buenos Aires. Solo se obtuvo material fotografico.

4. Herbario de la Coleccion Didactica de Diversidad Vegetal lI-Sistematica Vegetal y
de Hongos. Facultad de Quimica, Bioquimica y Farmacia. UNSL.
Este material fue la base que se UutilizO para realizar las comparaciones con los

especimenes fésiles que se describieron en el Capitulo IV, con la ayuda ademas de

descripciones, fotos y dibujos obtenidos en la literatura. En el caso de las especies de
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América del Norte, se pudieron recolectar de los herbarios dos especies (E. nevadensis
y E. californica), para las demas especies se utilizd el herbario digital que se encuentra

en la Web (www.plantsystematics.orq).

Figura 13. A, B. Herbario de Plantas Vasculares del Instituto de Botanica Darwinion (IBODA).
A. Armarios acondicionados para preservar el material herborizado. B. Vista interna de los
armarios que estan divididos por familias. C, D. Herbario de Buenos Aires—MACN (Museo
Argentino de Ciencias Naturales). C. Estantes divididos por familia. D. Lugar donde se trabaj6
con el material herborizado. Foto de M. Gémez.

En el Capitulo IV de esta tesis se realizaron las descripciones en base al material
bibliografico consultado y segun lo observado del material de los herbarios y fotografias.
Cabe notar que en las descripciones no se tomaron en cuenta las estructuras
reproductivas masculinas, ya que en el registro fosil, no se han identificado estructuras

como tal.
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lll.2.2. Preparacion del Material Polinico Actual

I1.2.2.1. Instrumental y M ateriales Utilizados

>

>

Lupa binocular Leica M-80 con camara clara incorporada.

Lapiz de goma de borrar, bolsas de recoleccion tipo Ziploc, agujas metalicas
para colectar las estructuras de interés de los herbarios.

Camara fotografica digital (Sony Cybershot DSC-HX1 9.1MP. 20x Optical Zoom).
Alcohol 70% para hidratar las partes que se encontraban desecadas debido a la
herborizacion.

Materiales de extraccion de granos de polen; cajas de Petri, pipetas Pasteur,
bisturi, aceite de inmersién (Fig. 14).

Portaobjetos y cubreobjetos, que se utilizaron para realizar los preparados
Fucsina, colorante de estructuras organicas para visualizar las estructuras de la
exina.

Microscopio Optico Olympus CX31 perteneciente al Area de Zoologia de la
Universidad Nacional de San Luis (Fig. 14).

Preparados permanentes de los restos palinologicos de la Formacion de la
Cantera, provistos de la coleccion del IANIGLA —CCT-Mendoza.

La observacion de los palinomorfos se desarroll6 con un Microscopio Leitz
Wetzlar 20 perteneciente al IANIGLA-CCT-Mendoza.

Microscopio Optico Binocular Konus con camara anexada perteneciente al Area
de Aerobiologia.

Glosario de terminologia palinoldgica de Punt et al., (2007).
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» Los procedimientos se realizaron en los laboratorios de Aerobiologia y de

Biologia de la UNSL.

l1.2.2.2. Metodologia

Los granos de polen y las esporas tienen como parametros variables a la forma vy
medida del grano, numero, tipo y posicion de las aperturas, las estructuras y escultura
que son extremadamente diversos en las paredes de los granos. Estos parametros en
la morfologia comparativa del polen (y de las esporas) y en la sistematica de la planta,
son al menos tan importantes como cualquier otro caracter morfolégico de la generacion
diploide (D'Ambrogio, 1986; Hesse et al., 2009).

Se utilizé el glosario de terminologia para granos de polen y esporas de Punt et

al., (2007) para describir los granos de polen de las especies del género Ephedra.

ll.2.2.2.1. Microscopio Estereoscopico
Se observaron con un microscopio Konus los preparados de la palinoteca del
Laboratorio de Aerobiologia del area de Biologia (UNSL). Para las especies de
Ephedra, se utiliz6 los estrobilos masculinos y femeninos de la coleccion del Herbario
del Museo de Ciencia Naturales “Bernardino Rivadavia”. Los especimenes obtenidos de
las diferentes colecciones se encontraban correctamente identificados por especialistas
y bien preservados a pesar del deterioro propio de la herborizacion. Los estrébilos
masculinos fueron utilizados para extraer los granos de polen para la realizacién de
preparados para su observacion al microscopio.

Los estrobilos femeninos, estrobilos masculinos, polen y estructuras vegetativas
fueron analizados para obtener informacion de los caracteres morfolégicos. Con esos

datos y con la informacién del material bibliografico, se los incluyd en una matriz para
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realizar filogenia.

En primera instancia, la realizacion de los preparados palinolégicos se llevo a
cabo en el Laboratorio del Areobiologia bajo condiciones de esterilidad, con el fin de
evitar contaminaciéon ambiental, ya que esporas o granos de polen que se encuentran
en el ambiente pueden contaminar las muestras que se estan preparando. Los
estrobilos masculinos fueron triturados, para garantizar la ruptura de los sacos y asi
obtener los granos de polen facilmente. Anterior a esta accion, se los hidraté con
alcohol al 70%, ya que los especimenes de estas colecciones se encuentran
depositados hace un tiempo considerable, y las estructuras han perdido flexibilidad por
deshidratacion. Esta técnica es similar a la descripta por Potzger (1952, 1953) y Potzger
y Courtemanche (1954; 1956), pero sin la adicion de glicerina al preparado. Al
preparado ya hidratado y triturado se lo colored con fucsina basica. Este colorante tifie
las paredes de los granos de polen para una mejor visualizacion al microscopio y
posterior descripcion de la ornamentacion y morfologia. Se utilizd un microscopio
binocular Konus (100 x 10 aumentos) con camara anexada, en donde se observaron,
se fotografiaron y se midieron los granos de polen y esporas en estudio. Las principales
caracteristicas morfologicas que se tuvieron en cuenta fueron: el ancho y largo del
grano, numero y ancho de plicas y numero de estrias, como asi también otros
caracteres como la presencia de protuberancias en los polos, torsion del grano
completo, exuvia de la pared, entre otros (ver Capitulo V).

La mayoria de los preparados resultantes presentan un color rosado a magenta,
debido a la accién del colorante, que se impregna en la exina de los granos de polen.
De esta manera se obtuvo una palinoteca de referencia para las especies

sudamericanas con el fin de volver a utilizarlas en futuras investigaciones.
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ll.2.2.2.2. Microscopio Electronico de Barrido

Se realizaron preparados polinicos para ser observados bajo el microscopio electrénico
de barrido de la UNSL (LABMEN). En una primera instancia, los granos fueron
extraidos manualmente de los sacos polinicos, en algunos casos los sacos, estaban
vacios productos de la desecacion propia del herborizado. En las anteras que
presentaban granos, se los extrajo cuidadosamente con un pelo de pincel y se los dejo
caer sobre una cinta de carbon con pegamento, lo que permiti6 que los granos queden
fijos en la platina. Las platinas fueron observadas bajo el microscopio, permitiendo asi
obtener imagenes con una mayor resolucion y observar, detalles mas precisos de los
diferentes caracteres que presentan los granos de polen de las distintas especies de

Ephedra (Fig. 14).
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Figura 14. A Laboratorio del Areobiologia (Area de Biologia, en la mesada se encuentra el
colorante (fucsina) en un vaso de precipitacién, en la caja de Petri, los estrdbilos polinicos y
demas material como agujas, bisturi y otros elementos que fueron necesarios para obtener los
granos de polen y prepararlos para visualizarlos en el microscopio 6ptico. B. Laboratorio de
Investigacién del Area de Zoologia, observacién de los preparados polinicos. C. Laboratorio de
Microscopia Electronica de Barrido de la UNSL, montaje de los granos de polen en las cintas de

carbon ubicadas en platinas. D. Microscopio Electrénico de Barrido (LABMEN) de la UNSL.
Fotos de M. Gomez.

lll.2.3. Material Polinico Fosil

Los preparados palinolégicos con material fosil que se utilizaron en este estudio
provienen de preparaciones anteriores producto de la Tesis Doctoral de Pramparo
(1989) y se encuentran archivados en la Paleopalinoteca del IANIGLA bajo la sigla
MPLP  (Mendoza Paleopalinoteca-Laboratorio-Paleopalinologia). Las muestras

palinolégicas fueron procesadas en el Laboratorio de Paleopalinologia del IANIGLA-
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CCT-Mendoza, utilizando las técnicas de extraccidon fisico-quimicas convencionales
(Volkheimer y Melendi, 1976) para palinologia. Se revisaron los preparados con
indicacién de presencia de granos con morfologias afines a las Gnetales (Pramparo,
1989). Se los describid, agrupé y compard con los grano de polen de las especies
actuales. Se utilizd un Microscopio Olympus BX 51 con camara Q-lmagig go 3
perteneciente al IANIGLA (Mendoza), para la observacion de los palinomorfos fésiles y
su posterior fotografiado. Para ubicar los especimenes en los slides estudiados se

utilizo la reglilla universal England Finder.

l11.3. Marco Conceptual del Analisis Filogenético

En este trabajo se utilizd el método de la sistematica filogenética, que intenta inferir
sobre el patron de la diversificacidén a partir de caracteres especificos de los organismos
y traducir ese patron en una clasificacion (Hennig, 1950; Goloboff, 1998). Ver detalle del

analisis en el Capitulo VII.
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IV.1. Gnetales Actuales

Las Gnetales actuales estan representadas por tres familias monotipicas: Ephedraceae,
Gnetaceae y Welwitschiaceae, con Ephedraceae ocupando la posicion basal como grupo
hermano de las otras dos familias (Chaw et al., 2000).

Ephedraceae esta ampliamente distribuida en América del Norte y América del Sur.
Esta familia incluye 54 especies, pero los detalles de la diversidad de esta familia
permanecen ambiguos sobre todo en el viejo mundo (Price, 1996; Yang, 2007).

Gnetaceae incluye 35 especies tropicales, y Welwitschiaceae esta representada por
una sola especie que encuentran en Namibia, al suroeste de Africa. Las caracteristicas
morfolégicas aportadas por varios autores refuerzan la monofilia de este grupo; presencia de
granos de polen estriados longitudinalmente (plicados), la presencia de vasos con placas de
perforacion crivadas, presencia de bracteas envolventes alrededor de los Ovulos (doble
envoltura), una proyeccion micropilar del tegumento interno que produce una gota de
polinizacion y pares de bracteas decusadas en la base de los estrobilos owuliferos y los
estrobilos polinicos (Crane, 1985; Carlquist, 1992, 1996).

La extraordinaria forma y habitat de estos tres géneros actuales de Gnetales son
fascinantes y enigmaticos, para los botanicos desde que descubrieron a Welwitschia en el
desierto de Namibia en 1860, y el grupo continua siendo centro de discusion en la filogenia
de plantas con semillas. La posicion filogenética de Gnetales sigue siendo poco clara y la

historia de sus fosiles es poco conocida (Ickert-Bond y Renner, 2016).
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IV.1.1. Welwitschiaceae

Welwitschiaceae esta representada actualmente por una Unica especie Welwitschia mirabilis
Hooker, 1863. Esta especie vive dispersa a lo largo de una franja restringida de tierra de
1.200 km de largo y 140 km de ancho a lo largo de la costa suroeste de Africa desde el rio
Nicolau hasta el rio Kuiseb (Swakopmund, Namibia) (Crane y Hult, 1988).

Welwitschia mirabilis es una planta unica debido a su presencia restringida y aislada y
su habito de crecimiento inusual. Es una planta desértica bien adaptada a un ambiente
hostil, de tallo corto, ancho y lefioso. Las hojas son dos, laminares, anchas y opuestas a
partir del tallo, con numerosas venas primarias paralelas (Yang, 2013). Estas hojas se
extienden sobre la superficie del suelo, desgastandose en sus extremos distales mientras
siguen siendo producidas a partir de un meristema basal activo. Son plantas dioicas y los
conos owuliferos y polinicos se producen sobre ejes cortos, verticales, que crecen a partir de
los ejes de las hojas (Hooker, 1863; Ickert-Bond y Renner, 2016).

Material Consultado

» Material fotografico N° 29257 (Sl), N° 29258 (Sl), N° 42746 (Sl) (Herbario de Plantas

Vasculares del Instituto de Botanica Darwinion-IBODA).

Organos vegetativos
Planta dioica, tallo lefioso no ramificado, con forma de domo, parte superior concavo y a
menudo dividido en dos I6bulos, hasta 1 m de diametro. Hojas en nimero de dos, opuestas,
persistentes, con forma acintada coriaceas, gruesas, venacion paralela, con crecimiento
basal continuo y desgastadas en las puntas (Kubitzki, 1990).
Organos reproductivos

Los estrobilos microsporangiados y megasporangiados se encuentran en un sistema
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ramificado. Estos ejes reproductivos representan las unicas ramas de esta planta. Cada
ramificacion termina en un cono regular formado por escamas, que se disponen en forma
opuesta y decusada que toman un color escarlata a la madurez (Fig. 16.B).

Los owvulos se ubican en la parte axilar de una bractea, y se hallan rodeados por un par de
bractéolas soldadas. Constan de dos envolturas, la interna que se prolonga en un tubo
micropilar y la externa se interpreta como un perianto. En la semilla madura esta membrana
se transforma en un ala que rodea a la semilla. Se ha sugerido que esta morfologia ayuda a
la dispersién a través del viento (anemocoria) (Fig. 15. A).

Los estrobilos polinicos se encuentran reunidos en inflorescencias que se disponen en la
parte axilar de bracteas tectrices. Cada estrébilo presenta 6 microsporangioforos, cada uno
con 3 sacos polinicos y en el centro un évulo estéril que secreta una sustancia azucarada
que atrae los insectos, aunque la polinizacion es entomofila, en la mayoria de los casos
puede producirse también por el viento (anemdfila) (Fig. 16. B) (Kubitzki, 1990).
Distribucién Geografica y Habitat

Una sola especie que vive en el desierto de Namibia en el suroeste de Africa y Angola

(Kubitzki, 1990).

IV.1.2. Gnetaceae

Es una familia con un unico género; Gnetum, consta de aproximadamente 40 especies, en
Argentina no se encuentra ningun ejemplar de esta familia (Gifford y Foster, 1989). Se
presentan generalmente como lianas y raramente como arbustos y arboles. Las hojas son
reticuladas y se disponen de manera opuesta y decusada, semejantes a las dicotiledéneas
(Gifford y Foster, 1989; Yang, 2013).

Los estrobilos estan constituidos por ejes compactos y elongados, con conspicuos
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nudos y entrenudos. En el estrébilo polinico hay dos bracteas fusionadas en el nudo que
rodean numerosos tallos fértiles. Generalmente hay dos microsporangios separados en el
apice de cada espordfilo (Gifford y Foster, 1896).

En algunas especies, el ultimo ciclo consiste de owvulos abortivos. En cada nudo de un
estrobilo owulifero, presenta un collar que sostiene un ciclo de 8 a 10 o menos 6wulos, cada
oOvulo esta rodeado por 3 tegumentos, muchos autores no consideran el interno y el externo
como verdaderos tegumentos. El tegumento interno puede fusionarse con el externo para
formar una cubierta seminal (Gifford y Foster, 1989).

En Gnetum hay una doble fecundacién pero con una embriogénesis diferente a la de
las angiospermas. Los granos de polen presentan una exina papilosa y sin abertura, son
transportados por el viento hasta los ovulos y, alli son captados por la gota polinica, cuya
retraccion provoca la entrada de los granos de polen a través del tubo micropilar. Desde la
polinizacion hasta la formacién de la semilla puede pasar un afio y la polinizaciéon ocurre
cuando el gametofito esta en estado nuclear libre (Gifford y Foster, 1989).

Material consultado
» Material fotografico N° 29.251 (SI), Herbario de Plantas Vasculares del Instituto de
Botanica Darwinion -IBODA).
Organos vegetativos
Plantas dioicas, lianas, raramente arbustos y arboles. Hojas reticuladas opuestas y

decusadas, semejantes a dicotiledéneas (Gifford y Foster, 1989; Yang, 2013).
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Figura 15. A Semilla de W. mirabilis (fotografia del material del Herbario de Plantas Vasculares del
Instituto de Botanica Darwinion-IBODA). B. Dibujo esquematico de un microsporangio polinico
provisto de los sinangios. C. Estrébilo owvulifero. D. Estrébilos polinicos mostrando los
microsporangios. B-D. Fotografias del herbario digital www.plantsystematics.org. Escala, A=5 mm.
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Figura 16. Gnetum sp. A Semilla (se) envuelto en una cubierta seminal que generalmente es de
color roja, en algunas especies es de color verde. B. Estrébilo ovuliferos (eo) de G. gnemon, parte
apical se encuentra la semillas madura y debajo la serie de collares soportando los évulos inmaduros
(Fotografia modificada de www.splantsystemtics.org). C. Estrobilo polinico (ep) de G. indicum,
dispuesto en collares sobre el eje del estrobilo A-C. Fotografias modificadas de
www.splantsystemtics.org. D. Fotografia del material herborizado N° 29.251 del Herbario de Plantas
Vasculares del Instituto de Botanica Darwinion -IBODA), se observan granos de polen (gp)
dispersos. Escala: A= 5 mm.
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Organos reproductivos

Estrobilo owulifero, representado por un collar, que sostiene un ciclo de 8 a 10 o menos
owvulos. Semilla oval a alargada, verde a rojo, envoltura externa carnosa y gruesa (3 mm),
apice acuminado y con una capa externa carnosa (Stevenson y Zanoni 1991).

Estrobilo polinico con dos microsporangios uniloculares.

Distribucion Geografica y Habitat

La mayoria de las especies son nativas de Indonesia, del sur de China, India y unas pocas
especies habitan bosques tropicales de Africa y de la cuenca del Amazonas (Kubitzki, 1990).
En las especies sudamericanas se encuentran por ejemplo; Gnetum leyboldii Tul, Gnetum
nodiflorum Brongn, Gnetum paniculatum Spruce ex Benth, Gnetum urens (Aubl.) Blume,

Gnetum camporum (Markgr.) D.W. Stev. y Zanoni.

IV.1.3. Ephedraceae

Es una familia monotipica de amplia distribucidon geografica. Se encuentran alrededor de 54
especies distribuidas en regiones aridas de Eurasia, América del Norte y del Sur, 11 de estas
especies son de América del Sur (Hunziker, 1995) (Fig. 17).

Ephedra es muy conocida por la presencia de alcaloides de efedrina y
pseudoefedrina. Sin embargo, estos alcaloides no estan presentes uniformemente en todo el
género, y se encuentran en altas concentraciones algunas especies de Eurasia y en menor
grado, en especies de América del Sur (Caveney et al., 2001; Huang et al., 2005). Este
género comprende ~ 54 especies actuales (Kubitzki, 1990; Rydin et al., 2010; Ickert-Bond y
Renner, 2016) que habitan en ambientes aridos y semiaridos del Hemisferio Norte y de

América del Sur, mayormente distribuidos en areas extra-ecuatoriales (a excepcion de
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registros en los Andes ecuatoriales).

Todas las especies actuales son bastante similares en la morfologia general y constituyen
hierbas, subarbustos o arbustos dioicos, raramente monoicos con filotaxis opuesta o en
espiral (Hunziker, 1995).

Las hojas se encuentran reducidas a escamas decusadas o en verticilos 3—4 meros,
pequenas, unidas entre si en la parte inferior formando una vaina alrededor del tallo, la parte
apical o diente es libre. Estrobilos owuliferos sésiles o pedunculados; 3—10 verticilos de
bracteas, soldadas entre si, decusadas o dispuestas en verticilos 3—4-meros,
membranaceo—papiraceo o carnosas a la madurez, las inferiores estériles, el verticilo
superior o fértil con 2-4 flores; la envoltura interna del 6vulo en forma de prolongacion
cilindricas sale a través de la cobertura externa, formada por dos bracteas. Semillas ovoides,
acuminadas o elipsoidales con la cara ventral plana y la dorsal convexa. Estrobilos maduros
rojos o castafio—claros (Hunziker, 1995).

Las especies de América del Sur habitan en general, regiones aridas, llanas o
montafiosas, sin embargo algunas especies menos xerofilas como E. tweediana y E. triandra
pueden encontrarse en zonas donde las precipitaciones anuales llegan a 1000 o mas
milimetros. En general, forman parte de la vegetacion arbustiva pristina pero en algunas
zonas (Cordoba, San Luis, Mendoza, La Pampa) se las encuentra como relicto al borde de
campos cultivados, en cercos y a los costados de las vias del ferrocarril (Hunziker, 1995).

Las especies con distribucion geografia mas amplia son: E. triandra y E. americana.
La primera, caracteristica del monte y del parque chaquefio, se extiende desde Bolivia hasta
Rio Negro y desde la provincia de Mendoza hasta la de Buenos Aires. La segunda habita en
la Cordillera de los Andes, puna y sistemas montafiosos pampeanos, desde Peru hasta la

provincia de San Luis en la Republica Argentina (Descole et al., 1948; Hunziker, 1995).
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Ephedra frustillata y E. ochreata son especies conspicuas de la estepa patagonica, la
segunda habita también en la parte austral del Monte Occidental. Ephedra rupestris, E.
breana y E. multiflora habitan en el desierto andino, la primera desde el Ecuador hasta
Tucuman, la segunda desde Bolivia hasta Mendoza y la ultima desde Catamarca hasta
Mendoza hasta el norte de Santa Cruz. Ephedra tweediana se encuentra en los bosquecillos
humedos de Tucuman y Catamarca y en los bosques riberefios de Entre Rios, Buenos Aires
e Isla Martin Garcia; también esta presente en la vegetacion de la Republica Oriental del

Uruguay vy sur de Brasil (Descole et al., 1948).
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Figura17. Distribucion Geografica actual de los géneros de Gnetales. Modificado del sitio Web
www.plantsystematics.org (2014).

IV.2.3.1. Especiesde Américadel Sur

Se analizd la morfologia de las diferentes estructuras reproductivas (conos ovuliferos, conos

polinicos, semillas, y granos de polen) como vegetativas (hojas, tallos) de los representantes
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actuales de Gnetales, particularmente en las especies de Ephedra de América del Sur. Se
utilizé la bibliografia disponible como base para la descripcién de estas especies y se le
sumo importancia aquellas caracteristicas que son de valor taxonémico. Estos caracteres se
utilizaron en el analisis cladistico, con el objetivo de compararlos con los caracteres de la

especie fosil de Ephedra fosil de la Formacion La Cantera.

Ephedra multiflora Philippe ex Stapf, 1889

(Figura 18)
Material Consultado

» Material N° 6142, N° de Museo: 30/1089 (Herbario de Plantas Vasculares del Museo
de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”).
» Material N° 833 (Herbario Ruiz Leal del Instituto Argentino de Investigaciones de
Zonas Aridas—IADIZA, CCT-MENDOZA).
Organos Vegetativos
Planta dioica, arbusto erecto de 0.60-1.50 m de altura. Ramas de 1-2 mm de diametro,
internodos de 1.8—-4.5 cm. Filotaxis de las hojas, decusadas o ternadas (Descole, 1949).
Verticilos de 2-3 hojas, libres o soldadas a menos de la mitad de su altura (Kiesling, 1996).
Organos Reproductivos
Estrobilos owuliferos, sésiles, aglomerados, 5-8 verticilos de 2 a 3 bracteas. Bracteas
aladas, membranaceo-papiracea, transparente, no carnosa a la madurez, totalmente libres
entre si. Cada estrobilo presenta 2 semillas (raro 1 o 3) ovoide—apiculada, de aspecto
rugosa, castanas-claras, (Hunziker, 1995). Superficie de la semilla lamelar (Ilckert-Bond y
Rydin, 2011). Apice romo, cara ventral lisa, surcos longitudinales presentes (Yang, 2010).
Estrobilos polinicos sésiles, de 4-7 mm de largo, aglomerados, castafo claros, con 5-8
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verticilos de bracteas decusadas o ternadas, de base connada, prolongadas lateralmente en
alas papiraceas. Bracteas casi libres, apenas soldadas en la parte basal, ternadas, con dos
alas laterales papiraceas, anteras 3-8 (Bacigalupo, 1998).

Distribucién Geografica y Habitat

Habita en suelos arenoso—rocosos, a 1000-3800 m.s.m. (Salta, Catamarca, La Rioja, San
Juan, Mendoza, Neuquén). También en Chile (Antofagasta) y Paraguay (Concepcion)
(Hunziker, 1995).

Observaciones

Esta especie, unica de la Seccidn Alatae en América del Sur, se caracteriza por sus bracteas

casi libres, transparente, no carnosa, membranaceo—papiraceas (Hunziker, 1995).

Ephedra boelckei Roig, 1984

(Figura 19)
Material Consultado

» Material N° 39444 MERL (Herbario Ruiz Leal del Instituto Argentino de
Investigaciones de Zonas Aridas—IADIZA, CCT-MENDOZA).
Organos Vegetativos
Planta dioica, arbusto o arbol de hasta 4.5 m, con copa densa. Ramas con una longitud de
1,5-4 mm de diametro, los internodos de 3—8 cm, verticilos (3-meros) 2 a 3 hojas por nudo,
filotaxis decusadas, hojas de 6—9 mm de longitud, soldadas hasta la mitad o mas, formando

una vaina (Kiesling, 1994; Hunziker, 1995).

62



Maria A. Gomez Tesis Doctoral

Figura 18. Ephedra multiflora. A Estrobilo ovulifero (eo) con bracteas membranosas (br), pedunculo
(pe) y dos semillas (se). B. Ejemplar femenino provisto de estrébilos ovuliferos. C. Estrébilos
polinicos y los sinandros emergiendo desde las bracteas (fotografia del Instituto de Botanica
Darwinion-IBODA). D. Semillas (se), una de ellas mostrando la cara ventral (cv) y la otra la cara
dorsal (cd). A, B y D son fotografias del material N° 833 del Herbario del Ruiz Leal del Instituto
Argentino de Investigaciones de Zonas Aridas—IADIZA, CCT-MENDOZA Escala: A, D=2.5m
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FIGURA 19. Ephedra boelckei. A. Semillas, mostrando la cara ventral (cv) y cara dorsal (cd). B.
Estrobilo ovulifero (eo) de bracteas (br) membranaceas. C. Ejemplar en su habitat (Lavalle
Mendoza). D. Dibujo de un estrébilo polinico (ep) con numerosos sinandros (sn). Escala: A, B=5
mm. Ay B, son fotografias de ejemplares pertenecientes al Herbario Ruiz Leal del Instituto Argentino
de Investigaciones de Zonas Aridas—IADIZA, CCT-MENDOZA. C y D son (fotografias del Instituto

Darwinion).
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Organos Reproductivos

Estrobilos owuliferos, sésiles con 5—6 verticilos de 3 o 4 bracteas. Bracteas libres entre si,
membranaceo-papiraceas, transparentes, no carnosas a la madurez. Las bracteas cubren el
cuerpo de la semilla en toda su longitud. Tres semillas por estrébilo, forma ovoide a
apiculada, apice acuminado, surcos longitudinales presentes, cresta dorsal presente y cara
ventral carenada. Superficie externa de la semilla lisa, castana clara (Hunziker, 1995; Yang,
2010; Ickert-Bond y Rydin, 2011).

Estrobilos polinicos pedicelados, bracteas libres, apenas soldadas en la parte basal,
generalmente ternadas, anteras 3-8. Sinandro con 3-7 microesporangios pedicelados
(Hunziker, 1995).

Distribucién Geografica y Habitat

Habita solamente en el desierto de médanos al noroeste de Mendoza y sudeste de San Juan
(Hunziker, 1995).

Observaciones. Afin a E. multiflora por sus bracteas anchas y delgadas.

Ephedra tweediana Fisch. y Mey. emend. Hunziker, 1949
(Figura 20)

Material Consultado
» Material: Herbario A. Burkart N° 23595 (Herbario de Plantas Vasculares del Instituto
de Botanica Darwinion-IBODA)
» Material N° 69.688, N° 18.911 (Herbario de Plantas Vasculares del Museo de Ciencias

Naturales “Bernardino Rivadavia®).
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Organos Vegetativos

Planta dioica, arbustos apoyantes, de hasta 6 m de altura. Ramas péndulas o inclinadas de
0.7-1.6 mm de diametro, internodos de 2-7.5 cm. Hojas pequefias de 2-5 mm, caducas,
decusadas, raramente ternadas, membranaceas, con comisuras hialinas (Hunziker, 1995).
Organos Reproductivos

Estrobilos owulfferos de 8-10 mm de largo, con pedunculo de 0.3—2 cm de longitud, con
bracteas decusadas, rara vez ternadas; globosos en la madurez, de 10—12 mm, rojos, con 2
semillas, divergentes en el apice. Las bracteas maduras no sobrepasan a la semilla,
carnosas a la madurez, soldadas entre si hasta 1/3-1/2 de su altura, 4-5 verticilos de
bracteas. Semillas aovadas-elipticas con cara ventral plana mayor de 5 mm de longitud,
cresta dorsal ausente, de aspecto rugoso, con apice romo, los surcos longitudinales
presentes. Superficie de la semilla lisa, castafio oscuro (Hunziker, 1995; Yang, 2010; Ickert-
Bond y Rydin, 2011).

Estrobilos polinicos globosos, sésiles, con 3-6 pares de bracteas (verticilos) decusadas,
anteras 6-8, bracteas soldadas hasta 1/3 o mas de su altura, (Cabrera y Zardini, 1978;
Hunziker, 1995). Anteras biloculares, de 5 a 6 sinandros (Observacién personal).
Distribuciéon Geografica y Habitat

Al parecer esta especie tiene un area geografica discontinua, pues habita en los bosquecillos
humedos de Tucuman y Catamarca y en los riberefios de Entre Rios, Buenos Aires, Isla
Martin Garcia continuando su distribucion hasta la Republica Oriental del Uruguay y sur de

Brasil (Descole et al., 1949; Hunziker, 1995).
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Figura 20. A Ephedra tweediana. B, C, D, E. Ephedra chilensis. A 1, Estrébilo ovulifero inmaduro,
2, estrobilo ovulifero maduro con bracteas (br) carnosas (material herborizado), 3, semilla en vista
dorsal. B. Estrobilo ovulifero se observa claramente la insercién decusada de las bracteas (br) y en
la parte apical, emergiendo de la semilla, la micropila (mi). C. Semillas (se), cara ventral plana (cv) y
cara dorsal convexa (cd). D. Eje vegetativo con las hojas (ho) que se fusionan y forman una
estructura connada (fotografia del Instituto Darwinion) E. Estrébilo ovulifero (eo) en los ejes
vegetativos del ejempla. Fotografias de los ejemplares que se encuentran en el Herbario de Plantas
Vasculares del Museo de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”. Escala: A, B, C, D=2 mm.

Ephedra chilensis Presl, 1845

(Figura 20)

Material Consultado

» Material N° 78574, N° 78571 (Herbario de Plantas Vasculares del Museo de Ciencias
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Naturales “Bernardino Rivadavia®).
» Material N° 184.650 (Sl). N° Digital (78.260) (Herbario de Plantas Vasculares del
Instituto de Botanica Darwinion-IBODA).

Organos Vegetativos
Plantas dioicas, arbustos desde 20 cm de alto en la alta cordillera, a 1-1,5 m de alto en
zonas bajas (Kiesling, 1994). Ramas erguidas, de 1-2,5 mm de diametro, filotaxis decusada,
con la parte central y basal de la vaina algo abultadas. Hojas escamosas, lineales y 2 (-3)
paralelas, opuestas y decusadas en los nudos y connadas en la base en una vaina
(Hunziker, 1995).
Organos Reproductivos
Estrobilos owvuliferos de 8—10 mm, con pedunculo de 2-12 mm, 3-5 verticilos de bracteas
decusadas, soldadas entre si hasta un 1/3 o la mitad de su altura; bracteas maduras
carnosas, globosas, de 9-12 mm de longitud, rojas, con dos semillas, cubiertas por el par
superior de bracteas.
Semillas ovoides a elipsoidal, dorso convexo, cresta dorsal ausente, cara ventral plana,
surcos longitudinales ausentes, castano-claras, mayores de 5 mm de longitud, apice romo
(Hunziker, 1995; Bacigalupo, 1998; Yang, 2010; Ickert-Bond y Rydin, 2011).
Estrébilos polinicos globosos u ovoides, de 4-8 mm, simples o ramificados, sésiles o
pedunculados, 3-7 verticilos de bracteas decusadas, generalmente 5, soldadas entere si
hasta la mitad de su altura; sinandro de 2.8-4 mm, 6-8 sinandros, casi siempre biloculares
(Hunziker, 1995; Bacigalupo, 1998).
Distribucion Geografica y Habitat
Se encuentran en ambas vertientes de la Cordillera de los Andes desde 3000 m hasta casi el

nivel del mar (San Juan, Mendoza, Neuquén, Rio Negro, Chaco) (Hunziker, 1995).
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Observaciones

Se trata de la especie de América del Sur mas polimorfa. La variacion no solo se observa en
las inflorescencias y en las flores sino también en el habito vegetativo. Sin duda este ultimo
depende de las diferentes condiciones ecoldgicas que existen en las regiones montafiosas
donde habita (Kiesling, 1994). Debido a la caracteristica polimorfica de esta especie, en el
registro de los herbarios se ha prestado lugar a la sinonimia, por ejemplo en colecciones de
vieja data ejemplares de esta especie se ha guardado bajo el nombre de E. andina, y afios

posteriores han demostrado que estos especimenes eran E. chilensis (Hunziker, 1995).

Ephedra frustillata Miers, 1863
(Figura 21)
Material Consultado
» Material N° 63.738 (Sl). N° Digital 78469, N° 178995 (Sl). N° Digital 89518 (Herbario
de Plantas Vasculares del Instituto de Botanica Darwinion -IBODA).
» Material N° 78572 (Herbario de Plantas Vasculares del Museo de Ciencias Naturales
“Bernardino Rivadavia”).
Organos Vegetativos
Camefita dioica rastrera, con ramas lefosas, rizomatosas, no sobrepasan los 2 m. de altura.
Ramas cortas y finas 0.5-1.8 mm de diametro. Hojas decusadas con diente breve, triangular,
raramente alargado (Hunziker, 1995).
Organos Reproductivos
Estrobilos owuliferos pedunculados, 5-8 mm de longitud, con 3-5 verticilos de bracteas
decusadas, soldadas entre si, hasta 1/3 o la mitad de su altura; bracteas maduras globosas,

carnosas y aumentan de diametro de 7-9 mm. Dos semillas ovoides, plano—convexas,
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cubiertas por el par superior de bracteas, surcos longitudinales y cresta dorsal ausente,
castafno oscuro, superficie de la semilla lisa (Hunziker, 1995; Bacigalupo, 1998; Yang, 2010).
Estrobilos polinicos globosos u ovoides, 4.5-7 mm de longitud, simples o ramificados, sésiles
o pedunculados, axilares o terminales; 3-7 verticilos de bracteas decusadas, raramente 1-2
pares y entonces los estrobilos bifloros; sinandro de 2.5-5 mm; bracteas soldadas hasta 1/3
0 mas de su altura, microspornagios 3-6, globosos, 2-3 loculares a veces multiloculares (por
fusidbn de dos 0 mas anteras contiguas), pocas anteras (Descole et al., 1949; Hunziker, 1995;
Bacigalupo, 1998).

Distribucion Geografica y Habitat

Abunda en la Estepa Patagoénica desde Neuquén hasta el norte de Tierra del Fuego y desde
la Cordillera de los Andes hasta el Atlantico. A veces se la encuentra en la Cordillera andina

hasta los 1800 m.s.n.m. (Descole et al., 1949).

Ephedra rupestris Bentham, 1846
(Figura 21)

Material Consultado

» Material N° 92588, N° 4621. N° del Herbario del Museo: 27/1302 (Herbario de Plantas

Vasculares del Museo de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”).

Organos Vegetativos
Arbusto monoico, rastrero, ramas cortas, no sobrepasan los 10 cm de alto. Ramas con una
longitud de 0.7-3.3 cm. Hojas decusadas de 1.2—4 mm con diente romo vy triangular,

raramente alargado (Hunziker, 1995).
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®

Fiqura 21. A-D: Ephedra frustillata, E-F: Ephera rupestris. A- B, C. Material del Herbario Plantas
Vasculares del Museo de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”. D. Planta monoica; estrobilos
polinicos y ovuliferos en la misma planta (fotografia del Instituto Darwinion). E. Fotografia de

estrobilos polinico de E. frustillata. F. Estrébilo ovulifero con bracteas blancas (fotografia del Instituto
Darwinion). Escala: A=5mm, B, C=4 mm.
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Organos Reproductivos

Estrobilos owuliferos pequefios comparados con las demas especies, sésiles, 6-7 mm de
longitud, bracteas maduras carnosas, globosas de 7 mm de longitud, soldadas entre si hasta
mas o0 menos de la mitad de su altura, 4—6 pares de bracteas (verticilos), cubren a la semilla.
Dos semillas elipticas-ovadas, cara dorsal convexa, cresta dorsal y surcos longitudinales
ausentes, cara ventral plana, coloracién castafio oscuro, superficie de la semilla lisa
(Hunziker, 1995; Yang, 2010; Ickert-Bond y Rydin, 2011). Apice de la semilla romo
(Observacién personal).

Estrobilos polinicos pequefios, ovoides, generalmente simples, sésiles, axilares; 4-8
verticilos de bracteas decusadas, raramente hasta 10; 2-4 anteras globosas biloculares,
poco exertas. Bracteas soldadas hasta 1/3 o mas de su altura (Hunziker, 1995).
Distribucion Geografica y Habitat

Habita en ambientes como la Alta cordillera, Altiplano, Precordillera, Valles agricolas de
precordillera, en donde crece generalmente en fisuras rocosas (Descole, 1949; Hunziker,

1995).

Observaciones
Esta especie es similar a E. americana aunque se distingue de esta por poseer érganos
florales y fructiferos mas pequefios y el numero de verticilos de bracteas es menor, ademas

esta estan soldadas hasta la mitad de su altura aproximadamente.

Ephedra triandra Tulasne, 1858
(Figura 22)

Material Consultado

» Material N° 38937 MERL (Herbario Ruiz Leal del Instituto Argentino de
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Investigaciones de Zonas Aridas—IADIZA, CCT-MENDOZA).

» Material N° 27/1888 (Herbario de Plantas Vasculares del Museo de Ciencias
Naturales “Bernardino Rivadavia®).

» Material N° 57383 (N° Digital), N° 168. 486 (Sl), Material N° 78857 (N° Digital), N°
95.114 (SI), Material N° 94.552 (Sl), Material N° 14.258 (SI), (Herbario de Plantas
Vasculares del Instituto de Botanica Darwinion -IBODA).

» Material del Herbario de la Coleccion Didactica de Diversidad Vegetal II-Sistematica
Vegetal y de Hongos. Facultad de Quimica, Bioquimica y Farmacia. UNSL.

» Material recolectado en la provincia de San Luis (Localidad de Villa de la Quebrada,
Suyuque, EIl Volcan).

Organos Vegetativos

Plantas dioicas, arbusto trepador, apoyante, hasta 2 m de altura, con troncos lefiosos hasta

5 cm o mas de diametro, o subarbusto, en forma de matorral de aproximadamente 0.60 m de
altura y de varios metros de diametro, debido a la propagacion del rizoma (Descole, 1949).
Ramas flexuosas, semierectas o péndulas, de 0.8—2 mm de diametro; internodos 2-5.5 cm.
de longitud. Hojas caedizas, con apice agudo generalmente decusado, grisaceo, con
comisuras translucidas y papiraceas (Hunziker, 1995).

Organos Reproductivos

Estrobilos owuliferos sésiles rara vez con pedunculo con bracteas carnosas, soldadas entre
si hasta la mitad de su altura, bracteas decusadas, 6-9 pares de bracteas que cubren la
semilla (Bacigalupo, 1998). Dos semillas raramente tres, oblongas-elipsoidal-acuminadas,
naviculares, con quilla bien marcada (cresta dorsal), superficie de la semilla lisa, estriada y
apice agudo, de 6.2-8.3 mm, castafo claro, cara ventral plana, cara dorsal plana (con 2

surcos longitudinales) (Hunziker, 1995; Bacigalupo, 1998; Yang, 2010; Ickert-Bond y Rydin,
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2011).

Estrobilos polinicos aovados a oblongos, 5-9 mm de longitud, simples, sésiles y opuestos; 7-
16 verticilos de 2-3 bracteas, excepcionalmente hasta 17, bracteas soldadas hasta 1/3 o0 mas
de su altura, sinandro 2.5-3 mm de longitud, con bracteas decusadas, excepcionalmente
ternadas, anteras biloculadas, 3 sinandros (Hunziker, 1995; Bacigalupo, 1998).

Distribucion Geografica y Habitat

Habita en el bosque chaquefio y en el monte desde Bolivia hasta Rio Negro, y desde la
provincia de Mendoza hasta Buenos Aires (Descole et al., 1949).

Observaciones

En la descripcion de Hunziker (1995) describe a los surcos longitudinales de las semillas
como ‘“claros” solo en la parte basal. Esto no fue observado en el material revisado de

herbario para esta tesis.

Ephedra americana Humboldt, 1805
(Figura 23)
Material Consultado

» Material N° 49.392 MERL, N° 39.444 MERL (Herbario Ruiz Leal del Instituto Argentino
de Investigaciones de Zonas Aridas—IADIZA, CCT-MENDOZA).

» Material N° 9.734, N° 27/1.759 (Herbario de Plantas Vasculares del Museo de
Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”).

» Material N° 84.913 (N° Digital). N° 28.899 (SI), N° 84.914 (N° Digital). N° 41.460 (SI),
(Herbario de Plantas Vasculares del Instituto de Botanica Darwinion -IBODA).

» Material del Herbario de la Coleccion Didactica de Diversidad Vegetal Il-Sistematica
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Vegetal y de Hongos. Facultad de Quimica, Bioquimica y Farmacia. UNSL.
» Material recolectado en la provincia de San Luis (Localidad de Villa de la Quebrada,
Suyuque, El Volcan).

Organos Vegetativos
Arbusto o arbol dioico hasta 3.50 m de altura y tronco lefioso hasta 0.40 m de diametro.
Ramas erectas, 0.8—1.8 mm de diametro, opuestas o fasciculadas: erectas a semipéndulas;
internodios de 2.3—-4.5 cm. Hojas subapicales largas, decusadas, coriaceas, con dientes
foliares largos (Hunziker, 1995).
Organos Reproductivos
Estrobilos owuliferos sésiles, 7-9 mm de longitud, con 6—8 verticilos de bracteas decusadas,
soldadas hasta 2/3-3/4 de su altura; maduros aumentan su longitud en un rango de 10-11
mm, no cubren por completo a las semillas. Dos semillas por estrobilo, semillas oblongas a
elipsoidal, finamente estriadas, de 4.8—7 por 2—3.7 mm., cara dorsal convexa, cresta dorsal
ausente, surcos laterales presentes (numerosas estrias), cara ventral plana, castafio-claro y
apice acuminado (Descole et al., 1949; Hunziker, 1995; Yang, 2010).
Estrobilos polinicos ovoides a piramidales, 6-8 mm de longitud, simples, sésiles, 8-15
verticilos de bracteas decusadas, raramente ternadas; sinandro 2.5-2.9 mm de longitud, 6-7
microspornagios, raramente 5, globosos y biloculares (Hunziker, 1995). Anteras 5-8.
Bracteas soldadas hasta 2/3-3/4 de su altura (Descole et al., 1949; Hunziker, 1995).
Distribucion Geografica y Habitat
Habita en la Cordillera de los Andes, puna y sistemas montafiosos pampeanos, desde Peru

hasta las Sierras de San Luis; desde los 1000 hasta los 3600 m.s.n.m (Descole et al., 1949).
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®

Figura 22. Ephedra triandra. A, B, D, E, Estrobilos ovuliferos con las bracteas carnosas a la
madurez (B, D) y cuando estan inmaduras no son globosas (E). C. Estrdbilo polinico con los
sinangios con anteras biloculares. D. Semilla con vista dorsal (cd), mostrandose la cresta dorsal
(crd) de un color mas claro que el de la semilla. A, C-F, son fotografias del material de herbario y B,
del Herbario digital del instituto Darwinion. Escala: A<5 mm, D-F=2 mm.
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Fiqura 23. Ephedra americana. A. Estrébilo ovulifero (eo) y semillas (se) en vista de su cara ventral
(cv) y dorsal (cd). B. Ejemplar femenino con estrobilos ovuliferos con bracteas maduras de color
rojo. C. Ejemplar con estrébilos ovuliferos del herbario y ejes vegetativos estriados caracteristico del
género. D. Ejemplar con estrébilos polinicos en posicion axilar al eje vegetativo. A, C-D: Material de
Herbario, B: fotografia del Herbario Digital del Instituto Darwinion. Escala=5 mm.
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Ephedra breana Philippe, 1895
(Figura 24)

Material Consultado

» Material N° 31.132 MERL, (Herbario Ruiz Leal del Instituto Argentino de

Investigaciones de Zonas Aridas—IADIZA, CCT-MENDOZA).
» Material N° 78.247 (N° Digital), N° 78.248 (N° Digital). N° 27.058 (SI), (Herbario de
Plantas Vasculares del Instituto de Botanica Darwinion -IBODA).

Organos Vegetativos
Plantas dioicas, arbusto erecto hasta 3 m de alto o caméfito. Ramas erectas, 1-2 mm de
diametro, internodos 1.5-4.5 cm de longitud. Hojas dispuestas en verticilos de 2 a 3, de
aspecto coriacea, dientes foliares, cortos, triangulares, no mayores de 1.5 mm (Hunziker,
1995)
Organos Reproductivos
Los estrobilos owuliferos sésiles miden hasta 8 mm de longitud, con 6-8 verticilos de
bracteas decusadas, excepcionalmente 5, carnosas y gruesa a la madurez, soldadas hasta
2/3-3/4 de su altura, las apicales con dos pequefios l6bulos libres y superpuestos por arriba
de la sutura de union. Las bracteas cubren completamente las semillas. Dos semillas o tres
elipsoidal-oblonga, finamente estriada, hasta 8 mm de longitud, cara dorsal convexa y cresta
ausente, surcos longitudinales ausentes, cara ventral plana, coloracién castafio oscuro,
apice acuminado, superficie de la semilla lisa (Kiesling, 1994; Hunziker, 1995; Yang, 2010;
Ickert-Bond y Rydin, 2011).
Estrobilos polinicos ovoides a piramidales, de 5.8 mm, simples, sésiles, con 8-12 verticilos
de bracteas decusadas, soldadas hasta 2/3-3/4 de su altura, sinandro de 2.7- 3.5 mm;

microsporangios 2-6 generalmente 3-4, biloculares (Hunziker, 1995).
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Distribucion Geografica y Habitat

Los ejemplares procedentes de la provincia de Mendoza difieren algo de los que crecen en
las provincias de Jujuy, Salta, Catamarca y La Rioja. Aquellos con relacién a estos, poseen
hojas mas largas menos y coriaceas. En quebradas protegidas de los vientos crece hasta
considerable altura; asi en Cortaderas (como en la quebrada del rio Pefidon, precordillera de
la Rioja), a 3000 m.s.n.m., se han observados ejemplares que llegaban a 3.50 m de altura.
En cambio, en las cumbres constantemente azotadas por los fuertes vientos, es una
pequena caméfita que crece hasta pocos centimetros del suelo y con ramificaciones densas
e intrincadas (Cruz del Paramillo de Uspallata, Mendoza) (Descole et al., 1949).

Habita en la Cordillera de los Andes y sistemas montafiosos vecinos, desde Bolivia hasta la
provincia de Mendoza en la Argentina. Se las encuentra en las pendientes y cimas
pedregosas desde los 1700 hasta mas o menos los 4300 m.s.n.m, lo que la convierte en una
planta ordfila (Descole et al., 1949; Kiesling, 1994).

Observaciones

Esta especie es afin a E. americana, pero solo difiere por sus hojas mucho mas cortas y no

sobrepasan los 5 mm y dientes foliares cortos, triangulares.

Ephedra ochreata Miers, 1863
(Figura 25)
Material Consultado
» Material N° 38.939 MERL, N° 15.843 MERL, N° 38.927 MERL (Herbario Ruiz Leal del
Instituto Argentino de Investigaciones de Zonas Aridas—IADIZA, CCT-MENDOZA).

» Material N° 54.894, N° 54.771, N° 59.196 (Herbario de Plantas Vasculares del Museo
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de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”).
» Material N° 78533 (N° Digital), N° 56073 (N° Digital) (Herbario de Plantas Vasculares
del Instituto de Botanica Darwinion -IBODA).
» Material del Herbario de la Coleccion Didactica de Diversidad Vegetal Il-Sistematica
Vegetal y de Hongos. Facultad de Quimica, Bioquimica y Farmacia. UNSL.
» Material recolectado en la provincia de San Luis (Localidad de Villa de la Quebrada,
Suyuque, El Volcan).
Organos Vegetativos
Arbusto dioico, ramas gruesas que alcanzan de 0.80-1.50 m de altura o formando matas
arbustivas o subarbustivas, 0.50-0.80 m de altura, de proyeccion semicircular, de 2—4 m de
didmetro. Hojas largas de posicién subapical, escamosas, lineales y 2-3 paralelas
verticiladas, apice agudo, coriaceas y duras, 5—14 mm de longitud (Hunziker, 1995).
Organos Reproductivos
Estrobilos owuliferos de 8—10 mm de longitud, sésiles, 6-10 verticilos de 2, 3 o 4 bracteas
verticiladas, las subapicales cortas con respecto a la apicales, soldadas en la totalidad de su
longitud y cubren las semillas maduras, aumentan el rango de su longitud de 10 a 12 mm.
Semillas 3 o 4, elipsoidales—oblongas de 5,8—7 mm x 2,7-3,8 mm, surcos longitudinales
ausentes, coloracion castafio oscuro, superficie de la semilla (lisa), cara ventral carenada,
surco dorsal ausente. La soldadura de las bracteas del estrébilo femenino llega a su maximo
grado; es casi total (Descole et al., 1949; Hunziker, 1995; Yang, 2010).
Estrobilos polinicos piramidales, sésiles, 7-9 mm de longitud con 9-14 verticilos de 3-4
bracteas verticiladas, sinandros 2,7 mm de longitud, microsporangios 3-7 biloculares

(Hunziker, 1995).
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Distribucion Geografica y Habitat
Habita en las provincias de Cuyo, La Pampa, Catamarca, Buenos Aires y la estepa
patagonica. En San Juan se ha encontrado cerca del Rodeo (departamento Caligasta)

(Kiesling, 1994).

Ephedra gracilis Philippe. ex Stapf, 1889
Material Consultado

» Material fotografico del Herbario Digital de la Web (www.plantsystematics.orq)

Organos Vegetativos

Plantas dioicas, arbusto de 1 m de altura, hojas de 10-20 mm de longitud, ramas finas de 1
mm de diametro (Hunziker, 1995).

Organos Reproductivos

Estrobilos owuliferos, pedunculados, 3-6 pares de bracteas en verticilos, soldadas entre si
hasta 1/3 o 1/2 de su altura, cubren a las semillas, carnosas a la madurez, coloracion rojiza.
Semillas, en numero de dos, ovoides, parte dorsal convexa, surco dorsal ausente, surcos
longitudinales ausentes, cara ventral plana, mayores de 4,5 mm, apice acuminado, castafno-
oscuro, superficie de la semilla lisa (Hunziker, 1995; Yang, 2010).

Estrobilos polinicos pedunculados, 1-6 verticilos de bracteas, soldadas entre si hasta 1/3 o
1/2 de su altura, anteras de 2-4, 3-4 sinandros (Hunziker, 1995)

Distribuciéon Geografica y Habitat

Su distribucion se acota al norte de Chile. Su habitat es el desierto de vegetacion arbustiva

generalmente en rocas calcareas (Hunziker, 1995).
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Figura 24. Ephedra breana. A Estrobilo ovulifero con bracteas (br) decusadas, en las semillas (se)
se observan las microépilas (mi) en la parte apical. B. Estrobilo ovulifero (eo) y semillas (se) aisladas.
C. Estrobilo polinico (ep) con sinandros (sn), en la parte apical se encuentran las anteras mostrando
los Ioculos (lo). D. Ejemplar femenino en su habitat. A-C: Material proveniente del Herbario de Zonas
Aridas—IADIZA, CCT-MENDOZA. D: Fotografia del Herbario Digital, Instituto Darwinion. Escala: A-
C=2mm.

82



Maria A. Gomez Tesis Doctoral

Figura 25. Ephedra ochreata. A Estrébilo ovulifero con bracteas verticiladas y tres semillas por cada
estrobilo. B. Ejemplar femenino con bracteas rojas y carnosas de un estrébilo maduro. C. Ejes
vegetativos con estrobilos polinicos. D. Ejes vegetativos con hojas con disposicion verticilada y
fusionadas en la base rodeando el tallo. A, C-D: Corresponde a material proveniente de los herbarios
consultados. B, Fotografia de Herbario Digital del Instituto Darwinion. Escala: A, C, D=2 mm.
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IV.2. Gnetales Fosiles

El origen de las Gnetales y su relacion con otros fosiles y con las gimnospermas actuales, es
un problema casi tan desconcertante como el origen de las plantas con flores. La historia
evolutiva del grupo fue durante mucho tiempo muy poco conocida; es decir se conocian
pocos megafosiles y mesofdsiles del grupo. Pero desde que Crane (1996) reviso el tema, se
ha descubierto una extensa diversidad de megafésiles de Gnetales en casi todos los
continentes (por ejemplo, Krassilov y Bugdaeva 1982; Crane y Upchurch 1987; Krassilov et
al., 1998; Rydin et al., 2003, 2006; Dilcher et al., 2005; Yang et al., 2005; Wang y Zheng
2010; Friis et al., 2014). Casi todos los megafésiles registrados, son de un periodo de tiempo
relativamente corto; a mediados del Cretacico Temprano. Esta restriccion temporal del
registro de mega y mesofdsil es sorprendente, ya que la paleo-palinologia indica fuertemente
la presencia del grupo a lo largo del mesozoico (Friis et al., 2011), quizas incluso antes
(Wilson 1962, Wang 2004). El registro fésil posterior al Cretacico Temprano esta, como se
conoce actualmente, completamente desprovisto de evidencia de megafdsiles y mesofdsiles
de Gnetales, y el registro de microfésiles es, por lo tanto, particularmente valioso e
importante de estudiar.

La primera referencia de restos fosiles de Gnetales, fue una descripcion de la flora del
Oligoceno Baltico (Goppert y Berendt, 1845). En esos estudios, los tallos presentaban
estructuras owuliferas, que fueron designadas a Ephedrites johnianus. Esos tallos son
articulados con estriaciones longitudinales que terminan en una vaina anular, amentos
subglobosos, simples, compuestos por bracteas imbricadas. Los pedunculos son verticilados
en el eje de la vaina y desarticulados.

Con algunos estudios adicionales del material de Goppert y Mengue (1883), la estrecha
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similitud entre los restos fosiles y la actual Ephedra, se hizo evidente. Por esta razon los
géneros fueron descriptos como Ephedra (Goppert y Mengue, 1883).

Heer (1855), publico un reporte de Ephedrites sotzkianus, en su Flora Terciaria
Helvetiae, donde la descripcion de los tallos fésiles articulados y estriados es similar a la
descripcion que se realizé para los tallos de Casuarina, un aislado género australiano de
angiosperma. Posteriormente, Schimper (1890) no observo tal similitud con el género de
Casuarina, por lo que cuestiono todos los reportes previos de géneros del Terciario, sobre la
base que podrian pertenecer a los especimenes mal preservados de cualquier Equisetum o
de la conffera Callitris.

Esta dificultad también la observd Crane (1996) donde sugiri6 que los fésiles de
Gnetales podrian haberse confundido con coniferas o angiospermas, debido a la ausencia
de criterios confiables para la caracterizacién del orden. Entre ellos, se encuentran taxones,
incluidos Gnetales, con estructuras reproductivas de tamafio pequefio, por ejemplo, fosiles
con semillas aladas Gurvanella dictyoptera (Krassilov, 1982) y Drewia potomacensis (Crane
y Upchurch, 1987).

Pero también hay fésiles con caracteres preservados que pueden ser asignados
inequivocamente a Gnetales como Eoanthus zherikhinii (Krassilov, 1986), del Cretacico
Temprano del Lago Baikal, Mongolia, el cual tiene ambos éwvulos con un tubo micropilar
alargado y granos de polen poliplicado in situ, todos estos caracteres lo asocian fuertemente
con Gnetales actuales.

La confusion en la asignacion de fosiles a Gnetales, persistio hasta que la aplicacion
del analisis el polen fue mas precisa en los sedimentos antiguos que presentaba restos de
Gnetales. También el estudio del registro palinoldégico de este grupo nos da evidencia que su

presencia comienza y se generaliza en el Triasico del Hemisferio Norte y disminuye en el
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Jurasico. Una segunda radiacion, ocurre en el Cretacico Medio cuando alcanzan bajas
paleolatitudes y junto, con las angiospermas, son los componentes mas caracteristicos de la
Provincia ASA (Africa-América del Sur). El registro fésil del polen documenta que los tres
géneros actuales son relictos de un grupo de plantas que una vez fue mas extenso y mucho
mas diverso (Crane, 1996).

Thiegart (1940), informd la presencia de granos de polen de Ephedra fésil en los
estratos del Terciario de Alemania y Cookson (1956) del Terciario de Australia. Los estudios
de estos granos de polen demostraron una gran similitud con los granos de las especies
actuales de Ephedra.

Como evidencia de la diversificacion de Gnetales en el Cretacico Temprano, Yang
(2013) recopild varios trabajos donde se registra un gran numero de mega y mesofosiles
(semillas) cretacicos, provenientes del sur de Europa, noreste de China, Mongolia, América
del Norte, América del Sur y Australia. De todos, los megafésiles estrechamente
relacionados con Welwitschia y Gnetum son muy escasos, pero los mega y mesofdsiles
asignables a Ephedraceae o incluso a la actual Ephedra presentan una gran variedad
morfolégica que se evidencia en los registros tanto de o6rganos reproductivos como
vegetativos de todo el mundo.

Los megafosiles de Gnetales mejor estudiados se conocen de los estratos del
Cretacico Temprano. Las floras mejor estudiadas son: la de Formacion Crato, Brasil, que
contiene varias plantas afines a Ephedraceae (Mohr y Friis, 2000; Mohr y Eklund, 2003;
Mohr y Bernardes-de-Oliveira, 2004; Mohr et al., 2004; Dilcher et al., 2005) y la de la
Formacion Yixian, oeste de Liaoning China, que también ha demostrado ser particularmente

rica en fosiles asignados a Gnetales.
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IV.2.1. Registros Fésiles de Welwitschiaceae

La mayoria de los registros de los megafésiles de esta familia, provienen de la Formacion
Crato del Cretacico Temprano de Brasil (Rydin et al., 2003; Dilcher et al., 2005) (Cuadro 3),
pero hay registros que datan del Jurasico y Triasico en lo que era Gondwana y Laurasia. Sin
embargo, las afinidades de los fosiles del Triasico son inciertas y se encuentran poco
sustentadas por los caracteres presentes. En la Formacién Crato (Brasil), hay registros que
incluyen; hojas, plantulas y estrébilos polinicos, ademas en estos megafdsiles, se han
identificado granos de polen de poliplicados pertenecientes a cinco géneros con afinidad a
Gnetales en los sedimentos del Cretacico Temprano de la Formacion. Estos granos de
polen, estarian incluidos en géneros fosiles como Equisetosporites, Gnetaceaepollenites,
Singhia, Steevesipollenites y Regalipollenites distribuidos en 52 especies de palinomorfos
(Dilcher et al., 2005).

Los primeros en reconocer megafésiles de Gnetales en la Formacién Crato, que
provisionalmente se atribuyeron a Welwitschiaceae, fueron Pons et al. (1992), Bernardes de
Oliveira et al. (1999, 2000) y Mohr y Friis (2000) que describieron un conjunto diverso de
plantas. Las semillas, hojas y estructuras reproductivas fésiles relacionadas con
Welwitschiaceae son asignadas a Cratonia cotyledon Rydin et al. y Welwitschiella
austroamericana Dilcher et al., ambas especies son ejes vegetativos que sostienen a las
estructuras reproductivas y los cotiledones, Welwitschiostrobus murili Dilcher et al., esta
basado sobre o6rganos reproductivos mientras que Welwitschiophyllum brasiliense Dilcher et
al., es una especie basada en restos foliares (Fig. 26). Esta gran distribucion de la familia
implica claramente que fue mucho mas diversa de lo que es hoy en dia, y ampliamente

distribuida en el norte de Gondwana durante el Cretacico Temprano. La planta cretacica;
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Cratonia cotyledon data del tiempo donde Gnetum y Welwitschia se separaron, segun varias
hipotesis filogenéticas (Doyle, 1996; Nixon et al., 1994), antes de los 110 millones de afios
atras.

La presencia de Welwitschiaceae en el Cretacico Temprano de Brasil y en la flora
moderna de Africa proporciona argumentos para apoyar el intercambio floral entre Africa y
América del Sur durante el Mesozoico (Raven y Axelrod, 1974; Coetzee, 1993). Otros datos
fosiles sugieren que este intercambio continud incluso a través del Paledgeno (Dilcher, 2000;
Jaramillo y Dilcher, 2001).

La desertificacion y el aislamiento durante el Terciario y el Cuaternario limitaron la
distribucion de otras plantas menos adaptadas a la sequia (Axelrod y Raven, 1978),
resultando en el aislamiento y distribucion endémica de la actual Welwitschia al sur de Africa
(Jacobson y Lester, 2003).

En términos de dispersién polinica, Welwitschia puede ser considerada como
entomdfila debido a la viscosidad del polen que dificultaria la dispersion a través del viento
(Endress, 1996, Wetschnig y Depisch, 1999). Generalmente, las especies entomofilas tienen
una dispersion de polen muy limitada. Por lo tanto, podriamos esperar encontrar los
megafosiles de Welwitschiaceae en los mismos sedimentos donde se encuentran granos de

polen similares a los de la actual Welwitschia (Dilcher et al., 2005).
IV.2.2. Registros Fésiles de Gnetaceae

Los megafdsiles con afinidad Gnetaceae se encuentran escasamente registrados.
Khitania columnispicata S. X. Guo et al., un megafésil encontrado en Liaoning, China,

Cretacico Temprano, que se considera que tiene afinidad con Gnetum. En este fésil se

conservan dos estrobilos polinicos de forma de espiga de forma elipsoidal—cilindrica con ejes
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microsporangiados con nudos, entrenudos y bracteas nodales, cada uno de los estrobilos

tiene numerosos collares anulares involucrales en verticilos (Guo et al., 2009) (Fig. 26.A).

NOMBRE

Masculostrobus clathratus Ash
Decheyllia gormanii Ash
Piroconites kuespertii
Heerala antiqua (Heer) Krassilov
Angarolepis odorata Krassilov &
Bugdaeva

Eragrosites changii Duan

Chaoyangia liangii Duan
Gurvanella dictyoptera Krassilov

Cyperacites sp

Eoantha zherikhinii Krassilov

Drewria potomacensis
Crane & Upchurch

Cratonia cotyledon Rydin
et al.

Cyperacites potomacensis Berry

Welwitschiostrobus murili Dilcher
et al

Conospermites hakeaefolius Ett.

Welwitschiella austroamericana
Dilcher et al.

Welwitschiophyllum brasiliense
Dilcher et al.

UBICACION

Arizona
Arizona
Gothan, Alemania
Siberia

Siberia

China

China
Mongolia
Mongolia

Lake Baikal, Asia
Central

Virginia, USA

Cuenca Araripe,
Formation Crato,
Brasil

Este de Norteamérica

Cuenca Araripe,
Formacion Crato,
Brasil

Republica Checa

Cuenca Araripe,
Formacion Crato,
Brasil
Cuenca Araripe,
Formacion Crato,
Brasil

EDAD
Tridsico Superior
Tridsico Superior

Jurasico Temprano
Juradsico Medio

Jurasico Medio

Jurasico Superior-
Cretacico Temprano
Jurasico Superior-
Cretacico Temprano
Cretdcico Temprano
Cretacico Temprano

(Valanginiano-Barremiano)

Cretacico Temprano

(Barremiano-Aptiano)

Cretdcico Temprano
Cretdcico Temprano
(Aptiano-Albiano)

Cretdcico Temprano
(Albiano)

Cretacico Temprano
(Aptiano tardio)

Cretacico Tardio
(Cenomiano)

Cretacico Tardio

Cretacico Tardio

MACRORRESTOS

Conos polinicos
Tallos y restos foliares
Conos polinicos
Semillas aladas

Bracteas delos conos
ovuliferos
Tallos einfrutescencias

Restos foliares, tallos y
estructuras reproductivas
Semillas aladas
Infrutescencia similar a
Drewria
Estructura reproductiva
con Ephedripites

Semillas aladas

Cotiledones

Tallos reproductivos
similar a Drewria

Conos polinicos

Restos foliares similar a
Drewria

Cotiledones

Restos foliares

Cuadro_3. Megafésiles de Gnetales con afinidades sugeridas para Welwitschia. Modificado de

Dilcher et al., 2005.
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spike
strobile

verticillate
= involucral—
~annular collars

peduncle

cupular
bract

cauliflorous
branch

Figura 26. Estrobilos polinicos de el fosil Khitania columnispicata (izquierda) de la Formacion Yixan,
China y el género actual Gnetum montanum (derecha) (Guo et al., 2009). B. Cratonia cotyledon
(cotiledones) (Rydin et al., 2006) C. Estrébilo polinico de Welwitschiostrobus murili (fosil) y W.
mirabilis (actual), (abajo) (Dilcher et al., 2005). D. Cotiledones de Welwitschiella austroamerican. B,
C, D. Megafésiles de la Formacion Crato, Brasil. Escala; A= 1mm, B, C=5 mm, D=10 mm.
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IV.2.3. Registros Fésiles de Ephedraceae

La familia tiene una diversidad mucho mayor que las otras dos familias de Gnetales, en la
historia geoldgica, esto se evidencia por el registro fosil de aproximadamente 17 especies de
megafdsiles a partir del Cretacico Temprano en Australia, Europa, Asia, América del Norte y
Ameérica del Sur (Yang, 2010).

La evolucidn de los caracteres de las Gnetales ha sido controversial, en base datos
moleculares recientemente se ha sugerido que el género de Ephedra es muy joven, entre 8 y
32 millones de anos. Esta diversidad moderna del género es el resultado de una segunda
radiacion en el Oligoceno o Mioceno. Sin embargo, esta supuesta segunda radiacion no
parece estar asociada con ninguna novedad morfolégica, ya que no hay una divergencia
morfolégica obvia entre el Cretacico y la especie moderna (Rydin et al., 2006).

Las especies modernas, han retenido los caracteres reproductivos unicos por mas de
110 millones de afios, ya que los mismos estan presentes en los fosiles. Pero teniendo en
cuenta la hipétesis de un origen reciente, los fosiles de Ephedra cretacicos habrian sido
miembros ampliamente distribuidos y las formas actuales serian un linaje hermano (Rydin et
al., 2003; Dilcher et al., 2005).

Los megafosiles mejor estudiados son las semillas ya que son inequivocamente
pertenecientes al género Ephedra, por que en muchas de ellas se ha encontrado polen in
situ tipo poliplicado. Tenemos por ejemplo, semillas fésiles de Buarcos, Portugal, del
Cretacico: Ephedrispermum lusitanicum Rydin et al. y Ephedra portugallica Rydin et al. y de
Ameérica del Norte: E. drewiensis Rydin et al. (Rydin et al., 2006; Yang, 2010).

Leongathia elegans Krassilov et al. es un tallo vegetativo con caracteres anatomicos

de Australia (Krassilov et al., 1998). La localidad mas rica en megafdsiles de Ephedra la
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Formacion Yixian de Jianshangou, China. En donde se registraron catorce especies, donde
ocho de ellas no presentan detalles reproductivos claros por lo tanto fueron asignados a
Liaoxia Cao et al. o a Ephedrites Goeppert et al.

Ephedra archaeorhytidosperma Yang et al. incluye no sélo los tallos reproductivos
sino también semillas ornamentadas. E. archaeorhytidosperma es la primera especie de
megafdsiles de edad mas temprana que el Terciario, que ha sido atribuida al género Ephedra
(Yang et al., 2005).

Chaoyangia liangii Duan comprende tallos reproductivos con estrébilos que contienen
de 2 a 3 semillas, rodeados por muchas estructuras como pelos bifurcados. Las relaciones
de esta especie no estan claras, Tao y Yang (2003) creyeron que se trataba de una especie
extinta de Ephedra pero Sun et al. (1998) pensaron que podria tener una afinidad con
Welwitschia. Ephedra hongtaoi Wang et al. del Cretacico Temprano de Liaoning, China fue
asignada a este género ya que se la comparé con la especie actual de E. sinica Stapf (Wang
y Zheng, 2010).

A pesar de la importancia evolutiva de estos megafosiles de Gnetales, varias
preguntas fundamentales necesitan respuesta por ejemplo; el niumero de bracteas, la
posicion y conexion de los conos ovuliferos son importantes en la clasificacion del género
Ephedra pero estos caracteres no estan claros en la mayoria de los fosiles (Rydin et al.,
2003). En cuanto al numero de las semillas, en las especies actuales de Ephedra es variable
(1, 2 o 3 semillas). Pero a veces resulta dificil poder discernir el numero de semillas que se
encuentra en los estrébilos ovuliferos de los primeros megafésiles del género en el Cretacico
Temprano (Yang, 2010). Sin embargo la naturaleza homoplasica de muchos caracteres
morfolégicos en Ephedra actual, la variacion morfolégica intraespecifica y la escasa

informacioén en las regiones de genes investigados, dificultan la resolucién de las relaciones
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filogenéticas dentro del género.

Hay dos hipotesis alternativas sobre la edad de Ephedra: un origen de Ephedra actual
en el Oligoceno-Mioceno basado en el andlisis de datacion molecular (Huang y Price, 2003)
y un origen Cretacico propuesto por Rydin et al. (2006), pero ambas hipotesis dejan
preguntas clave sin respuesta. Sin embargo, debido a los caracteres reproductivos idénticos
en los fésiles y los representantes de Ephedra actual, es probable que Ephedra sea de
origen mesozoico. Esta ultima hipotesis, esta respaldada por el fosil del Cretacico Temprano
Ephedra archaeorhytidosperma (Yang et al., 2005), que tiene caracteres solo presentes en
algunas especies actuales.

Los registros de megafésiles de Gnetales en el Cretacico de Argentina son muy
escasos. Cladera et al. (2007) dan a conocer para el Grupo Baquerd de la Cuenca Austral
una fructificacion clasificada como Ephedra verticillata (Fig. 27). En cambio en el registro
polinico del Cretacico son frecuentes las menciones de granos de polen con afinidad a las
Gnetales. Sin embargo, no hay estudios conjuntos donde se analicen sistematicamente
granos de polen y estructuras reproductivas en la misma formacion.

Ephedra verticillata Cladera et al, es un tallo reproductivo del Cretacico Temprano de
América del Sur, esta especie conserva no solo caracteristicas vegetativos sino también
reproductivos; como tallos con ramas verticiladas, y estructuras portadoras de semillas
individuales o agrupadas de a tres a cinco, sésiles, redondeadas a ovaladas, cada una de
estas estructuras con dos semillas ovales—acuminadas de 0,8 mm de ancho y 1,8 mm de
largo, pero no tiene caracteres detallados comparables con las especies actuales (Fig. 27)
(Cladera et al., 2007).

Se revisaron y fotografiaron los materiales perteneciente Ephedra verticillata, unico

género fésil de Ephedra de América del Sur, con el objetivo de comparar dicho material con
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los fosiles de la Formacion La Cantera, este trabajo se realizd en el marco de una pasantia
de Posgrado en el Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia” (MACN).
En la Cuenca de San Luis, en la Formacién La Cantera en un trabajo de Tesis
Doctoral (Puebla, 2010), se registraron restos de estructuras reproductivas y vegetativas de
plantas afines a Gnetales, como estrébilos ovuliferos y ejes vegetativos con estriaciones
longitudinales. Luego en una Tesis de Licenciatura (Gomez, 2012), se estudiaron con mas
detalles a estas estructuras reproductivas afines a Gnetales. En base a esta evidencia de
megafosiles y los granos plicados encontrados en el mismo sitio de fosilizacion, permite
inferir de esta forma que en la cuenca hubo una gran diversidad de Gnetales. De este modo

se propuso como objetivo; estudiar a este grupo en esta Tesis Doctoral.

IV. 3. Comparaciones de especies de Ephedra actuales con las

especies fosiles de Argentina

En la provincia de San Luis en la actualidad se encuentran tres especies del género
Ephedra: E. americana. E. triandra y E. ochreata.

Existen hasta ahora descriptas para Argentina solo dos especies fésiles de Ephedra
(E. canterata Puebla et al. 2017 y E. verticillata Cladera et al., 2007).

La especie fésil, Ephedra canterata fue recuperada en la Formacion La Cantera y
publicada recientemente por Puebla et al. (2017). La diagnosis de esta especie se basa
principalmente en los caracteres de los conos ovuliferos y de las semillas (FRUS) que se
encuentran dentro de estos conos. Donde también se han encontrado en asociacion a estos
conos ovuliferos, ejes vegetativos que corresponden a esta especie debido a las caracteres
diagnésticos vegetativos (engrosamiento de los nodos y estriaciones longitudinales en el eje

vegetativo) y restos foliares (Fig. 29).
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Figura 27. Ephedra verticillata, Grupo Baquerd. A. Ejes vegetativos femeninos con estrébilos
ovuliferos en conexién organica. B. Detalles de las semillas (se). C. Eje vegetativo estriado (es).
Disposicion de los tallos en forma verticilada, nodo (nd) ensanchado. Escala: B, C=0,5 mm, D=5
mm. Fotografias de M. Gomez.
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La diagnosis de E. caterata, se encuentra basada en los conos ovuliferos y en las
semillas o FRUs (unidades reproductivas femeninas). Los conos owvuliferos son de forma
ovoides con cuatro verticilos de bracteas estériles. El primer verticilo es basal y esta
compuesto por bracteas pequefias que se encuentran en disposicion condensada e
imbricadas, en el segundo verticilo se encuentran tres bracteas, en el tercer verticilo se
observa una sola bractea que es de mayor tamafio comparada con las del primer verticilo,
en el tercer verticilo se observan tres bracteas de mayor tamafio que las de los verticilos
anteriores. Las bracteas del cuarto verticilo cubre parcialmente a las dos semillas, estas
bracteas son finas con un angosto margen compuesto por 2-5 células. Se encuentran dos
semillas ovoides por cono owulifero, lo cual estan cubiertos por la envoltura de la semilla que
es papilada con dos tipos de tricomas, en el apice de la semilla se encuentra una
protuberancia que corresponde al tubo micropilar. Esta descripcion se encuentra
desarrollada en el capitulo VI de estructuras reproductivas de la Formacion La Cantera.

En algunos fosiles no es posible observar la diferencia entre los ciclos de verticilos,
pero si la presencia de bracteas dispuestas en forma imbricada. EI nimero de bracteas de
cada cono es variable dentro y entre especies y las bracteas pueden estar libres o
fusionadas proximalmente en distinto grado. Una textura papilar se puede observar en la
epidermis interna de las bracteas. Cada cono owvulado contiene dos FRUs (unidad
reproductiva femenina) elipticos y, de sus apices se proyecta un tubo micropilar largo y
estrecho.

La forma de las semillas de E. canterata es similar a las semillas de E. verticillata,
como asi también el numero de semillas por estrébilo (dos semillas), pero difieren en sus
dimensiones; las semillas de E. canterata son mucho mas grandes (2.9 x 3.6 mm) que las

semillas de E. verticillata (0.8 x 1.8 mm).
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La estructura anatomica de las semillas de E. canterata, como otras caracteristicas
preservadas en los estrobilos owuliferos, es lo que permitid una mejor comparacién con los
estrobilos owuliferos de las especies de Ephedra actuales. La envoltura externa de la semilla
de E. canterata es papilada, a diferencia de la mayoria de las especies de Ephedra
sudamericanas que presentan una superficie lisa (excepto por E. multiflora que presenta una
superficie lamelada). EI niumero de semillas por estrobilo es variable en las especies
modernas, los estrobilos de E. canterata presentan dos semillas por cada estrobilo al igual
que las especies actuales, excepto por dos especies que presentan tres semillas por
estrobilo (E. ochreata y E. boelckei).

La forma de las semillas para las dos especies fosiles (E. canterata y E. verticillata) es
predominantemente ovoide al igual que las semillas de las especies modernas de E.
boelckei, E. frustillata, E. chilensis, E. multiflora y E. gracilis.

El apice acuminado de las semillas es compartido por las semillas de las dos especies
fosiles con algunas de las especies actuales (E. triandra, E. boelckei, E. breana y E. gracilis).
Los estrébilos owuliferos de E. canterata son pedunculados, esta caracteristica es
compartida por varias especies modernas con E. triandra, E. frustillata, E. tweediana, E.
chilensis y E. gracilis. Las demas especies presentan estrébilos sésiles como las semillas de
E. verticillata. En cuanto a las bracteas del dltimo verticilo, estas no cubren por completo a
las semillas en algunas especies, como E. canterata al igual que E. tweediana, E. americana
y E. multiflora, en las demas especies las bracteas llegan a cubrir la longitud total de las

semillas.

IV. 4. Conclusiones

Del analisis comparativo de las estructuras reproductivas de las especies actuales de
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Ephedra de América del Sur, con la especie fésil E. canterata se concluy6 que: los estrobilos
owvuliferos de E. canterata son similares a los estrobilos de E. gracilis, ya que comparten mas

caracteres similares que con las demés especies (Cuadro 4).

Semillas Conos ovuliferos
- NUmero
. Superficie
Especies de Q. . .
de la . Forma Apice Pedunculo Bracteas
. semillas
semilla
por cono
. L cubre a la
E. ochreata Lisa tres elipsoidal romo ausente .
semilla
: . . . cubre a la
E. triandra Lisa dos elipsoidal acuminado  presente .
semilla
. . . no cubre a
E. americana Lisa dos elipsoidal romo ausente .
la semilla
. . . . cubre a la
E. boelckei Lisa tres ovoide acuminado ausente .
semilla
. : L cubre a la
E. rupestris Lisa dos elipsoidal romo ausente .
semilla
. . . cubre a la
E. frustillata Lisa dos ovoide romo presente .
semilla
. : . : cubre a la
E. chilensis Lisa dos ovoide romo presente .
semilla
. . L no cubre a
E. tweediana Lisa dos elipsoidal romo presente .
la semilla
. . no cubre a
E. multiflora Lamelada dos ovoide romo ausente .
la semilla
, o . cubre a la
E. breana Lisa dos elipsoidal acuminado ausente .
semilla
- . : . cubre a la
E. gracilis Lisa dos ovoide acuminado  presente .
semilla
. : . no cubre a
E. canterata Papilada dos ovoide acuminado  presente .
la semilla
E. verticillada - dos ovoide acuminado ausente -

Cuadro 4. Comparacion de los estrébilos ovuliferos de E. canterata con la especie fosil de E.
verticillata y especies sudamericanas modernas
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A

Figura 28. Estrobilos ovuliferos de E. canterata (A-J) comparadas con estrobilos de E. vidris (K).
Sefialando las bréacteas (b) de los diferentes verticilos, el tubo micropilar (mi), células marginales de
las bracteas (mc), células epidérmicas (ep), pedunculo del cono (st), semillas o unidades
reproductivas femeninas (FRU). E. Fotografia del microscopio de fluorescencia, mostrando las
paredes anticlinales de las células hexagonales de la epidermis. F. Imagen del SEM mostrando la
superficie de la cuticula interna papilada. Escala; A, B, C, G=J=500 ym, E=200 ym, F=5 uym. Lamina
tomada de Puebla et al., 2017.
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Figura 29. Ejes vegetativos asociados a los conos ovuliferos de E. canterata donde se sefialan
diferentes partes; la base connada de las hojas (cb), hojas (L), nodo (n), tallo (sr), estomas (st).
(B-F), comparados con tallos de varias especies modernas, E. boelckei (A), E. triandra (G), E.

aspera (I). Escala; A, E, F, H, I, J=1 mm, B=2 mm, C, D=2 cm, K=200 pum, I=50 pm. Tomado de
Puebla et al., 2017.
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V. 1. Granos de Polen de Gnetales Actuales

V.1.2. Introduccion

La Palinologia es una ciencia relativamente nueva que se centra en el estudio de los
granos de polen y las esporas. El nombre Palinologia fue utilizado por primera vez por
Hyde y Williams (1944) quienes realizaron los primeros analisis de forma y medidas de
los granos de polen. Esta ciencia permitié la identificacion e interpretacion de los
componentes vegetales de floras antiguas, asi como también determinar la distribucion
y las condiciones climaticas en las cuales crecieron. Esto es posible debido a que las
paredes de los granos de polen y esporas estan compuestas por una sustancia
excepcional que es resistente a la accion destructiva de muchos acidos corrosivos y
sustancias alcalinas. Los granos de polen que se alojan debajo de las matas que
forman los musgos y liquenes se preservan por un tiempo considerable, lo mismo que
los granos que caen en el agua o sedimentos y permanecen bajo condiciones
anaerdbicas, conservandose usualmente en muy buen estado (D'Ambrogio, 1986;
Brown, 2008).

El grano de polen es una estructura reproductiva que representa al gametofito, la
estructura productora de anterozoides o gametas masculinas. Posee una capa externa
denominada exina que esta compuesta de esporopolenina, posiblemente el compuesto
organico de mayor resistencia que se conoce (Mogliay Daguerre, 2016).

El grano de polen maduro presenta una morfologia bien definida que, por lo
general, permite la identificacion de la planta del cual procede. Sus caracteres

morfologicos son distintivos y entre ellos estan: tipo pared, aperturas, simetria y
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polaridad, agregados polinicos, forma y tamafo, ornamentacion (Brown, 2008;

Blackmore y Knox, 2013).

V.1.2.1. Organizacion

Un grano de polen esta constituido por dos partes: “la célula viva” y la “esporodermis” o
pared externa. La célula tiene un periodo de vida corto y, en el polen fosilizado natural o
artificialmente en el laboratorio mediante una técnica llamada acetdlisis, se recupera
solo la esporodermis. La funcion primaria de la pared del polen es la proteccién del
protoplasma celular, mediante la impermeabilizacion y la resistencia a la degradacion
fisico—quimica y biologica. La naturaleza de la misma proporciona multitud de
caracteres importantes en filogenia y para su estudio hay que tener en cuenta su

“estratificacion” y su “ornamentacion” (Hesse et al., 2009, Blackmore y Knox, 2013).

V.1.2.3. Estratificacion de la pared

La esporodermis esta formada por varios estratos que difieren por sus caracteres
quimicos, morfolégicos y ontogénicos. Consta fundamentalmente de dos capas muy
diferenciadas, una interna que esta en contacto con el protoplasma celular denominada
“‘intin@” y otra externa, rodeando a todo el conjunto, llamada “exina” (Maray et al., 2002;
Hesse et al., 2009).

La exina es la capa mas externa y mas resistente de la pared del grano de polen.
Su resistencia a la destruccion es una de las mayores del reino vegetal, ya que soporta
la accion de los acidos y bases concentradas, asi como el calentamiento hasta 300° C,
siendo unicamente alterada por algunos oxidantes y por ciertos microorganismos.
Debido a ello, se han encontrado exinas practicamente intactas en predecesores de los

granos de polen actuales, como esporas de primitivos helechos briofitas, procedentes
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de depositos del Paleozoico ¢ 470 Ma). Su componente quimico fundamental es la
esporopolenina, que se forma por la polimerizacion de carotenos y ésteres de carotenos
oxidados en proporciones variables. Sin embargo, la exina es una capa que presenta
una cierta elasticidad y plasticidad, permitiendo al grano de polen adaptarse a las
condiciones ambientales (Maray et al., 2002; Hesse et al., 2009). La exina consta a su
vez de dos capas: ectexina (externa) y endexina (interna). Ambas, se diferencian por su
morfologia, por su desarrollo y por su composicidén quimica.

La intina es la capa mas interna de la pared del grano de polen. Sus
componentes principales son celulosa, pectinas y glucoproteinas. No es resistente a los
acidos y se destruye facilmente con la acetdlisis. Puede considerarse equivalente a la
pared de celulosa tipica del resto de células vegetales (Maray et al., 2002; Hesse et al.,

2009).

V.1.2.4. Granosde Polen de Gimnospermas

El grupo informal de gimnospermas esta formado por las Cycadales, Ginkgoales,
Gnetales y otras coniferas. La pared de los granos de polen de las gimnospermas
difiere de las angiospermas en dos caracteres:

1- Laendexina es siempre laminar en el estado maduro del polen

2- Elinfratectum nunca es columnado.

Para las cuatros clases de gimnospermas, los granos de polen se diferencian
principalmente por sus aperturas. Un tectum se encuentra presente en todas las Cycas,
en Ginkgo y en todas las Gnetales, pero no en todas las coniferas: en algunas taxas, el

tectum esta completamente ausente (Fig. 30.A) (Hesse et al., 2009).
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En Gnetales los elementos ultraestructurales de los granos de polen maduros
presentan las mismas caracteristicas para los tres géneros (Tekleva y Krassilov, 2008).
Pero los granos de polen de los géneros Ephedra y Welwitschia presentan tamafo y
forma similar, y tienen una exina que varia en grosor segun donde se encuentre (plica o
valle) (Rydin y Friis, 2005). En general, los granos de polen son elipticos y poliplicados
con una amplia gama de variacion en el tamafo del polen y en las plicas. La
ornamentacion del grano de polen en Gnetum es espinosa o espinulosa, mientras que
en Ephedra y Welwitschia es poliplicado. El polen del Welwitschia es similar al Ephedra,
pero los granos de Weltwitschia tienen un sulco (Fig. 34.C) (Rydin y Friis, 2005; Rydin
et al., 2006a).

La ectexina en Gnetales consiste en un tectum, que es homogéneo en cuanto a
su textura, y un infratectum que es granular y no columnado. Estos elementos
granulares se agrupan para formar aglomeraciones equivalentes a columellas (Fig. 30.)
(Hesse, 1984; Zavada, 1984; Kurmann, 1992; El-Ghazaly y Rowley, 1997; Osborn,
2000; Tekleva y Krassilov, 2009). El tectum es grueso y solo disminuye hacia los surcos
en Ephedra, en Welwitschia el tectum es delgado por bajo de la plica y aumenta en las
laderas (borde de las plicas) (Fig. 30. A, B) (Tekleva y Krassilov, 2008).

La capa inferior es fina y por debajo de esta se encuentra la endexina que es
laminar y es uniforme en todo el grano de polen para los tres géneros; esta descripcion
corresponde a la regiéon de la plica del grano de polen (Tekleva y Krassilov, 2008;
Bolinder et al., 2015a). La exina entera es completamente descartada antes de la

germinacion del tubo polinico (El-Ghazaly et al., 1998).
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Figura 30. Estratificacion de la pared del grano de polen de Ephedra sp. (A), Welwitschia sp.
(B) y Gnetum sp. (C) en corte transversal. A. Esquema del granos de polen de Ephedra sp.,
endexina (E) laminar, por arriba se encuentra el infratectum (I) granular que se engrosa en la
zona de las plicas (C) y en las laderas (m) al igual que el tectum (T) y ambos disminuyen en los
surcos (fr). Modificado de Dores et al. (2014). B. Grano de polen de W. mirabilis, endexina
laminar (E), infratectum (l) granular y tectum engrosado en la parte de la plica. C. Grano de
polen de Gnetum africanum, detalle de los elementos granulares (gr) del infratectum, tectum
engrosado en la parte apical de la espina. B, C: Modificado de Tekleva y Krassilov (2008).
Escala: A=0,5 mm, B= 1mm, C=0,7 mm
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V.1.2.41. Forma y tamano

La forma en los granos de polen esta directamente relacionada con el tipo de apertura,
la polaridad y la simetria. Si el eje polar es mas corto que el ecuatorial, el polen es
“oblado”, si el eje polar es mas largo que el ecuatorial, el polen es “prolado” (Fig. 31). La
localizacion de las aperturas con respecto al contorno, suele ser un caracter filogenético
importante. En gimnospermas, los granos de polen presentan también varios tipos de
apertura, aunque en mucha menor proporciéon que en los otros grupos (Maray et al.,
2002; Hesse et al., 2009).

El tamafo del grano de polen es considerado un caracter con valor taxonoémico,
ya que, en general, asumiendo las variaciones estadisticas, permanece constante
dentro de una misma especie. Por otra parte, su heterogeneidad en un taxén concreto
puede ser indicativo de un origen hibrido o de diferentes estados de madurez. Los
granos de polen mas pequefos oscilan desde los 5 um a los 8 um y los mas grandes
pueden superar los 300 ym como ocurre en algunas familias como Annonaceae o

Pinaceae.

Figura 31. Tipos de formas (A=Per-oblado, B=Oblado, C=Sub-oblado, D=0Oblado- esferoidal,
E=Esferoidal, F=Prolado- esferoidal, G=Sub-prolado. H=Prolado, I=Perprolado.
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TAMANO DEL POLEN

En funcion de la longitud del
eje mas largo:

< 10pum - Muy pequefio
10- 25pum - Pequenio
25- 50pum - Mediano
50-100pm - Grande
100-200pm - Muy grande

»>200pum - Gigante

Cuadro 4. Relaciones de las medidas con el tamafo del grano de polen (Punt et al., 2007). En
este caso el eje mas largo es el ecuatorial segun El-Ghazaly et al. (1998); Bolinder et al. (2015)

En general los granos de polen de Gnetum son de tamafio pequefo (longitud
entre 11-19.5 um) y ornamentacion espinulosa. En Welwitschia el tamafio de los granos
va desde mediano a grande segun la longitud del eje ecuatorial (30-80 pm) (Tekleva y
Krassilov, 2008). Los granos de polen de Ephedra son de forma elipsoidal, oblados,
inaperturados y varian de 20 a 80 ym de longitud de su eje ecuatorial (mediano a
grande) y de 16 a 50 um de su eje polar (Cuadro 4). Presentan crestas longitudinales
(plicas o costillas) que tipicamente tienen una ornamentacion psilada y se encuentran
separadas por regiones deprimidas (valles o surcos), debido a la alteracion de grosores
de la exina. El nimero de plicas oscila entre 4 y 19 (Fig. 32) (Steeves y Barghoorn,
1959, Tekleva y Krassilov, 2008; Rydin et al., 2006a).

Los caracteres para distinguir los granos de polen de las especies de Ephedra
son: el numero de plicas, las secciones transversales de las plicas, semicirculares o

tringulares, y el tamafio (35—-70 um) de longitud del eje ecuatorial (Steeves y Barghoorn,
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1959; El-Ghazaly et al., 1998; Osborn, 2000; Ickert—-Bond et al., 2003; Bolinder et al.,
2015a).

La forma de dispersion de los granos de polen en Ephedra se encuentra poco
estudiado (Bolinder et al., 2015b). La condicion de apertura en Ephedra no esta clara y
se ha descrito de forma variable como poliaperturada (Steeves y Barghoorn, 1959) o
como inaperturada (Kurmann y Zavada, 1994; El-Ghazaly et al., 1998; Ickert—-Bond et

al., 2003).

L A ey e
o
pl t// JR‘_T \\\_____,_._f‘f

Figura 32. Descripcion morfolégica del grano de polen en Ephedra. A Vista ecuatorial en
donde se observan con claridad las plicas (pl) y sus crestas (cp), entre cada plicas se
encuentran los valles o surcos (sr) y en el medio de estas depresiones estan las estrias o
pseudosulco (ps) que en algunas especies puede estar ramificado. B. Vista polar, los polos (po)

se encuentra sobre el eje mas corto, las plicas estan dispuestas a lo largo del eje ecuatorial
(ee), en las distintas especies de Ephedra, las plicas difiere si se fusionan no al llegar al

extremo del eje ecuatorial. Escala=10 um.

V.1.2.4.2. Aperturas
Una apertura de define como la regidn especializada en donde la esporodermis es mas
delgada que el resto del grano y generalmente difiere en la ornamentacion y/o en la

estructura. Las aperturas se describen como simples si estan presentes en una sola
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capa de la pared o compuestas si afectan a mas de una capa de la pared (Punt et al.,
2007; Hesse et al., 2009).
Los granos de polen poseen basicamente tres tipos diferentes de aperturas
simples:
1. alargadas (forma de surco) de polo a polo, dan origen a un polen “colpado”
2. redondas (forma de poro) dan origen a un polen “porado”
3. elongada latitudinal o formando anillos completos circundando a uno de los polos
del grano (sulcos), dan origen a un polen “sulcado” (Fig. 33).
Las Gnetales presentan dos tipos de aperturas; en Welwitschia los granos de
polen son monosulcados y en Ephedra y Gnetum son inaperturados (Tekleva y

Krassilov, 2008).

-

Trilete Heterocolpate Monosulcate Spiraperturate

Figura 33. Tipos de aperturas. A Vista ecuatorial. B. Vista polar. Los granos de polen de
Welwitschia son monosulcados (remarcado por un rectangulo).
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V.1.3. Antecedentes

El orden Gnetales comprende tres géneros distintos: Gnetum, Welwitschia y Ephedra.
El polen de Gnetum es pequefio y espinoso, en Ephedra presenta estrias longitudinales
y plicas, denominandose poliplicado y Welwitschia ademas de ser poliplicado, es
monosulcado, presentando un sulco irregular (Balme, 1995) (Fig. 34).

Wodehouse (1935), fue el primero en describir el polen de Ephedra actual, donde
reconocio diferencias basicas entre especies del género basado sobre el trabajo con E.
equisetina y E. foliata. En la descripcion de E. equisetina, afirma que el polen es
caracterizado por tener “pocas crestas altas 5-8 con sus crestas como cuchillo y
arqueado de punta a punta y serpenteando en el transcurso de toda su longitud”. Una
descripcion de E. foliata nota que “cuando las crestas (plicas) son mas numerosas, 11 a
15, no son tan altas y las lineas en las ranuras (pseudosulcos) estan ausentes o estan
representadas por una linea débil’. Estas descripciones de dos especies representan
un poco de la gran variedad en las formas que caracterizan a los granos de polen del
género. Aunque los granos son todos similares en cuanto a sus plicas, ellos se
diferencian en el tamaro, la forma, el numero de surcos y plicas y en la estructura de la
exina (Wodehouse, 1935).

El primer estudio de detalle de granos de polen de Ephedra fue realizado por
Steeves y Barghoorn (1959) con microscopia de luz transmitida. Ellos examinaron los
granos de polen de 43 especies que representan las tres secciones, Alatae, Asarca, y
Ephedra y todas las subsecciones del sistema de clasificacion original de Stapf (1889).
Steeves y Barghoorn (1959) observaron cuatro tipos distintos de polen, 'Tipos A-D',

basados principalmente en el numero y la estructura de las crestas (plicas) y la
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escultura de los valles intermedios. El 'Tipo A' representa los granos de polen con una
cresta escarpada, con numeros de cresta que van de 5 a 9, y ambos cordones
ondulados y valles, con pseudosulcos que también se bifurcan o ramifican (Fig. 35. C y
C). El 'Tipo B' tiene un mayor numero de crestas que 'Tipo A', los valles son ondulantes,
pero no se bifurcan (Fig. 35. A). El 'Tipo C' tiene crestas rectas, pero por otra parte los
"Tipos B y C" estan estrechamente relacionados (Cuadro 5).

El 'Tipo D' se considera como una forma distinta con crestas graduales y posee

el mayor numero de crestas (hasta 20) (Steeves y Barghoorn, 1959).

CARACTERISTICAS TIPO A TIPOB TIPOC TIPOD
Estructura de las Escarpada Escarpadas Rectas Graduales
plicas
Numeros de plicas 5a9 < que Tipo A < que Tipo A hasta 20

Estructura de los se bifurcan y  no se bifurcan no se bifurcan y
pseudosulcos son y son ondulantes

ondulantes son ondulantes

Cuadro 5. Clasificacién de Steeves y Barghoorn (1959) de los granos de polen del género
Ephedra segun sus caracteristicas morfologicas.

Zhang y Xi (1993) usaron los tipos de polen de Steeves y Barghoorn para
clasificar 11 especies chinas de Ephedra. En la clasificacién incluyeron un nuevo 'Tipo
BC' con 10-13 costillas o plicas, lineas hialinas distintas o indistintas (pseudosulcos),

pero sin ramificar, fusionando 'Tipo B'y Tipo D.
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Figura 34. Granos de polen de Gnetales. A. Grano de polen de Gnetum africanum Welw. Con
escultura espinosa (Modificado de Tekleva y Krassilov, 2008). B. grano de polen de Gnetum
macrostachyum Hook. Con escultura espinosa, provista de varias espinas (es) (Modificado de
Tekleva y Krassilov, 2008). C. Granos de polen de Welwistchia mirabilis cubiertos por plicas (pl)
y con un sulco (sl) que se posiciona en la zona polar y alcanza casi la totalidad del largo del eje
ecuatorial (ee) (Modificado de Rydin y Friis, 2005). D. Grano de polen de Ephedra triandra,
provista de plicas (pl), en cada una de ellas se encuentras los surcos (sr).Escala: A, B=3 um,
C=15 um, D=10 pm.
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Figura 35. Dibujo esquematico de los diferentes tipos de ramificaciones (pseudosulco) en
granos de polen de Ephedra. El eje ecuatorial es igual al eje mas largo y el eje polar es igual al
mas corto. A Polen con pseudosulco no ramificado; tipo ancestral. B. Polen con pseudosulco
con ramificacién de primer orden; tipo derivado. C. Polen con pseudosulco con ramificaciéon de

primer y segundo orden; tipo derivado. Tomado de Bolinder et al., (2015).

V.1.4. Descripciones Sistematicas

Los granos de polen descriptos aqui pertenecen a todas las especies de Ephedra de
América del Sur y algunas de Ameérica del Norte. Con respecto a los demas
representantes de Gnetales (Welwitschia y Gnetum), no se pudieron obtener granos de
polen debido al deterioro de los estrébilos polinicos de los herbarios. La descripcién del
material se realizd con el microscopio 6ptico y se reforzé con el Microscopio Electronico
de Barrido ubicado en las instalaciones de la UNSL (LABMEN), excepto en el caso de
E. rupestris, que sus granos de polen se observaron solo con el Microscopio 6ptico (Ver

en detalle en materiales y métodos en el Capitulo lll). En numerosos granos de polen
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de los preparados de las especies estudiadas, se observd un importante grado de
torsion, producto de la desecacion, propio de la herborizacion del material. Dicho
proceso afecta de una manera importante a las estructuras morfolégicas de los granos
de polen, por lo que no se los tuvo en cuenta para su medicion (como deformacion del
contorno, reduccion del tamafio y superposicion de las plicas). También se observaron
en los preparados, algunas exuvias de la exina, lo que significa que estos granos de
polen han germinado dejando la exina sin el contenido celular. El numero de plicas es
un valor estimado, debido a que la mayoria del conteo de las plicas, se realiz6 a los
granos de polen en posicion de vista polar (Fig. 32. B), por lo que se asume que
presenta un numero de plicas duplicado al que ha sido contado. Para las mediciones y
las descripciones de los granos de polen se tomaron las imagenes que se obtuvieron
del Microscopio Electréonico de Barrido.

Al final de las descripciones de las especies de América del Sur, se incluyeron
descripciones de dos especies de América del Norte; E. nevadensis y E. califérnica, con
la finalidad de compararlas con las especies sudamericanas y discutir los caracteres de
los granos de polen y encontrar diferencias con los de América del Sur.

Con respecto a la especie endémica de Chile, E. gracilis, lamentablemente, no
pudo describirse por no encontrarse estrébilos polinicos con granos de polen

conservados, en el material obtenido de los distintos herbarios consultados.

V.1.4.1. Granos de polende Especies de Américadel Sur

Subdivision Gimnosperma Lindley, 1830.
Orden Gnetales Blume, 1835.

Familia Ephedraceae Dumort, 1829.
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Género Ephedra L, 1753.
Especie tipo. Ephedra distachya Linneus, 1753
Ephedra ochreata Miers, 1863
(Figura 36)
Dimensiones: longitud del eje ecuatorial: 37.4 um (30—43 um); longitud del eje polar:
20.10 pym (16—28 um) (25 ejemplares medidos).
Numeros de plicas: 10 (8-12)
Ancho de plicas: 3.7 ym (2.5-5 pm)
Descripcion: Grano de polen mediano poliplicado, contorno variado entre elipsoidal y
oval, pero predominan los granos de polen elipsoidales. Las plicas son anchas y de
seccion transversal semicircular (forma de domo), con bordes ligeramente ondulados,
que se afinan ligeramente hacia los extremos del eje ecuatorial.
Todas las plicas se fusionan en el extremo del eje ecuatorial dando un aspecto
acuminado a esta terminacién, sin embargo se observo que algunas plicas se fusionan
de a dos antes de alcanzar el extremo de este eje. Los pseudosulcos no estan
ramificados.
Comentarios: Segun la clasificacion de Steeves y Barghoorn (1959), esta especie
pertenece al grano de polen de “Tipo C”, que se caracterizan por presentar las crestas
ligeramente rectas comparadas con los demas tipos y ausencia de ramificacion en los
pseudosulcos. Esta caracteristica fue definida muy bien por Bolinder et al. (2015a) en
su clasificacion de los pseudosulcos en: no ramificados, ramificados de primer orden y
ramificados del segundo orden. Los ejemplares aqui descriptos alcanzan una longitud
del eje ecuatorial de 41 um, un poco menor a los descriptos del “Tipo C” por Steeves y

Barghoon (1959) que registran un largo maximo de 51um.
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Figura 36. Imagen del Microscopio Electronico de Barrido (MEB) de los granos de polen de E.
ochreata, sefialando con flechas negras la fusién de las plicas al llegar al extremo del eje
ecuatorial, que en los casos sefialados, se fusionan de a dos plicas. Escala=10 pym.

Ephedra triandra Tulasne, 1858

(Figura 37)

Dimensiones: longitud del eje ecuatorial: 33.5 ym (20—42 pm); longitud del eje polar:
24 ym (20-30 pm) (25 ejemplares medidos).
Numeros de plicas: 18 (14-22)

Ancho de las plicas: 3.7 ym (2.7-4.5 pm)
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Descripcion: Grano de polen poliplicado mediano, en esta especie predominan los
granos de contorno oval, pero también se registraron algunos granos con contorno mas
elipsoidal.

En longitud su eje ecuatorial es notablemente menor, comparados con las demas
especies. Las plicas son numerosas, de ancho variable dentro del mismo grano (de 2 a
3 um) y de seccion transveral semicircular (domo) y bordes ligeramente ondulados,
disminuyen su espesor hacia el extremo del eje ecuatorial. Algunas plicas se fusionan
de a dos y tres a gran distancia del extremo del eje ecuatorial y dan lugar a una nueva
plica que alcanza el eje. Los pseudosulcos no estan ramificados.

Comentarios: Segun la clasificacion de Steeves y Barghoorn (1959), esta especie
pertenece al grano de polen de “Tipo D”, que se caracteriza por presentar el contorno
de grano mas ovalado que elipsoidal. Lo que le confiere una forma redondeada y
presenta un tamafio menor que los demas tipos. En este grupo también se encuentran

granos de polen que presentan un mayor numero de plicas.
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Figura 37. Granos de polen de E. triandra A-B. Imagenes del microscopio optico. A En esta
imagen se aprecia el ancho de las plicas. B. Se observan las ondulaciones de los bordes de las
plicas, principalmente en la zona central del grano de polen. C. Imagen del Microscopio
Electrénico de Barrido (MEB) sefialando con flechas la fusién de las plicas al llegar al extremo
del eje ecuatorial (ee), que en los casos sefialados, se fusionan de a tres plicas. Escala: A

B=10 ym, C=2 pm.
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Ephedra americana Humboldt, 1805
(Figura 38)

Dimensiones: longitud del eje ecuatorial: 34.90 um (31-46 um); longitud del eje polar:
21 ym (19-25 um) (25 ejemplares medidos)
Numeros de plicas: 12 (8—14)
Ancho de plicas: 4.10 um (3-5.6 pym) y casi 3um de alto
Descripcion: Grano de polen poliplicado mediano, la mayoria de los granos registrados
presentd un contorno de tipo elipsoidal. Plicas de seccién transversal triangular y mas
altas (aprox. 3um) que en las otras especies anteriormente descriptas (E. ocheata, E.
triandra); con bordes levemente ondulados y se fusionan muy cerca del extremo de eje
ecuatorial dando lugar a una terminacion muy acuminada. Los pseudosulcos no estan
ramificados.
Comentarios: Segun la clasificacion de Steeves y Barghoorn (1959), esta especie
pertenece al grano de polen de “Tipo C”, que esta caracterizado por presentar plicas
rectas, mas altas que en otras especies y ausencia de ramificacion en los

pseudosulcos.

Ephedra boelckei Roig, 1984
(Figura 39)
Dimensiones: longitud del eje ecuatorial: 44.70 ym (46.8—41 pm); longitud del eje polar:
17.5 ym (15.4-20.20 pm) (20 ejemplares medidos).
Numero de plicas: 14 (12-16).
Ancho de las plicas: 2.70 ym (2—4.9 um)

Descripcion: Polen poliplicado mediano, la mayoria presenta contornos elipsoidales.
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Plicas de ancho constante y de seccidon trasversal ligeramente triangular y bordes
ligeramente ondulados. Algunas plicas se fusionan de a dos a % del extremo del eje
dando lugar a una sola plica que alcanza el extremo del eje ecuatorial, las otras se
fusionan en el extremo del eje formando un area pequefia de aspecto romo. Los
pseudosulcos no estan ramificados.

Comentarios: En la clasificacion de Steeves y Barghoorn (1959) no se encuentra
contemplada esta especie. Pero analizando las caracteristicas que utilizan estos
autores, se considera que esta especie corresponde al “Tipo B”, por la presencia de las
plicas con bordes levemente onduladas. Los granos de “Tipo A” corresponden a
aquellos con un numero de plicas menor a nueve, los granos de polen de esta especie
presentan numeros de plicas que estan fuera de este rango, en el “Tipo C “y “D”, los

granos de polen se agrupan en base a la estructura de las plicas; rectas y graduales

respectivamente.

Figura 38. Grano de polen de E. americana. A. Imagen del microscopio Optico, donde se
visualizan el borde de las plicas levemente onduladas. B. Imagen del MEB senalando la fusién
de las plicas al llegar al extremo del eje ecuatorial (ee) de aspecto romo. Escala=10 pym.
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Figura 39. Imagen del Microscopio Electronico de Barrido (MEB) un grano de polen de E.

boelckei, sefialando con flechas la fusién de las plicas de a dos, a % del extremo del eje
ecuatorial (ee) de aspecto romo. Escala=10 um.

Ephedra rupestris Bentham, 1846
(Figura 40)

Dimensiones: longitud del eje ecuatorial: 28.6 um (21.5-37 um); longitud del eje polar:
22 um (18.5-25.5 ym) (20 ejemplares medidos).
Numero de plicas: 17 (14-22).
Ancho de plicas: 2 ym (1-2.8 ym aproximadamente).
Descripcion: Grano de polen poliplicado pequefo, en esta especie predomina el
contorno oval por sobre el elipsoidal, dando al grano un aspecto mas redondeado.
Plicas angostas de seccion transversal semicircular y bordes ondulados, que se
observan con claridad en la zona central del grano de polen. Se fusionan en el extremo

121



Maria A. Gomez Tesis Doctoral

del eje ecuatorial formando un pequefio engrosamiento redondeado. Algunas plicas se
fusionan de a dos antes de llegar al extremo. Los pseudosulcos no estan ramificados.

Observaciones: Esta especie fue solo estudiada y descripta con el Microscopio optico.
Comentarios: Segun la clasificacion de Steeves y Barghoorn (1959), esta especie
pertenece al grano de polen de “Tipo D”, ya que junto con E. breana y E. triandra
presenta un contorno predominantemente oval sobre el elipsoidal que las otras
especies presentan. Esta forma es debido a que su longitud del eje ecuatorial no varia
mucho (< 10 um) que la longitud del eje polar. También el numero de plicas para las

especies de este tipo, son numerosas comparadas a las demas especies (> 16).

Figura 40. Granos de polen de E. rupestris. A, B. Imégenes del microscopio 6ptico, donde se
visualizan con claridad el borde de las plicas levemente onduladas en la zona central del grano
de polen, las flechas indican los extremos del eje ecuatorial, la presencia de pequefos

engrosamientos. Escala=10 pm.

Ephedra frustillata Miers, 1863

(Figura 41)
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Dimensiones: longitud del eje ecuatorial: 38 ym (28—-45.9 um); longitud del eje polar:
19.5 ym (17.5-22 um) (30 ejemplares medidos).

Numero de plicas: 13 (10-14)

Ancho de plicas: 3 ym (2—4 ym)

Descripcion: Grano de polen poliplicado mediano, contorno variado entre elipsoidal y
oval. Pero predominan los granos con contorno elipsoidal. Las plicas son anchas sobre
todo en la zona central del grano, de seccidn semicircular y bordes ligeramente
ondulados. Las plicas se fusionan muy cerca del extremo del eje ecuatorial dejando
solo una pequefa area lisa. Los pseudosulcos no estan ramificados.

Comentarios: Segun la clasificacion de Steeves y Barghoorn (1959), esta especie
pertenece al grano de polen de “Tipo C”, en donde se caracterizan por presentar las
crestas ligeramente rectas comparadas con los demas tipos y ausencia de ramificacion
en los pseudosulcos. Pero a diferencia de los demas granos de este tipo, esta especie
(E. frustillata) presenta mayor tamafio.

En el mismo trabajo Steeves y Barghoorn registraron granos de polen de E. frustillata
con dimensiones de hasta 60 um de longitud del eje ecuatorial y 36 pm de longitud del
eje polar, como asi también indicaron la forma irregular de los pseudosulcos, caracteres

que en los granos recuperados para la presente tesis no se pudieron observar.
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Figura 41. Granos de polen de E. frustillata. A, B. Imagen del Microscopio Electronico de Barrido
(MEB sefialando con flechas la fusién de las plicas al llegar al extremo del eje ecuatorial (ee) de

aspecto acuminado, que en los casos sefalados, se fusionan de a dos plicas. Escala=10 pm.

Ephedra chilensis Presl, 1845

(Figura 45)
Dimensiones: longitud del eje ecuatorial: 49.7 ym (40-56.6 um); longitud del eje polar:
19.3 um (15.4-22.4 pm) (30 ejemplares medidos)
Numeros de plicas: 12 (10-16)
Ancho de las plicas: 4.3 ym (2.6-6.4 pm)
Descripcion: Grano de polen poliplicado mediano a grande, contorno elipsoidal. La
mayoria de estos granos de polen presentan un eje ecuatorial de gran longitud
comparados con las demas especies descriptas. Las plicas son anchas especialmente
en la parte central del grano y se afinan hacia los extremos, de seccion transversal
triangular y bordes ondulados. Se fusionan en el extremo del eje ecuatorial dando lugar
a un area pequefia acuminada. Los pseudosulcos no estan ramificados.

Comentarios: Segun la clasificacion de Steeves y Barghoorn (1959), esta especie
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pertenece al grano de polen de “Tipo B” y se caracterizan por presentar plicas de

bordes ondulados y con pseudosulcos no ramificados.

Ephedra tweediana Fisch y Mey emend. Hunziker, 1949
(Figura 45)

Dimensiones: longitud del eje ecuatorial: 47.40 um (43.9-52.2 pm); longitud del eje
polar: 20um (16.4—23 um) (30 ejemplares medidos)
Numeros de plicas: 14 (10-16)
Ancho de las plicas: 4 ym (2.8-5.20 uym)
Descripcion: Grano de polen poliplicado mediano. Plicas de tamario uniforme a lo largo
del eje ecuatorial, seccidén transversal triangular y bordes levemente ondulados, se
observan con mayor claridad en la zona central de los granos de polen. En la zona de
los extremos del eje ecuatorial las plicas se fusionan antes de llegar al extremo
formando un area circular de aspecto acuminado. Los pseudosulcos no estan
ramificados.
Comentarios: Segun la clasificacién de Steeves y Barghoorn (1959), esta especie
perteneceria a los granos de polen de “Tipo B” que se caracterizan por presentar plicas

con bordes ondulados, y pseudosulcos no ramificados.

Ephedra multiflora Philippe ex Stapf, 1889
(Figura 42)
Dimensiones: longitud del eje ecuatorial: 59 ym (57.6-63.6 um); longitud del eje polar:
23.30um (20-26.7 um) (25 ejemplares medidos)
Numeros de plicas: 14 (12-16)

Ancho de plicas: 3.4 ym (2-4.6 ym)
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Descripcion: Grano de polen poliplicado mediano. Las plicas son de ancho irregular
(no todas presentan el mismo ancho), de secciéon transversal triangular y bordes
ondulados, pudiéndose ver con mas facilidad esto en la zona central del grano. Algunas
plicas se fusionan antes de alcanzar el extremo del eje ecuatorial de a dos y otras
alcanzan practicamente el extremo de este eje dando un aspecto acuminado. Los
pseudosulcos no estan ramificados.
Observaciones: Entre los preparados para esta tesis se han encontrado varios granos
germinados, donde su contenido celular estaba emergiendo desde la zona ecuatorial.
En esta zona (zona de pseudosulcos) la pared del grano es mas fina que en la parte de
las plicas. Este adelgazamiento de la pared en esta parte estaria implicado en el rol de
la germinacion.
Comentarios: Segun la clasificacion de Steeves y Barghoorn (1959), esta especie
pertenece al grano de polen de “Tipo B” y se caracterizan por presentar plicas de
bordes ondulados.

Ephedra breana Philippe, 1885

(Figura 42)

Dimensiones: longitud del eje ecuatorial: 37.5 ym (36—39 um); longitud del eje polar:
21.4 ym (17-29 um) (25 ejemplares medidos).

Numeros de plicas: 14 (12-18)

Ancho de plicas: 4.10 um (3.5-5 ym)

Descripcion: Grano de polen poliplicado mediano, de contorno oval. Las plicas son de
ancho irregular (no todas presentan el mismo ancho), de seccién transversal

semicircular y bordes levemente ondulados, pudiéndose ver con mas facilidad esto en
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la zona central del grano, las crestas de las plicas son onduladas. En las crestas de las
plicas se observan pequefas estrias que van a lo largo del eje ecuatorial, dandole un
aspecto ondulada a las cretas. Algunas plicas se fusionan antes de alcanzar el extremo
del eje ecuatorial de a dos y otras alcanzan practicamente el extremo de este eje dando
al extremo de este eje una terminacion levemente acuminada. Los pseudosulcos no
estan ramificados.

Observaciones: En algunos granos de polen deshidratados de algunos preparados, se
pueden observar con claridad las ondulaciones de la cresta de las plicas.

Comentarios: Segun la clasificacion de Steeves y Barghoorn (1959), esta especie
pertenece al grano de polen de “Tipo D” y se caracterizan por su contorno de tipo oval y
su longitud ecuatorial no supera los 40 um, lo que hace que este tipo de grano de polen

sea mas pequefo que los demas tipos descriptos por Steeves y Barghoorn (1959).

Figura 42. Granos de polen de E. multiflora. A. Imagenes del microscopio 6ptico, grano de

polen probablemente germinado (flecha), con el contenido celular emergiendo de la zona polar.
B. Imagen del Microscopio Electronico de Barrido, grano de polen con su contorno deformado,

producto de la germinacion (exuvia de la exina). Escala=10 um
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Figura 43. Imagenes del Microscopio Electronico de Barrido de los granos de polen de E.
breana. A Vista polar del grano de polen donde se observan los extremos ecuatoriales (ee) de
aspecto acuminado, con flecha se senalan las pequefias estrias o cicatrices que se encuentran
en las crestas de las plicas. B. Vista ecuatorial, donde se observan con claridad el nimero de
plicas, como su seccion transversal semicircular, con flechas se sefialan las estrias en la
crestas de las plicas, lo que le confiere una aspecto rugoso a las mismas. Escala=10 pym.

V.1.4.2. Granos de polende Especies de América del Norte

Ephedra californica Watson, 1940

Dimensiones: longitud del eje ecuatorial: 45 ym (41-51 pm); longitud del eje polar: 25
pm (20-35 um) (15 ejemplares medidos)

Numeros de plicas: 8 (6-12)

Ancho de las plicas: 5.5 ym (4—6 ym)

Descripcion: Grano de polen poliplicado mediano a grande. La caracteristica mas
notoria en esa especie es el borde muy ondulado de las plicas que se hace mas visible

en la zona central del grano. En el extremo del eje ecuatorial se puede observar una
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terminacion acuminada, debido a la disposiciéon de las plicas en esa zona. Los
pseudosulcos no estan ramificados.

Comentarios: Segun la clasificacion de Steeves y Barghoorn (1959), esta especie
pertenece al grano de polen de “Tipo B” y se caracterizan por presentar plicas de
bordes ondulados y pseudosulcos no ramificados. En los especimenes estudiados para
esta tesis se pudieron visualizar con claridad los bordes de las plicas ondulados,
caracteristicos de este tipo de grano. Esta especie es una de las pocas especies

norteamericanas con pseudosulcos sin ramificar.

Ephedra nevadensis Watson, 1879
(Figura 44)

Dimensiones: longitud del eje ecuatorial: 60 um (58—65 pm); longitud del eje polar: 24
pgm (20-38 um) (15 ejemplares medidos)
Numero de plicas: 8 (6-10)
Ancho de plicas: 5 ym (3.7-6 um)
Descripcion: Grano de polen poliplicado grande de aspecto robusto, de grandes
dimensiones comparados con los granos de polen de las otras especies, estudiadas
aqui.
Como caracteristica principal, presenta pseudosulcos ramificados de segundo orden
(Fig. 35).
Las plicas se encuentran bien separadas unas de otras y sus bordes son notoriamente
escarpados, debido a la presencia de estos pseudosulcos muy ramificados, formando

amplios valles entre las plicas.
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Comentarios: Segun la clasificacion de Steeves y Barghoorn (1959), esta especie
pertenece al grano de polen de “Tipo B” y se caracterizan por presentar plicas con
bordes ondulados.

Recientemente, Bolinder et al., (2015a), describieron los granos de polen de esta
especie y observaron que por la presencia de los pseudosulcos muy ramificados

deberia considerarse a esta especie como correspondientes al “Tipo A”.

Figura 44. Granos de polen de E. nevadensis. Imagen del microscopio Optico, donde se
sefnalan con las flechas la zona se los surcos, mas anchos que las especies sudamericanas,
debido a la presencia de los pseudosulcos ramificados. Escala=10 ym.
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Figura 45. Granos de polen en vista polar de nueve especies sudamericanas de Ephedra. A E.
americana. B. E. chilensis. C. E. triandra. D. E. ochreata. E. E. frustillata. F. E. multiflora. G. E.
tweediana. H. E. boelckei. l. E. breana. Escala =10 pm.
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Forma del
grano de Plicas
polen
seccion extremo
bordes crestas '
transversal ecuatorial
o o ligeramente _ _
E. ochreata elipsoidal semicircular lisas acuminado
ondulados
_ o ligeramente _
E. triandra oval semicircular lisas romo
ondulados
) o ) ligeramente _ _
E. americana elipsoidal triangular lisas acuminado
ondulados
_ o _ ligeramente _
E. boelckei elipsoidal triangular lisas romo
ondulados
_ o ligeramente _ _
E. rupestris oval semicircular lisas acuminado
ondulados
_ o o ligeramente _ _
E. frustillata elipsoidal semicircular lisas acuminado
ondulados
. . o ' ligeramente . .
E. chilensis elipsoidal triangular lisas acuminado
ondulados
. o ' ligeramente . .
E. tweediana elipsoidal triangular lisas acuminado
ondulados
. o ] ligeramente . .
E. multiflora elipsoidal triangular lisas acuminado
ondulados
o ligeramente  ondulada .
E. breana oval semicircular acuminado

ondulados S

Cuadro 5: Comparaciones de las principales caracteristicas cualitativas de los granos de

polen de las especies sudamericanas.
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V.1.5. Resultados

La descripcidon de los granos de polen se baso principalmente en el trabajo de Steeves
y Barghoorn (1959), haciendo uso de su clasificacion de los tipos de granos en Tipo A,
B, C y D. Para la E. boelckei se ubico en esta tesis en el Tipo B. Esto fue debido a que
esta especie no se habia contemplado inicialmente en el trabajo de Steeves y
Barghoorn (1959). Entre los parametros que se tomaron para analizar los granos de
polen de las especies de Ephedra, se encontraron algunas diferencias taxativas entre
ellas como; el numero de plicas, la forma del grano de polen y la morfologia de las
plicas en los extremos del eje ecuatoriales del grano (fusiones o no de las plicas,
terminaciones de los extremos del eje ecuatorial; romo o acuminado) (Cuadro 5). Lo
que se sugiere que las caracteristicas de los granos de polen son bastantes
conservadoras en cada especie.

Los granos de polen de E. triandra, E. breana y E. rupestris poseen una relacion
en el largo de los ejes (ecuatorial y polar) muy similar (equiaxo), resultando de contorno
ovalados en relaciéon con las demas especies que presentan un contorno elipsoidal. Los
granos de polen de estas tres especies presentan una plicas con seccion transversal
semicircular, si bien no es una caracteristicas que se encuentran en estas especies
mencionadas arriba, es compartida con E. ochreata pero esta especie presenta
contorno elipsoidal. Precisamente, Steeves y Barghoorn (1959), ubican las especies E.
triandra, E. breana y E. rupestris en el Tipo D de su clasificacién, en donde ademas de
compartir el contorno oval, comparten el numero de plicas, que para las especies de
este tipo son numerosas (hasta 22 plicas) que las demas especies (menor que 16

plicas). En particular, E. breana presenta plicas con crestas con pequefas cicatrices o
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estrias lo que pueden corresponder a ondulaciones, lo que le confiere a esta especie
una morfologia muy diferente a los granos de polen de las demas especies. Los granos
de polen de esta especie presentan también hasta tres plicas fusionadas antes de llegar
al extremo del eje ecuatorial, mientras que los demas granos de las otras especies, solo
se encuentran involucradas dos plicas en el caso que se fusionen.

Los granos de polen de E. friandra y E. boelckei son similares en cuanto a los
extremos de los ejes ecuatoriales, que son de aspecto romo a diferencia de los granos
de polen de las demas especies estudiadas que presentan los extremos de los ejes
ecuatoriales acuminados.

Los granos de polen de la mayoria de las especies norteamericanas tienen en la
zona del surco, el pseudosulco (estria) ramificado, descriptos por Bolinder et al (2015a).
En los granos de polen de E. nevadensis se pudieron observar los pseudosulcos. En los
granos de polen de la especie norteamericana de E. califérnica, no se observan

pseudosulcos ramificados.

V.2. Granos de Polen de Gnetales Fosiles

El registro palinologico fésil de las Gnetales es mucho mas extenso que la evidencia
que hay de megafésiles (Osborn et al., 1993). Uno de las primeras menciones de polen
poliplicado disperso proviene de sedimentos del Pérmico que datan de mas de 250 Ma.,
pero su afinidad a Gnetales no pudo ser confirmada (Trevisan, 1980; Osborn et al.,
1993; Wang, 2004; Rydin et al., 2006).

Las similitudes mas prominentes entre estos granos de polen poliplicados fosiles

y los de los géneros actuales Ephedra y Welwitschia son: sus formas elipticas vy
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superficies ornamentadas con plicas separadas por surcos. Se han descrito varios
géneros fosiles, que difieren entre si por caracteristicas tales como el numero de plicas,
la orientacion de las plicas (longitudinales o formando espiral alrededor del eje
ecuatorial), la morfologia general de los extremos del eje ecuatorial de los granos de
polen (es decir, mas redondeados, engrosados o acuminado, etc.), (Fig. 46 y 48). Los
granos poliplicados que aparecen en el registro fosil fueron asignados al género
Ephedripites por Bolkhovitina (1953), pero este género no fue considerado valido por no
estar debidamente ilustrado su especie tipo. Posteriormente, Pocock (1964) concluyo
que el género fosil Equisetosporites (Daugherty) deberia usarse para las formas
polinicas con caracteres de Ephedraceae por tener prioridad. Sin embargo, Balme
(1995) basado en estudios de ultraestructura llevados a cabo por Zavada (1984)
sugiere retener al género fosil Ephedripites, ya que el uso de Equisetosporites puede
confundir sobre la afinidad botanica de los granos de polen, pero remarcando que sin
un detallado estudio de ultraestructura la asignacion botanica no seria muy confiable.

En conclusion varios autores (Balme, 1995; Ramirez-Arriaga et al., 2005) han
propuesto retener la utilizacion del género Ephedripites como una categoria general
para la asignacién del polen poliplicado, teniendo un gran parecido con los granos de
polen de Gnetales actuales.

Entre las Gnetales, la historia de la distribucién de los granos de polen con
afinidad a Welwitschiaceae en el registro fosil, ha sido compleja debido a que aparecen
con diferentes denominaciones. Muchos de los registros de granos de polen anteriores
que se han informado como afin a Welwitschia, ahora han sido revisados y se han
incluido en Welwitschia, Ephedra o incluso en otros grupos de plantas como helechos

(Lima y Oliveira-Babinski, 1991). Los granos de polen afines a Welwitschia han sido
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reportados desde el Cretacico Temprano de Austria, Hungria, Canada y Brasil (Mdller,
1966; Herngreen y Chlonova, 1981, Osborn et al., 1993).

El estudio de la abundancia y distribucion de los granos de polen de este grupo,
es de suma importancia, ya que permite inferir las probables radiaciones del grupo en
diferentes periodos de tiempo. Los granos poliplicados son comunes en el registro fosil
y se conocen desde el Pérmico (Wilson, 1962), pero la posicion sistematica del polen
pre-Cretacico es mas incierta. Algunos de los granos de polen del Pérmico, como
Vittatina, son conocidos por ser producidos por plantas de semillas extintas
(Peltaspermales), mientras que otros son de origen desconocido (Meyen, 1987). En el
Tridsico se wvuelven mas comunes (Traverse, 1988), disminuyen nuevamente en el
Jurasico y se expanden rapidamente tanto en diversidad como en abundancia en el
Cretacico Temprano, simultaneamente con la radiacion de las angiospermas (Crane y
Lidgard, 1989; Osborn et al., 1993; Crane, 1996). Sin embargo, hacia la ultima parte del
Cretacico, la abundancia de polen de tipo poliplicado parece haber disminuido
sustancialmente (Crane y Lidgard, 1989). Los analisis moleculares implican que el clado
con las especies actuales data del Oligoceno Temprano (Ickert-Bond et al., 2009; Rydin
et al., 2010).

En la Formacién de La Cantera, se recuperé una gran diversidad de granos
poliplicados dispersos, con caracteristicas morfolégicas similares a Ephedra. Estos
granos fueron estudiados por Pramparo (1989) y su morfologia sintetizada en Puebla et
al. (2017). No se recuperaron hasta ahora granos de polen in situ en los estrobilos
masculinos. Sin embargo, la gran abundancia y diversidad de este tipo de granos
asociados en los mismos estratos con los restos de Ephedra fésiles, da cuenta de la

importancia de este grupo en el Cretacico Temprano de la Cuenca de San Luis. Algunos

136



Maria A. Gomez Tesis Doctoral

granos recuperados en la Formacion La Cantera presentan ademas de la tipica
ornamentacion poliplicada, un sulco desarrollado a lo largo del eje ecuatorial lo que los
hace mas afines a Welwitschia.

Los granos poliplicados recuperados en la Formacion La Cantera se los puede
agrupar en los siguientes géneros fdosiles: Ephedripites, Gnetaceaepollenites,

Steevesipollenites y Jugella.

V.2.1. Géneros fésiles de granos de polen poliplicados

presentes en la Formacion La Cantera

Juguella Mtchedlishvili y Shakhmudes, 1973

(Figura 47 f)

Granos de polen con una abertura proximal (sulco). La abertura es longitudinal, igual o
similar al largo del eje ecuatorial, de mayor o menos apertura dependiendo del grado de
deshidratacion. La membrana de este sulco es lisa o granular. La exina fina, dos o tres
capas. La ornamentacion es finamente plicada. En la Formacion La Cantera se
recupero varios especimenes con sulco como el ilustrado en la Fig. 47 f. de 45 a 50 ym

de longitud del eje ecuatorial.

Gnetaceaepollenites Thiergart, 1937
(Figura 47, ay d).
Granos de polen de forma elipsoidal, fusiforme. Las plicas recorren todo el eje

ecuatorial. De Lima (1980) incluye en el género Gnetaceaepollenites a todos los granos
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de polen tipo Ephedra con costillas (plicas) que no se fusionan en sus extremos. En la
Formacion La Cantera se recuperaron especimenes con las caracteristicas de este
género en general de gran tamafo (entre 50 y 70 ym de longitud del eje ecuatorial) y
con gruesas plicas con cierta torsién alrededor del eje ecuatorial (entre 3 a 7 ym de
ancho) asignados en su mayoria a G. barghoorni (Pocock) de Lima 1980 (Fig. 47. a).
Por otra parte también se identificaron en la palinoflora de la Cuenca de San
Luis, exuvias de exinas dispersas suavemente retorcidas, probablemente
pertenecientes a granos geminados idénticos a los ilustrados por Rydin et al. (2004)
recuperados en semillas maceradas de Ephedra portugallica del Cretacico de Buarcos

(Portugal)

Steevesipollenites Stover, 1964

(Figura 47, by c)

Grano de polen elipsoidal a fusiformes, acolpados, con pocas a numerosas plicas
alternadas con surcos angostos. Exina con dos capas, con los extremos del eje
ecuatorial modificados conspicuamente formando un engrosamiento semicircular. Las
plicas de fusionan antes de llegar al extremo del eje ecuatorial, y forman una especie de
casquete liso, semicircular en los extremos, de diferentes dimensiones. En la Formacion
La Cantera se recuperaron numerosos granos con estas caracteristicas, entre ellos los
asignados a S. pygmeus Azema y Boltenhagen, 1974, que reune granos de pequefas
dimensiones, con el eje ecuatorial que alcanza solamente 25 ym (Fig.47. b) y otros de

mayor tamarfo (38 a 50um eje ecuatorial)
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Ephedripites Bolkhovitina, 1953 ex Potonie, 1958

(Figura 47, gy h)

Granos de polen de contorno elipsoidal, terminaciones estrechas en los extremos, de
ocho a veinte costillas o plicas longitudinales, a veces con cierta torsion solo en el eje
ecuatorial. Este género fésil reune a todos aquellos granos poliplicados de la Formacion
La Cantera cuyas plicas se fusionan en los extremos del eje ecuatorial pero sin formar
engrosamientos.

Las plicas pueden fusionarse de dos o tres antes de alcanzar al extremo del eje
ecuatorial (Fig. 47. h), o presentarse con cierta torsion, pero siempre fusionadas en los
extremos (Fig. 47.9)

Recientemente, Bolinder et al. (2015a) publicé los resultados de un estudio
comparativo sobre la morfologia del polen de Ephedra y discutid sus implicancias
evolutivas. Estos autores reconocieron dos formas distintas de granos de polen de
Ephedra en el registro fosil: un tipo ancestral con pseudosulco sin ramificar, y un tipo
derivado con pseudosulco ramificado. Todos los tipos de polen con afinidad a Ephedra
recuperados de la Formaciéon La Cantera poseen pseudosulco sin ramificar, de manera
que se consideran de tipo ancestral.

Los datos que se obtienen del estudio de los granos de polen fésil se han
utilizado frecuentemente para reconstruir paleofloras y para inferir paleoclimas. El polen
de Ephedra o de plantas afin a Gnetales, es considerado buen indicador de un

paleoclima arido (Hoorn et al., 2012)
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Figura 46. Dibujos realizados con cdmara clara por Pramparo (1989) mostrando las diferentes

terminaciones de las plicas en los extremos del eje ecuatorial de los ejemplares recuperados de
la Formacion La Cantera. 1. Gnetaceaepollenites; 2-3, Ephedripites; 4-6. Steevesipollenites.
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Figura 47. Diferentes tipos de granos de polen con afinidad a Ephedra recuperados en la
Formacién La Cantera, Cuenca de San Luis, Argentina (modificado de Puebla et al., 2017). a
Gnetaceaepollenites barghoornii (Pocock) de Lima; 2243a: Q31/0. b Steevesipollentes
pygmeus Azema y Boltenhagen, 3049c:Q32/4. ¢ Steevesipollenites sp. 2243a:S33/0. d
Gnetaceaepollenites sp. (exuvia de un grano de polen de tipo Ephedra ) 8263c:N24/4. e
Tétrada de Ephedripites sp. 3049c: U37/0. f Grano de polen con un sulco a lo largo del eje
ecuatorial, de probable afinidad a Welwitschia que podra ser asignado al género fésil Jugella;
2245a:S26/4. g Ephedripites sp. 8267H: M25/4. h Ephedripites sp. 3049c:H25/2. Escala=10
pm.
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Figura 48. Diversidad morfolégica de palinomorfos poliplicados recuperados de sedimentos del
Cretacico Inferior (Aptiano-Albiano) de la Formacion Santana, noreste de Brasil. Los géneros
incluyen (A-D) Ephedripites (antes Equisetosporites), (E-F) Singhia, (G) Welwitschiaptes, (H-K)
Steevesipollenites, (L) Regalipollenites, y (M-Q) Gnetaceaepollenites. Los dibujos representan
vistas longitudinales parciales. Tomado de Osborn et al. (1993), redibujadas de Lima, 1980.

V.2.2. Dimorfismo

Varios autores (El Gazhaly y Rowley, 1997; Ickert-Bond et al., 2003; Doores et al., 2007)
han mencionado la presencia de dimorfismo en granos de polen de una misma especie
de Ephedra, como diferencias de tamafo del grano y diferente numero de plicas;
diferente morfologia de las plicas (seccion transversal triangular o semicircular),
diferentes bordes de las plicas (onduladas o rectas). En un estudio de dimorfismo en
una especie de Ephedra, Ickert—-Bond et al. (2003), postularon una posible explicacion
para estas diferencias taxativas entre los grano de polen de un misma especie, un
evento de dimorfismo. Pero estos autores aseguraron que el dimorfismo, necesita ser

corroborado con estudios adicionales, por ejemplo, examenes de los porcentajes de
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granos abortados, entre otros paramentos a tener en cuenta. Doores et al. (2007) en un
trabajo sobre la secuencia de desarrollo de granos de polen de Ephedra americana
reconocen en un mismo saco la co-existencia de granos con plicas de bordes rectos
que predominan y granos con plicas de bordes ondulados que constituyen una minoria.
Posteriormente Bolinder et al. (2016) en su estudio sobre morfologia de los granos de
polen de Ephedra concluyen que no encontraron evidencias de dimorfismo probado,
pero indican que las diferencias de morfologias en un mismo saco podrian estar
relacionadas a los diferentes tratamientos de separacién de los granos de polen
(alcohol, acetdlisis, etc.)

Los granos de polen de las especies de Ephedra modernas que fueron
estudiados aqui, no presentaron notorias variaciones en sus caracteres morfolégicos
dentro de una misma especie, lo que apoyaria lo expresado por Bolinder et al. (2016) y
descartaria los procesos de dimorfismo propuesto por Ickert—Bond et al. (2002) y EI-

Ghazaly y Rowley (1997).

V.2.3. Comparacion de los granos de polen fésiles con
los de Gnetales actuales

En general los granos asignados al género fosil Gnetaceaepollenites presentan plicas
que no se fusionan en los extremos (ver Fig. 49), este caracter no es observado en
ninguna de las especies de Gnetales actuales. Los granos de polen de la Formacion La
Cantera asignados a este género podrian corresponder a algun tipo de Gnetales
extinguidas que no tenga representantes en la actualidad. Sin embargo se recuperaron
algunas exuvias de granos de polen asignados a Gnetaceaepollenites que son

comparables con las exuvias que se encontraron en los preparados de los granos de
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polen de las especies de Ephedra actual. En una imagen del microscopio Optico, se
observd un grano de polen germinado, con su contenido celular emergiendo de la
exina, observandose que la apertura de la germinacion se produce entre las plicas (Fig.
49. B). Una fotografia del microscopio electronico de barrido de un grano de polen de E.
multiflora, muestra como se deforma la exina del grano posterior a la germinacién. (Fig.
49. C). Se concluye para este caso que el espécimen perteneciente a
Gnetaceaepollenites (Fig. 49. A), que corresponde a una exuvia con certeza, esto
también fue corroborado por Rydin et al., (2006) en donde recuperd este tipo de
morfologia en el tubo micropilar de la semilla de Ephedra portugallica.

El género fosil Steevesipollenites (Fig. 49. D) se caracteriza por presentar un
engrosamiento en forma de casquete en el extremo del eje ecuatorial, esta estructura
es comparable con los granos de polen de la especie E. boelckei los granos de polen
de esta especie presenta los extremos ecuatoriales de aspecto romo (Fig. 49. E),
debido a que la mayoria de las plicas no disminuyen su ancho al llegar dicho extremo.
Particularmente, la especie Steevesipollenites pygmeus (Fig. 49. F), es denominada asi
por su pequefo tamaro, su contorno oval y sus engrosamientos en los extremos del eje
ecuatorial, estas caracteristicas son compartidas por los granos de polen de las
especies actuales E. trianda (Fig. 49. G), E. rupestris y E. breana, que a su vez se
encuentran clasificadas dentro del “Tipo D” propuesto por Steeves y Barghoorn (1959).

El género fosil de Ephedripites presenta un contorno de tipo elipsoidal, similar a
las demas especies como E. americana, E. frustillata, E. chilensis, E. tweediana, E.
multiflora y E. ochreata. En la Formacion La Cantera se registré un tipo de grano
poliplicado sulcado (Juguella), esta morfologia es comparable con los granos de polen

de la moderna Welwitschia que también presentan un sulco a lo largo del eje ecuatorial.
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Figura 49. A D. F. Tipos de granos de polen con afinidad a Gnetales recuperados en la
Formacion La Cantera, Cuenca de San Luis, Argentina. B. C. E. G. Granos de polen de las
especies de Ephedra actual. A Gnetaceaepollenites sp. (exuvia de un grano de polen de tipo
Ephedra) 8263c:N24/4, sefialando con la flecha la zona de apertura de germinaciéon. B-C.
Exuvia de granos de polen de E. multiflora, sefialando con una flecha la zona de apertura. D.
Steevesipollenites sp. 2243a:S33/0, sefalando con una lecha el casquete que se encuentra en
el extremo del eje ecuatorial. E. Grano de polen de E. boelckei sefalando el extremo del eje
ecuatorial romo. F. Steevesipollentes pygmeus Azema y Boltenhagen, 3049¢c:Q32/4, se senala
con la lecha el engrosamiento en el extremo del eje ecuatorial. G. Grano de polen de E.
triandra, sefialando con una flecha el extremo del eje ecuatorial. Escala=10 pm.
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V.3. Conclusiones

En el analisis sobre el estudio morfolégico de los granos de polen en las especies
actuales de Ephedra, se pudo observar que tanto las caracteristicas morfolégicas como
morfométricas, se mantuvieron con un cierto rango de uniformidad en cada especie.
Basado en estos resultados, podemos inferir que la gran diversidad en la morfologia y
tamafos de los granos de polen afin a Gnetales recuperados en la palinoflora fosil de la
Formacion La Cantera, son producto probablemente de especies o hasta géneros
diferentes. Esto indicaria que el registro de granos de polen fosil recuperados en la
Cuenca de San Luis, es producto de la gran diversidad de Gnetales que se
desarrollaron en la regién durante el Cretacico Temprano. Sumado a esto, la presencia
de granos de polen poliplicados sulcados, podria indicar ademas la presencia de
Welwitschia u otra plata afin, que presente granos de polen con morfologias similares a
este género. Sin embargo, la presencia de numerosos granos de polen en la Formacién
La Cantera con plicas que se fusionan en los extremos, sustenta que la afinidad

botanica de la mayoria de los granos de polen corresponde al género Ephedra.
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En este Capitulo se estudiaron y analizaron numerosas semillas y estrobilos owuliferos
de la Formacién La Cantera. Durante el desarrollo de esta tesis se publicé un nuevo
registro (Puebla et al., 2017), con una nueva especie fésil de Ephedra: Ephedra
canterata, cuya diagnosis estd basada en la descripcién de sus conos ovuliferos y sus
semillas (FRUSs). Las estructuras reproductivas recuperadas fueron asignadas al género
Carpolithus segun sus caracteristicas morfolégicas. También se encontrd6 en esta
asociacion, material que no se pudo identificar (Material INDET). Ademas de las
descripciones, se incluye una discusion de sus posibles afinidades botanicas (para el
caso de los diferentes grupos de Carpolithus), como asi también su modo de

dispersion.

VI.1. Introduccion

El estudio de las estructuras reproductivas en plantas es de crucial importancia para
comprender el ciclo de vida de los diferentes grupos y las variaciones morfolégicas, que
reflejan las adaptaciones ecoldgicas y ambientales (Harper et al., 1970; Haig y Westoby,
1989; Westoby et al., 2002; Tiffney, 2004; Sims, 2012). Estos estudios presentan
muchas dificultades relacionadas con la presencia de variaciones intra e
interespecificas y cambios en la morfologia debido a las condiciones ambientales.
Ademas, si son fésiles, se incluye también su preservacion; ya que por lo general se
encuentran como impresiones, compresiones o moldes; careciendo de caracteres
anatdmicos que son de suma importancia para la ubicacion sistematica (Harper et al.,
1970; Archangelsky, 2000). Otra dificultad se encuentra relacionada con los procesos
tafondbmicos de las mismas, la mayor parte de las semillas se han encontrado

separadas de su planta parental. Lo que resulta complejo su estudio al momento de
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asignarle alguna afinidad botanica (Harper et al., 1970; Archangelsky, 2000; Sims,
2012).

Entre las estructuras reproductivas, las semillas poseen tamanos y morfologias
muy variadas que son utilizadas para identificar a las mismas. La semilla es parte
integral de la planta y su estudio anatomico contribuye considerablemente a la
identificacion precisa de los taxa (por ejemplo, Vaughan, 1970, Wu et al., 2014,
Benedict et al., 2015, 2016). Gran parte de la gran variedad de forma y tamano de la
semilla esta relacionada con su dispersion (Moles et al., 2005a, b), por lo que ofrecen
un excelente punto de partida para la interpretacién de investigaciones paleobiologicas
basadas en estudios ecolégicos modernos (Tiffney, 1984).

Sin embargo, la mayoria de las semillas fosiles conocidas no muestran
caracteristicas de adaptacidon evidente para facilitar el sindrome de dispersién (por
ejemplo, viento, agua, animales) (Moles et al., 2005a). Tanto gimnospermas como
angiospermas poseen semillas que se han conservado como fésiles. En angiospermas,
las semillas se encuentran dentro de un ovario y en gimnospermas presentan las
semillas sobre estructuras portadoras como por ejemplo, bracteas. Las semillas
surgieron como una innovacion que probablemente fue uno de los factores
responsables del dominio actual de las plantas vasculares. La aparicion de esas
estructuras, que probablemente coevolucionaron con aves e insectos, habria hecho
mas efectivo el transporte del material genético de las plantas (Raven et al., 1992).

Las semillas y frutos permiten el fomento, la proteccion y dispersion de la planta
embrionaria, y evolutivamente forman parte del ciclo de vida del organismo. Dos de

estas funciones aumentan la probabilidad de fosilizacion de estas partes vegetales. La

148



Maria A. Gomez Tesis Doctoral

proteccion se logra a menudo a través de la lignificacion de los frutos o de la pared de
la semilla y la dispersién aumenta la probabilidad de que las estructuras lleguen a un
ambiente 6ptimo de fosilizacion. Por lo tanto, no es sorprendente que frutos y semillas
sean una fuente importante de informacion en el registro fosil y esto ha creado nuevas
posibilidades para los estudios comparativos, como también ha generado un renovado
interés en dichas estructuras (Tiffney, 1977).

Segun Archangelsky (2000), hay que considerar tres tipos de variabilidad
morfolégica intraespecifica en los taxones.
1-Variabilidad morfolégica intraespecifica secundaria
Se debe a la preservacion diferencial de las distintas capas que componen la estructura
reproductiva en estudio. Un factor que puede afectar a la compresion fésil es el
comportamiento de los planos de fractura. ElI mismo es gobernado por las
caracteristicas de la matriz, la interface fésil-matriz y la forma y orientacion de la
compresion (Rex y Chaloner, 1983). Este ultimo factor es mas importante cuando la
semilla o cono presenta un gran grosor.
2-Variabilidad morfolégica intraespecifica secundaria debido a la deformacion
postdepositacional del fosil.
La deformacion mas frecuente es debido a la carga de la cubierta del sedimento y
también existe la posibilidad de deformacidn tectonica.
3—Variabilidad morfolégica intraespecifica primaria de las semillas.
Hay dos variaciones naturales importantes de las estructuras reproductivas de una
misma especie. La primera es la variacion morfolégica de estas estructuras al estadio

de adulto. La segunda variacion es resultado de los distintos estadios de madurez de
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las semillas o conos.

En muchos casos es muy dificil discriminar de estas dos variaciones, cual
predomina. Pero muchas veces, este problema se ve solucionado contando con una
buena cantidad de ejemplares disponibles o dejando abierta la clasificacion. De lo
contrario, habran especies y géneros creados sobre estudios de uno o dos ejemplares,

lo cual ha llevado a un incremento en la creacion de taxones (Archangelsky, 2000).

VI1.2. Antecedentes

El estudio de las semillas fosiles se ha desarrollado con el registro de las semillas
carbonfferas y pérmicas (Kurtz, 1921). Uno de los estudios principales se encuentra en
la publicacién del Atlas de Plantas Fosiles de Kurtz (1921) en registros de Argentina.
Posteriormente, Feruglio (1946) registr0 un abundante material a los alrededores de
Nueva Lubecka, provincia de Chubut, asignando varios géneros como Cordiacarpus,
Eucerospermum y Samaropsis (Feruglio, 1951).

Varios autores siguieron asignando nuevas familias, géneros y especies; como
una especie de Samaropsis del Pérmico de Bajo de Véliz, San Luis (Leguizamon,
1971), una especie de Samaropsis del Pérmico de Tasa Cuna de Codrdoba
(Leguizamén, 1972), dos especies correspondiente a los géneros Cordaicarpus y
Cornucarpus Arber, 1914 de los estratos del Carbonifero Superior de Bachongo,
Precordillera de San Juan (Arrondo et al., 1989), dos géneros; Feruguliocladus y
Ugartecladus de la Formacién Rio Genoa (Arcangelsky y Cuneo, 1987), un género,

Patagosperma para el Pérmico Inferior de la Cuenca Tepuel-Genoa (Archangelsky,
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1995), como también estudios comparativos entre estas semillas (Por ejemplo; Cuneo,
1985, Gutiérrez et al., 1992, Archangelsky, 2000).

Para el Cretacico hay varios registros de frutos fosiles y semillas; pero solo unos
pocos han sido estudiados con detalle anatomico (Tiffney, 1984). Los mejores frutos y
semillas documentados del Cretacico se conservan como compresiones o impresiones.
La flora mas completa del Cretacico Temprano con restos de flores, frutos, semillas y
polen proviene de las localidades de Kenilworth y Puddledock del Grupo Potomac de
Maryland y Virginia, América del Norte (Crane et al., 1993; Crepet y Nixon, 1998;
Pedersen et al.,, 1994, Friis et al.,, 2009) y de Buarcos, Catefica, Torres Vedras
(Formacién Lugar d 'Almen, Formacién Fonte Granda y Formaciéon Almargem) y
Famalicdo (Formacién Figueira da Foz) todas localidades en la Cuenca Lusitana,
Portugal (Friis et al., 1999, 2009).

Tiffrey (1984) ha documentado numerosas semillas fésiles de angiospermas
para el Cretacico Temprano de diferentes partes del mundo (véase Tiffney, 1984).

Para el Cretacico Tardio se han registrados en la isla de James Ross, Antartida,
conos owvulados de Araucaria (Césari et al.,, 2001) y dos frutos de angiospermas
(lglesias et al., 2016).

En Argentina para el Cretacico Temprano se han registrado semillas de
angiospermas del género Carpolithus sp. en la Formacién Piedra Clavada, Quebrada
Don Nielsen localidad de la provincia de Santa Cruz (Ballent et al., 2011). En la misma
area, en la Formacion Mata Amarilla del Cretacico Tardio, Frenguelli (1953), describio
las compresiones de semillas de angiospermas (Frenguelli, 1953). En el Cretécico

Tardio la mayoria de los registros son de Patagonia, de la Formacion La Colonia,
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Chubut, en donde se describieron compresiones de frutos con semillas similares a
Nelumbo adans (Nelumbonaceae) (Gandolfo y Cuneo, 2005). En la Cuenca Neuquina
se han asignado semillas y estructuras reproductivas angiospermoides de la Formacion
Portezuelo a dos especies de Carpolithes sp. (Passalia et al., 2008).

Las cuticulas de semillas son otra evidencia de la presencia de estructuras
reproductivas en los registros fésiles. La mayoria de las cuticulas de semillas del
Cretacico se asignan a los géneros fosiles Costatheca y Spermatites, ambos de
afinidad botanica incierta. Estos "mesofosiles", con dimensiones entre 0.28-2.50 mm, se
consideran restos de semillas u 6wulos que podrian estar relacionados tanto con
angiospermas como con gimnospermas (Batten y Zavattieri, 1996). En Argentina, las
cuticulas de semilla asignadas a Spermatites provienen de la Formacion Plottier,
Cretacico Tardio, Grupo Neuquén, (Musacchio y Vallati, 2007), y Costatheca fue
registrada por Papu (2002) en la Formacion Loncoche, seccién Calmu-Co, Cretacico
Tardio, ambos del sur de Mendoza.

La Formacién La Cantera (Grupo El Gigante) Aptiano tardio ha proporcionado
una de las asociaciones mas diversa y completa de palinomorfos y restos vegetales
incluyendo angiospermas primitivas (Pramparo, 1990, 1994; Pramparo et al., 2007,
Archangelsky et al., 2009; Puebla, 2009). El registro fosil de la Formacion La Cantera
comprende impresiones y compresiones de esfenofitas (equisetaleanas), briofitas,
pteridofitas, gnetofitas (Ephedra) y diversos tipos de estructuras reproductivas como
semillas, conos y flores (Puebla, 2010; Puebla et al., 2012, 2017). Pramparo (1988,
1990, 1994, 2012), basado en el andlisis estadistico taxonémico y palinolégico,

concluyd que la palinoflora por las formas acuaticas, como las algas de agua dulce.

152



Maria A. Gomez Tesis Doctoral

Recientemente, Puebla et al. (2017) describieron una nueva especie de Ephedra
fosil (E. canterata) basandose en la presencia de conos ovulados asociados con restos

vegetativos y FRU (semillas).

Figure 50. Esquema indicando como fueron tomadas las dimensiones de aquellas estructuras
reproductivas con extensiones (alas) (modificado de Lele, 1969). 1. Ancho del cuerpo de la
semilla. 2. Ancho total de la estructura reproductiva. 3. Largo de las alas.4, Largo del cuerpo de
la semilla. A Apice proximal de la semilla. B. Apice apical de la semilla. C. Ala. D. cuerpo de la
semilla.

VI1.3. Paleontologia Sistematica

Subdivisién Gimnosperma Lindley, 1830.
Orden Gnetales Blume, 1835.
Familia Ephedraceae Dumort, 1829.
Género Ephedra L, 1753.

Especie tipo Ephedra distachya Linneus, 1753.
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Ephedra canterata Puebla et al., 2017

Conos ovuliferos

Material estudiado.MIC-P672, MIC-P673, MIC-P674, MIC-P675, MIC-P676, MIC-P678,
MIC-P679,MIC-P683, MIC-P684,MIC-P687, MIC-P688, MIC-P689, MIC-P691, MIC-
P797, MIC-P798, MIC-P799, MIC-P801, MIC-P802, MIC-P803, MIC-P804, MIC-P805,
MIC-P806, MIC-P807, MIC-P819, MIC-P826, MIC-P830, MIC-P834, MIC-P836, MIC-
P852.
Dimensiones. El ancho promedio es 2.30 mm (1.66 a 2.50 mm) y la longitud promedio
es de 2.60 mm (2.58-3.63 mm) (Anexo Il).
Descripciéon. Los conos de forma ovoide estan compuestos por numerosos verticilos de
bracteas en forma ovadas. Las bracteas cubren la mayor parte de 6vulos o semillas.
Cada cono ovulado tiene cuatro verticilos de bracteas estériles. El verticilo basal esta
compuesto por bracteas pequefias que se encuentran en disposicion imbricada y
condensada.
En el primer verticilo se observan 3 bracteas y son de 0.77—-1 mm de longitud y 0.8 mm
de ancho. En el segundo verticilo se observa una sola bractea que es de mayor tamafio
que las del primer verticilo. En el tercer verticilo se observan tres bracteas con un rango
de 2.21-2.1 mm de longitud y 0.95-0.7 de ancho, de mayor tamafo que las de los
verticilos anteriores.

En algunos fosiles no es posible observar la diferencia entre los ciclos de
verticilos, pero si la presencia de bracteas dispuestas en forma imbricada. El nimero de
bracteas de cada cono es variable dentro y entre especies y las bracteas pueden estar

libres o fusionadas proximalmente en distinto grado. Una textura papilar se puede
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observar en la epidermis interna de las bracteas. Cada cono ovulado contiene dos FRU
(unidad reproductiva femenina) elipticos y, de sus apices se proyecta un tubo micropilar
largo y estrecho.

Afinidad botanica. Los restos fosiles vegetativos y reproductivos tienen caracteres
morfolégicos distintivos que permitieron la reconstruccién parcial de una planta con
similitudes a la Ephedra actual. Entre las estructuras reproductivas, los caracteres mas
importantes identificados son: (1) dos semillas grandes en el apice de cada cono
ovulifero, cubierto por bracteas en verticilos, (2) FRU con dos envolturas (una envoltura
externa, mas el integumento interno que forma el tubo micropilar), (3) tubo micropilar
largo y (4) una envoltura externa papilada.

Como en las especies actuales de Ephedra, en E. canterata los ovulos son
ortétropos y cada cono owulifero puede tener de uno a tres owvulos (siempre dos en esta
especie fosil). En varias especies actuales de Ephedra, las bracteas, en la madurez, se
vuelven secas y papiraceas, pero en otras especies las bracteas se vuelven de un
aspecto carnoso y de color rojo, lo que permite atraer a los dispersores de semillas. Las
porciones libres de las bracteas en la mayoria de las especies actuales tienen un
margen hialino (Rydin et al., 2010). Este margen hialino y la cantidad de tejido mesdéfilo
son caracteres utilizados para identificar si las bracteas son de naturaleza carnosa o
seca en su madurez (Stapf, 1889; Ickert-Bond, 2003a; Hollander et al., 2010; Rydin et
al., 2010; Yang y Wang, 2013). En las bracteas de cono de Ephedra actual, las células
epidérmicas pueden presentar taninos con paredes onduladas y la cuticula puede ser

delgada (por ejemplo, E. californica Watson) o gruesa (por ejemplo, E. major).
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En E. canterata las bracteas muestran células marginales diferenciadas que consisten
en dos o tres filas de células epidérmicas con una pared mas gruesa, lo que es poco
frecuente en las bracteas del cono de especies que son dispersas por el viento
(Hollander et al., 2010).

El nimero de bracteas y semillas por cono son caracteres que varian entre y

dentro de las especies de Ephedra actual (EI-Ghazaly y Rowley, 1997; Foster, 1972;
Huang et al., 2005; Ickert-Bond, 2003). En E. canterata cuatro verticilos de bracteas son
claramente distinguibles. Tienen 3-6 bracteas pequefias en el verticilo basal, tres
bracteas amplias en el segundo verticilo, tres bracteas mas grandes en el tercer verticilo
y dos o tres bracteas grandes en el cuarto verticilo. En todos los conos examinados,
solo habia dos semillas bien desarrolladas por cono.
Comparaciones. Por sus caracteristicas morfoldgicas estos especimenes se asemejan
a la especie cretacica de Liaoxia changii (Cao et al., 1998), de la Formacién Yixian,
Liaoning, China (Rydin et al., 2006). Este género fosil incluye plantas con
caracteristicas similares Ephedra actual. Estas caracteristicas son: presencia de tallos
estriados y erguidos, con nodos de ramificaciéon ligeramente ensanchados y decusados.
Sin embargo, los fosiles de Liaoxia no estan asignados a Ephedra porque carecen de
caracteres anatémicos diagnosticos de este género.

Las estructuras reproductivas de La Cantera no estdn en conexidén organica con
las estructuras vegetativas. Por lo tanto, las similitudes con el material de L. changii son
de caracteres reproductivos. El material aqui estudiado comparte con L. changii la
presencia de conos ligeramente alargados a ovados y un mayor nimero de bracteas

por cono (6—12). Ademas, las semillas muestran también un menor tamafio (1-4 mm) y
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se pueden encontrar en las axilas de la mayoria de las bracteas.
FRUs (semillas)
(Figura 51)
Material estudiado. MIC-P677, MIC-P806 y MIC-P811.

Dimensiones. El ancho promedio es de 2.90 mm (1.43 mm a 3.70 mm) y la longitud
promedio es de 3.63 mm (2.21-4.75 mm) (Anexo |I).

Descripcién. Ovoides, base redondeada y apice agudo, aunque a menudo se
conservan como impresiones planas. En cada espécimen se observaron dos FRUs
unidas por la cara ventral que es plana y la cara dorsal convexa. La division de las
FRUs solo se observa en el extremo apical. La epidermis externa es papilada y entre
estas papilas, hay una protuberancia central grande y redondeada, interpretada como la
base de un tricoma. No se observaron verticilos de bracteas.

Observaciones. La division en el extremo apical probablemente es debido a la
disposicion de las FRUs en el cono ovulado, como ocurre en las especies actuales.
Afinidad botanica. Los especimenes son incluidos en Ephedra canterata porque son
similares en tamafio y forma. Ademas, ambas tienen la envoltura externa de la semilla,
papilada. La diagnosis original incluye conos ovulados con cuatro verticilos de bracteas,
pero en los especimenes fosiles descriptos aqui no se han preservado.

Comparacion. Megafésiles de Ephedraceae en Sudamérica son conocidos solo de dos
sitios: uno de ellos de edad Aptiana en la Cuenca de Araripe (Brasil) donde se
encontraron tallos aislados, conos owulados y semillas pero sin una descripcion

detallada para una correcta comparacion (Bernardes de Oliveira et al., 2003; Mohr et
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al., 2004) y Ephedra verticillata Cladera et al., (2007) se conoce a partir de tallos, conos
ovulados y semillas en conexion organica del Grupo Baquerd, sur de Argentina
(Cladera et al., 2007).

Ephedra verticillata tiene FRUs acuminadas con una superficie estriada y solo dos

grandes bracteas triangulares que estan ampliamente separadas en el apice del cono

(Cladera et al., 2007), que difieren claramente de E. canterata.

Figura 51. A-C. Unidad reproductiva femenina (FRU) de Ephedra canterata. A. Espécimen
MIC-P684. B. Espécimen MIC—P852. C. Espécimen MIC—P798. D-E. Cono ovulifero de
Ephedra chilensis con dos FRUs. Scale=2 mm. E. Diferencia entre las estructuras femeninas de
Ephedra (Ej. E. chilensis), a, cono ovulados con los dos FRUs, b, FRUs unidas por su cara
ventral desprovistas de las bracteas, ¢, FRUs aisladas. Escala=1 mm (A, B, C); 2 mm (D); 3
mm (E).
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FRUs aislados

(Figura 52y 53)

Material estudiado. MIC-P809, MIC-P814, MIC-P827, MIC-P832, MIC-P833, MIC-
P838, MIC—P848, MIC-P849, MIC-P850, MIC-P855, MIC-P856, MIC-P858, MIC—
P859 y MIC-P860.

Dimensiones. El ancho promedio es de 2.90 mm (1.43 mm a 3.70 mm) y la longitud
promedio es de 3.63 mm (2.21-4.75 mm) (Anexo I).

Descripcion. FRUs de forma ovoide-elipsoidal, con un extremo apical acuminado y el
extremo basal redondeado. Las FRUs aisladas no estan conectadas en los conos
owvuliferos y no es posible diferenciar las tres capas distintivas (envoltura externa,
integumento y nucela). La epidermis externa es papilada y entre estas papilas, hay una

protuberancia central grande y redondeada, interpretada como una base de tricoma.

Organizacion y estructura del FRU. Se componen de tres capas distintas: una gruesa
que corresponde a la envoltura externa de la semilla, una delgada, que es el
integumento Y la nucela.

La envoltura externa consiste a su vez de tres capas; una epidermis externa, un
mesofilo (preservado como una capa carbonizada) y una epidermis interna. Las células
de la epidermis externa estan conservadas como impresiones, son poligonales, de
forma isodiamétrica y de 20-25 um de diametro. La mayoria de las células epidérmicas
externas son papiladas. Entre estas células se encuentran otras células dispersas que

poseen una protuberancia redondeada y central, interpretada como la base de un
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tricoma. Las papilas presentan dimensiones de 10 ym de diametro y 6 ym de altura. Las
bases de los tricomas son de 20 ym de diametro, con una depresidén central y
levantadas a menos de 3 um por encima de la superficie de las células epidérmicas.

La envoltura externa tiene 50 ym de grosor y no se observaron estructuras
anatdmicas, la epidermis interna de la envoltura externa no estd bien conservada,
aungue parece tener una superficie papilada similar a la de la envoltura externa. El
integumento es delgado y se extiende desde la envoltura externa en un tubo micropilar
largo y estrecho. En la mayoria de los especimenes observados, el tubo micropilar no
se conserva mas alla del 4pice de la semilla. El integumento es evidente en la mitad
distal de la semilla, que consiste en una delgada capa carbonizada. El integumento
carbonizado se interpreta como paredes celulares originalmente lignificadas. El tubo
micropilar tiene 800 ym de longitud y 90 ym de ancho.

La nucela es de forma ovoide con una base redondeada y un apice acuminado.
Hay una quilla longitudinal en cada superficie externa de la semilla dando una simetria
de triradiada en seccion transversal.

Afinidad Botédnica. idem a los conos owuliferos y FRUs.

Comparaciones. Ephedra portugallica Rydin et al. (2006a) de la localidad de Buarcos
(Portugal) y E. drewiensis Rydin et al. (2006a) de la secuencia del Grupo Potomac en
la localidad de Drewry's Bluff (este de EE. UU.), se basaron en la ultraestructura de las
semillas con granos de polen in situ (Rydin et al., 2006b). Ambos se distinguen de E.
canterata por su pequefio tamafo (0.6-1.6 mm), naturaleza tetrangular y ademas los
fosiles descritos aqui carecen de granos de polen in situ (Rydin et al., 2006b).

Ephedrispermum lusitanicum Rydin et al. (2006b) de la localidad de Buarcos (Portugal),
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comparte similitudes en cuanto a su morfologia con E. canterata, aunque se diferencia
por la ausencia de la superficie papilar en la envoltura de la semilla (Rydin et al.,
2006b).

Ephedra archaeorhytidosperma Yang et al. (2005) de China tiene FRUs que se
asemejan a E. canterata en su tamafo, forma ovoide con apice acuminado y la
presencia de una micropila extendida (Yang et al., 2005), pero claramente difiere en
tener una cresta dorsal prominente, longitudinal y protuberancias transversales,
lamelares y onduladas. Ephedra hongtaoi Wang y Zheng (2010) de la Formacién Yixian
(China) tienen un par o FRU individual en cada cono owuliferos, pero los ultimos estan
poco definidos (Wang y Zheng, 2010). También desde el noreste de China Ephedra
carnosa Yang y Wang (2013) tiene conos triovulados con solo un verticilo de bracteas
(Yang y Wang 2013), lo que claramente difiere de E. canterata. Ephedra multinervia
Yang y Lin, es otro fésil de la Formacion Yixian, esta especie tiene conos ovuliferos con
un solo par de bracteas fértiles formando una capsula que encierra dos semillas
internas, estos caracteres difieren de los de E. canterata.

En base a lo anterior, los fosiles de la Formacion La Cantera no pueden
asignarse a ningun otro fésil previamente descrito o a ninguna especie reciente de
Ephedra, lo que apoya la creacion de la nueva especie, por la presencia de las bracteas
dispuestas en cuatro verticilos y la envoltura externa de semilla con dos tipos de

tricomas.
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Figura 52: Espécimen MIC-P677. A. Dibujo esquematico mostrando parte de las tres capas de
la semilla; envoltura externa (ee), el integumento (in) y la nucela (nu). B. Fotografia del
espécimen visto con el microscopio estereoscopico. C. Fotografia del Microscopio Electrénico de
Barrido (MEB) del espécimen. D. Detalle de la superficie de la envoltura externa (se) de la
semilla, mostrando los la base de los tricomas (tr) y las protuberancias (pr). E. Detalle de la
nucela, mostrando las paredes de las células. Escala: Ay B: 0.5 mm; Cy D: 20 um.
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Figura 53. A Semilla de Ephedra chilensis. B-l. FRU aislada de Ephedra canterata. B.
Espécimen MIC-P856. C. Espécimen MIC—P809. D. Espécimen MIC—P849. E-l. Espécimen
MIC-P827. F. Imagen del microscopio éptico. G-l. Imagenes del Microscopio Electronico de
Barrido (SEM), superficie externa papilada de la envoltura de la semilla. Escala: D= 0.5 mm; C,
E-G=1 mm, A=2 mm; H=200 ym . I=100 pum (9).
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Familia Insertae Sedis

Género Fésil Carpolithus Linnaeus emend. Seward, 1917.

Especie Tipo. Carpolithus thalictroides Brongniart, 1822
Carpolithus sp. 1

(Figura 54)

Material estudiado. MIC-P808, MIC-P810, MIC-P812, MIC-P813, MIC-P815, MIC—
P816, MIC-P817, MIC-P 818, MIC-P821, MIC-P822, MIC-P823, MIC-P824, MIC—
P825, MIC-P828, MIC-P829, MIC—P831, MIC—P844, MIC-P846 y MIC-P847.
Dimensiones. El promedio del ancho total de la estructura reproductiva es de 2.63 mm
(1.16 mm-3.96 mm) y la longitud total promedio es de 2.15 mm (1.55 mm-3.61 mm). El
ancho promedio del cuerpo de la semilla es de 0.76 mm (0.42 mm-1.23 mm) y la
longitud promedio es de 1.94 mm (1.24 mm-2.79 mm). El ancho promedio de cada ala
es de 1.04 mm (0.66 mm-1.70 mm) y la longitud promedio es de 1.96 mm (0.75 mm-
3.61 mm) (Anexo II).

Descripcion. Semilla alada. Cuerpo central de la semilla con dos alas membranosas.
Cuerpo de la semilla (cs) estrecho y eliptico, con superficie lisa. Extremo apical agudo y
extremo basal redondeado. El extremo apical se extiende en una proyeccién estrecha
probablemente correspondiente al tubo micropilar (mi). Las alas membranosas son
iguales y mucho mas anchas que el cuerpo de la semilla. Algunos especimenes tienen

estrias finas en la base de las alas que se extienden a la mitad de su longitud. Ademas,
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estas estrias corren a lo largo del borde del cuerpo de la semilla. Los especimenes
estudiados presentaron dos tipos de alas: a) alas que rodean completamente el cuerpo
de la semilla; b) alas que alcanzan alrededor de la mitad de la longitud del cuerpo de la
semilla.

Observaciones. Algunos especimenes tienen la parte distal doblada, lo que puede ser
por la disposicién de la semilla durante la fosilizacion.

Afinidad botanica. Las semillas fosiles correspondientes a Carpolithus sp. 1 tiene
caracteres morfolégicos similares a gimnospermas como Cupressaceae Yy
Welwitschiaceae. Cupressaceae tiene un extenso registro fosil que data de la primera
mitad del Mesozoico. Los miembros actuales de la familia se distribuyen en el
Hemisferio Sur, pero esto representa una distribucion relictual gondwéanica (Harris,
1979; Rothwell et al., 2011). Las semillas en esta familia son relativamente consistentes
dentro de cada género natural y proporcionan caracteres de valor diagnéstico como la
forma y la disposicion de las alas (Kvacek et al., 2000). Ademas, en Cupressaceae la
mayoria de los géneros tienen dos alas casi iguales (por ejemplo, Chamaecyparis,
Thuja, Thujopsis, Cupressus, Fitzroya, Tetraclinis, Diselma, Metasequoia,
Widdringtonia, Sequoia y Neocallitropsis) como Carpolithus sp. 1.

En Argentina, hay tres especies actuales de Cupressaceae nativas: Fitzroya
cupressoides, Austrocedrus chilensis y Pilgerodendron uviferum, de las cuales, solo F.
cupressoides, presentan alas igualmente desarrolladas (Covas y Hunziker, 1995).
Ademas, los especimenes de semillas de La Cantera comparten dimensiones similares
con las de Fitzroya, Tetraclinis y Chamaecyparis. Sin embargo, debido a la falta de

otros caracteres diagnésticos como las glandulas de resina, el nimero de semillas por
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cono owulifero, la presencia o ausencia de hilum y la coloracién de la semilla, no fue
posible asignar los especimenes fosiles a Cupressaceae.

Comparaciones. El registro fésil de Cupressaceae es extenso, y el Cretacico es
reconocido como un momento muy importante en la historia evolutiva de esta familia
(Stockey et al., 2005). Los registros de cupresaceas anteriores al Cretacico Tardio no
son pruebas convincentes (Kvacek et al., 2000). Tetraclinis tiene una sola especie
existente, T. articulada y dos especies fosiles han sido reconocidas: T. brachyodon
(Eoceno Temprano a Plioceno Temprano) y T. salicornioides (Eoceno Medio a Plioceno
Temprano). Las semillas de T. salicornioides tienen alas membranosas, base cordada y
vesiculas de resina en el cuerpo de la semilla (Kvacek et al., 2000). Carpolithus sp. 1
comparte con T. salicornioides la naturaleza membranosa de las alas que se extienden
por todo el cuerpo de la semilla. Sin embargo, Carpolithus sp. 1 difiere en la ausencia
de vesiculas de resina y la base cordada presente en T. salicornioides.

La diversidad de Gnetales tiene claramente un pico durante el Cretacico basado
en datos palinolégicos (Taylor et al., 2009). Tres familias monogenéricas representan
las Gnetales existentes: Gnetaceae, Ephedraceae y Welwitschiaceae, las cuales
comparten caracteres reproductivos entre ellas (Rydin et al., 2006b; Kunzmann et al.,
2011).

Welwitschia mirabilis, la Unica especie existente en el género, produce semillas
encerradas en un perianto membranoso con alas, que generalmente mide mas de 2
centimetros (Hooker, 1863; Kubitzki, 1990). W. mirabilis estd geograficamente
restringida a lo largo de la costa suroeste de Africa hasta un estrecho margen de

Namibia, uno de los desiertos mas extremos del mundo (Borman, 1979). Carpolithus sp.
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1 comparte algunos caracteres morfolégicos con el género Welwitschia, como las alas
de naturaleza membranosa y la superficie lisa que rodea el cuerpo de la semilla. Sin
embargo, difieren en tamafio porque W. mirabilis es mucho mas grande (> 2 cm) que
los especimenes recuperados de la Formacién La Cantera (<4 mm) y presenta una
micropila bifida que esta ausente en los fésiles descritos aqui.

Los registros fésiles mejor estudiados de semillas similares a Welwitschia son
Bicatia costata de las localidades de Juncal y Famalicdo (Portugal) y la localidad de
Kenilworth (América del Norte), Bicatia juncalensis de la localidad de Juncal y Bicatia
rugosa de la localidad de Puddledock (América del Norte) (Friis et al., 2014). Este taxdn
fosil ha sido asignado a plantas similares a Welwitschia basandose en la combinacién
de la morfologia externa de sus semillas y granos de polen encontrados in situ (Friis et
al., 2014). Bicatia comparte con Carpolithus sp. 1 la semilla alada aplanada en seccion
longitudinal, pero esta no excede 1 mm de ancho y 1.3 mm de largo y Carpolithus sp 1
mide mas de 1 mm de ancho y 1.5 mm de largo. Ademas, Bicatia tiene una superficie
rugosa que difiere de la superficie lisa de Carpolithus sp 1.

Krassilov y Schrank (2011) describieron a Qataniaria noae con una probable
afinidad a Gnetales del Albiano superior de la Formacion Hatira, Makhtesh Qatan, norte
de Negev, Israel. Los cuerpos frutales asociados estan envueltos en catafilos similares
a las hojas del follaje. Las samaras también se consideran gnetofiticas, debido a que
los I6bulos de las alas corresponden probablemente a bractéolas persistentes como en
Welwitschia. La presencia de las alas y las dimensiones de la samara del género fosil
Qataniaria son comparables con Carpolithus sp. 1. Sin embargo, los fésiles de Israel no

tienen una descripcion detallada que permita mas comparaciones.
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Gurvanella se describié como una angiosperma representada por frutos alados,
del Cretacico Temprano de Mongolia. Estas semillas aladas presentan un estigma en
forma de embudo, l6culos divididos por fuertes tabiques medianos en dos loculos
simeétricos (Krassilov, 1982). Las alas son membranosas, reticulares, de 2 mm de
ancho, simétricas y bordean el estigma. Sun et al. (1998) sefialaron que Gurvanella es
similar a las semillas de Welwitschia y sugirieron que las plantas similares a Welwitschia
parecen haberse extendido desde China a Rusia durante el Mesozoico. Carpolithus sp.
1 comparte algunos caracteres morfolégicos con Gurvanella, como las alas
membranosas Yy el cuerpo completamente rodeado de ellas.

Sin embargo, Carpolithus sp 1 difiere de Gurvanella principalmente en la

separacion de los I6culos y las alas reticuladas presentes en este Ultimo.

Familia Insertae Sedis
Género Fésil Carpolithus Linnaeus emend. Seward, 1917.

Especie Tipo. Carpolithus thalictroides Brongniart, 1822
Carpolithus sp. 2
(Figura 55)

Material estudiado. MIC—P 322 (parte y contraparente).
Dimensiones. El ancho total de la estructura reproductiva es de 8.32 mm y la longitud
total es de 5.60 mm. El ancho del cuerpo de la semilla es 1.72 mm y la longitud es 1.72

mm. Elancho promedio de cada ala es de 3.15 mm vy la longitud promedio 4.70 mm.
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Descripcién. La estructura reproductiva presenta un cuerpo central con dos alas que la
rodean. La forma del cuerpo de la semilla (cs) posee una superficie rugosa. El extremo
apical y basal son ampliamente redondeado, las alas estan dispuestas en un angulo de
aproximadamente 45° con respecto al cuerpo central.

Observaciones. Este espécimen es mucho mas grande que el resto de las estructuras
reproductivas encontradas en la Formacion La Cantera. La longitud de las alas es tres
veces la del cuerpo de la semilla.

Afinidad botanica y comparaciones. Estas semillas muestran una similitud
morfolégica con Carpolithus sp. 1, pero Carpolithus sp. 2 se diferencia, principalmente,
debido a que sus alas son mucho mas grandes que el cuerpo de la semilla. Durante el
Cretacico Temprano, helechos y gimnospermas dominaron las areas continentales. Las
gimnospermas mas diversas fueron Cheirolepidaceae, Caytoniaceae, Araucariaceae y
Podocarpaceae (Dieguez, 2003). Por lo tanto, se sugiere que la planta productora de
Carpolithus sp. 2 podria haber sido una gimnosperma, como Cupressaceae,
Araucariaceae, Welwitschiaceae u otra gimnosperma, que producen semillas con dos
alas iguales. Sin embargo, debido al estado de conservacion, y al tratarse de un solo
espécimen, fue dificil asignar con certeza a Carpolithus sp. 2 a cualquier taxon
conocido.

Ademas, C. fultoni, presenta una mucrén apical, que también se encuentra en las
semillas modernas de Ginkgo biloba. Por otro lado, Carpolithus sp. 2 se puede
comparar con las semillas del Parque Provincial Dry Island Buffalo Cretacico Tardio,
que a su vez son similares a C. fultoni (Koppelhus y Braman, 2010). Estas semillas

tienen aproximadamente 5 mm de diametro y difieren de Carpolithus sp. 2 que tienen
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menos de 3 mm de diametro. Por otra parte, en la Formacion La Cantera no hay

registros de ginkgoales hasta el momento.

Familia Insertae Sedis
Género Fosil Carpolithus Linnaeus emend. Seward, 1917.

Especie Tipo. Carpolithus thalictroides Brongniart, 1822
Carpolithus sp. 3

(Figura 55)
Material estudiado. MIC—-P862 y MIC—P863.
Dimensiones. 1 a 3 mm de diametro.
Descripcién. Semillas esféricas en corte transversal, sin estructuras externas
aparentes. Se conservan como estructuras tridimensionales y su superficie ligeramente
irregular sugiere una textura coriacea. No se observan caracteres anatdmicos
particulares.
Afinidad botanica y comparaciones. El registro fosil de semillas aisladas conservadas
en tres dimensiones es muy pobre. Se han registrado semillas aisladas de la Formacion
Bullsbrook, Cretacico Temprano de Australia (McLoughlin, 1996). Estas semillas
asignadas a Carpolithus bullsbrookensis se conservan de la misma manera que
Carpolithus sp. 3, pero difieren de ella en su tamafio; C. bullsbrookensis tiene el doble
de tamafio (5 mm de diametro) que C. sp 3 (1 a 3 mm de didmetro). Carpolithus
bullsbrookensis se ha encontrado frecuentemente en asociacion con hojas de

Taeniopteris daintreei, aunque no hay una conexidon organica evidente.
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Varios grupos de plantas, incluyendo Cycas, Bennettitales y otras gimnospermas como
Pentoxylales, probablemente produjeron hojas similares a esta especie fosil (Taylor et
al., 2009). Carpolithus sp. 3 es comparable también a Carpolitus (Ginkgoites?) fultoni de
la Formaciéon Edmonton, Cretacico Tardio de Canada (Bell, 1945), que se han
encontrado asociados con las hojas de Ginkgo, por lo que se presume su afinidad con

este género.

Familia Insertae Sedis
Geénero Fosil Carpolithus Linnaeus emend. Seward, 1917.
Especie Tipo. Carpolithus thalictroides Brongniart, 1822
Carpolithus sp. 4

(Figura 56)

Material estudiado. MIC-P800, MIC—P820, MIC-P835, MIC-P837, MIC-P839, MIC-
840, MIC-P842, MIC-P851, MIC-P853 y MIC—P864.

Dimensiones. El ancho promedio es de 1.02 mm (0.70 mm a 1.58 mm) y la longitud
promedio es de 1.41 mm (1.05-2 mm) (Anexo I).

Descripcién. Semillas pequefias (<2 mm), elongadas y elipticas. Puntas apicales y
basales redondeadas. Algunos especimenes muestran una mucron (m) en el extremo
apical. Ademas, tienen una linea longitudinal paralela al eje del cuerpo de la semilla,
gue puede interpretarse como una quilla (k).

Observaciones. Los especimenes de Carpolithus sp. 4 son muy pequefios en

comparacion con el resto de las estructuras reproductivas fosiles descriptas en la
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Formacién La Cantera, y lamentablemente, no conservaron muchos caracteres
anatomicos.

Afinidad botanica y comparaciones. La ausencia de caracteres de diagndstico en
Carpolithus sp. 4 no nos permitio asignar una afinidad botanica con certeza. Sin
embargo, discutimos los posibles grupos que podrian haber producido estas semillas,
en funcion del contenido paleobotanico de la unidad.

En cuanto al registro de gimnospermas, en la palinoflora de la Formaciéon La
Cantera estan representados principalmente por granos plicados y rimulados.
Diferentes tipos de polen de Ephedra con afinidad a Gnetales (alcanzando un pico de
29.6% en la base de la seccion) son frecuentes junto con los granos monosulcados de
los géneros fésiles Cycadopites y Monosulcites. Classopollis es un tipo de grano de
polen producidos por una familia extinta de coniferas, las Cheirolepidiaceae que son
abundantes (30%) en algunos niveles (Pramparo et al.,, 2012; 2017, en prensa).
Ademas, se han encontrado megafosiles vegetativos y reproductivos de Ephedra
(Puebla et al., 2017). Teniendo en cuenta lo mencionado anteriormente, Carpolithus sp.
4 podria ser producido por una planta del grupo de gimnospermas, teniendo en cuenta
su dominio en la flora. Sin embargo, la afiliacion de este tipo de semillas con
angiospermas no podria descartarse.

Los frutos y semillas de angiospermas son desconocidos en la primera fase de
la evolucién del grupo (Valanginian-Hauterivian), y las floras mas antiguas que
contienen abundantes estructuras reproductivas de angiospermas son del Barremiano-
Aptiano de Portugal (Friis et al., 1999). Eriksson et al. (2000) analizaron 25 floras desde

el Cretacico Temprano (Barremiense-Aptiense) hasta el Terciario Tardio (Plioceno
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Superior) en las regiones de latitud media del Hemisferio Norte y sugirieron que un
tamafio de semilla pequefio prevalecié hasta el Cretacico Tardio.

En la Formacion La Cantera, las angiospermas dominan el registro macrofloral,
incluidas las hojas y las estructuras reproductivas como las flores (Archanglesky et al.,
2009; Puebla, 2009, 2010). Sin embargo, los granos de polen de angiospermas estan
presentes en porcentajes bajos (2-24%) (Pramparo, 1999a). En base a lo mencionado
anteriormente, y en el tamafio pequefio de los especimenes, Carpolithus sp. 4 podria

estar relacionado también con el grupo de las angiospermas.

Material INCERTAE SEDIS
Estructuras reproductivas aisladas

(Figura 56)

Material estudiado. P417, P447, P324, P328, P403, P404, P405, P407, P408, P410,
P413, P418, P424, P430, P431, P433, P436, P437, P444 y P445.

Descripciones. En este grupo se incluyen ejemplares que, por sus caracteristicas
morfolégicas y morfométricas, no han podido ser incluidos en ninguno de los morfotipos
estudiados. Esta falta de informacion morfolégica ha imposibilitado sugerir una posible
afinidad botanica.

Observaciones. Dicho material no se encuentra bajo el acronimo de MIC-P, sino que

presenta nimero de campo.
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Figura 54. A-D, F-L. Carpolithus sp. 1. A-B. MIC-P846 y MIC-P822, con alas (al) cubriendo
hasta la mitad del cuerpo de la semilla (cs). D. MIC—P828 sefialando las alas y cuerpo de la
semilla (cs). E. MIC-P829 apice de un ala doblada. F. Semillas de W. mirabilis (Herbario del Inst.
“‘Darwinion”). G-I. MIC-P816 y MIC-P815, alas bordeando el cuerpo. I. MIC-P813, apice con
una proyeccion correspondiente al tubo micropilar (mi). J. MIC-P810, con estriaciones (s). L.
MIC-P821. Escala: A~B, D, G-H= 0.5 mm; E-F, I-J, L= 1mm
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Figure 55. A-B. Carpolithus sp. 2, espécimen MIC-P831, parte y contraparte, sefialando las
alas (al) que se encuentran dispuestas en un angulo de 45° con respecto al eje longitudinal del
cuerpo (cs) de la semilla. C-G. Carpolithus sp. 3. D—E. Espécimen MIC-P862, mostrando dos
semillas. D. Espécimen MIC—P863, semillas preservadas en moldes de tres dimensiones en el
sedimento F-G. Imagenes del Microscopio Electrénico de Barrido (MEB) de semillas que se
pudieron aislar del sedimento, no se pudo apreciar ningun tipo de ornamentacion. Escala: F=1
mm, E= 1.5 mm, C-D, G=2 mm, A=3 mm.
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Figura 56. A-D Carpolithus sp. 4. A. Espécimen MIC-P800, se observa un mucrén (m) en la
parte apical de la semilla. B. Espécimen MIC-P851, con quilla longitudinal (k). C. Espécimen
MIC-P820. D. Espécimen MIC-P837, mostrando una quilla longitudinal (k). Escala = 0.5 mm.

VI1.4. Discusion y Conclusiones

El estudio de estructuras reproductivas fosiles de la Formacion La Cantera, ha permitido
reconocer una inesperada diversidad de semillas. Los fosiles que se describen en este
capitulo (excepto los referidos a Ephedra canterata) son presentados por primera vez
para la formacion y por lo tanto, importantes para completar el estudio paleofloristico de

la region. Se describen cuatro especies diferentes de Carpolithus sp. (Carmpolithus sp.1-
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4), nuevos especimenes asignados a E. canterata recientemente publicado por Puebla
et al., (2017)y algunos ejemplares son incluidos en Incertae sedis.

Se resume un primer intento de afinidad botanica precisa del material estudiado.
Carpolithus sp. 1 podria estar relacionado con Cupressaceae o con las semillas aladas
de Welwitschiaceae, en base a la comparacion de los especimenes estudiados con
similares reportados en la literatura, pero su preservacion como impresiones o
compresiones delgadas excluye una comparacion anatomica detallada. Es importante
mencionar que no existen evidencias (macro y microflora) de la presencia de
Cupressaceae en la Formacion La Cantera hasta el momento. Por otro lado, el hallazgo
de E. canterata y la presencia de abundantes y diversos granos de polen poliplicados
confirman la presencia de restos de Gnetales en la Cuenca San Luis. Entre estos
granos poliplicados, algunos presentan una apertura longitudinal que probablemente
podria describirse mejor como el tipo de polen de Welwitschia (Puebla et al., 2017).
Esta informacién nos proporciona mas evidencia de este grupo en la cuenca de San
Luis, pero no lo suficiente para asegurar una afinidad botanica con certeza para
Carpolithus sp. 1.

Carpolithus sp. 2 también puede pertenecer a Welwitschiaceae, Cupressaceae,
asi como a otras familias que producen semillas aladas, pero como es un solo
espécimen y carece de caracteres morfologicos mas precisos, no fue posible una
asignacion mas especifica.

Carpolithus sp. 3 presenta las mismas dificultades que en el caso de Carpolithus
sp. 2, la falta de caracteres anatomicos especificos para una afinidad botanica precisa.

Mas alla de esto, Carpolithus sp 3 se compard con Carpolithus bullsbrookensis con una
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probable afinidad botanica a varios grupos de plantas, incluyendo Cycadales,
Benettitales y otras gimnospermas como Pentoxylales. Ademas, Carpolithus sp 3 se
comparoé con Carpolithus (Ginkgoites?) fultoni que tiene el mismo tipo de preservaciony
una probable afinidad con Ginkgo. En la microflora de la Formacién La Cantera, los
granos de polen monosulcados de los géneros Cycadopites y Monosulcites son
frecuentes y estan relacionados con el grupo de Cycadales / Benettitales / Ginkgoales,
pero son dificiles de diferenciar entre si.

En el caso de Carpolithus sp. 4, las semillas son muy pequefias y la ausencia de
caracteres diagndsticos no permiten su asignacion con certeza. Sin embargo, se
propuso posibles grupos que habrian producido estas semillas. Carpolithus sp. 4 podria
tener afinidad con las angiospermas y las gimnospermas; basado principalmente en la
evidencia fosil de los miembros de ambos grupos en la Formacion La Cantera.

Las semillas y frutos cretacicos son generalmente de tamano pequefio (Tiffney,
1984), como los recuperados de la Formacion La Cantera. Varios autores han mostrado
una correlacion entre habito, habitat y tamafio de semilla. Observaron que las plantas
efimeras de habitats abiertos o inestables generalmente producen muchas semillas
pequefas que pueden dispersarse ampliamente, a menudo por mecanismos abioticos
(Salisbury, 1942, Harper et al., 1970; Silvertown, 1981; Tiffney, 1984). Las semillas de la
Formacion La Cantera son pequefias y probablemente se dispersaron por agentes
abidticos, ya que los unicos informes de grupos de insectos registrados en la cuenca,
corresponden a insectos acuaticos (Petruleviius et al., 2010; Arcucci et al., 2014).
Ademas, Carpolithus sp. 1 y 2 presentan expansiones alares, y en las plantas

modernas este caracter corresponde a la expansion del episperma, indicativo de una
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adaptacion a la dispersion por el viento (anemocoria) o el agua (hidrocoria) (Dimitri,
1978).

El estudio de las semillas aladas es interesante porque su morfologia puede
darnos informacién de su dispersion. En estudios recientes, se ha observado que las
semillas pequenas proporcionan muy poca reserva de nutrientes a las plantulas en
germinacion, por lo que las plantulas generalmente solo sobreviven en habitats abiertos
y soleados. Sin embargo, la gran cantidad y amplia dispersion de estas semillas
aumentan la probabilidad de que algunas plantulas germinen en habitats adecuados
(Tiffney, 1984; Moles et al., 2005a; Sims, 2012).

Los abundantes registros de diferentes restos fosiles relacionados con Ephedra
en la Formacién La Cantera (indicativo de condiciones aridas, incluso aridas) en
asociacion con abundante polen terméfilo (Classopollis), rocas sensibles al clima, yeso
primario y grietas de desecacion frecuentes, sugieren una marcada estacionalidad en el
area durante su depositacién (Arcucci et al., 2015; Pramparo, 1999b; Puebla et al.,
2017; Pramparo et al., 2017). La abundancia de semillas de pequefio tamarfio
recuperadas de la Formacion La Cantera y sus caracteres morfolégicos (como
presencia de alas) podrian revelar mecanismos de dispersion que refuerzan las

condiciones aridas en la cuenca durante el Aptiano.
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VIl.1. Introduccion

El clado de Gnetales actuales comprende tres familias monotipicas: la familia basal
Ephedraceae (Ephedra) que es hermana del clado que incluye a Gnetaceae (Gnetum)y
Welwitschiaceae (Welwitschia).

En este Capitulo se analizan las hipotesis filogenéticas sobre las relaciones de
parentesco que puedan resultar del analisis filogenético preliminar, donde se incluye las
unicas dos especies fosiles: Ephedra canterata de la Cuenca de San Luis y E.
verticillata de Cuenca austral, junto a las especies actuales de América del Sur. Si bien
incluir fosiles en las filogenias con representantes actuales puede causar algunos
inconvenientes metodoldgicos, ya que los taxones fésiles son de naturaleza
fragmentaria y presentan ciertos sesgos tafonémicos, la inclusion de los mismos en un
contexto filogenético también permite obtener mayor informacion de su relaciones
filogenéticas y procesos evolutivos (Crane, 1985; 1988; Doyle y Donohue 1992; Nixon

et al., 1994, Crane et al., 2004).

VIl.2. Antecedentes

VII.2.1. Posicion filogenética de Gnetales

Las Gnetales se encuentran entre los clados mas estudiados y discutidos
sistematicamente y han estado implicados tanto en la filogenia de las coniferas como
en el origen de las plantas con flores (Doyle 1998, Mathews 2009). Sin embargo, ellas

son uno de los clados mas enigmaticos de los espermatéfitos ya que presentan una
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combinacion Unica de caracteres morfologicos distintivos tales como doble envoltura de
la semilla, elementos de vasos crivados, entre otros (Chamberlain, 1935; Eames, 1952;
Friis etal., 2007, 2011; Rothwell et al., 2009; Rothwell y Stockey, 2013).

Durante mucho tiempo la historia evolutiva de las Gnetales fue poco conocida.
Crane (1996) hizo una revision del grupo, pero en ese momento se conocian pocos
registros de mega y mesofosiles. Posteriormente, numerosos y diversos fésiles de
Gnetales han sido descubiertos en casi todos los continentes, y la gran mayoria
provienen de un breve periodo de tiempo en el Cretacico Temprano (Rydin y Hoorn,
2016). Algunos autores proponen sin embargo que el clado es mucho mas antiguo y
que podria haberse originado en el Pérmico (Wang, 2004).

Los andlisis sistematicos de caracteres morfolégicos normalmente colocan a las
Gnetales como grupo hermano de las plantas con flores (angiospermas), basandose en
caracteristicas aparentemente similares, como la doble fertilizacion y los componentes
del sistema de conduccion, entre otras caracteristicas (Doyle y Donoghue, 1992, Nixon
et al., 1994; Friedman, 1996; Doyle, 1998; Friis et al., 2007; Rothwell et al., 2009). Esta
hipotesis fue apoyada por varios estudios filogenéticos de plantas con semillas
utilizando datos morfol6gicos (Crane, 1985; Doyle y Donoghue, 1986; Doyle, 1996). Los
estudios moleculares mas recientes sin embargo han sugerido una relacibn mas
cercana de las Gnetales a las coniferas o han colocado a este orden, en una posicién
basal entre los grupos de plantas de semillas (Bowe et al., 2000; Chaw et al., 1997,
2000; Rydin et al., 2002). La posicién de Gnetales cerca o dentro de las Coniferales
seria la mas consistente de acuerdo con otros analisis previamente publicados (por
ejemplo, Chaw et al., 2000; Wu et al., 2011; Ruhfel et al., 2014). En estudios recientes,

han postulado que la posicion filogenética de este grupo tendria una mayor resolucion,
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si se realizaran andlisis mas amplios de secuencias genémicas y un nuevo examen de
la morfologia y el desarrollo de los taxones fésiles (Huang et al., 2004).

Con la inclusion de las Gnetales fésiles en los andlisis filogenéticos realizados
con representantes actuales, la clasificacion se modifica y Gnetales forma un clado
junto a las angiospermas (Crane, 1985; Doyle y Donoghue, 1986, 1992; Nixon, et al.,
1994), denominadas como grupo Antdfitas (Doyle y Donoghue, 1987). Esta relacion
entre angiospermas y Gnetales eventualmente se resolveria utilizando solo datos
moleculares, combinando datos de varios genes e identificando de este modo cambios
estructurales en los grupos estudiados. Sin embargo, el analisis morfolégico seguira
siendo necesario para integrar los fosiles en el arbol de taxones actuales, que resulta
esencial para comprender cdmo se originaron los grupos actuales y sus estructuras
(Doyle, 1998).

Por lo tanto, el origen evolutivo y las relaciones filogenéticas de las Gnetales
dentro de las plantas con semillas, sigue siendo un tema de controversia, y los
megafdsiles con conos owulifferos preservados son elementos clave para descifrar la
evolucion temprana del orden y su relacion con otras plantas de semillas (Yang et al.,

2013).

VII.2.2. Posicién filogenética de las especies de Ephedra

Los andlisis morfolégicos y moleculares de las relaciones dentro del orden Gnetales
han sido congruentes en la colocacién de Ephedra como grupo hermano de Gnetum y
Welwitschia, donde Ephedra ocupa una posicion basal, mientras que Gnetum vy
Welwitschia son grupos hermanos mas derivados (Friedman, 1996; Doyle, 1998; Huang

et al., 2004; Rothwell et al., 2009; Rudall et al., 2011).
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Se han realizado varios estudios filogenéticos de las especies de Ephedra
incluyendo la morfologia de algunas partes de la planta (Yang, 2010; Bolinder et al.,
2015a y b). Bolinder et al. (2015a) realizaron estudios filogenéticos utilizando solo la
morfologia de los granos de polen de las especies modernas de Ephedra. Como
resultado, se identificaron dos linajes distintos en base a las diferencias en el
pseudosulco: pseudosulco sin ramificar (tipo ancestral) presente en las especies
mediterrdneas y sudamericanas, y pseudosulco ramificado (tipo derivado) que quizas
haya aparecido en el grupo dos veces de forma independiente; una vez en el clado
donde se encuentran las especies asiaticas y otra, en el clado donde estan todas las
especies norteamericanas, excepto E. pedunculata.

En base a los resultados de un estudio realizado con datos moleculares (Stewart
y Rothwell, 1993; Rydin et al, 2004), que incluyd un modelo de tasas no correlacionadas
y una calibracién basada en fosiles de Ephedra, se revelan que las caracteristicas
compartidas con los fosiles se encuentran en los clados existentes. Estos resultados
permitieron suponer que las especies modernas de este género han conservado dichas
caracteristicas reproductivas desde hace cerca de 110 millones de afios. Considerando
de este modo un origen reciente para las especies modernas, esta deduccién implicaria
que los fésiles de Ephedra del Cretacico, eran miembros de un linaje hermano extinto y
que ninguna innovacion morfoldgica caracterizd la segunda diversificacion (Rydin et al.,
2004).

Recientemente, se ha estimado para el género Ephedra una variedad de edades,
que van desde los 8 hasta los 32 M.a, utilizando datos de secuencias moleculares
ribosomales (rbclL) (Stewart y Rothwell, 1993; Rydin et al, 2004) y de 10 a 14 M.a bajo

un estricto reloj molecular (Won y Renner, 2006). De la misma manera se calculan
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cerca de 26-38 M.a de antiguedad para el género Gnetum (Won y Renner, 2006).
Algunos autores sugieren que las semillas fésiles del Cretacico se asemejan a las
especies actuales de Ephedra y pueden fechar la divergencia del grupo de Ephedra en
125 M.a (Yang et al., 2005; Rydin et al., 2006). Estas estimaciones y los recientes
descubrimientos paleobotanicos han provocado una amplia discusion sobre la aparicion

del género moderno de Ephedra y sus implicancias (Yang et al., 2005; Rydin et al.,

2006; Friis et al., 2009).
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Figura 57. Cladograma de las especies actuales de Ephedra basado en un analisis bayesiano
de cinco regiones de los genomas nucleares y cloroplastos (18S, 26S, ITS, rbcL, y rps4). En las
especies marcadas con * y ** fueron examinadas la superficie interna de la envoltura externa.
Tomado de Rydin et al., 2004
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VII.2.3. Dificultades en el Estudio de los Megafésiles de
Ephedra

Vil.2.3.1 Nomenclatura

En ocasiones, la obtencion de los caracteres en los especimenes fdsiles resulta
complicado, debido a su naturaleza fragmentaria y al estado de preservacién de los
mismos (Yang, 2007, Rydin et al., 2006). Ademas de las dificultades en la observacion
de los caracteres morfologicos, también se le suma la problematica en la nomenclatura
de algunos taxones fdsiles (Yang, 2005). Por ejemplo, el caso del género Ephedrites
que se consideré con afinidad a Gnetales, pero posteriormente se reconocié como un
miembro de la familia Loranthaceae (Wu et al., 1986). Por eso mismo, Yang (2007)
afirma que es de suma importancia el estudio detallado de las caracteristicas de las
estructuras reproductivas, tales como tipo, niumero y disposicién de las bracteas y
numero de semillas. Dicho autor afirma que, de esta manera se podrian evitar errores lo

aseguraria mas adecuada interpretacion de los restos fosiles.

VIl.2.3.2 Morfologia

Las especies americanas de Ephedra son monofiléticas y pudieron haberse originado
dentro de un clado asiatico. Las especies americanas de Ephedra comprenden dos
grupos bien respaldados: un clado sudamericano y otro norteamericano. La division
entre estos clados ocurrié aproximadamente hace 25 millones de afios, mucho antes
del cierre del Istmo de Panama (Fig. 58). En general, la historia biogeografica del
género Ephedra parece estar dominada por la dispersion a larga distancia, pero se
necesitan estudios a mayor escala para probar esta hipotesis (Rydin et al., 2004; Ickert-

Bond et al., 2009).
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Meyer (1846) fue el primero en proponer un sistema de clasificacion para
Ephedra, en donde dividié el género en dos secciones: Ephedra seccion Discostoma y
Ephedra seccion Plagiostoma. Para realizar dicha division se basé principalmente en
diferencias morfolégicas, como el estrobilo ovulifero, el numero de estrobilos por nodo y
el tubo micropilar. En la seccidon Plagiostoma el apice del tubo polinico es oblicuo y se
encuentran por nodo de 2 a 4 estrébilos owuliferos, mientras que en la seccion
Dicostoma (en la cual sélo se encuentran las especies sudamericanas de E. americana
y E. tweediana) el apice del tubo polinico es truncado y existen de 5 a 6 estrobilos
ovuliferos por nodo. El sistema de Meyer (1846) dejo de ser utilizado, ya que ambos
tipos de apices del tubo polinico se han encontrado en la misma especie para E.
tweediana, segun observaciones realizadas por el mismo Meyer (1862) en un trabajo
posterior al de esta clasificacion (Huang et al., 2005).

Stapf (1889) clasificd el género Ephedra en 3 secciones en base a la textura de
las bracteas del estrobilo owulifero. Seccidon: Alatae, Asarca y Pseudobaccatae (=
seccion Ephedra). En la seccion Alatae se incluyen seis especies con bracteas
membranosas con extensiones en forma de alas (en el estrébilo maduro) que a su vez
se dividen en dos "tribus": Tropidolepides constituido por tres especies del Viejo Mundo
(Europa y Asia) con bracteas maduras endurecidas a lo largo del nervio medio y
Habrolepides con tres especies del Nuevo Mundo con bracteas maduras endurecidas
solamente en el area central del nervio. En la seccidon Pseudobaccatae, las especies
tienen bracteas carnosas en el estrébilo ovulifero maduro, y en esta seccion se incluye
la mayoria de las especies del género, las cuales fueron reconocidas como cuatro
"tribus": Scandentes, Pachycladae, Leptocladae y Antisyphiliticae, en funcion del habito

de la planta y de su distribucidén geografica. En la tercera y ultima seccion corresponde
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a Asarca, donde sus representantes poseen caracteristicas intermedias a las especies
que se encuentran en las dos secciones anteriormente descriptas. Dichas
caracteristicas corresponden a las bracteas del estrobilo ovulifero de las especies de la
seccion Asarca, que son de aspecto membranoso pero no presentan extensiones
alares como en la seccion Alatae. Solo dos especies del noroeste de los Estados
Unidos, Ephedra californica Waton y Ephedra aspera Engelmann ex Watson, fueron
incluidas a esta seccidn.

Otros dos sistemas de clasificacion del género Ephedra, posteriores al de Stapf
(1889), fueron propuestos, afios mas tardes, por Mussayev (1978) y Freitag y Maier-
Stolte (1994). Ademas de las tres secciones reconocidas por Stapf (1889), Mussayev
(1978) reconoci6 dos secciones mas: la seccion Scandentes y la seccion
Monospermae. Debajo de cada seccion, Mussayev (1978) también reconocid
subsecciones basadas en la distribucion geografica. Por ejemplo, cada una de sus
secciones Alatae, Ephedra y Monospermae se dividi6 en dos subsecciones,
representando las especies del Nuevo Mundo y del Viejo Mundo.

Freitag y Maier-Stolte (1994), propusieron una nueva clasificacion para las
especies de Ephedra del sudoeste de Asia y las regiones adyacentes, donde
reconocieron cuatro grupos sin rango formal, el grupo "Alatae" equivalente a la seccion
Alatae de Stapf (1889), el grupo "Sarcocarpae",especies con bracteas owvuliferas
carnosas con margenes hialinos, el grupo "Sarcocarpae", especies con bracteas
fusionadas por 1/3-3/5 de su longitud, el grupo "Fragilis", en el cual las especies
presentan las bracteas owuliferas carnosas y casi completamente fusionadas y por
ultimo el grupo "Distachyae", donde las bracteas de esta especies son carnosas y se

fusionana 1/3-4/5 de su longitud.
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A través del tiempo, varios autores han considerado otro tipo de clasificacion
informal incorporando mas caracteres reproductivos y en algunos han sumado
caracteres biogeograficos (Yang, 2013). Yang (2011) e Ickert-Bond y Rydin (2011) han
reconocido tres grupos morfolégicos bien definidos en Ephedra, basados en caracteres
cuticulares de semillas: el tipo lamelado (por ejemplo, E. rhytidosperma Pachomova), el
tipo papilado (por ejemplo, E. equisetina Bunge) y el tipo liso o tipo estriado reticulado
(por ejemplo. E. sinica Stapf).

Sin embargo, el sistema de clasificacion de Ephedra mas utilizado es el
propuesto por Stapf (1889), quien dividid el género en tres secciones basadas en las
caracteristicas presentes en los conos owuliferos y la inclusion de "tribus" que son
equivalentes a las subsecciones o series modernas tal como se definen en el Codigo

Internacional de Nomenclatura Botanica (Greuter et al., 2000).

VIl.2.4. Aspectos Evolutivos de Ephedra

La evolucion morfolégica del género Ephedra puede explicarse utilizando la informacion
de los megafésiles, debido a que estos poseen caracteres evolutivamente importantes
que permiten la generalizacion, aunque algunos parametros importantes necesitan ser
reconstruidos Yy clarificados en esta familia

Yang (2010), realiz6 un estudio morfométrico proponiendo un modelo evolutivo a
partir de la utilizacion de caracteres de los 6rganos reproductivos: los estrobilos
ovuliferos y polinicos. Sin embargo, en la mayoria de los fosiles, la posicién de las
bracteas y el numero de conos ovuliferos no se puede apreciar exactamente debido al

estado de conservacion de los mismos, por lo que resulta dificil realizar un analisis
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comparativo entre las especies de megafosiles de Asia, Europa, América del Norte y
Ameérica del Sur. Sumado a esto, los fosiles de semillas provenientes de Europa y
América del Norte se encuentran carbonizados y aquellos que proceden de Asia y
América del Sur se encuentran como compresiones, resultando dificil establecer
comparaciones entre ellos (Yang, 2010). Por otra parte, algunos caracteres
macroscopicos variables como el nimero de hojas por nodo, el estrébilo ovulifero, el
grado de fusion de los microsporangioforos, que si bien resultan de valor filogenético,
se encuentran sujetos a una considerable variacion intraespecifica, por lo tanto pueden
comportarse como caracteres homoplasicos para el género (Huang, 2000).

Los estudios comparativos realizados en base a las estructuras femeninas (como
estrobilos owuliferos y semillas) sugieren que Ephedra tiene tres caracteristicas distintas
de dispersion en las semillas relacionadas a los tres tipos de bracteas; bracteas
membranosas, bracteas coriaceas y bracteas carnosas (Hollander y Wall, 2009). En
base a estos estudios se han establecido diferentes hipotesis de dispersion. Una de las
hipotesis postula que las especies del Nuevo Mundo se dividieron en clados
norteamericanos y sudamericanos, hace aproximadamente 25 M.a (lckert-Bond et al.,
2009). De este modo, los resultados reflejan que el centro de dispersion tuvo lugar entre
América Central y América del Sur, antes del cierre del Istmo de Panama durante el
Oligoceno o el Mioceno (Saslis-Lagoudakis et al., 2008). Otra de las hipotesis postula
que, por otra parte, la dispersion de las semillas de las especies de Ephedra que
presentan estrobilos carnosos, pudo haber sido facilitada por animales (endozocoria), y
por el contrario, las especies con bracteas owvuliferas membranosas, estarian adaptadas
a la dispersiéon por el viento (anemocoria) (Stapf, 1889). Las especies que presentan

este tipo de dispersion suelen habitar en habitats marginales, como desiertos aridos o
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lagos salados, donde hay una reduccion de organismos que pueden llevar a cabo la
dispersion (Danin, 1996).

Las bracteas de los estrobilos ovuliferos de E. aspera, E. californica, E. funerea,
E. nevadensis y E. viridis de América del Norte, no se consideran totalmente carnosas
ni membranosas. En estos taxones con este tipo de estructuras intermedias, a menudo,
los estrébilos owulfferos se acumulan en la base del tallo, y se han observado a
roedores como dispersantes de semillas (Ickert-Bond, 2003; Ickert-Bond vy
Wojciechowski, 2004; Hollander et al., 2009). En base a estos datos Ickert-Bond et al.,
(2009) han propuesto una hipétesis sobre la rutas de dispersion del género Ephedra

(Fig. 58).

Figura 58. Distribucion del género Ephedra actual (sombreado verde) e hipétesis de rutas de
dispersion intercontinentales (flechas soélidas) e intracontinentales (flechas discontinuas).
Tomado de Ickert-Bond, 2009.
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VIl.2.5. Analisis Cladistico

El cladismo es un método utilizado en la sistematica filogenética basado principalmente
en establecer relaciones de parentesco entre organismos, cuyos origenes son
atribuidos al entomdlogo Hennig (1965, 1966). Los principios y teorias del cladismo
fueron posteriormente reformuladas por Elderdge y Cracraft (1980); Platnick (1979;
1982; 1986).

El postulado basico del cladismo se basa en que solo los grupos monofiléticos,
es decir aquellos que incluyen al ancestro en comun y a todos sus descendientes,
pueden ser considerados como entidades histéricas (Hennig, 1966; Platnick, 1982). La
base logica para inferir o determinar la monofilia de un grupo, es el hallazgo o
reconocimiento de uno o mas caracteres homologos restringidos a dicho grupo
(caracteres derivados o sinapormorfias). Sobre la base de caracteres compartidos, los
taxones se ordenan de acuerdo con un patrén jerarquico, representado graficamente
por un cladograma (Hennig, 1966).

Cada cladograma es una hipétesis que postula las relaciones de parentesco
entre los taxones considerados en un analisis filogenético (Hennig, 1966). En resumen,
los siguientes principios del cladismo serian los siguientes: 1) la jerarquia natural puede
ser observada y representada en un diagrama arborescente o cladograma, 2) cada
caracter posee un estatus diferente de acuerdo al nivel jerarquico en el que se
distribuye, 3) la congruencia de caracteres posibilita distinguir entre homologias
(sinapomorfias) y homoplasias; 4) el criterio de parsimonia o simplicidad maximiza la
congruencia entre caracteres y 5) las taxones terminales deben constituir grupos

monofiléticos (Morrone, 2000).
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La incorporacion de material fosil en los analisis cladisticos resulta imprescindible
para comprender las relaciones filogenéticas y procesos evolutivos de los organismos y
nos permite determinar la condicion ancestral o derivado de los caracteres que
observamos en los representantes actuales, e inclusive observar caracteristicas
ausentes, asi de este modo, permiten establecer relaciones filogenéticas (Farjon, 2010).
Sin embargo, la inclusion de los taxones fésiles también significa que el analisis
presente poco soporte debido a la ausencia o mala preservacion de algunas de sus
caracteristicas morfolégicas (Yang, 2010).

El analisis filogenético intenta obtener la hipétesis mas simple, es decir, aquella
que explica la totalidad de los datos con el menor niumero posible de procesos
evolutivos. Esto no implica necesariamente suponer que la evoluciéon deba haber
transcurrido a través de los caminos mas cortos, pero es una manera de obtener una
hipotesis preliminar sobre la que desarrollar trabajos mas profundos (Wiley, 1981).

El objetivo principal de este capitulo consistio en la realizacion de un analisis
filogenético incluyendo especies actuales y fosiles provenientes de América del Sur y

analizar la posicion filogenética del taxdn fésil E. canterata.

VIl.3. Metodologia

Para llevar a cabo el analisis filogenético se confecciond una matriz (Fig. 59) utilizando
el programa de Mesquite (Maddison y Maddison, 2011) version 3.04. Dicha matriz conto
con 15 taxones y 28 caracteres morfoldégicos; de los cuales 23 son binarios y 5 son
multiestados. Del total de caracteres codificados, 9 estan relacionados con la

morfologia de las semillas, 7 con el estrébilo owulifero, 5 con el estrébilo polinico, 3 con
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la parte vegetativa y 3 con los granos de polen. Se consideraron como grupos externos
a los géneros de Gnetales: Welwitschia y a Gnetum. Los taxones incluidos en el analisis
estan representados por once especies actuales de Ephedra distribuidas en América
del Sur y dos taxones fosiles de Ephedra de Argentina; uno es el fosil objeto de nuestro
estudio (E. canterata) y otro fosil es Ephedra verticillata (Grupo Baquerd) (Cladera et al.,
2007).

Los caracteres morfolégicos que se utilizaron como base de este estudio, se
obtuvieron a partir de la observacion minuciosa del material fresco, recolectado en la
provincia de San Luis, para las tres especies nativas modernas (E. friandra, E.
americana y E. ochreata), del material de los herbarios visitados (E. frustillata, E.
breana, E. rupestris, E. multiflora, E. boelckei, E. chilensis, E. tweediana, Welwitschia
mirabilis) y de Herbarios Digitales (E. gracilis y Gnetum) que se encuentran disponibles
en la Web: Herbario del Instituto Darwinion, Flora del Cono Sur, catalogos de plantas
Vasculares (http://www.darwin.edu.ar) y Plant Systematics

(http://www.plantsystematics.org/).

El analisis filogenético se llevd a cabo utilizando el programa TNT (Goloboff et al.,
2008). La matriz de datos se analizé utilizando el procedimiento de pesos iguales. El
analisis se realizd con una busqueda de numeracion implicita. Para evaluar la robustez
de las ramas de los arboles obtenidos se utilizd el soporte de Bremer (Bremer, 1994;
Goloboff y Farris, 2001) y re-muestreo de Boostrap con 100 réplicas. Se calcularon los

indices de consistencia y retencién.
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VIl.3.1. Eleccidon de caracteres

La mayoria de los caracteres codificados y las descripciones de los mismos que se
utilizaron para el analisis filogenético provienen de la literatura (Nixon et al., 1994,
Doyle, 1996; Yang, 2013). Varios de estos caracteres fueron modificados o redefinidos
para este analisis. Por otra parte, novedosos caracteres morfolégicos provenientes de

las estructuras reproductivas y vegetativas, son propuestos en esta Tesis Doctoral.

VIl.3.1.2.Codificacién y Descripcion de los caracteres

0-SUPERFICIE DE LASEMILLA: Lisa (0), papilada (1), lamelada (2).

Caracter tomado de Yang (2014), en donde se dividi6 a las 54 especies actuales en tres
tipos (lamelada, papilada y lisa) segun la micromorfologia cuticular de la envoltura
externa de la semilla. La mayoria de las especies sudamericanas presentan una
micromorfologia del tipo S (lisa 0).

1-NUMERO DE SEMILLA POR ESTROBILO: tres (0), dos (1), uno (2).

Caracter tomado de Yang (2014). EI mismo autor propone un modelo evolutivo donde la
tendencia evolutiva es la reduccion del numero de évulos por estrobilo ovulifero.
2-COLORACION DE LA SEMILLA: castafia oscura (0), castafias clara (1).

Caracter tomado de Doyle (1996), utilizado también en Yang (2013), para los taxones
fosiles este caracter no se puede valorar.

3-ALA DE LA SEMILLA: ausente (0), presente (1).

Caracter que se propone para este andlisis, ya que representa un caracter de valor
taxondmico y se ha tomado de las claves taxondmicas utilizado para identificar a los

géneros actuales. En semillas de Ephedra como en Gnetum esta caracteristica esta
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ausente, solo esta presente en Welwitschia.

4-FORMA DE LA SEMILLA: ovoide (0), elipsoidal (1)
Caracter modificado de Yang (2014), para este analisis se tom6é como estado de
caracter la forma lanceolada de la semilla, estado que es codificado para las especies

norteamericanas y europeas.

Eliptica Ovada

5-APICE DE LA SEMILLA: romo (0), acuminado (1).

Caracter tomado de Doyle (1996). En el estado 0 la semilla, presenta un apice carente
de punta, el estado contrario, en el apice de la semilla se forma una especie de punta
en base al contorno de la misma.

6-CARA VENTRAL DE LASEMILLA: carenada (0), plana (1).

Este caracter se propone en este analisis, ya que presenta valor taxonédmico siendo
utilizado en las claves taxonémicas para identificar a las especies actuales. En el caso
de los grupos externos (Welwitschia y Gnetum), este caracter no se valoré ya que la
disposicion de las semillas no permite la diferenciacion de la cara ventral y dorsal. En

estos casos, el estado del caracter, se informd con un guién en la matriz de datos.

7-SURCOS LONGITUDINALES DE LASEMILLAS: ausente (0), presente (1).
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Caracter tomado de Yang (2013). Los surcos longitudinales se ubican en la cara dorsal
de la semilla.

8-CRESTADORSAL DE LASEMILLA: presente (0), ausente (1).

Caracter tomado de Yang (2013). En algunas descripciones de las semillas como en
Ickert-Bond y Rydin (2011), se describe como cresta dorsal poco clara o visible. Sin
embargo en la observacion del material se nota la presencia de esta estructura en

desarrollo y por lo tanto se consideré como presente.

Semilla sin cresta dorsal

9-INFLORESCENCIA: estrobiliforme (0), espiciforme (1).

Caracter tomado de Hunziker (1995), utilizado en claves dicotomicas para diferencias
los tres géneros de Gnetum, Welwitschia y Ephedra.

10-NATURALEZA DE LAS BRACTEAS: membranosa (0), carnosa (1).

Caracter modificado de Yang (2013). Se suprimié un estado de caracter “coriaceo” ya
que esta caracteristica no se encuentra en ningun taxén analizado, solo se encuentra
en géneros de norteamericanos y europeos. La presencia de bracteas membranosas se

considera un estado de caracter primitivo y el carnoso como derivado.
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Bracteas carnosas Bracteas membranosas

11-CONEXION DEL ULTIMO VERTICILO DEL MEGASPORANGIO: libre (0), menos
de un tercio (1), mas de un tercio (2).
Caracter propuesto por Yang (2013). El estado de caracter libre se considera primitivo y

lo presentan las especies con bracteas de naturaleza membranosa.

Bracteas soldadas Bracteas libres

12-PEDUNCULO DEL MEGASPORANGIO: ausente (0), presente (1).

Caracter tomado de Doyle (1996).

13-ULTIMOS PARES DE BRACTEAS DEL MEGASPORANGIO: no cubre a la semilla

(0), cubre ala semilla (1).
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Caracter tomado de Hunziker (1995), utilizados en las claves dicotdmicas para
identificar las especies actuales de Ephedra.

14-INSERCION DE LAS BRACTEAS DEL MEGASPORANGIO: decusadas y opuestas
(0), verticiladas (1)

Caracter tomado de Yang (2013), para los taxones fosiles resulta dificil de identificar
este estado, debido a su estado de preservacion de los mismos (Yang, 2010).
15-NUMERO DE VERTICILOS DEL MEGASPORANGIO: 3 o menos (0), 4-5 (1), 6 o
mas (2). Caracter tomado de Yang (2013).

16- NUMERO DE VERTICILOS DEL MICOSPORANGIO: 4-6 (0), 6 0 mas (1)

Caracter modificado de Yang (2013).

17-CONEXION ENTRE LAS BRACTEAS DEL MICROSPORANGIO: libres (0), méas de
un tercio (1).

Caracter tomado de Hunziker (1995), utilizados en las claves dicotomicas para
identificar las especies actuales de Ephedra.Se usa el mismo criterio para diferenciar la
insercion de las bracteas en los estrobilos ovuliferos.

18-NUMEROS DE SINANDROS: 4 0 menos (0), 5 0 mas (1).

Caracter tomado de Yang (2013). En donde la estructura del sinandro corresponde a la
fusion de las anteras, formandose un agregado de estas estructuras. En el caso de los
taxones fosiles no se ha podido identificar esta estructura, por lo que no es asignable.
Ya que todas las estructuras reproductivas fésiles recuperadas de E. canterata y E.
verticillata son estructuras femeninas.

19-PEDUNCULO DEL MICROSPORANGIO: ausente (0), presente (1).

Caracter tomado de Yang (2013).

20-NUMERO DE LOCULOS: mas de 2 (0), 2 (1), 1 (2).
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Caracter tomado de Hunziker (1995), utilizado en las claves dicotdmicas para identificar
las especies actuales de Ephedra. Los l6culos son cavidades que se encuentra en las

anteras fusionadas (sinandros) de los estrébilos polinicos.

Sinandrosbildculados %‘ - .

21-TIPO DE HOJA: reducidas y escamosas (0), bien desarrolladas (1).

Caracter tomado de Hunziker (1995), utilizados en las claves dicotomicas para
identificar las especies actuales de Ephedra.

22-FILOTAXIS DE LAS HOJAS: opuesta y decusada (0), ternadas o verticiladas (1).
Caracter tomado de Hunziker (1995) en las claves dicotomicas para identificar las
especies actuales de Ephedra. La mayoria de las Gnetales presentan filotaxis opuesta y
decusadas, como asi también la disposicion de las bracteas de ambos estrébilos
(ovuliferos 'y polinicos).

23-DISPOSICION DE LAS ESTRUCTURAS REPRODUCTIVAS: dioicas (0), monoicas
(1).

Caracter tomado de Hunziker (1995), utilizado en las claves dicotomicas para identificar

las especies actuales de Ephedra. Este caracter se refiere al habito de la planta. Una
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sola de las especies presenta ambas estructuras reproductivas en un mismo ejemplar
(monoico), se trata de la especie E. rupestris.

24-PLICAS EN LOS GRANOS DE POLEN: presente (0), ausente (1).

Caracter tomado de Hunziker (1995) en las claves dicotdmicas para identificar las
especies actuales de Ephedra. Se considera la ausencia de esta estructura como un
estado derivado, una caracteristica de Gnetum, la cual filogenéticamente se considera
derivada de Ephedra que es el género que presenta estas estructuras en el grano de
polen conjuntamente con Welwitschia.

25-SULCO: ausente (0), presente (1).

Caracter novedoso propuesto para este andlisis para diferenciar los granos de polen.
Se considera como estado de caracter derivado a este tipo de apertura que se presenta
solamente en Welwitschia.

26-ENGROSAMIENTO EN LA REGION POLAR: ausencia (0), presencia (1).

Caracter tomado de Steeves y Barghoorn (1959), utilizado para diferenciar los granos
de polen de Ephedra en 5 tipos: A, B, C y D. El engrosamiento polar corresponde a la
terminacion del extremo ecuatorial de aspecto acuminado.

27-NATURALEZA DE LAS PLICAS: rectas (0), onduladas (1).

Caracter tomado de Steeves y Barghoorn (1959), utilizado para diferenciar los granos

de polen de Ephedra en 4 tipos: A, B, CyD.
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0|{1(2]|3(4|5(6|7(8|9|10|11|12|13|14|15(16(17|18( 19| 20| 21 24| 25( 26| 27
Welwitschia mirabilis|ofof 1| 1] 1|0o|-[of2]0oj0o|2|1|21|0|2|2]2]l0|[1|[0]1 of1f{ofo
Gnetum sp. olofofofx|1|—-|—-|—-|1| - 1({-1-[-]=-[-]O0|1|[2]1 1({o]of-
Ephedrabreana o|1|ofof2[2]1|0]|ofof1|[2fof2|of2f2f|2a|afof2]o ofofofo
Ephedrafrustillata |o|1|[ofo|ojlo|1|of2fof2|2|2f12fof2fof2f2|2]|0]O olojofo
Ephedraboelckei olo|1|{ofof1]0|2|ofofo|[ofof1|of2fofof2|2|2]|o ofofof1
Ephedramultifiora |2|1|1|{o|o|o|1|[1|0lofo|o|oflofo]2|afo]2]0f1]|o0 ojo|of1
Ephedra ochreata olojofof1(o|ojo|2fof21|[2fof2f2|2f2f2|2fof2]o0 olo|1fo0
Ephedratweediana |o|1|ofo|1|o|1|21|f2fof2|2|2fofof21fof2f2|of2]o0 0|o0|0f1
Ephedra chilensis ol1(1(ofojoj1]0|1]|0f 1 1(1]of1]j0f[1|2|0f2]0 ojlo|ofo
Ephedratriandra ol1|1|{of2fz]2|2|ofof2|[2fof2|of2f2f2|ofof2]|o0 ofofof1
Ephedrarupestris o|1f{ofof1{oj1j0|1|jO0f1|2|0f1]|]O0f212]jOf2]2|[0Of21]0 0|0 |1f1
Ephedra gracilis ol1|oflofoflz|2jo]|afof2|[2faf2|ofl2fofafofa]a]o ofof?]f>
Ephedraamericana |0| 1|1f(o|1|1|2|2|2fof2|2|o0fofof2f2f2f2|of2]o0 ojo|1fo
Ephedraverticillata |?| 1|2 [o|1|2|?2|?|?|of 2| 2|of2[2[2>f22[2[2]2]O0O 0|0 | ?f>
Ephedracanterata |1|1|?|o]of2|2[?|2|ol 2| 220|222 2[2]2]|2]|0 olo| 2|2

Figura 59. Matriz de caracteres codificados. En amarillo estan los caracteres correspondientes
a las estructuras reproductivas femeninas, en verde corresponden a las estructuras
reproductivas masculinas, en azul corresponden a las estructuras foliares y en lila corresponden
a los caracteres de granos de polen.

VIil.4. Resultados

El andlisis filogenético realizado arrojé como resultado dos arboles mas parsimoniosos
equivalentes, con una longitud de 57 pasos, (Fig. 60). El arbol de consenso estricto
presenta un indice de consistencia (IC) de 0.54 que representa el nUmero minimo de
pasos que un caracter presenta en un determinado cladograma (s) dividido por el
nimero minimo de pasos que el mismo caracter puede presentar en cualquier
cladograma (m). Su indice de retencién (IR) es de 0.67, donde RI= (g-s) / (g-m), siendo
g, el mayor numero de pasos que un caracter puede tener en cualquier cladograma
(Kitching et al., 1998). El indice de homoplasia (IH) es de 0.46 el cual se calcula como

1-IC, lo cual estaria indicando un grado moderado de homoplasia.
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En el arbol de consenso estricto se observa una politomia donde se incluyen las
especies E. americana, E. breana, E. verticillata, E. ochreata. E. triandra, E. multiflora y
E. boelckei. Los valores de soporte de Bremer como asi también los valores obtenidos
por el re-muestreo de Boostrap, muestran para la mayoria de las ramas del arbol
valores de soporte bajos.

Estos resultados son esperables al tratarse de un estudio de caracter preliminar,
teniendo en cuenta la complejidad del modelo evolutivo que presenta el grupo
estudiado, como ha sido expuesto anteriormente. Una posible explicacién de los bajos
valores de soporte pueden deberse a la inclusion de solo dos taxones fésiles en una
matriz con mayoria de taxones modernos.

Como resultado principal del analisis se obtiene que el taxdn fosil E. canterata
seria el taxdn hermano de la especie actual E. gracilis, y estos dos taxones a su vez
estarian formando un clado hermano de las demas especies de Ephedra modernas
junto con la especie fésil E. verticillata, que estaria mas emparentada filogenéticamente

a las especies modernas de Ephedra.
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Tree O:

Tree 1:
—— Welwitschia mirabilis —— Welwitschia mirabilis
_ Gnetum sp. | —— Gnetum sp.
E. canterata E. canterata
——c gracilis — gracilisE t
E. rupestris . rupestris
—L E. tweediana —L E. tweediana
E. chilensis E. chilensis
—L__ F fustillata —L__ E fustillata
—— E. breana E. americana
E. verticillata ‘E‘: E. verticillata
e E. ochreata E. ochreata
—— E. americana — E. breana
E. triandra E. triandra
e —L_—E mutitora

Tree 2: Arbol de Consenso estricto

—— Welwitschia mirabilis
—— Gnetum sp.

— E. canterata
E. gracilis
E. rupestris
=i E. tweediana
E. chilensis
—1— E rusfilais
E. americana
—— E. breana

E. verticillata
e E. ochreata
—— E. triandra

E. multiflora
—L_ E. boelckei

Figura 60. Arboles obtenidos del andlisis de pesos iguales. A-B. Arboles méas parsimoniosos.
C. El arbol dos, es el arbol de consenso estricto, los taxones coloreados corresponde a los
fosiles (rojo: taxon objeto de estudio y en verde el taxon fosil del Grupo Baquero).

203



Maria A. Gomez

Bremer supports

—  |Nelwitschia mirabilis

Tesis Doctoral

2?

27

— Gnetum sp.
—1 E. canterata
27 E. gracilis

E. rupestris
|_2?_: E. tweediana

7 E. chilensis
lT: E. frustillata

E. americana

27

E. breana
— [E. verticillata

2?

2? & E. ochreata
— [E. triandra

E. multiflora
22 ——_"E boelckei

Standard Bootstrap

—  |\Nelwitschia mirabilis
—  (Gnetum sp.

- . canterata
— . americana
— E. gracilis
— . breana

100

62

=5 1—

E. verticillata
E. ochreata
— [ triandra

2

E. multiflora
5T: E. boelckei

=

204

E. rupestris
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E. chilensis
E. frustillata

Figura 61. Valores de soporte de Bremery de remuestreo de Boostrap para el arbol de
consenso estricto obtenido para el andlisis de pesos iguales.
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Sinapomorfias del Arbol del conceso estricto

—  |Nelwitschia mirabilis

_— T Gnetum sp.
: —{T5 - E. canterata
4 - E. gracilis — _
27 E. rupestris
1,21 5,15 e chi/ensig. tweediana
, , 4 :
_Ezo E. frustillata
2.7.13,26 ;
18,19 e [ @MEriCana
— . breana

8
12 15— FE. ochreata
=t—¢

verticillata
E. triandra 4543

18 E. multiflora

2,78,27

4,10,11,17

E. boelckei

1,6,15,16,19

Figura 62. Sinapomorfias del arbol del consenso estricto. En los nodos se encuentran las

sinapomorfias que unen a dos o mas clados y en las ramas terminales se encuentran las
autopomorfias

VIl. 4.1. Relaciones y Posicion Filogenética de E. Canterata

El andlisis de las sinapormorfias del cladograma obtenido del arbol de consenso estricto
(Fig. 60) muestra la diferenciacion de dos clados: por un lado el clado que incluye al
taxon en estudio E. canterata junto con la especie actual, E. gracilis y por el otro lado se
agrupa el resto de las especies actuales y el taxon fosil E. verticillata. Los dos clados
mencionados anteriormente se encuentran agrupados compartiendo las sinapormorfias:
nimero de semillas por estrébilo (1') y el tipo de hoja (21°). A su vez el clado de las
especies de Ephedra donde no se encuentra E. canterata, se dividen en dos clados por
las siguientes sinapomorfias (relacionadas a los caracteres del estrébilo masculino):
nimero de sinandros (18") y el pedunculo del estrébilo (19°). Las especies actuales E.

rupestris, E. tweediana, E chilensis y E. frustillata se agrupan compartiendo la
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sinapormorfias: 4pice de la semilla (5) y nimero de verticilos del megaesporangio (15).
El clado hermano del mencionado anteriormente agrupa el resto de las especies
actuales y el taxon fosil E. verticillata, compartiendo la sinapormorfia: pedunculo del
estrébilo owulifero (12°), que separa de un grupo de especies en donde se encuentra el
otro taxon fosil E. verticillata, que se agrupa con E. ochreata siendo taxones hermanos
y compartiendo la sinapormorfia: filotaxis de las hojas (22").

La posicién del taxon fosil proveniente de la Formacion La Cantera, se analizoé en
base a las sinapomorfias compartidas como asi también en base a la posicion
filogenética en el arbol de consenso estricto. El analisis muestra que el taxén fésil E.
canterata es taxon hermano de la especie actual E. gracilis compartiendo un ancestro
comun. Los mismos se asocian por la sinapomorfia forma de la semilla (4°). El taxén E.
canterata presenta dos autapomorfias, superficie de la semilla (0') y Ultimo par de
bracteas del megasporangio (13°). Por otra parte E. canterata se encuentra ubicado en
la parte basal del arbol habiéndose separado mas tempranamente que otros miembros

del grupo de las Ephedraceae.

VIl.5.Discusion

Diferentes autores ya han advertido que las relaciones evolutivas de Ephedra son
dificiles de resolver, hasta cuando se realizan analisis filogenéticos moleculares de las
especies actuales, principalmente porque hay pocos caracteres informativos en los
genes (Rydin y Korall, 2009). Una mejor resolucion filogenética entre especies vivas y
fosiles de Ephedra seria importante para desarrollar estudios adicionales sobre tiempos

de divergencia, biogeografia y evolucion morfolégica en una perspectiva histérica v,
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posteriormente, también podria proporcionar informacion importante sobre las
relaciones filogenéticas y la evolucién en el clado de las planta con semilla (Rydin y
Korall, 2009). Actualmente, hay un conocimiento restringido de la filogenia y de la
morfologia de las especies actuales, por lo que los fésiles han sido dificiles de ubicar
dentro del linaje de Ephedra (Rydin et al., 2004, 2006; Rydin y Korall, 2009; Bolinder et
al, 2016a y b). Sumado a esto, como ya se ha expuesto la edad del género es aun
discutida y no es posible de afirmar con certeza si las especies modernas provienen de
un linaje antiguo procedente de la diversificacion sucedida en el Cretacico Temprano o
de una diversificacion mas joven del Mioceno—Oligoceno (Yang et al., 2005; Rydin et
al., 2006; Friis et al., 2009). Esto hace dificil la interpretacién de las relaciones
filogenéticas de las especies modernas de Ephedra en relacion a los taxones fosiles
(Yang, 2010).

La similitud de los caracteres morfoldégicos de las estructuras reproductivas de E.
canterata con las especies modernas, apoya la hipotesis planteada por Rydin et al.,
(2004). Estos autores, en un andlisis filogenético molecular de todas las especies de
Ephedra y algunas especies fésiles, llegaron a la conclusion que los caracteres
reproductivos para este género, se han mantenido desde el Cretacico. A partir de este
estudio, los autores concluyen que una segunda diversificacion de este género, no
implicdé necesariamente un cambio en las estructuras reproductivas femeninas. Las
caracteristicas modernas del estrobilo owvuliferos encontrado en el fosil de la Formacion
La Cantera, apoya esta hipotesis.

El aspecto mas notorio del arbol del consenso estricto que incluye a los géneros
de Gnetales como grupos externos (Welwitschia y Gnetum) y a todas las especies de

Ephedra de América del Sur, e incorpora las dos especies fosiles de Ephedra, es la
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formacion de dos clados principales. Uno de ellos es un grupo monofilético, que incluye
a la especie fésil, E. canterata con E. gracilis, mientras que en el otro se encuentran las

demas especies de Ephedra incluyendo el otro taxdn fésil, E. verticillata.

VIl. 5.1. Evolucién de los estrobilos ovuliferos en Ephedra

En base a estudios morfolégicos, anatdbmicos, ontogenéticos y moleculares previos se
desarrolld una hipétesis de reduccion, donde los estrébilos ovuliferos de las especies
modernas de Ephedra podrian haber derivado de 6rganos reproductivos multiaxiales,
dispuestos en forma de ciclos de verticilos separados entre si por una cierta distancia a
lo largo del eje vegetativo (Yang, 2013). Estas estructuras provendrian de grupos de
plantas homoélogas a Cordaitales del Paleozoico Tardio y Pérmico-Tridsico y podrian
haber evolucionado en una serie de reducciones estructurales, como el acortamiento de
los entrenudos de los tallos portadores de las estructuras reproductivas que dieron lugar
a conos owuliferos compactos en Ephedra actual (Yang, 2013).

El estrobilo ovulifero de Ephedra canterata presenta multiples pares de bracteas,
lo que implica que este fosil comparte caracteristicas de las especies de Ephedra
modernas, y esto es de suma importancia, ya que la mayoria de las especies fésiles
presentan un solo par de bracteas fértiles. Esto implica que E. canterata podria
representar un estado de caracter intermedio, que seria Util para ayudar a entender

mejor la evolucién de esa estructura reproductiva.
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Figura 62: Hipdtesis de reduccion y esterilizacion de los conos ovuliferos de Ephedraceae. a.
Un hipotético organo fértil arquetipico del linaje de Gnetales. b Unidades reproductivas
femeninas directamente terminales a los pedunculos y bracteas de sostén ausentes como en el
megafésil Siphonospermum simplex Rydin et al. c. Cono ovulifero con mudltiples pares de
bracteas fértiles (ejemplo:Chengia laxispicata). d. Cono ovulifero compacto con multiples
verticilos de bréacteas fértiles (ejemplo: Liaoxia robusta Rydin et al.,e. Conos tri, bi y uniovulados
reducidos que tienen un solo verticilo o par de bracteas fértiles como megafésiles de Ephedra
carnosa Yang et. al., E. archaeorhytidosperma Yang et al., E. hongtaoi Wang et Zheng y
Gurvanella exquisita Sun et al., y G. dictyoptera Krassilov. f. Conos ovuliferos reducidos y
compactos de las especies modernas de Ephedra que solo portan la bractea terminal o el par /
espiral de bracteas superiores fértiles y las bracteas inferiores estériles. Ephedra canterata se
posicionaria en este modelo hipotético como transicional al presentar caracteres que se
encuentran en las especies actuales de Ephedra. El cono de E. canterata presenta las mismas
caracteristicas que esta ilustradas en la imagen (cuadro rojo). Modificada de Yang (2013).

VIl.6. Conclusiones

El andlisis filogenético realizado en este estudio resulta novedoso debido
principalmente a la inclusion de dos taxones fosiles (E. verticillata y E. canterata) junto
las especies actuales de Ephedra y las relaciones filogenéticas resultantes a partir del
analisis, si bien tiene caracter preliminar, son significativas y aportan nuevas evidencias

evolutivas sobre las relaciones filogenéticas de las Ephedraceae de América del Sur.
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Este analisis intenta clarificar las relaciones filogenéticas de la especie fosil recuperada
de la Formacion La Cantera, y su relacion con las especies modernas del mismo género
y en relacion con la otra especie fosil, E. verticillata del Grupo Baquerd, de la Cuenca
Austral.

El resultado del analisis revela que Ephedra canterata, esta estrechamente
relacionada con la especie actual E. gracilis, compartiendo un ancestro en comun. Esta
especie actual presenta una distribucién limitada a la zona precordillerana y es
endémica de Chile, lo que representa una cercania geografica con la especie fosil
registrada en la Argentina. Sin embargo, hay que tener en cuenta que este andlisis
filogenético puede estar sesgado debido a que la mayoria de los caracteres
morfologicos que se codificaron para este andlisis corresponden a estrébilos owuliferos
y semillas.

La gran similitud de E. canterata con una especie actual, corrobora lo dicho por
Rydin et al., (2004, 2006), sobre la presencia de caracteres modernos en las especie
fosil. Lo que a su vez sustenta, la teoria de los autores (Rydin et al., 2004, 2006) sobre
la existencia de caracteres tanto reproductivos como vegetativos de Ephedra modernas
en la flora fosil del Cretécico, sugiriendo un origen mesozoico para el grupo Ephedra.
Esta hipdtesis aun debe ser reforzada con nuevos hallazgos de fésiles y profundizar en
los métodos de datacion molecular. Ya que hasta ahora los estudios moleculares dan

por resultado un origen Oligoceno-Mioceno para el grupo de las Ephedras actuales.
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En esta Tesis Doctoral se cumplieron todos los objetivos tanto generales como

particulares planteados al comienzo del trabajo. Las hipdtesis han sido testeadas y se

corroboran con las siguientes conclusiones obtenidas:

VIIl.1. Conclusiones

La estructura anatdmica de las semillas fosiles recuperadas en la Formacion La
Cantera, E. canterata, como otras caracteristicas preservadas en los estrobilos
ovuliferos, es lo que permitié una mejor comparacion con los estrobilos owuliferos
de las especies de Ephedra actuales. Una de las caracteristicas principales y
novedosas de las semillas de E. canterata, es la superficie de la envoltura externa
que es papilada, a diferencia de la mayoria de las especies de Ephedra
sudamericanas que presentan una superficie lisa. Comparando esta caracteristicas
y otras mas, los estrobilos ovuliferos de E. canterata son similares a los estrobilos
de E. gracilis, ya que comparten mas caracteres que con las demas especies.

En el andlisis sobre el estudio morfolégico de los granos de polen en las especies
actuales de Ephedra, se pudo observar que, tanto las caracteristicas morfologicas
como morfométricas, se mantienen con un cierto rango de uniformidad en cada
especie. Basado en estos resultados, podemos inferir que la gran diversidad en la
morfologia y tamafos de los granos de polen afin a Gnetales recuperados en la
palinoflora fésil de la Formacién La Cantera, son producto probablemente de
especies o hasta géneros diferentes. Sumado a esto, la presencia de granos de
polen poliplicados sulcados, podria indicar ademas la presencia de Welwitschia u
otra planta afin, que presenta granos de polen con morfologias similares a este

género. Sin embargo, la presencia de numerosos granos de polen en la Formacion
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La Cantera con plicas que se fusionan en los extremos, sustenta que la afinidad
botanica de la mayoria de los granos de polen corresponde al género Ephedra.

e EIl estudio de estructuras reproductivas fésiles de la Formacién La Cantera, ha
permitido reconocer una inesperada diversidad de semillas. Se analizaron y
describieron semillas asignadas a: Carpolithus sp. 1, Carpolithus sp. 2, Carpolithus
sp. 3, Carpolithus sp. 4 y semillas aisladas correspondientes también a Ephedra
canterata. Se discutid la posible afinidad botanica de estas semillas: Carpolithus
sp. 1 con una probable afinidad botanica a Welwitschiaceae o Cupressaceae.
Campolithus sp. 2 y Carpolithus sp. 3 sin ninguna afinidad botanica asignable y
Carpolithus sp. 4 con una probable afinidad botanica a angiosperma o
gimnosperma.

e EI resultado del analisis filogénico revela que Ephedra canterata, esta
estrechamente relacionada con la especie actual E. gracilis, compartiendo un
ancestro en comun. La gran similitud de E. canterata con una especie actual,
corrobora lo dicho por Rydin et al (2004, 2006), sobre la presencia de caracteres
modernos en las especies fosiles. Lo que a su vez sustenta, la teoria de los
autores (Rydin et al., 2004), sobre la existencia de caracteres tanto reproductivos
como vegetativos de Ephedra modernas en la flora fosil del Cretacico, sugiriendo
un origen mesozoico para el grupo Ephedra. Esta hipotesis aun debe ser reforzada
con nuevos hallazgos de fésiles y con una profundizacién con los métodos de
datacion molecular. Ya que hasta ahora los estudios moleculares dan por resultado

un origen Oligoceno-Mioceno para el grupo de las Ephedra actuales.
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e EIl origen probado del grupo Ephedra en el Oligoceno-Mioceno estaria relacionado
directamente con los picos de las expansiones de ambientes aridos como
resultados de cambios geoldgicos y geograficos (Loera et al., 2015). A partir de
esto, la gran diversidad de Ephedra que se conserva en el registro fosil del
cretacico, podria estar también relacionado a la expansion de ambientes aridos, lo
que ha sido corroborado por otras evidencias para el Aptiano-Albiano de latitudes
medias de Gondwana (Pramparo et al., 2017).

e La abundancia de semillas de pequefio tamafo recuperadas de la Formacion La
Cantera y sus caracteres morfologicos (como presencia de alas) podrian revelar
mecanismos de dispersion (por factores abidticos) que refuerzan las condiciones

aridas en la cuenca durante el Aptiano.

VIIl.2. Perspectivas Futuras

En este trabajo de tesis, quedan abiertas algunas lineas de investigacion:

» Continuar con los estudios comparativos de Gnetales, ya sea de estructuras
reproductivas como semillas, cuticulas, estrébilos ovuliferos, polinicos y granos
de polen, como asi también estructuras vegetativas que se recuperen de la
Formacion La Cantera, como asi también en otros sitios de la cuenca de San
Luis.

» Ampliar en el anadlisis filogenético con las especies de Ephedra de América del
Norte, Europa y Asia.

» Realizar estudios anatomicos con cuticulas que se pudieron apreciar en algunas

estructuras reproductivas en esta formacion.
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ANEXO I: Medidas de los granos de polen de las especies sudamericanas y dos
especies norteamericanas actuales, correspondiente a un preparado obtenido de un

solo estrobilo polinico por especie.

Ephedra americana

Largo del eje mayor Largo del eje numero de Ancho de las plicas
(ecuatorial) menor (polar) plicas (zona central)
31 pm 19 um 8 5 pum
35 um 21 uym 12 3 um
40 pm 18 um 12 4 uym
33 pum 25 um 14 3 um
33 um 20 um 10 3 um
32 um 20 um 12 5 um
35 pm 20 pm 10 5 pm
31 pm 20 pm 10 2 um
35 um 21 pm 12 5.1 um
33 um 19 pm 12 5.6 um
39 um 23 um 10 3.5 um
40 pm 23 pm 10 4.2 pm
34 pm 20 um 10 4.2 ym
46 um 22 um 14 5 um
35 um 24 ym 12 4.9 pm
34 pm 22 pm 10 3.5um
34 pm 21 pm 10 4.7 um
31 pm 19 um 12 S pm
35 um 21 um 10 3 um
33 pm 22 pm 12 4 um
Totales 699 um 420 pm 222 82.7 pm
Promedio 34.95 pm 21 pm 11 4.135 pm
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Ephedra boelckei

Largo del eje Largo del eje numero de Ancho de las plicas
mayor (ecuatorial) menor (polar) plicas (zonacentral)

41 pm 16.8 pm 16 2.9 um

43.2 um 17.9 pm 12 2 um

47 pm 16.6 pm 16 2 pm

46.2 pm 19.3 um 14 2.2 um

46.9 pm 20 um 12 3.1pum

43.8 um 16.5 pm 14 4.9 um

46.7 um 20.1 pm 14 2.6 pm

43.6 pm 16.4 pm 12 2 um

47.6 um 17 pm 14 2.4 pm

46.1 pm 17.6 pm 14 3.7 um

Promedio 44.73 pm 17.54 pm 13.73 2.7 um

Ephedra breana

Largo del eje Largo del eje numero de  Ancho de las plicas
mayor (ecuatorial) menor (polar) plicas (zona central)

37 pm 21.5 pm 16 3.8 pm
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38.2 um 18.5 pm 15 3.6 um

37.8 um 22.5 pm 12 3.5um

36 um 21.9 um 14 3.5 um

37.1 um 22 um 12 3.5um

36.9 um 21.4 um 16 4.8 um

36.6 um 21.4 um 15 4.5 um

38 pm 21 pm 12 4.4 ym

37.2 um 21.7 um 14 4.6 um

36.6 um 21 pym 14 4.9 um

Promedio 37.51 pm 21.395 um 14.4 4.145 pm

Ephedra chilensis

Largo del eje Largo del eje nimero de Ancho de las plicas
mayor (ecuatorial) menor (polar) plicas (zona central)

46.7 pm 20 pm 12 5.2 um

45.8 pm 19.8 pm 16 4.13 pm

53.4 um 19.5 pm 10 4.8 um

56.5 pm 17.4 pm 10 3.9 pm

54.1 pm 18 um 12 2.8 um
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52 pm 20.3 pym 14 3.3 um

50.1 pm 19.9 um 12 5.1 pm

44.8 pm 20 pm 12 6.4 um

48.1 pm 17.5 pm 12 4.4 um

52.3 um 18.1 pm 14 55 um

50.2 pm 20.4 pm 10 3.8 pm

46 pm 20 pm 12 2.7 um

53 pm 20.1 pm 12 3.3 um

53 pm 18 um 11 5.2 um

44.9 pm 18.2 ym 14 6.3 um

Promedio 49.75 pm 19.37 ym 12.43 4.35 pm

Ephedra frustillata

Largo del eje Largo del eje numero de Ancho de las plicas
mayor (ecuatorial) menor (polar) plicas (zona central)

28.4 pm 17.5 pm 14 2 um

39.2 um 20 um 14 3.1um

34.8 pm 20 pm 14 2.9 pm
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45.1 pm 18.7 pm 12 2.7 um

41 pm 18.8 um 10 4 um

29 um 18 um 14 2.1 um

42.5 pm 17.6 um 12 2.1pum

39.4 um 20.2 um 12 3.2 um

28.4 um 18 um 14 2 um

39.5 um 20.1 um 12 3.2 um

44.5 pm 20.8 ym 12 2.8 um

45.9 pm 20.6 um 14 2.6 um

40.9 um 19.7 pm 14 3 um

28.5 um 18 pm 12 2 um

38.1 um 17.5 pm 12 2 um

Promedio 37.97 pm 19.47 pm 13 2.58 um

Ephedra ochreata

Largo del eje Largo del eje namero de Ancho de las plicas
mayor (ecuatorial) menor (polar) plicas (zona central)

35 um 19 ym 10 3 um
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35 um 20 um 10 3 um

35 um 21 ym 12 3.5 um

30 um 20 um 8 3 um

39 um 22 uym 10 4.5 pym

39 um 19 ym 8 3 um

39 um 17 pm 10 4.9 pm

43 um 28 um 12 2.5 um

35 um 19 pm 8 4.5 pm

35 um 20 pm 10 5pm

35 um 20 ym 10 3.5 um

35 um 19 pm 8 4.5 ym

Promedio 37.433 pm 20.16 pm 9.91 3.72 ym

Ephedra rupestris

Largo del eje mayor Largo del eje numero de Ancho de las plicas
(ecuatorial) menor (polar) plicas (zona central)

27.5 pm 20 pm 16 2.5 um

28.7 pm 20 pm 16 2.6 pm
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28 um 19.5 pm 18 2 um

37 um 23 um 22 1.6 um

35 um 21.5 pm 16 2.3 um

22 pm 21.5 pm 18 2.1 pm

36 um 20 pm 16 1.3 um

26.5 pm 23.5 pm 22 1.8 pm

21.5 ym 22 pm 20 2.5 um

23.5 pm 25.5 pm 16 2.2 um

Promedio 28.645 ym 21.77 pm 17.4 2.12 pm

Ephedra triandra

Largo del eje mayor Largo del eje numero de Ancho de las plicas
(ecuatorial) menor (polar) plicas (zonacentral)

30 pm 20 pm 14 4.5 pm

25 um 21 pm 22 3.9 um

35 um 26 pm 18 4.1 pm

37 um 25 um 20 4 um

42 pm 22 pm 22 4.2 um
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40 pm 20 pm 14 4.1 pm

25 um 22 pm 18 4.3 pm

40 pm 21 pym 18 3.4 um

20 um 24 ym 16 4.2 um

25 pm 23 um 16 3.5 um

20 um 30 pm 20 3.8 um

Totales 764 um 550 pm 426 86.9 um

Ephedra tweediana

Largo del eje Largo del eje numero de Ancho de las plicas
mayor (ecuatorial) menor (polar) plicas (zona central)

46.3 pm 21.7 pm 12 5.3 um

52.2 pm 21.2 pm 14 3.5 um

47.7 pm 20 pm 16 3.5um

46.5 pm 16.5 pm 12 2.8 um

49.1 pm 20.3 pm 14 4.4 ym

447 pm 19.3 um 14 5.2 um

44 pm 23 pm 14 5pum
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52.1 ym 19.9 um 14 3.6 um

46.2 pm 21.6 pm 10 5.2 um

52.1 pm 21.1 pm 14 3.4 um

49.1 pm 19.9 um 14 3.4 um

45.7 um 16.4 pm 10 3.4 um

48.1 pm 20.4 pym 12 4.8 um

44.3 pm 19.1 pm 14 3.7 um

52 um 21.7 pym 14 4.7 um

Promedio 47.41 pm 20.143 pm 13.66 4.046 pm
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ANEXO II: Medidas de las estructuras reproductivas fosiles de la Formacion La
Cantera.
FRUs (Unidad Reproductiva Femenina)
Espécimen Medidas
Largo Ancho
MIC-797 4.5mm 3.27 mm
MIC-P798 4.18 mm 3 mm
MIC-P799 4.52 mm 3.31 mm
MIC-P801 2.44 mm 1.76 mm
MIC-P802 3.83 mm 2.87 mm
MIC-P803 4.45 mm 3.69 mm
MIC-P804 3.32 mm 3.22 mm
MIC-P806 4.32 mm 3.19 mm
MIC-P807 2.52 mm 1.53 mm
MIC-P811 3.84 mm 2.90 mm
MIC-P819 4.75 mm 3.52 mm
MIC-P826 4.13 mm 3.35 mm
MIC-P830 4.35 mm 3.34 mm
MIC-P683 4.24 mm 3.54 mm
MIC-P684 4.03 mm 3.24 mm
MIC-P834 2.21 mm 1.43 mm
MIC-P836 3.33 mm 1.97 mm
MIC-P852 4.63 mm 3.1 mm
Total 65.27 mm 52.07 mm
Promedio 3.63 mm 2.90 mm
FRUs aislados
Espécimen Medidas
Largo Ancho
MIC-P809 3.83 mm 2.87 mm
MIC-P814 2.3 mm 1.86 mm
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MIC-P827 416 mm 2.51 mm
MIC-P832 3.69 mm 3mm
MIC-P833 4 mm 3.38 mm
MC-P838 2.12 mm 1.14 mm
MIC-P848 492 mm 3.1 mm
MIC-P849 2.5 mm 1 mm
MIC-P850 3.07 mm 2.48 mm
MIC-P855 4.10 mm 3.29 mm
MIC-P856 4.62 mm 2.94 mm
MIC-P858 4.07 mm 2.95 mm
MIC-P859 4,15 mm 3.24 mm
MIC-P860 4.05 mm 3.42 mm
Total 51.13 mm 37.01 mm
Promedio 3.65 mm 2.64 mm
Carpolithus sp. 1
Medidas
Espécimen Total Alas (2) Cuerpo central
Largo Ancho Largo Ancho Largo Ancho
MIC-P808 255 mm 316 mm 2.20 mm-1.94mm 1.21 mm-1.25mm 2.22 mm 0.71 mm
MIC-P810 3mm 231 mm 290 mm-2.90 mm 0.98 mm-0.96 mm 1.91 mm 0.51 mm
MIC-P818 191 mm 240mm 1.79 mm-1.76 mm 0.90 mm-1.1 mm 1.67 mm 0.44 mm
MIC-P817 1.90 mMm 1.85mm 0.90 mm-0.81 mm 0.73 mm-0.70 mm 1.90 mm 0.97 mm
MIC-P812 207 mm 224 mm 1.69 mm-1.18 mm 0.99 mm-0.52 mm 2.07 mm 0.76 mm
MIC-P813 318 mm 3.69mMm 2.79 mm-2.73 mm 1.47 mm-1.58 mm 2.63 mm 0.62 mm
MIC-P815 1.97mm 3.17mm 1.40mm-1.15mm 1.20 mm-1.31 mm 1.97 mm 0.84 mm
MIC-P816 230 mm 3.08 mm 2.19 mm-2.23 mm 1.23 mm-1.13 mm 2.08 mm 0.69 mm
MIC-P821 3.099mMm 2.32mm 3.04 mm-3.04 mm 1.25 mm-1.07 mm 2.06 mm 0.53 mm
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MIC-P822 244 mm 1.16 mm 1.26 mm-1.52 mm 1.17 mm-0.97 mm 2.22 mm 1.16 mm
MIC-P823 203 mm 211 mm 2.08 mm-2.08 mm 0.85 mm-0.93 mm 1.75 mm 0.42 mm
MIC-P824 259 mm 299 mm 247 mm-2.39mm 1.30 mm-1.02 mm 2.59 mm 0.74 mm
MIC-P825 217 mm 195 mm 2.14 mm-2.14mm 0.75 mm-0.72mm 1.48 mm 0.64 mm
MIC-P828 2.68 mm 4mm 2.68 mm-2.68 mm 1.66 mm-1.70 mm 2.32 mm 0.94 mm
MIC-P821 36l mm 396 mm 2.60 mm-3.61mm 1.86 mm-1.23mm 2.79 mm 1.20 mm
MIC-P831 233 mm 263 mm 1.40 mm-1.17mm 0.90 mm-0.73 mm 2.20 mm 1.23 mm
MIC-P844 15 mm 1.89mm 0.75mm-1.14mm 0.68 mm-0.66 mm 1.24 mm 0.62 mm
MIC-P846 1.87 mm 2.29 mm 1 mm-0.75 mm 0.75 mm-0.85 mm 1.87 mm 0.75 mm
MIC-P847 Espécimen roto
Totales 38.75 mm 47.2 mm 70.5 mm 38.31 mm 34.9 mm 13.76 mm
Promedios 215 mm 2.62 mm 1.96 mm 1.04 mm 1.94 mm 0.76 mm
Carpolithus sp. 4
_ Medidas
Espécimen
Largo Ancho
MIC-P800 1.05 mm 0.7 mm
MIC-P850 1.45 mm 1.58 mm
MIC-P835 1.5mm 1.11 mm
MIC-P839 1.27 mm 0.82 mm
MIC-P840 1.51 mm 0.96 mm
MIC-P842 2 mm 1.33 mm
MIC-P851 1.25 mm 0.9 mm
MIC-P853 1.34 mm 1.13 mm
MIC-P864 1.65 mm 0.96 mm
MIC-P677 1.13 mm 0.8 mm
Totales 14.15 mm 10.29 mm
Promedios 1.41 mm 1.03 mm
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