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Estudio paleoxilologico del Jurasico SuperiotCretacico
Inferior de Patagonia Central (Departamento de Rio

Senguer, Chubut)

Resumen

El objetivo de esta tesisodtord ha sido el estudio de maderdgsiles de
formacionegurasicocretacicagde la Patagora argentinaSe recolectaromuestras de &
formacionesLago La Plata(KimmeridgianoBerriasiano), Tres LagunasTi{fonianox
Valanginiang y Apeleg (HauterivianatAptiang aflorantes al suroestie la provincia dé
Chubut, ArgentinaParatodaslas formaciacnes de estudio, estasis constituye el primer
andlisis detallado de sus maderas fosiles.

De la FormaciénLago La Platase analizaron 23 ejemplares, los cugesmitio
describirun nuewo taxon nunca antes encontradoetrmontinente ameasano. Este taxoas
una especie deSahnioxylon un género foésil cuya distribucion hasta el momento
comprendia aste de Asia, Antartida e Indiddemas para la Formacion Lago La Plata
han podido identificartaxonesde coniferas afinesl géneroAgathoxylon el cual estaria
relacionadacon la familia Araucariacead.as unidades taxondmicae la asociacioson
Agathoxylon antarcticupAgathoxyloraff. kellerensey cf. Agathoxylon

Entre los 56especimenesstudiads provenientes de RBormacion Tres Lagunas,
tambiénse observé un dominio das coniferas, entre las cualpsedominan las afined a
género Agathoxylon estando presentes también Id&@milias Hirmeriellaceae (=
Cheirolepidiaceae) con el généBmachyoxylony posiblement&Cupressaceasn elgénero

Cupressioxylon Los taxonesdentificados en esta unidad sdkxgathoxylon antarcticum

1



Agathoxylon kellerenseAgathoxylon pseudoparenchymatosumgahoxylon sp., cf.
AgathoxylonBrachyoxylon raritanensg Cupressinoxylo®.

Entre los 37 ejemplares procedentes lde Formacion Apeleg, nuevamente se
observd un dominio de las coniferaslo obstante, en este caso, el género fésil
Brachyoxylon afin a Hirmeriellacegees el dominante de la asociacion, aunque también
son abundantes las Araucariaceae, identificandosedadentaxon asociad a la familia
Cupressaceae. Los taxones identificados sdrachyoxylon patagonicum cf.
Brachyoxylon Agathoxylon antarcticupncf. Agathoxylony Cupressinoxylosp.

El estudio ha permitido confirmar el domino de taaderas afines Araucariaceae
enel estrato arboreo para &BlrasicaCret&ico de la Patagoniargentina mientras quere
la Formacion Apeleg este grupo isbien es abundante, no resulthbominante. b
comparacion de la compeogn del estrato arboreo de Ibesquesanalizads en esta tesis
doctoralconregistros coetaneatla region patagénicg de Antartida, permitidnferir que
sus taxoms principales no cambiaotoriamente.

El estudio de los anillos derecimiento de lagoniferas procedentes de lases
formaciones studiadassugiereque sedepositaronen condicionesclimaticas similares
durante ellaps geoldgico que ellas abarcdmgjo un régimercalido con estacionalidad
marcada y condiciones delevada humedad y disponibilidad de agAsimismqg en
algunos casoses ha podido identificar la presencia de falsos anillos asociados a
disrupciones que afectaron el crecimiento de la planta.

Los ejemplaresde las tres formaciones estudiada®serdron evidencias de
biodeterioropor bacterias, hongog artropodos terrestse & observo en algunagsasos,
patrones asociados audricion de la madera por parte de bacterias y hongos,

identificAndos@¢ambiénposibles colonias bacterianas y tejido fungico como hdemas,
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en especimenede las formacionesTres Lagunas y Apelesg preservarorperforacionesy
coprolitossimilares a las producidas por acaros oribatidsscomo tambiénnumerosas

galerias y posibles cAmaras pupales afines a inseldfagos

Palabras claves anatomia, madera fosilpaleobotanica,Formacion LagolLa Plata,

Formacion Tres Lagunas, Formacion Apeleg.



Fossil wood studies from theJpper JurassiciLower
Cretaceous of central Patagonia (Rio Senmier

Department, Chubut)

Abstract

Theaim of this Doctoral hesiswasthe study of fossil woodsom the Jurassic and
Cretaceousof Argentinean Patagonia. Samples were collected from the Lago La Plata
(KimmeridgianBerriasian), Tres Lagunas (fdniand/alanginian) ad Apeleg
(HauterivianfAptian) Formationsoutcropsin the southwest of theChubut Fovince,
Argentina. For all the stueld formations, this thesiprovidesthe first detailed analysis of
fossil woods

From the Lago La Plata Formatio23 specimens were analized, whatlowed the
description of a new taxonnknownin the American Gntinent. This taxon is anew
species ofSahnioxylon a fossil genus whose distribution hitherto was east of Asia,
Antarctica, and Indialn addition, for the Lago La Plata Formation it has been possible to
identify taxaof conifers related to the genédgyathoxylon which would be related tde
family AraucariaceaeThe taxa found in the formation arégathoxylon antarcticum
Agathoxyloraff. kellerenseand cf.Agathoxylon

Among the 56 specimens studied from the Tres Lagunas Formation, a dominance of
conifers wasalso observed, among which those related to Araucariaceae with the genus
Agathoxylon dominate, andHirmeriellaceae (= Cheirolepidiaceae) with the genus
Brachyoxylonand possiblyCupressaceaavith the genusCupressinoxylon The taxa
identified in this fornation are: Agathoxylon antarcticum Agathoxylon kellerense

4



Agathoxylon pseudoparenchymatosultigahoxylon sp., cf. Agathoxylon Brachyoxylon
raritanense andCupressinoxylod.

Among the 37 specimens from the Apeleg Formation, a dominance of cond&rs w
once again observed.owever in this case, the fossil gen@achyoxylonrelated tothe
Hirmeriellaceaas dominant although the Araucariaceae areoadbundantalso a taxon
associted with the Cupressaceae was faumtie taxa identified in this formatia are
Brachyoxylon patagonicuncf. Brachyoxylon Agathoxylon antarcticumcf. Agathoxylon
andCupressinoxylosp.

The study has confirmed the dominance of the Aadaceae in the arboreal strata
in the Jurassig€Cretaceous of Argentia@ Patagonia, whilen the Apeleg Formation, this
group, although abundant, is not dominant.ofparison of the compositiasf the forests
analyzed inthis thesiswith similar contemporary records in the Patagonian #red
Antarcticaregiors, allowed us to infer that themain taxa have not changed significantly.

The study of the groth rings of the coniferérom the three formations studied,
suggests similar climatic conditions during the geological period they covethainthey
depositedunder a warm regime with markegasonality andonditionsof high humidity
and water availability In addition, in some casei& has been possible to identify the
presence of false rings associated with disruptions that affected plant growth.

The specimens of the three formations ®&dd presented evidence of
biodeterioration by bacteriaurigi and terrestrial arthropad$n some casespatterns
associated with woetbt by bacteria and fungivere observed, alspossible bacterial
colonies and fungal tissusuch as hyphaevere identifed. In addition, in specimens from

the Tres Lagunas and Apeleg formatidmsresand coprolites similar to those produced by



oribatid mites were preserved, as well as numerous galleries and possible pupal chambers

similar tothose produced byylophagousnsects.

Keywords anatomy fossil wood paleobotanylago La PlataFormation Tres Lagunas

Formation ApelegFormation



INTRODUCCION

La madera

La madera, xilema secundario o lef@s el tejido de origen vegetal que se
desarrolla entre la corteza y la médula de arboles y arbustos. La madera cumple diferentes
funciones en la planta, siendo fundamentalmente el tejido de sostén (Beck, 2010).
Ademas, junto con el floema constituye uresimplastica para el desarrollo de la planta,
asicomo tambiéres el principal sistema de transporte de agua (Beck, 2010).

La madera es producida por el cambium vascular hacia el interior de la planta y
esta compuesta principalmente por células tubsildee orientacion longitudinake g,
tragueidas, fibras, elementos de vasos) cuya estructura de las paredes es celulosa,
hemicelulosa y lignina (Garcia Estelsral, 2003). Ademas, al ser un tejido heterogéneo
y anisotrépico presenta propiedades anatasjiquimicas, fisicas y mecanicas unicas de
interés cientifico, tecnoldgico y econémico como recurso renovable a nivel mundial
(Suirezs & Berger, 2009).

En muchos casos el estudio anatomico de la madera estd basado en las
caracteristicas estructurales quesenta y su posterior aplicacion (Hugues, 1973). Sin
embargo, las variaciones estructurales pueden estar vinculadas al entorno, la especie, los
individuos dentro de la especie o la posicion de la muestra dentro de cada ejemplar (Zobel
& van Buijtenen, 189). Por lo tanto, la estructura de la madera es el resultado de factores
intrinsecos€.g, genéticos) y extrinsecos.§, ambientales, efecto de agentes patdégenos)

y es por eso que dichas variaciones deben tenerse en cuenta al momento de realizar las

descripciones e identificaciones de los individuos (Giméex., 2005).



Las maderas fosiles

Las maderas fosiles comprenden una parte importante del registro paleobotanico
de Argentina especialmentedurante el Mesozoico y eCenozoicQ y aungque son
abundantes en diferentes formaciones a lo largo y ancho del pais, sus estudios hasta la
fecha no son tan numerosos, pese a que en los Uultimos afios se ha incrementado
enormemente el nimero de trabajos, en especial para Patagorsmtesis heta 2021
enPujana, 2022Bodnaret al, 2022;Rombolaet al, 2022 Greppiet al, 2022,2023;

Vallejos Leizet al, 2022;Vera & Perez Loinaze, 202Rjartinez et al., 2023Viartinez
Martinez, 2023Passalieet al, 2023;Ruiz et al, 2023 Sagasti &Bodnar, 202R Las
primeras investigaciones de maderas fosiles en Patagonia Argentina surgieron a partir de
ejemplares recolectados por Charles Darwin en afloramientos de edad cenozoica de las
costas del rio Santa Cruz, en su viaje a bordo del Beagle3ér{Q8&one, 2005). Dichas
maderas fueron posteriormente mencionadas por el botanico Robert Brown asignandoles
una afinidad a coniferas y dicotileddéneas (Ottone, 2005).

El objetivo de esta tesis doctoral es contribuir al mejor conocimiento de los lefios
fésiles del JurasicdSuperior yCretacicanferior dePatagonia central, en la provincia del
Chubut sobre la base de estudios anatomiEbanalisis de maderas fosile®cederde
tres unidades aflorantes en distintas localidadeBofmacion Lago La Plat@ncluida
FormacionCerro Grande),-Z=ormacion Tres Lagunas y Bormacion Apelegilicluida
FormacionCerro Guia)

La abundancia de lefios fosiles procedentes de las tres formaciones estudiadas
motivd una orientacion inicial de la investigacion de los mismos, siendo este el primer
estudio sistematico paleoxilolégico para dichas unidadestitatigraficasSobre la bas
de detalladas descripciones de los ejemplares recolectados, se plantearon discusiones

sisteméticas y taxondmicas que permitieron realizar inferencias tanto paleoambientales



como paleobiogeograficas. A su vez, el estudio de los ejemplares de cada asa de |
formaciones permitié profundizar las posibles variaciones ocurridas en la composicion
de los bosques a lo largo del JuraSiaocdiotCretacicolemprangy su comparacion con
paleoxilofloras coetaneas de Patagonia y Antartida descriptas previamente.

El biodeterioro en las maderas fésiles evidenciado en patrones de pudricion y
tejido fangico, asi como en el desarrollo de galerias y la presencia de coprolitos
relacionados a artropodos permite indicar ciertas condiciones paleoecoldgicas, a la vez
que brindarun mejor entendimiento de como habrian funcionado los ecosistemas entre

el Jurasico y el Cretacico de Patagonia austral.



Antecedentes paleoxilolégicos del Jurasico y Cretacico de la Patagonia

argentina

A. Jurésico

El primer registro de maderas fosiles corresponde al de Gothan en Jaworski
(1915), el cual identifico €upressinoxylosp. de la localidad de ChacMelehue, en la
provincia de Neuquén. Sin embargo, se desconoce la procedencia estratigrafica precisa.

Mucho tiempo despuésambiénen la provincia de Neuquén, nuevos estudios
paleoxilolégicos son reportados. MorgaBell & Mcllroy (2005) describieron maderas
deAraucarioxylonKraus, afines a Araucariaceae, de la Formacién Las Lajas (Bajpciano
Jurdsico Medio) en la localidad de Sierra de Chacaic6. No obstante, el género
Araucarioxylonfue sinonimizado junto coDadoxylonEndler aAgathoxylorHartig por
Philippe (1993) en su revision de maderas con campos de cruzamiento araucarioides.

Por otrolado, Gnaedinger (2006) describe maderas provenientes de la Formacion
Piedra Pintada (Jurasico Inferiorkraucarioxylon termieri(Attims) Gnaedinger y
Prototaxoxylon pintadens8naedinger (afin a Taxales) de la localidad de Cerro Mesa.
Posteriormente, Gredinger & Herbst (2009¢alizanla nueva combinaciéAgathoxylon
termieri (Attims) Gnaedinger & Herbst.

En la provincia de Chubut, Bodnetral. (2013) describen la presencia del género
Brachyoxylm con una nueva espedi:currumiliiBodnar, Escapa,iheo & Gnaedinger
(afin a Hirmeriellaceae) de la Formacion Cafadon Asfalto (Jurasico IRjer@sico
Medio) en la localidad de Cerro Céndor. Ademas, Bodnar & Escapa (2016) identifican la
presencia derotaxodioxylon patagonicuBodnar & Escapa (afin a @ressaceae) de la
localidad de Cerro Bayo también de la Formacion Cafiadén Asfalto.

La provincia de Santa Cruz es la que preskntaayor cantidad de estudios de

maderas fosilegirasicas Zamuner & Falaschi (2005) identificaron lefioAd@athoxylon
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matildense(afin a Araucariaceae) de la Formacion La Matilde (Jurasico Medio) en la
localidad de Cerro Madre e Hija. No obstante, esteecie fue incluida por Pujaatal.
(2014) erAgathoxylon antarcticurtPoole & Cantrill) Pujana, Santillana & Marenssi.

Continuando con la descripcion de maderas fosiles de la Formacion La Matilde
(Jurasico Medip Gnaedinger & Herbst (2006) describmrevos registros de especies de
Prototaxaxylon P. acevedoaeGnaedinger & HerbstP. intertrappeumPrakash &
Srivastava YP. uniserialePrasad en las localidades de Bardas Blancas, Cerro Conito,
parte norte de Estancia Meseta Chica, Puesto Raspuzzi,d bg@uadalosa y Mina de
Pareja.Ademas, Gnaedinger (2007a,b) también identific@coporopitys argentinum
Gnaedinger YCircoporoxylon sanjuliens&naedinger (ambas afines a Podocarpaceae),
Herbstiloxylon patagonicur@naedinger Yrotelicoxylon feriziensEakhr & Marguerier
(ambas afines a Cupressace&ynoxylon australdSalard) VozenirSerra & Salard
Cheboldaeff (afin a ProtopinaceaBpdocarpoxylon austroamericanu@naedinger y
Podocarpoxylon feruglioGnaedinger (ambas afines a Podocarpgaratas localidades
de Cerro Conito, Laguna Pareja, Laguna del Carbédn, Bardas Blancas y Puesto Raspuzzi.
Nuevos hallazgos de especies relacionados con Araucariaceae y afines al género
Agathoxylorson descriptos por Kloster & Gnaedinger (2018), destacandgsesencia
de: A. agathioidegKrausel & Jain) Kloster & Gnaedingek, santacruzenskloster &
GnaedingerA. santalens€Sah & Jain) Kloster & GnaedingerA. termieri (Attims)
Gnaedinger & Herbst das siguientes areas y localidades: sector Grgmd&aSan Julian
(localidades: parte norte de la Estancia Meseta Chica, Barda Blanca, Cerro Conito,
Laguna La Guadalosa y limite sureste de la Laguna del Carbdn) y el sector central y
suroeste (localidad BaEl Puma)

Por otro lado, Gnaedinger & HerbsO@®) detallan la presencia de maderas de

Baieroxylonsp. cf.B. chilensiqafin a Ginkgoales)Agathoxylon protoaraucangrea)
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Gnaedinger & Herbst yPrototaxoxylon pintadens&naedinger en la localidad de
Estancia Roca Blanca de la Formacion Roca BlaBg#(nurianaToarciano, Jurasico
Inferior). Ademas, Gnaedinger (2012) describe maderas afines a Ginkgoales con las
especieBaieroxylon rocablanquensgnaedinger Ysinkomieloxylon tanzanfsiraud &

Hankel para las formaciones Roca Blanca (Sinemutiesercano, Jurasico Inferior) y

La Matilde (Jurasico Medio), respectivamente. Finalmente, Sagasél. (2019)
describen maderas tigagyathoxylorde la localidad de Laguna La Flecha de la Formacion

Chon Aike (Jurasico Medidurasico Tardio).

B. Cretacico

La provincia de Rio Negro posee el primer registro cretacico de lefio fésil a cargo
de Tortorelli (1941), quien describié una madera afin a Gingkoales de la localidad de
Valcheta, cuya posicidon estratigrafica es desconocida dentro del Grupo Neuquén. Sin
embargo,Del Fueyo (1998), pone en duda la afinidad taxonémica y posteriormente,
Passaliaet al. (2023) sinonimizan a este ejemplar cBodocarpoxylon mazzonii
(Petriella) MillerStoll & SchultzeMotel por presentar la mayoria de las caracteristicas
anatomicas similares. Ademas, Del Fueyo (1998) desCiilceporoxylon gregusdbel
Fueyo yPodocarpoxylon garcia®el Fueyo (ambas afines a Podocarpaceae) para la
Formacion Allen (Campaniarnt®aastrichiano, Cretacico Superior) en la localidad de
Bajo Santa Rosa. No obstan€@ircoporoxylongregussiDel Fueyo fue recientemente
reinterpretado y clasificado conRodocarpoxylon mazzoniPetriella) MullerStoll &
SchultzeMotel (Veraet al, 2019; Passaliat al, 2023). Para la misma formacion y
localidad, Artabeet al. (2004) y Artabeet al. (2005) describemrunoa santarrosensis
Artabe, Zamuner & StevensowWorsdellia bonettiaé\rtabe, Zamuner & Stevenson y

Chamberlainia pteridospermoideArtabe, Zamuner& Stevenson, relacionadas con
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Cycadales. Ademasdjartinezet al. (2012) describen una nueva especie de Cycadales
(Wintucycas stevensoriartinez, Artabe & Bodnar) para la localidad Salitral Ojo de
Agua, tambiénen la Formacién AllenPosteriormente, Paaga et al. (2023) describen

una asociacion de maderas fosiles provenientes de la Formacion Allen en la localidad de
Valcheta, afines Rodocarpoxylon mazzor(iPetriella) MullerStoll & SchultzeMotel.

En la provincia de Neuquén, Martinez & Lutz (2007) descriBareroxylon
patagonicumMartinez & Lutz (afin a Ginkgoales)@ircoporoxylon krauseliMartinez
& Lutz de la Formacion &yoso (AptiandAlbiano, Cretacico Inferior) y Formacion
Huincul (Cenomaniano, Cretécico Superior) en las localidades de ElI Mangrullo y Cerros
Colorados, respectivamente. Por otro lado, Gnaedetgar (2017) reportan una nueva
especie dd’PodocarpoxylonprumnopityoidesGnaedinger, Coria, Koppelhus, Casadio,
Tunik & Currie de la Formacion Mulichinco (Valanginiano, Cretécico Inferior) en la
localidad de Pilmatué.

En la provincia de Chubut son numerosos los estudios de maderas fésiles. Pujana
et al.(2007) dscriben una asociacion de lefios relacionadoAgathoxylorsp. para la
localidad de Sierra San Bernardo de la Formacion Bajo Barreal (Cenomianiano
Turoniano, Cretacico Superior). Posteriormente, Pugtnal. (2014) incluyen estos
ejemplares enAgathoxylm antarcticum (Poole & Cantrill) Pujana, Santillana &
Marenssi. Ademas, Grepgit al. (2022) también describen lefios de coniferas de la
Formacion Bajo Barreal en la localidad de Estancia Los Molinos, identificando
Agathoxylon antarcticum(Poole & Cantrill) Pujana, Santillana & Marenssi y
Brachyoxylon patagonicuiRombola, Greppi & Pujana.

Por otro lado, Breat al. (2016) registran la presencia de Cupressaceae con la
especie fosilCupressinoxylon halleKrausel en la localidad de Estancia Aguada La

Piedra dda Formacion Los Adobes (Cretacico Inferior). Ademas, \&ral. (2020b)
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registran la presencia degyathoxylon antarcticuntPoole & Cantrill) Pujana, Santillana
& Marenssi, en la localidad de el Cafion La Orientala para la misma formacion.

Nuneset al. (2018) describen el registro mas antiguo conocido hasta la fecha de
maderas de angiospermas en Sudaméf@lquistoxylon australeNunes, Pujana,
Escapa, Gandolfo & Cuneo de la Formacién Cerro Barcino (Albiano, Cretacico Inferior)
en la localidad de Estaia La Fecha; mientras que Nurmsal.(2019) crean una nueva
especie de Cupressaceaeistrocupressinoxylon barcinendkines, Bodnar & Escapa
para la misma localidad y formacion.

En la Formacién Puntudo Chico (Campanitvaastrichtiano, Cretacico
Supeior), Veraet al. (2019) describen maderas Eedocarpoxylon mazzor(iPetriella)
Miuller-Stoll & SchultzeMotel, Agathoxylon antarcticunfPoole & Cantrill) Pujana,
Santillana & Marenssi Brachyoxylorsp. cf.B. currumilii en la localidad de El Quiosco.
Pasteriormente, Greppat al. (2023a) sugieren informalmenteBaachyoxylonsp. cf.B.
currumilii como pertenecienteBrachyoxylon patagonicuiRombola, Greppi & Pujana.
Ademas, Vereet al. (2020a) describen una nueva especie de madera de angiosperma,
Aextoxicoxylon kawasianigera, Perez Loinaze, Llorens & Passalia en la localidad de
Estancia Maria de las Nieves, también para la misma formacion.

Greppiet al.(2021a) mencionan la presenciaBtachyoxylon raritanensgorrey
en depasitos de la Formaci@astillo (Albiano, Cretacico Inferior), en las localidades de
Colorado de Galvéniz y Cafon Puerta del Diablo, como asi también una posible madera
de Brachyoxylonpara la Formacién Matasiete (Aptiano, Cretacico Inferior) en la
localidad de Sierra Nevada.

En la provincia de Santa Cruz se registran el mayor numero de estudios
paleoxilolégicoscretacicosVera & Césari (2012) describenaderas de coniferas afines

a Agathoxylorsp., ademas d@rachyoxylorsp. cf.Brachyoxylon boureaude diferentes
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localidades: Cerro Testigo, Estancia Bajo Tigre, Punta del Barco, Meseta Baquero,
Estancia El Verano, y Anfiteatro de Ticé con afloramiedi®$as formaciones Punta del
Barco y Anfiteatro de Ticé (ambas del Aptiano, Cretacico Inferior). Posteriormente, Vera
& Ceésari (2015) redefinieron los ejemplaresBtachyoxylonsp. cf.B. boureauicomo

una nueva especiBrachyoxylon baqueroensigera & Césari. Ademas, Vera & Perez
Loinaze (2022) combinaronAgathoxylonsp. comaAgathoxylon antarcticumiNuevos
hallazgos de maderas de coniferas son realizados por Vera & Perez Loinaze (2022) para
la Formacion Punta del Barco (Aptiano, Cretacico Inferiorjeelocalidad de Meseta
Baquerd, con afinidadesf@athoxylon antarcticurPoole & Cantrill) Pujana, Santillana

& Marenssj Agathoxylon kellerense(Lucas & Lacey) Pujana,Agathoxylon
pseudoparenchymatosum (Gothan)  Pujana, Santillana & Marenssi vy
Protocupeessinoxylorsp. cf.P. dragastani

Carrizo & Del Fueyo (2015) describen brevemente una madera de gimnosperma
indeterminada de la Formacion Springhill (Cretacico Inferior) en la localidad de Rio
Correntoso. Una nueva especie Algathoxylon(Agathoxylon medtezii Del Fueyo,
Carrizo, Poiré & Lafuente Diaz) es nombrada por Del Fty. (2021)para la misma
formacion en la localidad déstancia EI Alamo.

Egertonet al. (2016) describen numerosos géneros y especies indeterminadas de
maderas fésiles de la Formacion Cerro Fortaleza (CampaMaastrichtiano, Cretacico
Superior) y localidad homénima para la provincia de Santa Qxgathoxylonsp.,
Cupressinoxylonsp., Podocarpoxylon sp., Taxodioxylonsp. 1, Taxodioxylonsp. 2,
Hedycaryoxylon burmeisteriegerton, Williams & Lacovara (afin a Laurales),
Nothofagoxylon corrugatuBoole, Hunt & Cantrill (afin a NothofagaceadPkanoxylon

sp. Adicionalmente, Rombokt al. (2022) crearon una nueva especieBtachyoxylon
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Brachyoxylon patagonicuRombola, Greppi & Pujana, de la Formacion Cerro Fortaleza
(Cretacico Superior) en la localidad de Cerro Los Hornos.

Varelaet al. (2016) identifican maderas d®docarpoxylon garcia®el Fueyo
de la Formacion Mata Amarilla (Cretacico Superior) en alrededores de Tres Lagos. Para
la misma formacién, Martinegt al. (2017) describen un nuevo género y especie de
Cycadales:Zamuneriaamyla Martinez, Iglesias & Artabe en la localidad de ©err
Fortaleza.

Novaset al.(2019) registran la presencia Bedocarpoxylon duseni{rausel en
depdsitos de la Formacion Chowil{Campanian@dVaastrichtiano, Cretacico Superior)
en la localidad de Estancia La Anita. Finalmente, Grepgli (2023a) describen maderas
afines aAgathoxylon antarcticunfPoole & Cantrill) Pujana, Santillana & Marenssi y
Brachyoxylon patagonicunRomboh, Greppi & Pujana de la Formacion Kachaike

(Albiano, Cretacico Inferior) en la localidad de Estancia Tucu Tucu.
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MARCO ESTRATIGRAFICO

El area de estudio se encuentra arcada dentro de la denominadae@ca
Aysén/Rio Mayo Aysén/Rio Mayo BasilARB en los Andes Nordpatagicos. La
estratigrafia de la @nca Aysén/Rio Mayo comprende las rocas volcanicas de la
Formaion Lago La Plata y las rocas sedimentarias y volcanicas del Grupo Coyhaique,
definido en Chile (Ramos, 1981; Suaetal, 1996; lannizzottet al, 2004).

En Argentina, el Grupo Coyhaique aflora en la cordillera Patagonica de la
provincia de Chubut gsta compuesto por las formaciones Tres Lagunas, Katterfeld y
Apeleg (Ramos, 1981; Olivero, 1982; Scasso, 1987, ;1B@pine & Ramos, 2004;
Rolandoet al, 2004) y corresponde a un ciclo sedimentario acotado entre el Titoniano y
el Aptiano (Gianniet al, 202Q Fig. 1). Ademas, en Chile, las formaciones Ibafiez y
Toqui son equivalentes con las formaciones Lago La Plata y Tres Lagunas,

respectivamente (Suéaretal, 2009).
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Periodo Piso Formacion
ok 122 Ma
Aptiano
Apeleg
Barremiano
)
i
O
\B Hauteriviano Katterfeld
L
(% /—‘\36 Ma
Valanginiano
Lova Tres Lagunas 430 i
Berriasiano
1144 Ma
8 Titoniano
-4 Lago La Plata
\E 150 M S * 151 Ma
2 . I
—, | Kimmeridgiano

Figura 1. Tabla estratigrafica. Ubicacion aproximada de las formaciones portadoras
de lefios fosiles de esta tesis en negridagtado de Gianret al, 2020, y dataciones
absolutas basadas en estudios debUWealizadas eta Cuenca Aysén/Rio Mayt@anto
para Chile (estrellasrojag segun Rolandeet al. (2004) y Suéarezet al. (2009) vy

Argentina (estrellas verdes) sedBranniet al.(2020)

A. Formacion Lago La Plata (KimmeridgianosBerriasiano)

Feruglio (1931, 1949) describio por primera vez las rocas de la Formacion Lago
La Plata, las cuales afloran en el itsmo que separa los |lagwang y La Plata, asi
también como pequeiios asomos en el cerro Pescador y el margen norte del lago
Fontana. Sin embargo, Quartino (1952) fue quien las estudio en detalle y denominé al
FROQMXQWR GH URFDV YROFIQLFDV HQ ODJBRPD®QABWEG KRF

Posteriormente, Ramos (1976) formalizé el nombre de Formacion Lago La Plata en su
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localidad tipo en el margen sur del lago La Plata, para designar al producto del
vulcanismo compuesto predominantemente por andesitas. Adicionalmente, la
Formaddn Lago La Plata también aflora en las localidadesTaes LagunasRio
Apeleg y Cerro Pepita (Ploszkiewicz, 1987).

La Formacién Cerro Grande, con su localidad tipo ubicada en el cerro
homénimo al sur del lago Fontana, también estd compuesta por rocasices,
principalmente piroclasticas (Olivero, 1982). Ademds, Quartino (1952) incluy6
LQLFLDOPHQWH D ODV URFDV GH OD )RUPDFLYQ &HUUR *LU
30DWD’

Aungue geogréaficamente, la Formacion Cerro Grande se encuentre enmarcada
entre los depositos de la Formacidatterfeld y Formacion Apeleg (incluyrmacion
Cerro Guia), es dificil establecer las relaciones estratigraficas entre estas unidades
litoestratigraficaspor la fuerte alteracion y deformacién tecténica dentro del area,
sumado a la cubierta de detritos y el desarrollo espeso del bosque que cubre al sustrato.
Ademas, éstos depdsitos piroclasticos posiblempraeeden decentros volcanicos
locales (como seria el caso de cerro Grande) que actuaron en diferente tiempo, pero
siempre dentro de una misma época volcanica (Olivero, 1982). Ante esto, es posible que
los depdsitos de la Formacion Cerro Grande sean equivalentes a la Formacion Lago La
Plata, siendo esta ultima la forma correcta de nombrarla (Scasso, com. pers.).

Rama (1976) asigna una edad jurasica media hasta jurasica superior para la
Formacion Lago La Plata; mientras que la edad minima para dicha formacion estaria
definida por la posicion de los potentes depdsitos piroclasticos ubicados por debajo de
la Formacion Tes Lagunas de edderriasiana (Olivero, 1983). No obstante, estudios

recientes con zircones-Bb enChile, indican una edad para la Formacidbafez
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(equivalente a la Formacidrago La Platacomprendida entre lo36 151 millones de
afos (Kimmeridgiana@/alanginiang (Rolandoet al, 2004 Suéarezt al, 2009.

Las maderas fosiles fueron recolectadas en dos localidades de la Formacion
Lago La Plata: Arroyo Blanco, en las nacientes de este arroyo (44° 58' 38" S, 71° 34’
59" W) y Cerro Grande (44° 59' 4%, 71° 28' 48" W), en el margen sur del lago
Fontana, proviaia de Chubut (Fig. 2 y Fig6 A, B).

El sector de Arroyo Blanco comprende un potente nivel de rocas psefiticas
gruesas, tobas y brechas piroclasticas, y se encuentra enmarcado entredel cetao
1596 y el cerro Katterfeld y no se identifica techo y bdesdos depdsitos (Olivero,
1982. La seccion presenta un espegproximado de 90 metros (Fig. 3 y FigA D).
La base del perfil esth compuesta principalmente por potentes depdésitossnuesiv
diamictitas, seguido por conglomeraros finos a medianos y areniscas gruesas de colore
morados (Olivero, 1982; Fig). En ocasiones se reconocen coquinas formadas por
valvas de ostreoideos. La parte media del perfil es portadora de una gran vadeiedad
fauna marinacomo corales, braquidpodos, bivalvos y diferentes tipos f#dopedos
(Olivero, 1982; Fig.3). La parte superior del perfil comprende depoésitos psefiticos
gruesos y masivos compuestos por bloguesilasgs de rocas volcanicas d& 8.0
metro, con disposicion cadtica y sin seleccion (Olivero, 1982). En ocasiones, se
observan lentes intercalados compuestos por conglomerados finos a medianos y
areniscas gruesas portadores de restos de invertebrados marino y pequefss tronco
fosiles (Oliverg 1982; Fig.3).

Los afloramientos dellocalidad Cerro Grande estd compuesta principalmente
de rocas piroclasticas (tobas y brechas), con participacion menor de lavas daciticas y
andesiticas, margas y conglomemdblarshallet al, 1984; Fig. 4 y Fig5h.E, F). La

seccion posee un espesor aproximado de 1300 metros. La base del perfil estd compuesta
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integramente por brechas piroclasticas de coloreblgrsiuecineamarillento a colores
parderojizos (Marshall et al, 1984). Intercalados entre estas brechpueden
identificarse pequefios niveles de lavas daciticas y andesiticas. En la parte media del
perfil, se identifican brechas y una mayor participacion de lavas y tobas, ademas de
alojar en su interior grandes troncos silicificados en posicion de vides(lsllet al,

1984; Figura 4). Hacia el tope de la seccion se identifican rocas piroclasticas, con
dominio de tobas, asi también como conglomerados y en menor proporcion, pelitas,
margas y lavas. Ademas, los niveles peliticos son portadores de aburrdaties
vegetaleseferidosa Elatocladussp. yOtozamitesp (Marshallet al, 1984; Fig4).

El ambiente de depositacion para la Formacién Lago La Plata podria
corresponderse con una zona de islas volcanicas, con vulcanismo activo y coetaneo con
la sedimentacion, formandose depdsitos marinos asociados a cuerpos de agua someros y
depdsitos continentales o mixtos en las islas, dentro de un contexto de clima célido
(Olivero, 1982). Adicionalmente, en la zona del cerro Grande, la presencia de grandes
troncossilicificados en posicion de vida inmersos entre las brechas y lavas, sumado a la
presencia de improntas de hojas y ausencia de fésiles marinos, indicaria depésitos
plenamente continentales, asi como una depositacion rapida del material, permitiendo la
conservacion de la posicion vertical de los lefios e impidiendo su rem&giantifo,

1952; Olivero, 1982Baldoni & Olivero, 1983Marshallet al, 1984).
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Figura 5. Formacién Lago La Plata.A. Depdsitos piroclasticos de ladalidad Arroyo
Blanco.B, C. Detalle de brecha piroclasticB. Detalle de conglomerado fin&, F.

Deposits lavicos de ladcalidad Cerro Grande.
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B. Formacion Tres Lagunas (Titonianadalanginiano)

La Formacion Tres Lagunas es equivalente a la Formacion Toqui, la unidad mas
baja del Grupo Coyhaiqu@itonianoiAptiano) (Heim, 1940; Ramos, 1981; Suarez
al., 2009). Caracterizada también por lavas y brechas jurasicas de la Formaciéon Lago La
Plata y rocas sedimentarias delé®aoico superiortransicionalmente superpuestiasa
formaciones Katterfeld y Apeleg (Ramd$81; Olivero, 1982Ploszkiewicz,1987). La
edad del Grupo Coyhaique no es magbfitoniano y no mas joven qua Aptiano
(Scasso, 1989), siendo lo mas probable que la edad de la Formacion Tres Lagunas sea
valanginianasuperior(Aguirre-Urreta & Rawson, 1998).

Las maderas fésiles fueron recdbstas en la localidad tipo de la Formacion
Tres Lagunas en dos afloramientos fosiliferos: 1= 44° 52' 07" S, 70° 47' 16" W y 2= 44°
52'07" S, 70° 47' 49" W (Fi®), a unos 20 km al norte del pueblo de Alto Rio Senguer,
provincia de Chubut.a Formaci@ Tres Lagunas presenta un espesor total aproximado
de 66 m y hacia el techo de la seccion se observan sectores cubiertos por los depésitos
de playa de la laguna adyacente.

La Formacién Tres Lagunas estd compuesta principalmente por conglomerados,
arenis@as, pelitas y calizas negras que afloran en cercanias acdidad de Tres
Lagunas (Fig. 7 y Fig8) y en el margen sur del lago FontgBargmann, 1956; Ramos,
1981; Scasso, 1988echemet al, 1993). A pesar de las intensas fallas y pliegizes,
litologia y contenido fosilifero de las rocas, junto con su relacion con otras formaciones
de la regién, impulsé a la mayoria de los autores a considerar a la Formacion Tres
Lagunas como una secuencia Unica (Masiuk & Nakayama, 1978; Ramos, 1981),
caracterizadgor presentar unmezclade sedimentos piroclasticos con sedimentos de
carbonaticossilicoclasticos (Scasso, 1989), evidenciando un aumento de los depdsitos

silicoclasticos hacia el tope en el area de Tres Lagunas (Scasso & Kiessling, 2002). En
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la base deesta seccidn, se identifican potentes bancos de conglomerados masivos
compuestos por clastos redondeados y matriz arenosa, ademas de presentar troncos
fésiles silicificados de color violeta @sro (Ploszkiewicz, 1987; Fig). Mientras que,
hacia el techale la formacion, se identifican pelitas negras laminadas intercaladas con
areniscas masivas a groseramente estratificadas y calizas negras las cuales contienen
una variada fauna marina compuesta principalmente por moluscos (Ploszkiewicz &
Ramos, 1977; Raos, 1981; Olivero,1983; Ploszkiewicz, 1987; Figl). Cambios
laterales rapidos y desarrollo de facies verticales son caracteristicas de la Formacion
Tres Lagunas, atribuible a un relieve sumamente irregular causadbt@ctiorismo y
vulcanismo

Los anbientes depotdcionales interpretados para la Formacién Tres Lagunas
van desde ambientes marinos costeros y poco profundos (por ejemplo, zonas de
shorefacey parches arrecifales), desarrollados en los margenes de pequefias islas
volcanicas, pasando a emtos mas profundos de plataforma, como frentes de arrecifes
0 pequefios abanicos submarinos, los cuales se extienden alrededor y hacia debajo de los
depositos clasticoarbonéticos (Scasso, 1987, 1989). El vulcanismo sincronico esta
representado por detrite®lcanicos gruesos que comprenden gran parte de la fraccién
epiclastica, asi como intercalaciones tobaceas entre los estratos clasticos y carbonaticos

(Scasso, 1989; Scassokdessling, 2002).
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Figura 8. Formacion Tres Lagunas.A, B. Aspecto general de la Formacidmes

Lagunas en su localidad tipG. Aspecto general de banco de arenigzaDetalle de
areniscdaminada Escala33 cm.
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C. Formacion Apeleg (Hauteriviano#Aptiano)

La FormacionApeleg fue mencionada por primera vez por Roth (1908), el cual
identific areniscas aflorantes en las cabeceras del rio Apeleg Chico, asignandoles una
edad cretacica. A continuacion, Russo & Flores (1953) analizaron estos depdsitos y los
reunieron conjur@mente con la Formacion Tres Lagunas en un unico ciclo sedimentario
GHQRPLQDGR 36HULH GH $SHOHJ" )LQDOPHQWH 3O0ORV]NL
formalmente a la Formacion Apeleg, la cual presenta una extensa distribucién areal,
componiendo la mayor parde la sierra de Payaniyeu y el cordén del Puma, al norte y
sur de la aldea Apeleg, la cual fue sefialada como la localidad tipo. Ademas, la
Formacion Apeleg también aflora en el margen oriental de la laguna Salada, cubriendo
transicionalmente las calizde la Formacién Tres Lagunas, asi como en las laderas del
cerro Katterfeld, al sur del lago Fontana (Ramos, 1981; Ploszkiewicz, 1987).

La Formacion Apeleg estd compuesta principalmente por potentes secuencias
monotonas y uniformes de areniscas predomémaente de colores castafios a
amarillentos y en menor medida por niveles de pelitas y conglomerados. Debido a su
gran extension geografica, la Formacion Apeleg fue reconstruida en base a diferentes
perfiles parciales (Ramos, 1981; Scasso, 1987).

Por otro &do, la Formacion Cerro Guia, la cual aflora principalmente en la zona
del cerro homonimo al suroeste de la localidad de Alto Rio Senguer, también se
caracteriza por estar construida mayormente por potentes bancos de areniscas. Esta
unidadlitoestratigrafcafue inicialmente mencionada por H. Steffen en su expedicion de
189697 (en Quartino, 1952), y luego nombrada por Feruglio 1949 FRPR 3&DSDV
GHO & HU WBsténotmenteQuartino (1952) asigno esta secuencia con el nombre
GH 33$UHQLVFDW XBHQ 5tRDBMH FXDOHVY OXHJR IXHURQ GHVI

Turazzini (1968). Finalmente, Ramos (198lincluyé estos depdsitos de areniscas
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dentro de la Formacion Apeleg. Scasso (1987), realiza un estudio detallado de la zona
tipo en cuestion, manteniendd eombre de Formacion Cerro Guia. No obstante,
actualmente la Formacion Cerro Guia es considerada como equivalente a la Formacion
Apeleg, siendo esta ultima la forma correcta de nombrarla (Scasso, com. pers.).

Un reciente estudio basado en analisis sedmmies, geologia estructural y
geocronologia asignan una edad cretacica inferior para la Formacion Apeleg
comprendida aproximadamente entre los 422 millones de afios (Hauteriviafio
Aptiano) (Gianniet al, 2020.

Las maderas fosiles estudiadas en essé tdoctoral provienen de cuatro
localidades perteneciesst a la Formacién Apeleg (Fig. 9 y Fig. @&5): 1= Puesto
Albistur (44° 40' 51" S, 71° 2' 19" W), 2= cerro Guia (45° 4' 59" S, 71° 7' 39" W), 3=
Estancia La Paulina (45° 2' 27" S, 71° 12' \3"y 4= cerro Katterfeld (44° 58' 31" S,
71° 34'18" W).

El pefil del Puesto Albistur (Fig. 10 y Fid.4), ubicado al este de la cordillera
de Sakmata, se caracteriza en su base por el dominio de areniscas medias a gruesas
grises a negras, ademas de pl@sencia de intraclastos peliticos, resto vegetales
triturados y troncos silicificados (Scasso, 1987). La parte media de la seccibn muestra la
alternancia de bancos de arenas finas a gruesas castafas con estratificacion ondulitica y
entrecruzada, interaaas con pelitas grises y laminacion paralela, ademas de la
presencia de troncos fésiles (Scasso, 1987). La seccion superior se caracteriza por la
presencia de areniscas que se intercalan con conglomerados y pelitas (Scasso, 1987). La
secuencia muestra @spesor total aproximado de 130 metros.

El perfil del cerro Guia (Fig. 11 y Fig4), ubicado al este del camino que une la
Estancia La Paulina con el antiguo Almacén Arroyo Verde y la cumbre del cerro Guia,

esta compuesto en su base por potentes bancaxeiscas blaneamarillas masivas
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con intercalaciones de pelitas y una gran cantidad de troncos silicificados de colores
naranjarojizos (Scasso, 1987). La seccion media esta integrada mayormente por
areniscas medias a finas de colores amardlmosascon laminacion paralela o
estratificacion entrecruzada en suave artesas e intercalaciones de pelitas (Scasso, 1987).
La seccidn superior se caracteriza por potentes niveles de basaltos masivos (Scasso,
1987). La secuencia presenta un espesor total aprdaidea1880 metros.

El perfil de la Estancia La Paulina (Fig. 12 y Fiiy}), ubicado al sur de la
estancia homénima y al oeste del camino que une este lugar con el antiguo Almacén del
Arroyo Verde, muestra una base y parte media compuesta integramentenjsiraa
finas a gruesas de colores blammparillas con desarrollo de estratificacion
entrecruzada en artesa y estratificacion ondulitica con un dominio de geometria
lenticular de los bancos (Scasso, 1987). Hacia el tope de la seccion, se desarrollan
areniscas verdamarillas con estratificacion entrecruzada en artesa y estratificacion
ondulitica donde se encuentran troncos silicificados de gran tamafo, ademas de la
presencia de trazas fésiles horizontales rectas a sinuosas (Scasso, 1987). La secuencia
muestra un espesor total aproximado de 170 metros.

Por dltimo, el perfil en las lades del cerro Katterfeld (Fig. 13 y Fid5),
presenta en su seccion inferior potentes bancos de areniseasgribentas masivas o
con estratificacion planar y paralelancdelgadas intercalaciones de pelitas verdosas en
los cuales se registran restos de plantas, bivalvos y troncos fésiles (Ramos, 1981). La
seccion intermedia se compone de areniscas gris a verdosas masivas o con laminacion
ondulitica, con intercalacioneg gelitas oscuras masivas (Ramos, 1981). Finalmente, la
seccion superior estd compuesta por areniscas amarillas gruesas con estratificacion

planar con intercalaciones de lentes conglomeradicos, los cuales aumentan hacia el tope
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del perfil, dentro de los ales se encuentran troncos silicificados (Ramos, 1981). La
potencia de la seccidn total es de aproximadamente 1300 metros.

La Formacion Apeleg se depositd en un ambiente continental, con caracteristicas
subtropicales y variable humedad (Ploszkiewicz, 19&ih) embargo, su contacto
transicional con la Formacién Katterfeld infrayacente, interpretada como un ambiente
marino profundo, indicaria que la Formacion Apeleg evoluciona lateral y verticalmente
desde secuencias marino somero cercano a la costa e$itgrde plataforma deltaica
hacia un ambiente continental con depésitos fluviales (Ramos, 1981; Scasso, 1987). La
presencia de trazas horizontales rectas y sinuosas paralelas a la estratifegcion (
Planolitesisp.,Gyrochort& isp., Thalassinoidessp.) en el perfil de Estancia La Paulina
es, por ejemplo, una caracteristica de ambiente marino costero poco profundo (Scasso,
1987). Adicionalmente, en Chile, I&ormacionApeleg se caracteriza por presentar
depdsitos marino someros en la base y depoditiaicos en el techaeflejando en
evento regresivdel nivel del ma{GonzéalezBonorino & Suarez, 19; Bell & Suérez,

1997).

La presencia de troncos fésiles en las localidades visitadas para este estudio,
como los restos de plantas afineBtéophyllum sp.,Otozamits sp. yPterophyllumsp.
mencionados previamente gdgarte (1956) y Bergmann (1957) y las descripciones de
tafofloras por parte de Baldoni & De Vera (19883jcomo los estudios palinologicos
deArchangelsky & Seller (1980) y Archangelsé&yal.(1981)en otras localidades de la

Formacion Apeleg, indican un ambiente plenamente continental.
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Figura 14. Formacién Apeleg.A. Localidad Puesto AlbistuB. Detalle de anisca
con estratificacion. Escal&3 cm.C. Localidad Cerro GuiaD. Detalle de arenisca con
estratifica@n entrecruzada en artesa. Escd@cm.E. Localidad Estancia La Paulina.
F. Detalle de arenisca con estratificacion horizontal y estratifinaentrecruzada en
artesa. Escal@3 cm
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Figura 15. Formacion Apeleg.A, B. Localidad Cerro KatterfeldC, D. Aspecto
general de bancos desaiscas masivas.
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Figura 16. Maderas fosiles erocalidadesde recoleccionA. Ejemplaren posicion de
vida de lalocalidad Cerro Grand¢Formacion Lago La Plata). Escala3 cm. B.
Ejemplarde lalocalidad Cerro Grand@~ormaciénLago La Plata). Escal&®5 cm.C.
Madera in situ en areniscas amarillas, localidad ®@eiGuia (Formacion Apeleg).
Escala 15 cm.D. Ejemplarde lalocalidad Cero Guia (Formacion Apeleg). Escai8
cm. E £5. Ejemplaredde lalocalidad Estancia L&aulina(Formacion Apeleg). Escala
33 cm.
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Restos paleobotanicos de las formaciones estudiadas en la tesis

doctoral

A. Formacion Lago La Plata (incluye Formaciéon Cerro Grande)

No existen estudios de maderas fosiles para esta formacion. Sin embargo,
Olivero (1982) Marshallet al. (1984) y Scasso (1987) mencionan abundantes troncos,
incluso algunos en posicion de vida, en las cercanias de los cerros Katterfeld y Cono
Fontana, en el lado sur del Lago Fontana. Adicionalmente, se describen improntas
foliares afines econiferas, bennettitales y helechos (Quartino, 1952; Olivero, 1982;

Baldoni & Olivero, 1983).

B. Formacion Tres Lagunas

No existen estudios palinolégicos, de hojas fésiles ni de maderas fésiles para
esta formacion. No obstante, Aguitdereta & Rawson (298), Ploszkiewicz & Ramos
(1977), Ramos (1981), Ramos & Palma (1983), Ploszkiewicz (1987), Scasso (1987) y
Scasso & Kiessling (2002) mencionan abundantes troncos silicificRdostro lado,
en Chile, la Formacion Toqui (equivalente a la Formacion Teggihas), enuncia la
presencia de un tronco afinP@docarpoxylonademas de esporas triletes (Salgato

al., 2008; Mimica Davet, 2019).

C. Formacion Apeleg (incluye Formacién Cerro Guia)

No existen estudios de maderas fésiles para esta formacion. Sargemb
Ploszkiewicz & Ramos (1977), Ramos (1981), Olivero (1983), Ploszkiewicz (1987) y
Scasso (1987, 1989) mencionan la presencia de troncos silicificados. También se
registran improntas foliares afines a bennettitales y frondes de sistematica iegjerta (

Otozamitessp., Ptilophyllumsp., Scleropterig(?) sp.,Cladophlebig(?) sp.) (Bergmann,

43



1957; Ploszkiewicz & Ramos, 1977; Baldoni & De Vera, 1980; Scasso, 1989). Ademas,
Archangelsky & Seller (1980) y Archangelskgt al. (1981) realizaron estudios

palinolégicos, identificando granos de polen de coniferas y esporas de helechos.
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MATERIALES Y METODOS

Procedencia

El material de estudio fue recolectado en sedimentitas de tres unidades
estratigraficas: Formacion Lago La Plata, Formacion Tres Lagunas y Formacion Apeleg
(Tabla 1). En la provincia de Chubut, eh departamento de Alto &iSenguer se
recolectaron 2®jemplares € la Formacion Lago La Plata, éfmplares € la Formacion
Tres Lagunas y 11djemplares de la Formacion Apeleg.

Durante la recoleccién de muestras se tuvo particular cuidado de que los ejemplares
pertenecieran distintos arboles o arbustos, para ello se evitdé el muestreo de fragmentos
muy préximos, que podrian corresponder al mismo ejemplar. Se tomo nota de la ubicacion
geografica de todas las localidades con GPS (datum WGS84) y de la procedencia

estratigrafica d las mismas, baadose en los perfiles de cadanfiacion.

Formacion Ejemplares Ejemplares Localidades Taxones identificados
recolectados estudiados fosiliferas a rango de especie
Lago La Plata 25 23 2 3
Tres Lagunas 62 56 1 6
Apeleg 114 37 4 3
Total 201 116 7 12*

Tabla 1. Material. *= pueden coincidir entre las formaciones.

45



Preservacion

Los ejemplares de madera fosil provenientes de las tres unidadssatigraficas
de estudio, estan preservados generalmente como permineralizaciones siliceas
carbonatzacionesde colores grisaceos a amarillenmsnternamente negsomorados a
negros y anaranjados a rojizos (Fig. 1TCA Ademas, algunos ejgiares se preservan
como carbonatiaciones opacas, siendo mas livianos y quebradizos que las fdfoess s

El grado de reemplazo de la materia organica por mineral varia segun el ejemplar.

Figura 17. Aspecto general de las maderas analizadas en la tesis doctofalMadera
grissamarillentacarbonattadade la Formacion Lago La PlaB. Maderasilicificada
moradanegra de la Formacion Tres Lagun@sMaderasilicificadaanaranjadaojiza de la

Formacion Apeleg. Escala3 cm(Ay C) y1 cm (B)

Preparacion del Material

A. Rotulacion del material de estudio
Una vez que el material recolectado ercainpo estuvo en las instalaciones del

Museo Argentino de Ciencias Naturales, se procedié con la rotulacién, medicion y
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fotografiadoa nivel macroscépicde los diferentes ejemplares para despnéhiirlos en
bases de datog-inalizada esta etapa, se déonb con la evaluacion estructural de las
maderas fosiles (ver secci@Preservacior), para luego realizar los diferentes cortes

petrogréficos.

B. Inclusién en resinas

Previo a la realizacion de los cortes petrogréaficos, se observé la consistencia
estructwal de todas las maderas recolectadas gquellas cuya preservacion presentaban
una composicién friable o facilmente quebradiza bajo la hoja de corte, se procedi6 al
embebido de las mismas en resina poliéster dentro de bolsas plastickes de silicoa
(Figura 18A, B), dejando secar uno a dofgasl para evitar de este modorgida del

material y una mejor manipulacion del mismo.

Figura 18. Maderas fosiles incluidas en resina poliésteA, B. Diferentes maderas

analizadas en esta tesis embebafa®sina poliéster.
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C. Cortes delgados

Todas las maderas recolectadas en las formaciones mencionadas en el capitulo
anterior, fueron cortadas por el autor de esta tesis mediante maquinas cortadoras de roca
marcaClipper y maquina para cortes delgados caddillquist Inc. (Figura 19A, B). A
cada uno de los ejemplares, se le realizaron los cortes en los tres planos tipicos utilizados en
el estudio de anatomia de maderas tanto actuales como foésiles: seccién transversal (ST),
seccién longitudinal tangenciébLT) y seccidn longitudinal radial (SLR). Cada corte se
pulié en maquina pulidora con discos de pulir diamantados y/o a mano cordpgiwdir
de distintos granog se mont6é sobre un portaobjetos por medios de adhesivos que curan
con luz UV (Trabasil NRRo con resina epoxi (Novarchem TC29), para luegytar ypulir
la cara expuesta hasta alcanzar un grosoaltededor de aproximadament@t3 P
Finalmente seubrid con un cubreobjetos y losismas medics utilizados para adherir el

fosil al portaobjetos

®
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Figura 19. Maquinas de corte y pulido del laboratorio de Paleobotanica del MACNA.

Maquina de corte de ro&lipper. B. Maquinade corte y pulido Hillquist Inc.

D. Peelsde acetato

A unos pocos ejemplares se le realizgyealsde acetato basandose en la técnica de
Galtier & Phillips (1999) que, si bien no brindaron usualmente la buena definicién de los
cortes delgados, fueron utilesnco complemento debido a la rapidez y bajo costo de los
Mismos.

La metodologia aplicada para tdtencionde peelsen las maderas patagonicas
consistio en su pulido y el posterior tratamiento con acido fluorhidrico (HF) al 70% por
tiempos que variaron entfe a 4 minutos, dependiendo del grado de silicificaciéna
muestra

Posteriormente, mediante el derrame de acetona sobre las superficies tratadas con
acidos, se adhirieron fragmentos de hojas de acetato. Una vez secas esas porciones de
acetato se despagn para obtener pkel Lospeelsfueron posteriormente montados sobre

portaobjetos con balsamo sintético y protegidos con cubreobjetos.

Observacion del material

Todos los cortes peelsfueron observados al microscopio optico (Leica DM2500).
Ademas, odos los ejemplareson cortes petrograficdsieron observados al microscopio
electrénico de arrido (MEB) del MACN (Philips XL30). Para observarlos psgaron con
esmaltepequefos fragmentos con ung&antacion longitudinal radial &cos de aluminio y

posteriormente fueron bafiados con polvo depaiadio.
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Repositaio

Las muestras recolectadas en todas las localidades patag@naatepositadas en
la coleccion del Museo Paleontolégico Egidio Feruglio, localizado en la provinkia de
Chubut, Agentina,bajo las sigladMPEFPb (ver Apéndice). Los cortes delgados llevan el
mismo numero que la pieza fosil mas la aclaracion del tipo de seccidén de forma abreviada.
1RUPDOPHQWH OOHYD 3&7° HO FRUWH WUDQVYHUVDO 3&/5D
el cote longitudinal tangencial o los respectivgeels de acetato, aunque estas

asignaciones pueden variar segun el ejemplar.

*Observacion: al momento de la finalizacidén de la tesis, algunos ejemplares estudiados no
presentan namero de repositorio, sin embag les asigno el acronimo MRPB seguido
de un acrénimo provisorio para su estudio, entre paréntesis, por ejemploRbREF42)

(ver Apéndice).

Mediciones

Por cada @mplar, se tomaron unas #flografiascon escalasn promedio segun la
preservaciome cada uno. Las mediciones se hicieron preferentenante lasfotografias
guefueron tomadas en el microscopio optico y electrénico de barrido, utilizitheare
como el imageJ ®, contabilizando al menos 15 observaciones por caracter.

Las medidas smforman normalmente con el valor promedio, seguido del rango de
valor maximoy minmo mas el desvio estandar (DS) entre paréntesis y luego la unidad

(e.g. PP P
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En los casos en que las medi@snno fueron numerosas debidb estado de

preservaciomel ejemplar, se informa un valor estimado, precedidmadgirca).

Anillos de crecimiento

Solo se analizaron los anillos de crecimiento en cortes transversales de
gimnospermas con buen estado de preservacion y en las que se observaban mas de 10
anillos. Asimismo, los estudios de anillos de crecimiento proveyeron informacién sobre la
estacionalidad y la disponibilidad de agua y condiciones para el desarrollo de los bosques

(Creber & Chaloner, 1984; Vaganetal, 2006).

Sistematica

Se utilizé Philipe & Bamford (2008) y también Krausel (1949) como base para las
clasificaciones taxonémicas de maderas fésiles de gimnospermas. Ademas, se siguieron las
recomendaciones de la IAWA (Asociacion Internacional de Anatomistas de Madera segun
sus siglas en inglggpara las descripciones detalladas de la anatomia de las maderas de
gimnospermas (IAWA Committee, 2004), asi como también Betuah (2021) para el uso
de terminologia de maderas fésilesy( preservaciosteinkerm; tipo braquoxiloide, etc.).
Mientras que para el nombre de los autores de las especies actuales se utilizo el
International Plant Names Index (IPNI, 2004). Finalmente, para la medicion vy
cuantificacion de la disposicion de las punteaddeata pared radial de las traqueidses
utilizaron los indices de contiguidad (Cp) y seriacion (Si) propuestos por Pejaala
(2016). Por ejemplo, un indice de seriaci@i)€ 1.00 indica quéodos las punteadurasn

uniseriadasmientras quesi> 1.00 indica que hay dosngds punteaduras seriad&iijana
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et al, 2016).Por otro lado, urindicede contigtidad@p)= 0% indica que las punteaduras
estan todas separadas, mientras qu€pmn100% que todas las punteaduras estan pegadas

(Pujanaet al, 2016).
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RESULTADOS

En la primera parte del capitulo se describen los ejemplares estudiados que
pudieron ser distinguidos para cada una de las tres formaciones que incluye esta tesis
doctoral: Lago La Plata, Tres Lagunas y Apeleg. Cada descripcidén corresponde a un taxon
y sedetalla el nUumero de ejemplares asignados al mismo. Las descripciones se basan
principalmente en el ejemplar de referencia en cuanto a los caracteres cuantitativos. A
continuacion, se realizan las observaciones y comparaciones con otras maderas y por
ultimo se agrega la discusion individual de cada especie o xilotipo. No se describen las
maderas con estados de preservacddny SREUHV QRPEUDGDV FRPR 36§
LQGHWHUPLQDGD” HQ ODV FXDOHV QR H\Vas\xarlaF& HQWH H(

un taxén(ver Apéndice).

En la segunda parte del capitulo se describen todas aquellas evidencias basadas en
el biodeterioro de las maderas analizadas: patrones de pudricion, galerias, coprolitos,
hifas, etc. Posteriormente en el capituldigcusion se realizarotas comparaciones y

observaciones pertinentes dentro de un contexto paleoecoldgico.
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1.A. Formacién Lago La Plata

Género fosilAgathoxylorHartig, 1848.
Especie tipoAgathoxylon cordaianurdartig, 1848.
Agathoxylonantarcticum(Poole & Cantril] 2001) Pujana, Santillana & Marenssi, 2014.
Fig. 20 Atl.
Basonimo Araucariopitys antarcticu$oole & Cantrill, 2001, Palaeontology 44, 1086,
pl. I, 240.
Sinonimia:Agathoxylon matildenséamuner &Falaschi, 2005, p. 340, fig. 2.
Agathoxylorsp., Pujanat al, 2007, p. 163, fig. 3.
Agathoxylorsp., Vera& Césarj 2012, p. 618, fig. 2.
Material estudiadoMPERPb 10676 10677, 10679, 10680, 106819683
Localidad: Cerro Grande, Chubut, Argentina.
Descripcién Los ejemplares estan conformados por xilemeundario picnoxilica_os
limites de los anillos de crecimiento estdn poco marcados por reduccion en el diametro
radial de las ultimas t¥ traqueidas del lefio tardio y solo se obmeren algunos
ejemplares (Fig. 28, B). Las traqueidas presentan ws®ciontransversatircular a
rectangulaFig. 20B). El diametro tangencial de las traqueidas es de 33.2t5P907
DS=5.2) umy el radial de 35.5 (20:40.8; DS- 4.8) um

Las punteaduras de las traqueidas d@ntipo araucarioideyni- a biseriadas,
predomirantemente uniseriada87%; Si= 1.@), contiguas(Cp= 96.4 %) y alternas,
cuando son biseriad&3%) (Fig. 20.GE). Las punteaduras son circulardseaagonalgs
con un diametro vertical de 14.5 (18.7; DS 1.2) um Los campse de cruzamiento
son del tipo araucarioide con 1.8t81 DS= 0.9) punteadurapor campo (Fig. 2F, G).
Las punteaduras de los campos de cruzamismocrculares, areoladgay tienen un

diametro vertical de 7.4 (712.2; DS= 1.5) um.
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Los radios sorexclusivamente uniseriadobomocelulares yompuestos por
células parenquimaticas procumbentiesparedes horizontales y verticales liggig.
20.H, I). Los radios son medianos, con una altura de 621(IDS= 4.2) célulag 226.6
(27.61259.7; DS= 91.5um; ademaspresentan una frecuencia de 5.@8(2DS= 1.4)
radios por mm.

Observaciones y comparaciondsa anatomia de esta especie fésil descripta es

consistente con el génefmathoxylon caracterizada principalmente por la presencia de
punteaduras déa pared radial tipo araucarioide y campos de cruzamiento del tipo
araucarioide Hartig, 1848, visto enPhilippe & Bamford, 2008).Agathoxylon
antarcticumse caracteriza por presentaill@s de crecimientonarcados, punteaduras de

la pared radialpredomirantementeuniseriadas también biseriadascon disposicion
alternadel tipo araucarioidgadios uniseriadosiedianog1 t16 células de altp campos

de cruzamiento del tipo araucarioi(teon 2t9 punteaduras por campausencia de
tapones resinosdeesinplugs y de parénquima axialRoole & Cantrill, 2001Pujanaet

al., 2014).

Adicionalmente A. antarcticumesta emparentado con la familia Araucariaceae
(Pujaneaet al, 2014), cuyas caracteristicas anatomicas son indistinguible de la madera de
Araucariaaraucana(Mol.) Koch que viveactualmente en bosques patagonicos (Pujana
et al, 2014).Araucaria araucangosee punteaduras uniseriadas, mamtebiseriadas,
alternas y de formas hexagonales, campos de cruzamienia&puanteaduras sadios
uniseriadoscon 1t10 célulasde alto(DiazVaz, 1984).Adicionalmente, no todas las
maderas dégathoxylonestan relacionadas con Araucariaceae, en especial aquellas de
edades paleozoicaR{@R3leret al, 2014).

Araucarioxylon protoaraucan8rea del Triasico de Argentina tambiéruestra

caracteres similares &. antarctium punteaduras circulares predominantemente
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uniseriadas, campos de cruzamiento cor® Ipunteaduras por campo, radios
predominantemente uniseriados caid 2 células de altoBfea, 1997). B embargoA.
protoaraucanadifiere principalmentepor presentar ocasionalmente parénquima axial
(Brea, 1997).

Agathoxylon liguaensitorres & Philippe del Jurdsico de Chile, también coincide
con la mayor parte de los caracteres diagné&stitservados efd. antarcticum(Torres
& Philippe, 2002). Sin embargd.. linguaensigpresenta campos de cruzamiento con 1
3 punteaduras por campo, y radios uniseriados a parcialmente biseriadaSgamiulas
de alto (Torres & Philippe, 2002).

Agathaylon antarcticunfue registrado previamente en sedimentos del Jurasico
y Cretacico de Patagonia (Zamuner & Falaschi, 2005; ¥teah, 2019b; Greppet al,
2022, 2023; Vera & Perezloinaze, 2022); mientras que en Antartida, se registra desde
el Cretécico hasta el Eoceno (Poole & Cantrill, 2001; Pugrel, 2014, 2015, 2017;
Mirabelli et al, 2018). Esta especie fosil es la mas abundante de la asociacion de la

Formacion Lago La Plata.
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Figura 20. Agathoxylon antarcticum (Poole & Cantrill) Pujana, Santillana &

Marenssi de la Formacion Lago La PlataA. Limites de anillos de creciemto (ST).
Escala 500 um.MPEFPb 10676 B. Detalle de limites de anillo de crecimier{tr).
Escala200 um.MPEFRPDb 10676 C tE. Punteaduras uniseriadas a bs#as puntasde
flechas) de las paresiele las traqueidas (SLR). Escak@ um.MPEFRPb 10676 (C, D)
y 10683 (E) F. Campos de cruzamiento (SLR). Escé& um. MPEFRPb 1067. G.
Campos de cruzamientoigto al MEB). Esala 45 um. MPEFRPb 10679 H. Radios
parenquimaticos(SLT). Escala 200 pm. MPEFRPb 10679 I. Detalle de radios
parenquimatios (SLT). Escalal00 um.MPERPb 10677
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Agathoxylonaff. A. kellerense

Fig. 2LA .

Material estudiadoMPERPb (LP4-1).

Localidad: Arroyo BlancoChubut, Argentina.

Descripcion Los ejemplares estan conformados por xilema secundario picnoxiiso
limites de los anillos de crecimiento no se obeepor la pobre preservacion del material
(Fig. 2L.A). Las traqueidas presentan una secti@nsvershcircular arectangulafFig.
21.B). El diametro tangencial de las traqueidas es de 35.4t{B608 DS 7.2) um y
radial de 33.5 (22.817.4; DS 7.4) pm.

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo araucauoide, triseriadas,
predominantementaseriadag63%;Si= 1.8), contiguas (Cp= 99.4%) y alternas cuando
son biseriadas y triseriadg45%) (Fig. 2L.CtE). Las punteaduras son areoladas,
circulares a hexagonales, con un diametro vertical de 14.7t{¥184DS- 1.4) um. Los
campos de cruzamitmestan pobremente preservados y son del tipo araucarioide con 4.4
(1t6; DS= 1.2) punteadurg®r campdFig. 21.F, G).

Los radios son exclusivamente uniseriadosmocelulares yompuestos por
células parenquimaticas procumbentiesparedes horizontales y verticales ligaig.
21.H, 1). Los radios son medianos, con una altura de 827(DS= 3.9) célulay 215.7
(66.6t357.6; DS= 67.7) um; ademastesentan una frecuencia de 3.753DS= 0.9)
radios por mm.

Observaciones gomparacionesLa anatomia de este ejemplar es consistente con el

géneroAgathoxylon(Hartig, 1848, visto erPhilippe & Bamford, 2008). Se asignal
ejemplar comaafin a A. kellerenseporgue dicha especiepresentda mayoria de los
caracterebservablespunteaduras de la pared radial -utii- y triseriadas del tipo

araucarioideradios uniseriadawedianogl t11célulasde alto)y campos de cruzamiento

58



del tipo araucarioidécon 1t5 punteaduras por campucas & Lacey, 1981N\ishidaet
al., 1990; Pujanaet al, 2014, 2017). Sin embargo, eJemplar se encuentra muy
degradado (ver seccidPaleoecologia de las maderas, 2. Hongqgsor lo que no es

posible observar anillos de crecimiento
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Figura 21. Agathoxylonaff. A. kellerensede la Formaciéon Lago La Plata MPEFRPb
(LP4-1). A. Aspectogeneral de traqueidas (ST). Esc2@0 um.B. Detalle de traqueidas
(ST). Escala100 um. CtE. Punteaduras uniseriadas, biseriadas y triseriadas de las
pareas de las traqueidas (SLR). Escall@ um (C) y 50 um (DE). F. Campos de
cruzamiento (SLR). Escal&0 pm.G. Detalle de campos de cruzamiento (SLR).asc

50 pm. H. Radios parenquimaticos (SLT). Escald00 um.|. Detalle de rdios
parenquimaticos (SLT). Escalb00 pum.
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cf. Agathoxylon

Fig. 22A l.

Material estudiaddVIPEFRPb10664, 10667, 106720671,10672 y10678.

Localidad: Cerro Grande, Chubut, Argentina.

Descripcion Los ejemplares estan conformados por xilema secundario picnoxiiso
limites de los anillos de crecimiento estan poco marcados por reduccion en el diametro
radial de las ultimas tB traqueidas del lefio tardio y sOlo se observan gunas
ejemplares (Fig. 22). Las traqueidas presentan una secdmmsversalcircular a
recangular (Fig. 23B). El diametro tangencial de las traqueidas es de 32.9t48519
DS=4.9) umy el radial de 32.2 (16:48.1; DS 5.3) um

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo araucauoide biseriadas,
predominantemente uniseriad@5%; Si= 1.(), contiguas (Cp= 95.6 %) y alternas
cuandoson biseriadagb%) (Fig. 22CtE). Las punteaduras son circulares a hexagonales,
con un diametro vertical de 13.9 (120.4; DS- 1.4) um. Los campos de cruzamiento
son observados ocasionalmente en uposos ejemplares, con 2.7 t§1 DS= 0.5)
punteadurapor canpo del tipo araucarioide (Fig. 22 G).

Los radios son exclusivamente uniseriadosmocelulares yompuestos por
células parenquimaticas procumbentesparedes horizontales y verticales lifaig).
22.H, ). Los radios son medianos, con una altura de 525(1DS- 3.8) célulay 196.8
(38.0t541.5; DS= 96.4) um; ademastesentan una frecuencia de 4.98(3DS= 0.9)
radios por mm.

Observaciones y comparacion&e asigné como cAgathoxylondebido a que muchas

de las caracteristicas anatomifag, punteaduras de las traqueidas del tipo araucarioide,
campos de cruzamiento del tipo araucarioid®n comparables con el género

Agathoxylon(Hartig, 1848, visto ehilippe & Bamford, 2008). Siembargo, algunas
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caracteristicas diagnésticas no fueron observadas debido a la pobre preservaciéon de los
ejemplaresy sdo unos pocos caracteres por ejemplar fueron cuantificados y medidos
(e.g, se observaron pocosampos de cruzamientoon punteaduras preservadas
punteaduras de la pared raditd las traqueidasAmbas caracteristicas cam n<15
medcioneg. Todos los ejemplares asignados como Afathoxylonen las tres
formaciones estudiadas en esta tesis presentan caracteristit@micas y medidas

similares, por lo que se considexr cf. Agathoxylorcomo un Unico xilotipo.
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Figura 22. cf. Agathoxylonde la Formacion Lago La Plata.A. Limite de anillo de
crecimento (ST). Escala500 um. MPERPb 10670 B. Detalle de traqueidaéST).
Escala 200 um. MPEFRPb 1067Q C tE. Punteaduras uniseriadas a biseriadas de las
pareds de las traqueidas (SLR). Escald® um. MPERPb 10678, (C),10670 (D)y
10671 (E) F, G. Campos de cruzamiem(SLR). Escalass0 um.MPEFRPb 10670 H.
Radios parenquimaticdSLT). Escala200 um.MPEFRPb 10670Q I. Detalle de radios
parenquimatios (SLT). Escatal00 um.MPEFPb10670Q
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Género fésilSahnioxylorBose & Sah, 1954.
Especie tipoSahnioxylorrajmahalensgSahni) Bose &ah, 1954.
Sahnioxylonsp.
Fig. 23A tL.
Material estudiadoMPEFRPB (LP3-2), (LP3-3) y (LP4-2).
Localidad: Arroyo Blanco, Chubut, Argentina.
Descripcion Los ejemplares estan conformados por xilema secundario picnoolico
preservacion en dos ejemplares danddulaheterogéney el xilema primario (Fig.
23.A). La médula esta conformada por células parenquimaticas circulares a poligonales
e idioblastos (Fig. 2B). El xilema primario esta pobremente preservado, obsersand
ocasionalmentg(Fig. 23A). El xilema secundario presenta lingsitde anillos de
crecimiento marcados, con un mayor desarrollo del lefio tardio con respecto al lefio
tempano, y un cambio abruptoedlefio temprano al lefio tardio (Fig. Z3. Las
tragueidas presentan una seccidrcular a reangular (Fig. 23). El diametro
tangencial de las traqueidas es de 31 (#6.2; DS= 4.8) um y el radial de 39.8 (188
58.5; DS 5.9) um

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo araucarioide liseriadas
predominantemente uniseriadé&0%; Si= 1.12), contiguas (Cp= 100%) alternas
cuando son biseriada20%), y del tipo scalariforme (Fig. 2EtG). También se
observan formas transicioeal entre estos dos tipos (Fig..2B Las punteaduras
araucarioides son circulares a hexagonales, con un diametro vertical de 912.6.6
DS=1.2) um, mientras que las punteaduras escalariformes presentan un diametro vertical
de 7.9 (5.210.4; DS 0.9) um. Los campos de cruzamiento poseen 42, 3S= 2.4)
punteadurasimples o areladasy se observa6.0 (2t9; DS= 0.7) por campo (Fig. 23,

J). Las punteaduras gikes son circulares a elipticaienen un diametro vertical de 13.1
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(9.7115.6; DS= 1.5) um; mientras que las punteaduaseepladaspresentan udiadmetro
vertical de 7.5 (7.18.9; DS= 2.4) um.

Los radios son principalmente uniseriados gorcionesbiseriadas, compuestos
por células parenquimaticas procumbelfkgég. 23K, L). Los radios son medianos, con
una altura de 7.1 (17; DS= 3.4) célulag 306.4 (22.4686.3; DS= 142.6) um; ademas,
presentan una frecuencia de 6.8t84DS= 1.0) radios por mm. Muchas células
parenquimaticas presentan punteadurasigmparedes verticalégig. 23L).

Observaciones y comparaciondsas caracteristicasbservadas en los ejemplares

amalizados son consistentes con faesentes en el género f&#hnioxylonanillos de
crecimiento marcados, frecuentemente con un mayor desarrollo del lefio tardio con
respecto al lefio temprano, la presencia de punteaduras garedes radiales de las
tragueidas del tip@araucarioide, unia tetraseriadas, y escalariformes, y casygle
cruzamiento cod t12 punteaduras simples y elipticas por campo (Bose & Sah, 1954).

En la revisibn de Philippet al. (1999) sdélose reconocenseis taxonegle
SahnioxylonS. andrewsiBose & Sah (Cretacico Temprano de India; Bose & Sah, 1954),
S. antarcticunLemoigne & Torres (Cretacico Tardio de Antartida; Lemoigne & Torres,
1988),SahnioxylorcoromandelensEumarasamy & Jeyasingh (Cretaciceriiprano de
India; Kumarasamy & Jeyasingh, 20038),rajmahalenséSahni) Bose & Sah (Cretacico
Temprano de India y Jurésico Medio de China; Bose & Sah, 1954; 2hahg?005) y
Sahnioxylorsp. (Cretacico Temprarde lasslas Shetland; Torrest al, 195). Por otro
lado, otras diez especies no son consideradas &ahnioxylonante la ausencia de
caracteres diagndsticos aginero (Philippet al, 1999).

Sahnioxylon andrewssie caracteriza por la presencia de radig- a triseriados,
comunmente biseados y las punteaduras de la pared radial dedgsdidas son una

tetraseriads, y tipo escaldorme (Bose & Sha, 1954). Ambos caractedid®ren de los
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observados en los ejemplares de la Formacion Lago La Plata que preseita
principalmenteuniseriados y punteaduras de las traqueidas tipo araucarioidey, uni
biseriadas, y tipo escalariform&ahnioxylon antarcticunpresenta como principal
caracteristica parénquima axial, eaths que tiene radios parenquilc@s uni a
triseriados y punteadas de la pared radial de las traqueidas tioicarioide, unia
triseriadosy tipo escalariforme (Lemoigne & Torres, 1988), mientras que las maderas
analizadas en esta tesis no poseen parénquima axial y los radiwedemninantemente
uniserados y lagpunteaduras de la pared radial de lagueidas son tipo araucarioides
uni- a biseradas yescalariforme. Sahnioxylon rajmahaleng@see una médula central
bien desarrollada, radios principalmente uniseriados y punteaduras dedaguhal de

las tragieidas araucarioideni- a tetraseriadas, y tipo escalariforme (Bose & Sah, 1954),
diferente de lo observado en las maderas de la Formacion Lago LaSalatéxylon
coromandelensge caracteriza principalmente por la presencia de una médula central con
canales secretores bien desarrollados (Kumarasamy & Jeyasingh, 2007), que difiere de
los ejemplares descriptos en esta tesis £uoy@dula no presenta canales secretores.
Finalmente,Sahnioxylonsp. de lasdlas Shetland muestran radios parenquiméticos
uniserados y punteaduras de la edrradial de las traqueidasscalariforms y
araucarioids uni- a triseriadas (Torrest al, 1995), a diferencia de las maderas fosiles
de esta tesis.

El géneroSahnioxylonfué originalmente nombrado conmdéomoxylon Sahni
(Sahni, 1932). Sinmbargo, Bose & Sah (1954) crea Sahnioxylorpara el material de
Sahni (1932)ebido a quélomoxylorhabia sido usado anteriormente por Hartig (1848)
para describir una madera de conifera. Otros géneros fosiles que presentan punteaduras
tipo escalariforme soPRhoroxylon Sze, cuyos radsson exclusivamente uniseriados,

ademas de presentar punteaduzasalariformesen las paredes tangenciales de las
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traqueidagSze, 195119549, ScalaroxylonVolgellehney caracterizado por la ausencia

de anillos de crecimiento y radios parenquimaticos multiseriados (Volgellehner, 1967) y
Mixoxylon Chernomorets & Sakala, con anillos de crecimiepteo marcados vy
punteaduras de los campos de cruzamiento tipo araucarioig@dgcarpoide
(Chernomorets & Sakala, 2021).

Actualmente, la afinidad d&ahnioxylones discutida, sin embargo, estaria
posiblemente relacionada con las maderas de Bennettieaesptas para el Mesozoico,
las cuales se caracterizan por la presencigutdeaduras escalariformes en las paredes
radiales de las traqueidas. Los tallate Bennettitales incluyen cuatro géneros:
MonanthesiaWieland & Delevoryas,Bucklandia Presl, CycadeoideaBuckland vy
Cycadeoidell@bgura que se diferencian por su tamafio,dgpoamento, susases foliares
y la distribucion de los conos reproductivos (SaikiY&shida, 1999). Por otro lado,
Cycadales modernas también presentan punteaduras tipo ésaakariy tipo
araucarioide en las paredes radiales deragseidas (Gregus$968).Esposible que el
ejemplar encotrado en la Formacion Lago La Plata s@@a nueva especie de
Sahnioxylonla primera registrada para el continente americano.

Sahnioxylompresenta una distribucién acotada a nivel mundialsta el momento

estaba rgtringido al este de Asia, India y la Antartida (Philigpal., 1999).
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Figura 23. Sahnioxylonsp. de la Formacion Lago La Plata.A. Aspecto general de la
médula (Md), el xilema primario (X 1°) y el xilema secundari@fXen ST. Escal&00
P MPEFRPb (LA4-2). B. Detalle de la médula (ST). Notese los idioblasmsfasde
flechas) entre las células parengaticas. Esala PMPEFRPb (LP4-2). C.
Aspecto general del limite de los anillos de créento(ST). Escala MPERPD
(LP3-2). D. Transicion abrupta entre lefio temprano y l&tdio(ST). Esala P
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MPEFPb (LP3-2). E. Aspecto general de traqueidas con punteaduras araucarioides y
escalariformes re SLR. Escala PMPEFRPDb (LP3-2). F, G. Traqueidas con
punteaduras araadoides biseriadas (F) y escalariformes (6)S&R. Escalas P
MPEFPb (LP3-2). H. Traqueidas con punteaduras transicionales: araucarigdetas

de flechas) y escalariform¢SLR). Escala MMPEFRPDb (LP3-2). I, J. Campos de
cruzamiento(SLR). Escalas PMPEFRPDb (LP3-2). K. Radios parenquiméaticos
(SLT). Escala: P MPEFRPDb (LP3-2). L. Punteadurasp@intasde flechas) de los
radios parenquimaticdSLT). Escala MPERPb(LP3-2).
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1.B. Formaciéon Tres Lagunas

Génerofosil: AgathoxylorHartig, 1848.

Especie tipoAgathoxylon cordaianurdartig, 1848.

Agathoxylonantarcticum(Poole & Cantrill, 2001) Pujana, Santillana & Marenssi, 2014
Fig. 24Atl.

Basonimo Araucariopitys antarcticu$oole & Cantrill, 2001, Palaeontology 44, 1086,
pl. I, 240.

Sinonimia:Agathoxylon matildenséamuner &Falaschi, 2005, p. 340, fig. 2.
Agathoxylorsp., Pujanat al, 2007, p. 163, fig. 3.

Agathoxylorsp., Vera& Césarj 2012, p. 618, fig. 2.

Material esudiado:MPEFPb10115, 10117, 10124, 101,28129,10131 10140, 10147,
10149, 10152, 10154610160.

Localidad:Tres Lagunas, Chubut, Argentina.

Descripcion Los ejemplaregstan conformados pailema secundario picnoxilickos
limites delos anillosde crecimient@stanmarcados por reduccion ehdiametro radial
de 116 hileras ddraqueidas del lefio tard(Eig. 24.A, B). Las traqueidas presentan una
secciéntransversalcircular a rectagular (Fig.24.B). El diametro tangncial de las
traqueidas ede 34.7 (19.99.2 DS= 4.9 um y el radial de 30.8 (20{38.8 DS=5.2
um.

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo araucauoide biseriadas,
predominantementeniseriadas §4%; Si= 1.10), contiguas(Cp= 93.8%), y alternas
cuando sonbiseriadas (16%) (Fig. 24CtE). Las punteaduras son circulares a
hexagonalg, con un diametro vertical de 12.9 (1.1 DS=1.2) um. Los campos de

cruzamientoson del tipo araucarioide con 5.4t91 DS=0.9) punteadurapor campo

70



(Fig. 24F, G). Laspunteaduras de los campos de cruzamisomocirculares, areolasly
tienen un didmetro vertical de 6.9 (410.4 DS=0.8) um.

Los radios son exclusivamente uniseriadosmocelulares yompuestos por
células mrenquimaticas procumbentes pleredes horiaatales y verticales lisa@-ig.
24.H, ). Los radios son medianos, con una altura de 385(DS=4.3) célulasy 135.3
(20.0t459.0; DS= 91.5) um; ademasresentan una frecuencia de 4.8%3DS=1.1)
radios por mm.

Observaciones y comparacion@gjathoxylon antarcticunse caracteriza por presentar

anillos de crecimiento marcados, punteaduras de la pared dalilds traqueidas
predominantementeuniseriadasy del tipo araucarioide, radiogexclusivamente
uniseriadosnedianogl t14 células de altpfampos de cruzamiento del tipo araucdegoi
(con 2t9 punteaduras por camp@usenciale tapones resinosgsde parénquima axial
(Poole & Cantrill, 2001Pujaneet al, 2014).

La anatomia de la madera leantarcticumy de todos los ejemplares referidos
a Agathoxylonde la Fomacion Tres Lagunags similar a la de lagraucariaceae
modernasasi tambiércomo muchasle las especies del género fé@sgathoxylonson
similares a esta famili@Pujanaet al, 2014).Sin embargo, no todas las espedes
Agathoxylon particularmenteds especies paleozoicas, pueden ser asigreadzta
familiacon certeza 3KLOLSSH leretal,2p14).

Agathoxylon antarcticures laespecie dsil mas abundante de #sociacion de

maderas dé&a Formacién Tres Lagunas
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Figura 24. Agathoxylon antarcticum (Poole & Cantrill) Pujana, Santillana &
Marenssi de la Formacion Tres LagunasA. Limites de anillos de crecimien{&8T).
Escala 500 um.MPEFPb 10125 B. Detalle de limites de anillo de crecimier{®r).
Escala 100 um. MPERPb 10125 CtE. Punteaduras uniseriadas a biseriadas de las
paredes de las traqueidas (SLRDCy visto al MEB, E). Escalas0 pm (G D) y 45 pm

(E). MPEFRPb 10125 (C), 10117 (E)F, G. Campos de cruzamientwigto al MEB).
Escalas 25 ym. MPERPb 10131 (F) y 10125 (GH. Radios parenquimaticos (SLT).
Escala 200 um.MPEFPb 10117 I. Detalle de radios parenquimai& (SLT). Escala
100 um.MPEFRPb 10125
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Agathoxylonkellerense(Lucas& Lacey, 1981) Pujana, 2017

Fig. 25 Atl.

Basonimo Dadoxylon kellerenskeucas & Lacey, 1981.

Sinonimia:Araucarioxylon kellerensHishida, Ohsaw& Rancusi,1990,p. 27

Material estudiaddVPEFPb10116, 10118, 101190135y 10156

Localidad:Tres Lagunas, Chubut, Argentina.

Descripcidn Los ejemplares estan conformados por xilema secundario picnokiigo.
limites de losanillosde crecimient@stanmarcados por reduccion ehdiametro radial
de 1t7 hileras ddraqueidas del lefio tard{#ig. 25.A). Las traqueidas presentan una
sec®on transversal circular a remtgular (Fig.25.B). El diametro tangncial de las
traqueidas es de 36.7 (1962.9 DS=6.6) um y el radial de 43.1 (34#53.0 DS=6.2)
pm.

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo araueanoid a triseriadas,
predomirantemente biseriad@s3%;Si=2.03), contiguagCp=100%j, y alterna cuando
son biseriadas o triseriad§$5%) (Fig. 25CtE). Las punteaduras son circulares a
hexagonalg, con un didmetro vertical de 13.5 (.9.1) um. Los campos de cruzamiento
son del ipo araucarioide con 5.1 {8, DS=0.5 punteadurapor campqFig. 25F, G).
Las punteaduras de los campos de cruzamismmocirculares, areolaslay tienen un
diametro vertical de 8.7 (6t31.5 DS=1.0) um.

Los radios son exclusivamentmiseriados homocelulares yompuestos por
células parenquimaticas procumbente paredes horizontales y verticales lifaig).
25.H, I). Los mdios son medianos, con una altura de 6t8%1DS=4.1) célulasy 165.8
(50.41574.0; DS= 94.9) um; ademagresentan una frecuencia de 4.3742DS= 1.0

radios por mm.
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Observaciones y comparacionégjathoxylon kellerensge caracteriza por sus

limites de los anillos de crecimientoarcados y punteadurdg la pard radial de las
tragueidasson unt a triseriadas, predominantementebi- a triseriadasdel tipo
araucariede, radios uniseriados medianot{d células de alto) y campos de cruzamiento
del tipo araucarioide (cont® punteaduras por campo) (Lucas & Lacey, 1981; Nisttida
al., 1990;Pujaneet al, 2014,2017). La seriacion de lgsinteaduragadiaks lo diferencia
deAgathoxylon antarcticurque tiene principalmente punteaduwasseriadas (Pujaret

al., 2014).Histéricamente, las pscies de maderas fésiles similares a Araucarideaae
sido clasificada por el numero de filas vertiea de las punteaduras de la pared de las
traqueidas€.g, Penhallow, 207), junto a otras caracteristicas.

Agathoxylon santacruzend€loster & Gnaedinger del Jurasico Medio tie
provincia deSanta Cuz, presenta caracteristicas similarés kellerensée.g, anillosde
crecimientomarcados, punteaduras de las traqueidas aitiiseriadas, comunmente
biseriadas) (Kloster & Gnaedinger, 2018). Sin embargo, diflerd. kellerensepor
presentar radiogniseriados, con flL6 células de alto, y campos de cruzamiento del tipo
araucarioide, con @4 punteaduras por campo (Kloster & Gnaedinger, 2018).

Por otro ladoAgathoxylontermieri (Attims) Gnaedinge& Herbst del Jurasico
Medio de la provincia de Santaruz, también coincide con la mayor parte de los
caracteres diagnostico®.g, anillos de crecimientomarcados, punteaduras de las
traqueidas del tipo araucarioide, uaitriseriadas) observados AnkellerensgKloster
& Gnaedinger2018). Noobstantedifiere por tener radios uniseriados, coriAcélulas
de alto, y campos de cruzamiewul@l tipo araucarioideconl t8 punteaduras por campo
(Kloster & Gnaedinger2018).

Agathoxylon kellerenskeie descrita por jpmera vez ena isla25 de Mayo/King

George Antartida, por Lucas Lacey (1981)y posteriormenteencontrado en otras
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localidades de la Antartidp la Patagonia (Nishidat al, 1990; Pujanaet al, 2017

Mirabelli et al, 2018 Vera & Perez Loinaze, 2022
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Figura 6. Agathoxylon kellerensglLucas & Lacey) Pujana de la Formacion Tres
Lagunas.A. Limites de anillos de crecimien{8T). Escala200 um.MPERPb 10118
B. Detalle de traqueidaST). Escala100 um. MPERPB 10118 CtE. Punteaduras
biseriadas a triseriadas de las pasadie las traqueidas (SLR). Escals30 (C) y50 pm
(D, E). MPEFPDb 10118 (C), 10135 (D) y 10156 (BHy, G. Canpos de cruzamientos
(SLR). Escalas50 um. MPERPb 10118 (F) y 10135 (GH, |. Radios parenquiméaticos
(SLT). Escalas200 pm.MPERPb 10156 (H) y 10118 (1)
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AgathoxylonpseudoparenchymatosurfiGothan, 1908Pujana, Santillana & Marenssi,
2014
Fig. 26A tl.
Basonimo:Dadoxylon pseudoparenchymatos@othan, 1908, Die fossildddlzer von
der Seymour und Snow Hilhsel, (104.1), (Plate I, 13, 12 46).
Sinonimia:Araucarioxylon novaezeelandiopes, 1914, Ann. Bot. 27, 348, pl. XX.
Araucarioxylon kerguelensgeward, 1919, Fossil Plants IV, 1886, fig. 714.
Dadoxylonkerguelens&dwards, 1921, Ann. Bot. 35, 6315, pl. XXIII.
Dadoxylon kaiparaensedwards, 1926, Trans. Proc. New Zealand Inst. 56, 127, fifg. 11
13.
Araucarioxylon chilenséishida, 1970, Ann. Rep. Foreign Stud. Coll. Chiba Univ. 5,
1445, fig. 4, pl.Il.
Araucarioxylon pseudoparenchymatositishida, 1984, Anatomy Affinities Petrified
Plants Tertiary Chile II, 880, pl. LXXXI.
Material estudiadoMPERPb10126.
Localidad: Tres Lagunas, Chubut, Argentina.
Descripcion Los ejemplares estan conformados ptéermia secundario picnoxilichos
limites de losanillosde crecimient@stanmarcados por reduccion ehdiametro radial
de 1t3 hileras detraqueidas del lefio tard{#ig. 26.A). Las traqueidas presentan una
seca@on transversal circular a rectgular (Fig. 26.B). El diametro tangncial de las
traqueidas es de 30.5 (1944.9 DS=5.9) umy el radial de 36.5 (20#85.6 DS=6.1)
um.

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo araueanoid a triseriadas,
predomirantementeuniseriadag66%,; Si= 1.61), contiguas(Cp= 96.6%, y alterna

cuando son biseriad423%) y triseriadas(11%) (Fig. 26CtE). Las punteaduras son
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circulares a hexagonales, con un diametrticad de 14.0 (12.@16.8 DS=1.0) um. Los
campos de cruzamienson del tipo araucarioide con 6.285DS=0.9) punteadurapor
campo(Fig. 26F, G). Las punteaduras de los campos de cruzamigoocirculares,
areolada ytienen un diametro vertical de 8.3 (02, DS=1.0) um.

Los radios son exclusivamente uniadds homocelulares yompuestos por
células mrenquimaticas procumbentes pleredes horizontales y verticales lig&gy.
26.H, I). Los radios son medianos, con una altura @&t89; DS=3.8) célulasy 192.0
(78.0t391.0; DS= 86.0) um; ademasresentan una frecuencia de 3.662DS= 0.9)
radios por mmLas traqueidas adyacentes a los radios presentan en su it#poioes
resino®sde distintos espesor@sig. 26B, H, I).

Observaciones y comparacionégathoxylon pseudoparenchymatossencaracteriza

por sus limites de anilkbde crecimientonarcados, punteaduras de las paredes radiales
de las traqueidas principalmente -umibiseriada del tipo araucaride campos de
cruzamiento del tipo araucarioid@eon 3t5 punteaduras por campogdios medianos
predominantemente uniseriadosZQ células de altoy presencia de taponessinosos

en el lumen de las traqueidé@Sothan, 1908; Nishida, 1984; Pujaetal, 2014).La
presencia de tapones resinokbsdiferenciade Agathoxylorantarcticum(Pujanaet al,
2014).

Agathoxylon (Araucarioxylon) resinosurorres & BiraBagoczky del Cretacico
Tardio de Chile presenta caracteristicas similards pseudoparenchymatosuieg,
anillos marcados, punteaduras de las traqueidas del tipoaai@Ede, uni a triseriadas y
tapones resinosos) (Torres & BiBagoczky, 1986). Sin embargo difiere por tener radios
uniseriados, parcialmente biseriados, cofiOlcélulas de alto, y campos de cruzamiento

cupresoides, cont3 punteaduras por campo (Tesr& Biro-Bagoczky, 1986).
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Por otro ladoAgathoxylon santaleng&ah& Jain) Kloster & Gnaedingedel
JurasicoMedio de Agentina, también coincide con la mayor parte de los caracteres
diagnosticos€.g, anillos marcados, punteaduras de las traqueidas del tipo araucarioide,
uni- a triseriadas y tapones resinosos) observadasgseudoparenchymatosyidioster
& Gnaedinger2018). Noobstantedifiere por tener radios uniseriados, cot® télulas
de altq y campos de cruzamiento araucarioides, cp2inteaduras por campo (Kloster
& Gnaedinger2018).

Esta especie fosil se encuentra émtuencia en América del SurAntartida
(Gothan, 1908; Seward919; Krausel, 1924; Nishidal970, 1981, 1984; Torres al,

1994; Pujan et al, 2014, 20152017; Mirabelliet al, 2018 Vera & Perez Loinaze,

2022).
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Figura 26. Agathoxylon pseudoparenchymatosu(&othan) Pujana, Santillana &
Marenssi de la Formacion Tres LagunasMPERPb 10126.A. Limites de anillos de
crecimiento(ST). Escala200 um B. Detalle de traqueidas (ST). Notese tapones
resinosos en las traqueidas vecinassarémlios parenquimaticos (puntds flechas).
Escala 100 um C tE. Punteaduras uniseriadas, biseriadas griagdas de las paredes de
las traqueidas (SLR,,D; visto al MEB, E). Escala$0 pm (G D) y 20 um (E) F, G.
Camposde cruzamientos (SLR, F,wsto al MEB, G). Escalas20 um H, I. Radios
parenquimaticos (SLT). Notese Itsgponegesinosos en las traqueidadyacentes los

radios parenquimaticos (puntas flechas). Escala00 um
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Agathoxylonsp.

Fig. 27.Atl.

Material estudiado: MPEPb 10130.

Localidad: Tres Lagunas, Chubut, Argentina.

Descripcion El ejemplar esta conformado por xilema secundario picnoxilico. Los limites
de los anillos de crecimiento no se obsergmobablemente por la pobre preservacion

del ejemplar (Fig. 27.A). Las traqueidas presentan una seccion transversal circular a
rectangular (Fig. 27.B). El diametro tangencial de las traqueidas es de 38#4&t.1
DS=5.3) um y el radial de 40.8 (2345 6; DS= 5.8) um.

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo araucarioideg hiseriadas,
predominantemente uniseriad&d%o;Si= 1.4), contiguas (Cp=100%), y alternas cuando
son biseriadag36%) (Fig. 27.CtE). Las punteaduras son circulares a heratgs, con
un diametro vertical de 11.3 (213.9; DS= 1.0) um. Solo unos pocos campos de
cruzamiento fueron observados, aparentemente del tipo araucarioideacdnd
punteaduras por campo (Fig. 2/3).

Los radios son uniseriados a biseriados, holtares y compuestos por células
parenquimaticas procumbentes de paredes horizontales y verticales lisas (Fit). 27.H
Los radios son medianos, con una altura de 8t33(1DS= 6.1) células y 250 (42
557.2; DS= 145.0) um, con radios uniseriados (86%Wroseriados con porciones
biseriadas (14%) y tienen una frecuencia de 6t9;[®S= 1.3) radios por mm.

Observaciones y comparacionkas punteaduras de las paredes radiales de las traqueidas

tipo araucarioide y los campos de cruzamiento tipo araucarioide indicarian una afinidad
conAgathoxylorn(Hartig, 1848 visto eRhilippe & Bamford, 2008). La mala preservacion
del ejemplar impidi6é d observacién de los limites de los anillos de crecimiento e

identificar sélo unos pocos campos de cruzamieomopunteaduras (n<13o obstante,
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se asigné comdégathoxylonsp, a diferencia de los cfAgathoxylondescriptos en esta
tesis por presentaotros caracteres medibles o cuantificables con un n>15, tal es el caso
de las punteaduras gared radial o la altura de los radios parenquiméticos.

Lo mas significativo de este ejemplar es que el 14% de los radios parenquimaticos
son parcialmente bisedas.Araucarioxylon semibiseriatufant & Singh del Pérmico
de India yDadoxylon weavirensklaheshwari del Pérmico de islas Malvinas/Falkland
tienen frecuentemente radios biseriados pero presentan en su mayoria punteaduras de la
pared radial multiseriad@saheshwari, 1972; Pant & Singh, 1987). Unas maderas fésiles
estudiadas por Lutzt al. (2001) del Triasico de Chile son muy parecidas al ejemplar de
la Formacion Tres Lagunas y fueron asignadds aemibiseriatumsin embargo, no
poseen punteaduras des Iparedes radiales de las traqueidas predominantemente

multiseriadas, como el holotipo de esta especie fésil de la India.
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Figura 27. Agathoxylon sp. de la Formacion Tres LagunasMPEFRPb 10130.A.
Aspecto general de traqueidas (ST). Escala: 200 RuinDetalle de traqueidas (ST).
Escala: 100 pumCtE. Punteaduras uniseriadas a biseriadas en las paredes de las
traqueidas (SLR, C, y visto al MEB,, B). Escalas: 50 um (C) y 20 um ([B). F, G.
Campos @ cruzamiento (vistal MEB). Escalas: 20 pnmH. Radios parenquimaticos

(SLT). Escala: 200 pml. Detalle de radios parenquimaticos (SLT). Escala: 100 pum.
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cf. Agathoxylon

Fig. 28.Atl.

Material estudiado: MPEPb 10114, 10120, 10128, 10129, 10i8»34, 10137,
10141110143, 10146, 10157, 10159, 10161 y 10163.

Localidad: Tres Lagunas, Chubut, Argentina.

Descripcion Los ejemplares estan conformados por xilema secundario picnoxilico. En
algunos pocos especimenes, los limites de los anillosedeniento estan marcados por
reduccion en el didmetro radial déblhileras de traqueidas del lefio tardio (Fig. 28.A).
En otros, los limites de los anillos de crecimiento no estan marcados o son indistinguibles.
Las traqueidas presentan una seccion vemsal circular a rectangular (Fig. 28.B). El
diametro tangencial de las traqueidas es de 36.2 %™ DS= 4.1) um y el radial de
35.0 (15.852.1; DS=5.1) pm.

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo araucarioideg biseriadas,
predominantsente uniseriada®@o; Si= 1.33), mayormente contiguas (Cp=99.1%), y
alternas cuando son biseriadas%) (Fig. 28.CtE). Las punteaduras son circulares a
hexagonales, con un diametro vertical de 15.5 (18.9; DS= 1.2) um. Los campos de
cruzamiento edn pobremente preservados y sélo ocasionalmente son distinguibles (Fig.
28.F, G). En los campos de cruzmiento preservados se observan parcialmente
punteraduras areoladas (Fig. 28.F, ®b se observd parénquima axial o tapones
resinosos.

Los radios son efusivamente uniseriados, homocelulares y compuestos por
células parenquimaticas de paredes horizontales y verticales lisas (Figl)28.b%
radios son medianos, con una altura de 5t2Z]1DS= 2.3) células y 142.5 (23Z89.0;

DS= 75.2) um; ademas, ggentan una frecuencia de 4.834DS= 0.8) radios por mm.
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Observaciones y comparacionésis ejemplares asignados a esta unidad taxonémica
estan pobremente preservados. Sin embargo, algunos caracteres diagnosticos, como
punteaduras de las paredes ragidke las traqueidascampos de cruzamientodicarian

una similitud con el génerAgathoxylon(Hartig, 1848 visto erPhilippe & Bamford,

2008). Estas observaciones se realizaron en ejemplares que presentaban un n<15

cuantificable o medible.
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Figura 28. cf. Agathoxylonde la Formacién Tres LagunasA. Limite de anillos de
crecimiento (ST). Escala: 200 um. MPEB 10134.B. Detalle de traqueidas (ST).
Escala: 100 um. MPEPb 10133.C tE. Punteaduras biseriadas de las paredes de las
traquedas (SLR, C, y visto al MEB, [E). Escalas: 50 um (C) y 20 um (B). MPEF

PB 10133 (C), 10114 (D) y 10120 (E).G. Campos de cruzamientos (puntas de flechas;
visto al MEB, F;SLR, G). Escalagt5 um (F) y 20 um (G). MPEPB 10132 (H) y 10133
(G). H. Radios parengmaticos (SLT). Escal&200 um. MPEFPb 10133I. Detalle de
radios parenquimaticos (SLT). Escal®0 um. MPEFRPb 10129.
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Género fésilBrachyoxylorHollick & Jeffrey, 1909.

Especie tipoBrachyoxylon notabilélollick & Jeffrey, 1909.

Brachyoxylon raritanensd orrey, 1923.

Fig. 29.Atl.

Material estudiado: MPEPb 10113 y 10122.

Localidad: Tres Lagunas, Chubut, Argentina.

Descripcion Los ejemplares estan conformados por xilema secundario picnoxilico. Los
limites de los anillos de crecinmt® estdn muy poco marcados, solo observados a nivel
macroscopico (Fig. 29.A). Las traqueidas presentan una seccién transversal circular a
rectangular (Fig. 29.B). El diametro tangencial de las traqueidas es de 24 2713.9
DS=4.2) um y el radial de436 (20.842.3; DS= 4.5) um.

Las punteaduras deslaragueidas son del tipo bragxiloide (= tipo mixto), casi
exclusivamente uniseriadas (Si= 1.03), mayormente contiguas (Cp= 60.9%) (Fig. 29.C
E). Las punteaduras son circulares a levemente achatadas) di@metro vertical de
11.3 (7.516.2; DS= 1.4) um. Los campos de cruzamiento son del tipo araucarioide con
6.7 (4t10; DS= 2.1) punteaduras por campo (Fig. 28)FLas punteaduras de los campos
de cruzamiento son circulares, areoladas y tienen un tigarertical de 5.1 (3.27.3;
DS=0.8) um.

Los radios son mayormente uniseriados, en ocasiones parcialmente biseriados,
homocelulares ycompuestos por células parenquiméticas procumbentgsamdeles
horizontales y verticales lisgBig. 29.H I). Los radi® son bajos, con una altura de 4.3
(1t11; DS= 2.1) células 91.0 (19.0552.0; DS= 57.0) um; ademagresentan una
frecuencia de 5.6 (&; DS= 0.8) radios por mm.

Observaciones y comparacionéss ejemplares son asignado8i@chyoxylonpor la

presencia € punteadurasuniseriadasde la pared radl de las traqueidas tipo
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braqubxiloide (= tipo mixto) y campos de cruzamiento tipo araucarioitieliick &
Jeffrey, 1909 visto eRhilippe & Bamford, 2008)Basado en tablas comparativas de
especies dBrachyioxylon(e.g, Tianet al, 2018 Greppiet al, 2021, Rombolaet al,
2022, la especie mas similar eslejemplares analizados en esta tesB. earitanense
del Cretacico de América del Norte, la cual coincide en todas las caracteristicas
diagrosticas mas importantdémite de los anillos muy poco marcadpsinteaduras de
las traqueidas uniseriadago braquioxiloide campos de cruzamiento tipo araucarioide
(con 119 punteaduras por campaadios exclusivamente uniseriadoedianos(1t15
células de altg)ausencia de parénquima axial, etc., Torrey, 1923). No obstante, la
descripcion de Torrey (1923) no es muy detallada (por ejemplo, faltan muchas medidas
de caracteres), ademas de que el holotipo presenta punteaduras en las parededesngenci
de las traqueidas, los cuales no fueron observados en los ejemplares de Patagonia
posiblementgor la pbre preservacion de los ejemplares en. SLT
Brachyoxylon liebermaniPhilippe del Cretacico de Europa, también comparte
los caracteres diagnosticoenB. raritanensd€Philippe, 1995), por lo que ambas especies
fésiles son muy similares. Por otro la8wachyoxylon patagoniculRombola, Greppi &
Pujana sélo se diferencia Beraritanensgor tener limite de anillos de crecimiento bien
marcados (Rombalet al, 2022). Krausel (1949) sinonimizB. raritanensecon B.
notabile Sin embargoB. notabile posee parénquima axial, canales traumaticos y
punteaduras de las traqueidas-ynbiseriadas (Hollick & Jeffrey, 1909), por lo que se
considera en esta tegjue son diferencias suficientes para separar ambas especies.
Brachyoxylonestd comunmente asociado con la familia Hirmeriellaceae (=
Cheirolepidiaceae), una familia extinta de coniferas (Advial, 1981). Esta familia fue
particularmente diversa y abundante a nivel mundial durante el Jurasico y Cretacico

Temprang desarrollandose en una amplia gama de ambientes desde llanuras aluviales
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cercanos a sistemas fluviales o margenes de lagos a ambientes haldfitos o xerititos (Alvi
1982; Watson, 1988)Classopolis(Pflug) Pocock & Jansonius es el grano de polen
caracteristico de Hirmeriellaceae, el cual presentan una distribucion cosmopolita (Alvin
et al, 1981; Alvin, 1982; Zhou, 1983; Machhour & Pons, 1992; Limaeal, 2012 y

suele encontrarse en asociacion con congsatejemplo Classostroba Alvin, Watson

& Spincer (Hiegeet al, 2015). También existen hojasociadagon esta familiad.g,
PseudofrenelopsiNathorst) (Alvinet al, 1978; Hiegeet al, 2015). En eCretacico de

la Patagonia, la mayoria de los registros de Hirmeriellaceae son de hojas, conos y granos
de polen ¢.g, Greppiet al, 202%5).

Brachyoxylonesta ampliamente distribuido a nivel mundi@h embargo, la
mayor parte de sus especies se enaomir principalmente en afloramientos del
HemisferioNorte (Greppiet al, 2021). En Patagonia, s6lo se reconocen tres especies
descriptas deBrachyoxylon B. currumilii Bodnar, Escapa, Cuneo & Gnaedinger
(Jurasico Inferior medio)B. baqueroensid/era & Cesari (Cretacico Inferior) \B.
patagonicum(Cretécico Superior) (Bodnat al, 2013; Vera & Césari, 2015; Rombola
et al, 2022), ademas de registros al género en otras localidade&{\d&ra019; Greppi
et al, 2022, 2023a)Brachyoxylon raritanenstie descripto para el Cretacico medio en
la provincia de Chubut (Grepm@t al, 202H8). Por otro lado, en la Antartida esta
practicamente ausente, y sélo se describié una madera a nivel genérico €T aftes

1997).
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Figura 29. Brachyoxylon raritanense Torrey de la Formacion Tres Lagunas.A.
Aspectogeneral de traqueidas (ST). Escdd@0 um. MPEFPb 10113.B. Detalle de
traqueidas (ST). Escala00 um. MPEFPb 10113C tE. Punteaduras uniseriadas de las
paredes de las traqueidas (visto al NIEBscalas40 um. MPEFPb 10113 (C, D) y
10122 (E).F, G. Campos de cruzamientos (visto al MEB). Escaksum. MPEFPb
10122 H, I. Radios parenquimaticos (SLT). Escakd0 um. MPEFRPb 10113.
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Cupressinoxylor?.

Fig. 30.Atl.

Material estudiadoMPERPb 10121, 10154 y 10162.

Localidad: Tres Lagunas, Chubut, Argentina.

Descripcion Los ejemplares estan conformados por xilema secundario picnoxilico. Los
limites de los anillos de crecimiento estan marcados por la reduccién en el diametro radial
de 1t6 hileras de traqueidas del lefio tardio y solo es observado en algunos ejemplares
(MPERPb 10154 y 10162) (Fig. 30.A). Las traqueidas presentan una seccion transversal
circular a rectangular (Fig. 30.B). El didmetro tangencial de las traqueidas es de 40.3
(20.6t53.8; DS=5.3) um y el radial de 34.7 (2%10.7; DS= 5.2) um.

Las punteaduras de las tragueidas son del tipo abietinoidea Umseriadas,
predominantemente uniseriad@$%o; Si= 1.22), mayormente contiguas (Cp= 68.7%), y
opuestas cuando son biselas(25%) (Fig. 30.CtE). Las punteaduras son circulares a
levemente achatadas, con un diametro vertical de 15.8t{B165 DS= 1.8) um. Los
campos de cruzamientors aparentemente del tipo cuppale con 2.1 (i2; DS= 0.5)
punteaduras por campo (Fig..B0G). Las punteaduras de los campos de cruzamiento
son circulares, areoladas y tienen un didmetro vertical de 13238B3DS=1.1) um.

Los radios parenquimaticos son uniseriados y ocasionalmente parcialmente
biseriadoshomocelulares gompuestos pocélulas parenquimaticas procumbentes de
paredes horizontales y verticales ligasy. 30.H 1). Los radios son medianos, con una
altura de 4.7 (119; DS= 3.8) células $27.1 (19332; DS= 83.1um; ademaspresentan
una frecuencia de 4.3 {2, DS= 0.8) rdios por mm.

Observaciones y comparacionés especimenes tienen una preservacion pobre y

muchos detalles de los caractereg ( punteaduras radiales, punteaduras de los campos

de cruzamiento) se observaron mejor al microscopio electrénico de barado.
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disposicion de las punteaduras radiales de las traqueidas del tipo abietinoide, mayormente
uniseriadas y biseriadas, continuas, y circulares y opuestas cuando son bidiéieaeias
de las formas alternas y hexagonales del tipo araucarioide

Por otro &do, bs punteaduras de los campos de cruzamiento son areoladas, sin
embargo, el ancho del borde no siempre se observa claramente, pero son aparentemente
mas anchos que la apertu€pressinoxylowlifiere dePodocarpoxylorprincipalmente
por el tipo de paoteadura de los campos de cruzamieRimgocarpoxylortiene por lo
general punteaduras de los campos de cruzamiento que coinciden con el tipo taxodioide
VHI~Q ,$:$ 6RIWZRRG &RPPLWWH R FDPSRV GH FUX]D
sensuotros autores (vePujana & Ruiz, 2017) Cupressinoxyloniiene punteaduras de
los campos de cruzamiento del tipo cupresdfil@almente Bouraet al. (2021) separa
las punteaduras de los campos cupresoideEsdammpopodocarpoides por el ancho del

borde y tipo debertura que presentan.
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Figura 30. Cupressinoxylor? de la Formacion Tres Lagunas. ALimites de anillos de
crecimiento (ST)Escala 200 um. MPERPb 10121B. Detalle de limites danillo de
crecimiento (ST). Escaldl00 um. MPEFPb 10154.C tE. Punteaduras uniseriadas y
biseriadas (punta de flecha) de las pasedie las traqueidas (SLR). Escal&® pm.
MPEFRPb 10121 (C, E) y 10162 (Df, G. Campos de cruzamien{S8LR, F, y visto al
MEB, G). Escalass0 um. MPEFPb 10154 (F) y 10121 (GH. Radios parenquimaticos
(SLT). Escala200 um. MPEFPb 10154). Detalle de rdios parenquiméticos (SLT).
Escala100 um. MPEFRPb 10154.
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1.C. Formacion Apeleg

Género fosilAgathoxylorHartig, 1848.

Especie tipoAgathoxylon cordaianurdartig, 1848.

Agathoxylonantarcticum(Poole & Cantrill, 2001) Pujana, Santillana & Marenssi, 2014.
Fig. 31.Atl.

Basonimo Araucariopitys antarcticu$oole & Cantrill, 2001, Palaeontology 44, 1086,

pl. I, 240.

Sinonimia:Agathoxylon matildenséamuner &Falaschi, 2005, p. 340, fig. 2.
Agathoxylorsp., Pujanat al, 2007, p. 163, fig. 3.

Agathoxylorsp., Vera& Césarj 2012, p. 618, fig. 2.

Material estudiado: MPEPb 10657, (AP2), (AP101), (AP1%1), (CU365), (CU44)

y (CU4-8).

Localidad: Puestdlbistur, Cerro Guia, Estancia La Paulina y Cerro Katterfeld, Chubut,
Argentina.

Descripcion Los ejemplares estan conformados por xilema secundario picnoxilico. Los
limites de los anillos de crecimiento estan poco marcados por reduccion en el diametro
radal de 1t8 hileras de traqueidas del lefio tardio y solo observado en algunos ejemplares
(Fig. 31.A). Las traqueidas presentan una seccion transversal circular a rectangular (Fig.
31.B). El didametro tangencial de las traqueidas es de 30.0t45%3DS= 5/) um y el

radial de 32.1 (15.819.2; DS=5.3) um.

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo araucarioideg biseriadas,
predominantemente uniseriad@gd%o; Si= 1.03), mayormente contiguas (Cp= 95.3%) y
alternas cuando son biseriad@6%) (Fig. 31.CtE). Las punteaduras son circulares a
hexagonales, con un didmetro vertical de 13.1t{8X; DS= 1.4) um. Los campos de

cruzamiento son del tipo araucarioide con 4.6.22 DS= 1.0) punteaduras por campo
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(Fig. 31.F G). Las punteaduras de los camgde<ruzamiento son circulares, areoladas y
tienen un didmetro vertical de 5.4 (8/8L; DS= 0.9) um.

Los radios son exclusivamente uniserigdosmocelulares yompuestos por
célulasparenquimaticas procumbentes de paredes horizontales y verticalg$-ilisas
31.H, 1). Los radios son medianos, con una altura de 535(1DS= 1.7) células ¥35.3
(20.0t459.0; DS= 106.5) um; ademgwesentan una frecuencia de 4.88(3DS= 0.8)
radios por mm.

Observaciones y comparacionds ejemplares observados en efgtanacion son

consistentes con la espedgathoxylon antarcticunpor presentar punteaduras de la
pared radial de las tragueidas predominantemente uniseriadas y del tipo araucarioide,
radios uniseriadomedianos (114 células de altoy campos de cruzamm&o del tipo
araucarioidg(con 2t9 punteaduras por camp(joole & Cantrill, 2001Pujanaet al,
2014).

La anatomia de la madera leantarcticumy de todos los ejemplares referidos
a Agathoxylonde la Formacion Apeleg muestran caracteristicas similares a las
Araucariaceae modernas, asi también como a muchas de las especies del género fosil
AgathoxylonPujanaet al, 2014).

Agathoxylon antarcticunde la Formacion Apeleg es casi indistinguiblela®
otros ejemplares d&. antarcticundescriptos para las formaciones Lago La Platay Tres
Lagunas en esta tesis, con la Unica diferencia deAqaatarcticumno es la especie

dominante para esta asociacion, aundests bien representada.
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Figura 31. Agathoxylon antarcticum (Poole & Cantrill) Pujana, Santillana &
Marenssi de la Formacion ApelegA. Limite deanillo de crecimiento (ST). Escak00

um. MPEFRPDb (CU44). B. Detalle de traqueidas (ST). Esca@0 um. MPEFPb (CU4

4). C tE. Punteadursiuniseriadas a biseriadas de las paredes de las traqueidas (SLR, C
D; visto al MEB, E). Escalad 00 (C), 50 um (D) y 20 um (E). MPEFb (AP111) (C,

D) y 10657 (E)F. Campos de cruzamien{8LR). Escala20 um. MPEFPb (AP101).

G. Campos de cruzamienfeisto al MEB). Escala20 um. MPEFPb (CU365). H.

Radios parenquiméticos (SLT). Escal®0 pum. MPEFPb (CU48). . Detalle de rdios
parenquimaticos (SLT). EscalB00 um. MPEFPb (CU48).
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cf. Agathoxylon

Fig. 32.Atl.

Material estudiado: MPEfPb (AP53) y (CU1-1).

Localidad: Cerro Guia y Cerro Katterfeld, Chubut, Argentina.

Descripcion Los ejemplares estan conformados por xilema secundario picnoilbco.
obstanteestos ejemplares muestran una pobre preservacion. Lasslideitos anillos de
crecimiento no estan marcados o son indistinguibles por la preservacion (Fig. 32.A). Las
tragueidas presentan una @éa transversal circular a rectgular (Fig. 32.B). El
diametro tangencial de las traqueidas es de 30.6@Bl& D5= 3.7) um y el radial de

28.1 (22.634.4; DS= 2.9) um.

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo araucarioideg hiseriadas,
predominantemente uniseriad84%o; Si= 1.11), mayormente contiguas (Cp= 96.2%), y
alternas cuando son biseriadd9%) (Fig. 32.CtE). Las punteaduras son circulares a
hexagonales, con un diametro vertical de 13.5 ({17.@; DS= 1.1) umLos campos de
cruzamiento estan pobremente preservados, sin embargo, ocasionalmente pueden
observarse y poseen.4 t8 punteaduras poampo, con un didmetro vertical de 5.8 (4.8
6.5; DS=0.9) um (Fig. 32,f5).

Los radios son uniseriadoshomocelulares ycompuestos por células
parenquimaticas procumbentes de paredes horizontales y vertical€biis@2.H ).

Los radios son medianoson una altura de 4.6 {11; DS= 2.4) célulayg 168.7 (42.8
339.5; DS= 76.4) umNo fue posible medir la frecuencia de radios por mm.

Observaciones y comparacionésis ejemplares asignados a esta unidad taxonémica

tienen una pobre preservacion anatémBia.embargo, algunos caracteres diagnosticos
son observadosn los fosiles analizadptales como punteaduras de las paredes radiales

de las traqueidas y unos pocos campos de cruzamiento, indicando una afinidad al género
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Agathoxylon Sin embargo, estos eplares presentaron caracteres que fueron

cuantificados o medidos con un n<15.
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Figura 32. cf. Agathoxylonde la Formacion ApelegA. Aspectogeneral de traqueidas
(ST). Escala500 um. MPEFPb (CUZ%1).B. Detalle de traqueiddST). Escalal00 pum.
MPEFRPb (AP53). CtE. Punteaduras uniseriadas a biseriadas de las padedéas
traqueidas (SLR). EscatlaS0 um. MPEFPb (AP53) (C, D) y (CU1-1) (E). F, G.
Campos de cruzamienaisto al MEB). Escala20 um. MPEFPb (AP53). H. Radios
parenquimaticos (SLT). Escal200 um. MPEFPb (APS53). I. Detalle de rdios
parenquimaticos (SLT). Escalk00 um. MPEFPb (AP53).
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Fosil géneroBrachyoxylorHollick & Jeffrey, 1909.

Especie tipoBrachyoxylon notabilélollick & Jeffrey, 1909.

Brachyoxylon patagonicunRombola, Greppi & Pujana, 2022.

Fig. 33.Atl.

Material estudiado: MPEPb (CU12), (CU357), (CU45), (CU49), (CU411), (AP4

2) y (AP7-2).

Localidad: Cerro Guia, Estancia La Paulina y Cerro Katterfeld, Chubut, Argentina.
Descripcon: Los ejemplares estan conformados por xilema secundario picnoxilico. Los
limites de los anillos de crecimiento estan marcados por reduccion en el diametro radial
de 1t4 hileras de traqueidas del lefio tardio (Fig. 33.A). Las traqueidas presentan una
sec®on transversal circular a rectangular (Fig. 33.B). El didmetro tangencial de las
traqueidas es de 29.8 (1255.8; DS= 6.6) um y el radial de 29.2 (1&7.7; DS= 4.1)

pm.

Las punteaduras deslraqueidas son del tipo bragxiloide, predominantemente
uniseriadas 93%; Si= 1.02), raramente biseriadé&%o), mayormente contiguas (Cp=
68%) y alternas cuando son biseriadas (Fig. 8)ClLas punteaduras son circulares a
levemente achatadas, con un didmetro vertical de 13.72(B4 DS= 1.7) um. Los
campos d cruzamiento son del tipo araucarioide con 5AF3DS= 1.2) punteaduras
por campo (Fig. 33,K5). Las punteaduras de los campos de cruzamiento son circulares,
areoladas y tienen un diametro vertical de 5.3t{33 DS= 0.5) um.

Los radios sorprincipalmente uniseriado@®2%) ocasionalmente biseriados
(8%), homocelulares gompuestos por célulasrenquimaticas procumbentes de paredes
horizontales y verticales lis&Big. 33.H I). Los radios son bajos, con una altura de 3.7
(1t16; DS= 1.8) céllasy 102.8 (23.8302.6; DS= 44.5) ym; ademagresentan una

frecuencia de 4.8 (B; DS= 0.9) radios por mm.
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Observaciones y comparacionéss ejemplares son asignado8machyoxylonpor la

presencia de punteaduras de la pare@rddilas traqueidagb braquoxiloide y campos

de cruzamiento tipo araucarioided]lick & Jeffrey, 1909 visto eRhilippe & Bamford,
2008).Basado en tablas comparativas de especidBraiehyoxylon(e.g, Tian et al,
2018;Greppiet al, 20215, Rombolaet al, 2022), hespecie mas similarlas ejemplares
analizados en esta tesisBspatagonicundel Cretacico Superior de Patagonia Austral

por presentar limites de anillos de crecimiento marcados, punteaduras uniseriadas de la
pared radial de fa traqueidas tipo braquiiloide, campos de cruzamiento tipo
araucarioide(con 1t8 punteaduras por campg)radios uniseriadosnedianos(1t18

céluas de altoJRombolaet al, 2022). No obstante, las maderas fosiles de la Formacién
Apeleg difieren deB. patagonicumdescripto por Rmbola et al. (2022) solo en la
ausencia de canales resinosos traumaticos. Sin embargo, este tipo de canales se forman
como respuestas defensivas de la planta frente a alteraciones abiéticas o biéticas y por lo
tanto la relevancia taxondmica de esta carestiea es limitada (Rombokt al, 2022).

Brachyoxylon trautiiBarale) Philippe de la Jurasico Medio de Francia, también
coincide con la mayor parte de los caracteres diagnésticos observados (Philippe, 1995).
Sin embargoB. trautii tiene mayor cantidad de punteaduras por campos de cruzamiento
y el 95% los anillos de crecimiento son falsos (Philippe, 1995).

Brachyoxylon currumiliiBodnar,Escapa, Cuneo & Gnaedinger del Jurasico de
Patagonia Argentina también es muy similar a lompjares de la Formacién Apeleg
(Bodnaret al., 2013). Sin embargd. currumilii presenta parénquima axial escaso y
difuso (Bodnaret al, 2013) que esta ausente en las maderas de analizadas en esta tesis.
Finalmente Brachyoxylon raritanensé&orrey difiele principalmente de los ejemplares
de la Formacion Apeleg por la ausencia o lo poco marcado de los limites de los anillos

de crecimiento (Torrey, 1923).
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Las maderas d@rachyoxylonse asocian comunmente con la familia fosil
Hirmeriellaceae (= Cheirolepidiaae). Sin embargo, algunos registros paleozoicos de
Brachyoxylorprobablemente no pertenezcan a esta familia (Geg@i 2021).

Finalmente Brachyoxylones el género fosinas abundante de la asociacion de

maderas dé&a Formacion Apeleg.
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Figura 33. Brachyoxylon patagonicuniRombola, Greppi & Pujana de la Formacion
Apeleg. A.Limites de aillos de crecimiento (ST). Escal@00 um. MPEFPb (AP72).
B. Detalle de traqueidas (ST). Escal®0 um. MPEFRPb (CUZ%2). C tE. Punteaduras
uniseriadas a biseriadas de las paredessltraqueidas (SLR, @isto al MEB, Q E).
Escalas50 um (C) y 40 um (DE). MPEFPb (CUZ%2) (C) y CU357 (D, E). F. Campos
de cruzamiert (puntas de flechas, SLR). Escd&@ um. MPEFPb (CU45). G. Campos
de cruzamiento (visto al MEB). Escala0 um. MPEFPb (CU357). H. Radios
parenquimaticos (SLT). Escal200 um. MPEFPb (CUA45). |I. Detalle de rdios
parenquimaticos (SLT). Escalk00 um. MPEFPb (CU45).
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cf. Brachyoxylon

Fig. 34.Atl.

Material estudiado: MPERPb (AP41), (AP81), (AP83), (CU314) y (CU381).

Localidad: Cerro Guia, Estancia La Paulina y Cerro Katterfeld, Chubut, Argentina.
Descripcion Los ejemplares estan conformados por xilema secundario picnoxilico. La
mayoria de estagiemplares muestran una pobre preservacion. Los limites de los anillos
de crecimiento estan ausentes 0 no se pueden observar por la preservacion (Fig. 34.A).
Las traqueidas presentan una seccidn transversal circular a rectangular (Fig. 34.B). El
diametro &ngencial de las traqueidas es de 32.3 (26.9; DS= 4.5) um y el radial de

31.0 (19.344.6; DS= 2.8) um.

Las punteaduras de las traqueidas son delkrpquioxiloide principalmente
uniseriadas(96%; Si= 1.03) raramente parcialmente biseriadd$6), mayormente
contiguas (Cp= 68.6%) y alternas cuando son biseriadas (FigtE341Gs punteaduras
son circulares a levemente achatadas, con un diametro vertical de 13t2910.DS=
1.5) um. Los campos de cruzamiento estan pobremente preservados y rs6lo so
observados ocasionalmeniEchos camposon del tipo araucarioide con 5.7t{4; DS=
0.8) punteaduras por campo (Fig. 34@F). Las punteaduras de los campos de
cruzamiento son circulares y areoladas.

Los radios son mayormente uniseriad®5%) en oca®nes parcialmente
biseriadog5%), homocelulares gompuestos por célulaarenquimaticas procumbentes
de paredes horizontales y verticales ligag. 34.H I). Los radios son bajos, con una
altura de 4.5 (115; DS= 2.7) célulag 102.4 (39.9325.5; DS=36.8) um.No fue posible
medir la frecuencia de radios por mm.

Observaciones y comparacionésis ejemplares asignados a esta unidad taxonémica

estan pobremente preservadgssolo algunos caracteres diagndsticos pudieron ser
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observados y medidos, tales como las punteaduras de las paredes radiales de las
traqueidas tipobraquioxiloide indicando una posible similitud con el género

Brachyoxylon
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Figura 34. cf. Brachyoxylonde la Formacién ApelegA. Aspecb general de traqueidas
(ST). Escala500 um. MPEFPDb (AP83). B. Detalle de traqueidas (ST). Esc&80 pm.
MPEFRPb (AP83). CtE. Punteaduras uniseriadas a biseriadas de las padedies
traqueidas (SLR, D, y visto al MEB, C y E). Escaltum (C y By 50 um (D). MPEF
Pb (CU381) (C,E) y(AP8-1) (D). F. Aspecto general de campos de cruzamiéatdr).
Escala 50 pum. MPEFPb (AP83). G. Campos de cruzamientwisto al MEB). Notese
gue pocas punteaduras por campos de cruzamiento son identificabtes (fmiflechs)
Escala20 um. MPEFPb (CU381).H. Radios parenquimaticos pemente preservados
(SLT). Escala200 um. MPEFRPb (AP81). I. Detalle de rdios parenquimaticos (SLT).
Escala 100 um. MPEFPb (CU314).
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Fosil géneroCupressinoxyloiGoppert, 1850.

Especie tipoCupressinoxylon gothankrausel, 1920.

Cupressinoxylorsp.

Fig. 35.Atl.

Material estudiado: MPEPb AP9-2).

Localidad: Cerro Katterfeld, Chubut, Argentina.

Descripcion El ejemplar esta conformaghor xilema secundario picnoxilico. Los limites

de los anillos de crecimiento estan poco marcados por reduccién en el diametro radial de
1t2 hileras de traqueidas del lefio tardio y solo es observado en algunos sectores de la
madera donde no presenta akbéa estructural (Fig. 35.A). Las traqueidas presentan una
seccién transversal circular a rectangular (Fig. 35.B). El didametro tangencial de las
traqueidas es de 18.6 (1222.0; DS= 2.7) um y el radial de 25.4 (183.8; DS= 3.9)

pm.

Las punteaduras dead traqueidas son del tipo abietinoide, exclusivamente
uniseriadas (Si= 1.00) y predominantemente espaciadas (Cp= 13.2%) (FitE)3ha3
punteaduras son circulares, con un diametro vertical de 14.6t171094DS= 1.6) um
Los campos de cruzamiento saparentemente del tipo cupresoide con 1.12;(DS=
0.4) punteaduras por camp®ig. 35.F, G) Las punteaduras de los campos de
cruzamiento son circulares, areoladas y tienen un diametro vertical de 6.4.%8758
DS=0.6) um.

Los radios son principalm@nuniseriados, en ocasiones parcialmente biseriados,
homocelulares ycompuestos por células parenquiméticas procumbetdeparedes
horizontales y verticales liséBig. 35.H ). Los radios son medianos, con una altura de
5.4 (1t11; DS= 2.8) células $¥9.8 (19t332; DS= 46.0) um; ademapresentan una

frecuencia deca. 3 radios por mm. Muchas traqueidas adyacentes a los radios
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parenquimaticos presentan tapones resinosos de distintas alturas en su lumen (Fig. 35.C
DyH,I.

Observaciones y comparacion&d:especimen estudiado tiene una disposicion de las

punteaduras radiales de las traqueidas del tipo abietinoide, mayormente uniseriadas y
campos de cruzamiento tipo cupresoide consistente con el génef@uidsksinoxylon
(Goppert, 1850 visto eRhilippe & Bamford, 2008). Este género fésil incluye especies

con afinidad a las familias Cupressaceae o Podocarpaceae (Vaudois & Privé, 1971;
Pujaneet al, 2017). Algunas especies Gapressinoxylose encontraron en la Patagonia

y Antértida €.g, Krausel, 1924Pujanaet al, 2017; Ruizt al, 2017).

La presencia de parénquima axial es una de las caracteristicas mas comunes del
géneroCupressinoxylory esta presente en la mayoria de las especies descriptas para
Gondwana (Philippe & Bamford, 2008; Rwer al, 2017), no obstante, en el ejemplar
analizado en esta tesis no es posible distinguirlo claram@apeessinoxylon artabeae
Ruiz, BreaRaigemborn & Matheos del Paleoceno de Patagonia es la especie mas similar
al ejemplar de la Formacion Apelegin embago, difiere por la presencia deassuae
en sus paredes radiales de las traqueidas (Ruial, 2017). Adicionalmente,
Cupressinoxylon mochaen$éshida y Cupressinoxylon rajmahalendghardwaj del
Eoceno de Chile y Jurasico de India respectivamente rangxisiblemente una ausencia
del parénquima axial (Bhardwaj, 1953; Nishida, 1984b), pero difieren de la madera
descripta en esta tesis pordliemochaenspresentarassulaesn las paredes radiales de
las traqueidas y radios parcialmente biseriados (Bshi984b); mientras que€.
rajmahalenséambién poseerassulagademas de tener punteaduras aririseriadas en
las traqueidas y radios parcialmente biseriados (Bhardwaj, 1953). Por lo tanto, es posible
gue el ejemplar encontrado en la Formacion Apsdegprresponda con una nueva especie

de Cupressinoxylon
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Figura 35. Cupressinoxylorsp. de la Formacion ApelegMPEFRPb (AP92). A. Limite

de anillo de crecimiento (punta de fleglen ST. Escal®00 um.B. Detalle de traqueidas
(ST). Escalal00 um.CtE. Punteaduras uniseriadas de las paredes de las traqueidas
(SLR). Notese los contenidos resinosos (puntas de fieehal lumen de las traqueidas.
Escalas50 um (CtD) y 20 um (E).F, G. Campos de cruzamientos (SLR). Essal20

um. H, I. Detalle de adios parenquimaticos (SLT). Nétese tagonesesinosos (punga

de flechas) eel lumen de las traqueidas. Essa0 pm.
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2. Biodeterioro de la madera

2.A. Bacterias

En solamente un solo ejemplar (MRBB (AP92)) entre todas las maderas
analizadas en esta tesis se observo ataque por bacterias. A nivel microscopico se observan
en ST traqueidas alteradas y parcialmente degradadas (Fig. 36.A). A mayor detalle, se
observa que soélo la capad® las traqueidas presenta el desarrollo de micidedes en
sentido centrifugo con muescas en formas de U o V, produciendo el adelgazamiento
progresivo de la misma segun se observa en ST (Fig. 36.B). Asociado al tejido degradado
se observan numerosos glébulos esféricos oscuros que se disponen adel langen
celular de las traqueidas (Fig. 36[M). Estos glébulos presentan un diametrcalet t
18 um y un halo externo hialino (Fig. 36, B). En algunos casos, los globulos pueden
estar adheridos a las paredes del lumen celular adquiriendo formaadéigic36.F).
Ocasionalmente también puede observarse un estrangulamiento ecuatorial de los globulos
(Fig. 36.G H).

El ejemplar MPEFPb (AP9-2) presentaaponesresinosos emergiendo de los
radios parenquimaticos los cuales se depositan en el lumentdmylasidas adyacentes
(Fig. 36.1). Estas resinas se diferencian de los globulos bacterianos por su mayor tamafio,
ser amorfos y la ausencia del halo hialino (Fig.,3.l1Ademas, el desarrollo de resinas
ocurre en zonas de la madera no alterada y lbgdbulos (Fig. 36.1). Las punteaduras
y las paredes celulares también presentan microdegradaciones irregulares (Fig. 36.K).
Ocasionalmente pueden observase la presencia de hifas septadas de paredes hialinas (Fig.

36.L).
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Figura 36. Evidenciabacteriana en la madera fosilMPEFRPb (AP9-2). A. Aspecto
general del demiento de la madera (ST). Escéi@ um.B. Microcavidades en forma
de U (punta de flecha azul) y V (punta de flecha celeste) sobre |la cé®&) SEscala

20 pm. C. Glébulos dispestos a lo largo del lumen celular (puntas de flechas, SLR).
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Esala 50 um.D, E. Detalle de glébulos demtidel lumen celular (SLR). Escal@® pum.

F. Glébulos de forma domica adheridos a margen de la pared (Sld@JaE®9 um.G,

H. Globulos con estrgulamiento ecuatorial (punta de flech@)R). Escalas20 pum.l.
Compuestos resinosos emergiendo de los radios y rellenando parcialmente el lumen de
las traqueidas (puntas de flechas blancas) (SLT). Nétese la diferencia de tamafio de las
resinas con respt al de los glébwis (punta de flecha verde). Escd@ pmJ. Detalle

de resinas y globulos (puntas de flect&LT). Escala20 um.K. Microdegradacion de

las punteaduras y la pared calule las traqueidas (SLR). Esc&é um.L. Hifa tabicada

en lumen celular. Escal20 pm.

2.B. Hongos

Numerosos ejemplares presentan biodeterioro de la madera a causa de hongos
(Fig. 37.A). A nivel macroscoépico es posible distinguir facilmente numeros alvéolos
individuales separados unos de otras por relictagja® lefioso (Fig. 37.B) 0 que en
estadios mas avanzados coalescen formando cavidades irregulares mayores (Fig. 37.C).
Los alvéolos presentan una forma ahusada o eliptica segun se observa en SLT (Fig. 37.D).
A nivel microscopico, se observa un adelgazatoigrogresivo de las paredes de las
traqueidas a partir del lumen celular (Fig. 37.E). Este patron se caracteriza por el
desarrollo de muescas en forma de U a partir de la caga I8 pared celular en una
orientacion centrifuga hacia las capas mas naer(S, St y laminilla media) hasta
consumir completamente la traqueida (Fig. 3%d). Otras células estan degradas
siguiendo un patrén en el cual las capas ricas en lignina (laminilla mayliaprs
consumidas preferentemente, generando la deformactnasl traqueidas y la
desconexion parcial a total con respecto a las traqueidas vecinas (Fig.1)37.H

Longitudinalmente se observa que las paredes de las traqueidas y los radios presentan un
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adelgazamiento progresivo desde el lumen con desarrollo deaswsforma de U (Fig.

37.J K). Ocasionalmente, en algunos ejemplares es posible identificar hifas septadas de
paredes hialinas con un diametro ae 4 um (Fig. 37.L). Estas hifas atraviesan las
tragueidas. Finalmente, unos pocos ejemplares presemntamiclos resin0Sos 0Scuros en

sus limenes celulares, aparentemente en células sin alteraciones (Fig. 37.G).

Un caso especial de biodeterioro, similar al producido por hongos, es el del
ejemplar MPEFPb (AP41). En el mismo es posible identificar grandesa=o
delignificadas segun se observa en ST (Fig. 38)ASin embargo, a nivel microscépico,
se observa un patron erosivo con un adelgazamiento y degradacion constante del tejido
lefioso en sentido centripeto, o que da como resultado que en centro deiaidoae
REVHUYH XQ UHOLFWR R 3Q~FOHR™ FRPSXHVWR SRU WUDT
patrén también es identificado en SLR (Fig. 38.E). En este ejemplar no se observaron

hifas.

113



Figura 37. Evidencia fungica en las maderas fésileA. Aspecto general de madera con
evidencia de laideterioro por hongos (ST). Escabacm. MPEFPb 10154B. Detalle de
alvéolosindividuales (ST). Escald cm. MPEFPb 10154C. Detalle de coalescencia de
alvéolos(ST). Escalal cm. MPEFPb 10154D. Aspecto general de alveol¢SLT).

MPEFRPb 10154. Escald cm.E. Aspecto general del adelgazamiento progresivo de las
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traqueidas. Esda P 03RD 10117F, G. Degradacion celular desde el lumen,

con muescas en formas de U (puntas de flechas) togaia las capas mas externas (ST).
Notese aquellas células de limenes ocluidos por resinas no presentan alteracion
estructural (puntas de flechaules). Escalas: P 0 3{Bb 10156 (F) y 10116 (G).

H, I. Desconexién parcial y deformacién de las teidas con respecto a las células
vecinas por degradacién de la laminilla naegbuntas de flechas) (ST). Escalas: P
MPEFRPb 10122 (H) y 10117 (I\J, K. Degradacién de las traqueidas (J) y radios
parenquimaticos (K) desde el lumerutar en SLR (J) \SLT (K). Escalas: P
MPEF-Pb 10116.L. Hifa hialina en lumen celular (punta de flech&aJ). Escala P

MPEFRPDb 10154.

Figura 38. Biodeterioro de la madera fosiMPERPb (LP41). A tC. Aspecto general
de alvéolo®n el xilema secundari&scalas MD. Detalle de relicto de traqueidas

sin alteracion estructural aparente uba@ad el centro del alveolo. Escala FE.
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Aspecto general de relicto de traqueidas (puntas de flechas) enrelde los alveolos

(SLR). Escala P

2.C. Artropodos terrestres
2.C.1. Acaros oribatidos

Numerosas cavidades de seccidn irregular a amorfa son observadas en ST en el
ejemplar MPERPb 10127 (Fig. 39.A). Las cavidades estan dispuestas paralelas al eje
longitudinal de la madera (Fig. 39.A). Estas perforaciones se ubican alineadas y paralelas
a los anillos de crecimiento (Fig. 39.A). Los margenes de las perforaciones tienen un
patron regular de muescas céncavas en forma de U (Fig. 39.B). Dentro de las cavidades
se encuentran numerosos coprolitos elipsoidales a esféricas de | P )LJ). &
Los coprolitos son circulares a semicirculares en ST y presentan extremos suaves a
redondeados (Fig. 39.C). Los coprolitos se ubican principalmente sobre los margenes de
las cavidades como acumulaciones, sin llenar completamente las perforaciones y no
presentan una orientacion aparente (Fig. 3B)DLos coprolitos son compactos, de
textura suave y estan formados por particulas orgariocamente trituradasno

identificables al microscopio (Fig. 39.C, [E).
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Figura 39. Evidencia de acarosoribatidos en madera fésil. MPERPb 10127 .A.

Aspecto general de cavidades en el xilema secundario (ST). N6tese que las cavidades se
encuentran alineadas sobre el limitelake anillos de crecimiento. Escala FB.

Detalle de cavidades con margenesaema de U sobre sus paredes (puntas de fi@cha

(ST). Escala RC. Coprolitos drculares a elipticos (ST). Escala D tF.
Acumulaciones de coprolitos sobre los méargenes de las cavidades en ST (D) y; SLR (E

F). Escalas P\ B (P

2.C.2. Insectos

Otras galerias identificadas en las maderas son tubulares, rectas y aisladas dentro
del xilema secundario, paralelas al eje longitudinal de la madera y presentan una seccion
transversal eliptica dea. 0.5 cmx 0.1 cm (Fig. 40.AB). Internamente muestran septos
transversales dea. 0.1 mm de ancho que delimitan celdas regularesad8.8 cm vy
disposicion a lo largo de la galeria (Fig. 40.B). En algunos casos, las galerias pueden

presentar un relleno amorfo aparentemente de silige46iC).
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Otras galerias presentan galerias tubulares, sinuosas o curvas, sin una orientacién
aparente dentro del xilema secundario y una seccion circuta. 62 cm de diametro
(Fig. 40.0Q E). Estas galerias son generalmente paralelas yagtapadas en la madera
donde frecuentemente se agrupan en sus extremos (Fig.E40En algunos casos es
posible identificar cAmaras cilindricas a ovoides de mayores tamafios asociados a las
galerias (Fig. 40.F). Estas cAmaras cilindricasae 1.5 cmde largo x 0.5 cm de ancho

presentan un diametro circular g 0.5 cm y extremos suaves a redondeados.

Figura 40. Galerias en maderas fosilesA. Aspecto general de seccion de la galeria
(punta de flech) en el xilema secundario. Escd?acm. MPEFPb 10142B. Detallede
galeria tubular septada. Escdlab cm. MPEFPb 10142.C. Detalle de galeria tubular
con septos (punta de flecha) y relleno unifomparentemente silicificado. Escaas
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cm. MPEFPb 10139.D, E. Aspecto general de galerias tildres agrupadas (puntas de
flecha blancas). Nétese la presencia de cAmaras inmersas en la madera y asociadas a las
galerias (puntas de fleclwlestes). Escalad cm. MPEFPb (CU364). F. Aspecto

general de madera con camaras (puntas de Jledebealal cm. MPEFPDb (367).
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DISCUSION

A. Las paleoxilofloras del JurasicaCretacico de Patagonia y Antartida

Durante la fragmentacién del supercontinente de Gondwana a lo largo del Jurasico
Medio-Cretacico se produjeron grandes cambios paleogeogréaficos como consecuencia de
la formacion del océano Atlantico (Vilas, 1980; Scottsd., 1999; McLoughlin, 2001).

Edos movimientos tectdnicos relacionados a un sisteméftd@rodujeron grandes
volimenes de magma, movimientos de ascenso y descenso del nivel del mar,
derretimiento de los hielos polares y un aumento de la concentracion :dend®
atmoésfera (Vilas, 198 Scoteseet al, 1999; McLoughlin, 2001). Todas estas
modificaciones paleogeogréficas en el hemisferio sur dieron como resultado el desarrollo
de nuevos ambientes y cambios climéaticos que impactaron directamente sobre la flora,
favoreciendo su expansi§ndiversificacion hasta alcanzar un clind diversificacion

en el Aptiano (Passalia, 2004, 2009; Del Fuetyal, 2007; Iglesiagt al, 2011).

En Patagonia, durante el Jurdsico MedigasicoTardiq los bosques estarian
conformados principalmente pooniferas de portes arbéreos y arbustivos, en especial
por las Araucariaceae Yy posiblemente acompafiadas por Hirmeriellaceae vy
Podocarpaceae, las cuales habrian ocupado diversos ,nichogyos elementos
dominantes variarian segun las zonas formando grapoeespecificos 0 mixtos debido
al aumento de la actividad volcanica y temperaturas templadas con estaciones secas o de
humedad restringida (Del Fuegt al, 2007; Iglesia®t al, 2011). A su vez, las zonas
mas abiertas estania dominadas especialmenteorp cicadales, benndégales y
pteridospermas, mientras que ¢papos dénelechos son poco diversos (Del Fueyal,

2007).
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El periodo comprendido entre el JurasidardiotCretacico Temprano se
caracteriz6 nuevamente por dominio de las coniferas y berititales, con un aumento
del clima templado a célido y marcada humedad (Del Faegb, 2007; Iglesia®t al,

2011). Araucariaceas, hirmieriellaceas y podocarpaceas contintan siendo los principales
grupos que conformanl estrato arboreo, mientras que pteridospermas y una gran
diversidad de helechos se desarrollarian a la sombra de las coniferas (DettFaleyo

2007). Bennettitales y cadales, junto con algunas de coniferas de porte arbustivo se
habrian distribuido ezonas abiertas como llanuras, mientras que las hirmeriellaceas
podrian haber colonizado y dominado en ambientes estresados o de condiciones extremas
(e.g, xeriticos) (Del Fueyet al, 2007; Pramparet al, 2018).

En la mayoria de los estudios paleobitncos, los analisis cuantitativos de las
asociaciones de maderas no son realizados debido a la escasez de los ejemplares, en
comparacion con, por ejemplo, los estudios palinolégicos. Sin embargo, en el presente
estudio el nimero de ejemplares recoledguira cada una de las formaciones, permitio
realizar un analisis cuantitativo sobre la composicion arbérea de los bosques fosiles.
Rombolaet al. (en prensa)con el fin de unificar criterios y permitir comparaciones con
otras asociacionespnsideran quas asociaciones de maderas con un numero mayor a
20 ejemplares pueden ser interpretadas como un paleobosque en base al tamafo,
distribucion y abundancia de los lefios, apoyados con estudios paleobotanicos,
palinoldgicos y geoldgicos previos. Esta tessitilizé dicho criterio para considerar a
las asociaciones de maderas fésiles como posibles paleobosques.

A pesar que el material recolectado refleja proporcionalmente la cantidad de
biomasa de madera y no exactamente la cantidad de ejemplares de &obaibasfos,
en la Figura 41 se observa la composiciéon total de los bosques fésiles para las tres

formaciones. Este tipo de andlisis arroja con mayor precision la proporcion de individuos
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en el estrato arbdreo y arbustivo que los estudios palinologicehojas fésiles debido

a que los arboles generalmente poseen un crecimiento monopodial ademas del poco
transporte que sufren las maderas fosiles, reflejando asociaciones vegetales autéctonas o
parautoctonas. Sin embargo, un solo érgano o parte fésil resaremmente permite

inferir el tipo de vegetacion (Poole, 2000), por lo que deben tenerse en cuenta los distintos

organos para las reconstrucciones paleoboténicas.

Figura 41. Grafico de la composicion paleofloristica del total de maderas de las tres

formaciones de este estudio.

Las maderas fosiles analizadas en esta tesis doctoral muestran un dominio total
del componente arbdreo por parte de las gimnospermas durante el periodo abarcado por
las formaciones de estudio (Jurasi@diotCretacicoTempran, especialmente de las
coniferas relacionadas posiblemente a las familias Araucariaceae y Hirmeriellaceae por
sobre Cupressaceae y otras gimnospermas, tales como las Bennettitales (Fg). 42.A
Dos de las tres formaciones de estudio (formaciones LagatayPTres Lagunas) estan
dominadagrincipalmente por el génersgathoxylon afin a Araucariaceae (Fig. 42.A

B). Por otro lado, la Formacién Apeleg muestra un dominio del gd&rahyoxylon
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afin a Hirmeriellaceae, aunqégyathoxylontambién estéd presende forma abundante

(Fig. 42.C).

Figura 42. Graficos de la composicién paleofloristica para cada una de las tres
formaciones. A.Formaciéon Lago La Plat&. Formacion Tres Laguna€. Formacion

Apeleg.

Un 96% del total de las maderas analizadas en las tres formaciones se corresponde
con las coniferas (Fig. 41). Dentro de las coniferas, la presendaalkoxylony
Brachyoxylores consistente con los registros previos de asociaciones de maderas fésiles
para Patagonia y la Antartida. Ademdgathoxylones el género mas comun y se
encuentran ampliamente distribuido para el Jurasico y Cretéeigp Rhilippeet al,

2000; Torres & Philippe, 2002; Zamuner & Falaschi, 2005; Pwgamad, 2007; Vera &
César, 2012; Kloster & Gnaedinger, 2018; Vearhal, 2019, 2020a; Greppt al, 2022,

2023a; Del Fueyet al, 2021; Vera & Perez Loinaze, 2022).
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El bosque fésil de la Formacién La Matilde (Jurasico Medio) de la provincia de
Santa Cruz preserva mas de 2Gfhgjlares silicificados tanto en posicion de vida como
lefios caidos (Cuneo & Panza, 2008). Dichos ejemplares muestran un dominio de las
coniferas, en especial del génedgathoxylony Podocarpoxylon(Gothan, 1925;
Wieland, 1935; Mansfeld, 1948; Calder, 19%®Imeier, 1992; Zamuner & Falaschi,
2005; Gnaedinger 2007a,b; Kloster & Gnaedinger, 2018). Una asociacion de 21 maderas
fosiles de la Formacion Kachaike (Albiano, Cretacico Inferior) de la provincia de Santa
Cruz también presenta un dominio absoluto ate doniferas, siendaAgathoxylonel
género mas comun (Grepet al, 2023a). Varelat al. (2016) describen 45 troncos
petrificados para la Formacion Mata Amarilla (Cenomaniano, Cretdcico Superior),
compuestaexclusivamente poconiferagdel génerdPodocapoxylon Una asociacion de
20 maderas silicificadas de la Formacion Cerro Fortaleza (Campaniano, Cretacico
Superior) de la provincia de Santa Cruz también demuestoarimanciale las coniferas
por sobre las angiospermas (relaciéon 3:1) (Egestah, 2016). Recientemente, Passalia
et al. (2023) describen 59 maderas pertenecientes al Bosque Petrificado de Valcheta de
la Formacién Allen (Campanianilaastrichtiano, Cretacico Superior), provincia de Rio
Negro,compuesta excluivamente géodocarpoxylon maonii.

Adicionalmente, en la Patagonia chilena, también se registr6 un dominio de
Agathoxylorpara el Cretécico Inferior de la Provincia de Aysén (Philgtpal, 2000).
Por otro lado, el Cretacico de la Antartida tiene asociaciones de madera que reflejan una
codominancia de coniferas relacionadas A&gathoxylony Podocarpoxylorsobre otras
coniferas y gimnospermae.(, Brachyoxylony Sahnioxyloh (Torres et al, 1997;
Philippeet al, 1995; FalcorLang & Cantrill, 2001; Pujanet al, 2017).

Otros registros aislados de maderas fosiles del Jurasico y Cretacico, aunque no

presentan una asociacion de maderas mayores a 20 ejemplares, demuestran que la
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presencia, alndancia y distribucion de las coniferas por sobre otros grupos de plantas
esta presente a lo largo y ancho de Patagonia austral y Antartida, en especial con el género
Agathoxylon(Torreset al, 1982; Pujan&t al, 2007; Vera & Césari, 2012; Veed al,

2020a; Del Fueyet al, 2021; Vera & Perez Loinaze, 2022; Greppial, 2023a),
Brachyoxylon(Bodnaret al, 2013; Vera & Césari, 2015; Grepgtial, 2021; Rombola

et al, 2022) yPodocarpoxylorfTorreset al, 2015; Novagt al, 2019 Veraet al, 2019).

Las paleoxilofloras de las formaciones estudiadas en esta tesis muestran una fuerte
influencia volcanica en el ambiente en que se desarrollaron, en especial como lo reflejan
los potentes depositos de lavas de las formaciones Lago La Plata y TressL@Jivero,

1982; Scasso, 1987, 1989). Incluso las presencias de corales hermatipicos en la
Formacion Tres Lagunas indicarian un ecosistema tropical a subtropical para latitudes
altas (44° a 54°S) (Scasso & Kiessling, 2022). Floras similares son tandsiéipths

para el Cretacicdempranaode la isla Livingston (Antartida), la cuales se desarrollaron

en la proximidad de un arco volcanico a una paleolatitud de 62°S (Haogn&

Cantrill, 2001). Ademas, el progresivo ascenso de la temperatura a nivehhpand el
Cretacico InferiotCretacico medio, influyé en la expansion de las floras de climas
calidos hacia latitudes mas altas en el hemisferio sur (Del Faieglo 2007; Passalia,

2009; Iglesia®t al, 2011).

En la actualidad, los bosques andinaganicos estdn dominados por especies
arbéreas y arbustivas de nothofagadeag, Nothofagus betuloide@Virbel) Oersted,
Nothofagus dombeyMirbel) OerstedNothofagus pumiligPoeppig & Endl.) Krasser,
Nothofagus antarctic@~oerster) Oersted) por sobre las coniferas afines a araucariaceas,
cupressaceas y podocarpaceaag,(Araucaria araucangMolina) Koch, Austrocedrus
chilensis(D. Don) Pic. Serm. & BizzarrRodocarpus nubigenusndl., respectivamente)

(Veblenet al, 1995, 2005; Gut, 2017). Estos bosques se caracterizan generalmente por
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presentar un clima templado a frio con marcada humedad, sin embargo en zonas de tierras
altas o elevadas, pueden desarrollarse bosques secos dominados enteramente por

araucariaceas y ptessaceas (Veblet al, 1995; 2005; Gut, 2017).

A.l. Formacion Lago La Plata

La Formacion Lago La Plata muestra un dominio del géAgathoxylon(81%)
por sobre el géner&ahnioxylon(19%) (Fig. 42.A). Esta dominancia total de las
gimnospermas demuestque es consistente con los registros previos de improntas de
hojas. Baldoni & Olivero (1983) describen una tafoflora para la Formacién Lago La Plata
dominada por géneros afines posiblemente a helechos, ademas de otros relacionados con
equisetales y araaridceas. La asociacidbn esta compuesta [pguisetites sp.,
Cladophlebis antarcticdNath.) Halle,Coniopterissp., Dictyophylumsp., Sagenopteris
cf. rhoifolia Presl,Elatocladussp.,Elatocladuscf. conferta(Oldt) Halle,Araucaritessp.,
Taenopterisp (Baldoni & Olivero, 1983). Adicionalmente para esta asociacion de hojas
fésiles, Olivero (1982) menciona la presenciaBtachyphyllum(?) sp., un género
posiblemente relacionado con las coniferas. Finalmente, Quartino (1952) y Olivero
(1982) enuncian lpresencia d€ladophlebisy Otozamitessiendo este Gltimo un género
posiblemente afin a Bennettitales, al igual que lo son las mader&shagoxylon

descriptas en esta tesis.

A.2. Formacion Tres Lagunas

El 87% de la asociacion total de las maderas fésiles de la Formacion Tres Lagunas
se corresponden con el géné&gathoxylon mientras que el 5% al géndédoachyoxylon
y el restante 8% &upressinoxylod, reflejando un dominio completo de las coniferas

(Fig. 42.B). Esta asociacion de maderas es, hasta el momento, el Unico registro
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paleobotéanico para la Formacién Tres LaguiNs.obstante, en la Formacidén Toqui
(equivalente a la Formacion Tres Lagunas) en Chile, se registra un unico lefio fosil afin a

Podocarmxylon ademas de esporas trile{(8algadcet al, 2008; Mimica Davet, 2019).

A.3. Formacion Apeleg

La asociacion de maderas fosiles de la Formacion Apeleg, también muestra un
dominio total de las coniferas. No obstante, en este caso, el género masesomun
Brachyoxylon(52%), seguido poAgathoxylon(43%) y Cupressinoxylon5%) (Fig.
42.C). Esta dominancia es consistente con los estudios palinolégicos previos
(Archangelsky & Seller, 1980; Archangelskiyal, 1981) Brachioxylones cominmente
asociado con Himeriellaceae, una familia de conifei@sles caracterizada en
desarrollarse en ambientes estresadoariticos (Alvin, 1982; Barredat al, 2012).EI
dominio de Brachyoxylonen la Formacion Apeleguede corresponderse cda
expansion del cinturon ariddesarrolladoen Patagonia para el Cretacico medio
(Pramparoet al, 2018).Sin embargo esta dominancia de las coniferas endenfeion
Apeleg difiere de aquellos estudios macrofloristicos basados en restos de hojas.
Bergmam (1957) menciona la presencia de restos de hojas de géneros afines a
bennettitales y helechos, tales coBtozamitesp.,Ptilophyllumcf. acutifoliumMorr. y
Pterophyllumsp. en cercanias al cerro Katterfeld. Posteriormente, Baldoni & De Vera
(1980) tamien describen una asociacion de improntas foliares relacionaddsondes
de sistematica incierta bennettitales en alrededores de lago Fontana. La tafoflora esta
compuesta pobcleropterig?) sp.,Cladophlebig?) sp., Taeniopteris dissect@aldoni &
De Vera Ptilophyllumaff. antarcticum(Halle) Seward ytilophyllumsp. (Baldoni & De

Vera, 1980).
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Por otro lado, los andlisis palinolégicos demostraron un dominio de las coniferas
por sobre otros grupos, tales como cicadalesndittales, helechos yidopsidas
(Archangelsky & Seller, 1980; Archangelsidyal, 1981). Esta dominancia esta reflejada
en la presencia deClassopollis (44t87%), afin a Hirmeriellaceae, por sobre
Callialiasporitesy Cyclusphaera relacionados con Podocarpaceae y Araucariaceae

(Archangelsky & Seller, 1980; Archangelséyal, 1981).
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B. Anillos de crecimiento e inferencias paleoambientales y

paleoclimaticas

Las inferencias ambientales a partir de la anatomia de maderasdésiadizan
en base a comparaciones comunidades modernas basaeiasl analisis de los anillos
de crecimiento y por determinados caracteres anatdmicos de maderas actuales
desarrollados bajo determinadas condiciones climaticas. Las maderas de angiospermas
resultan las mas Utiles para realizste Gltimo tipo de andlisis, mientras que en las

gimnospermas se utilizan generalmente sus anillos.

Las condiciones climaticas pdnaes delJurasicarardio(Titoniano) de Patagonia
se habria caracterizado por un clima relativamente semiarido (Cepaelli 2021).
Posteriormente, el clima habria evolucionado hacia condiciones mas humedas para el
CretacicoTemprandBerriasiano) asociado a un aumento en la descarga fluvial (Capelli
et al, 2021). Adicionalmente, los estudios paleofloristicos previoa [@iPatagonia,
sugirieron un clima calido y hiumedo durante gran parte el Cretdeicgprano(Del

Fueyoet al, 2007; Passalia, 2009; Iglesetsal, 2011).

La presencia de limites de anillos de crecimiento marcados se asocia generalmente
a climas templdos frios con estacionalidad marcada, aunque varias especies también los
poseen en climas tropical&®or otro ladola ausencia de limites de anillos indica un clima
tropical sin estacionalidad marcada (Lepekhina, 1972; Creber, 1977). La gran mayoria de
las maderas analizadas en esta tesis presentaron limites de anillos marcados, lo que
sugiere que el ambiente en que se desarrollaron estuvo caracterizado por una
estacionalidad bien definida. No obstante, s6lo en unos pocos ejemplares pudieron

realizarse la mediciones del ancho de anillos de crecimiento que estuvieran lo

129



suficientemente bien marcados como para efectuar una medicion precisa en al menos 10
anillos por ejemplar (Tabla 2). Las mediciones realizadas son: media de ancho de anillos,
ancho maximo @ anillo, ancho minimo de anillo y desviacion estandar del ancho de los
anillos (Tabla 2). Por otro lado, el lefio tardio de todos los anillos de crecimiento esta
compuesto por unas pocas células de espesot ), siendo los anillos consistentes

con eltipo E descriptos por Creber & Chaloner (1984) y Bristal (2007).

La sensibilidad anual (SA) es la variabilidad en ancho de los anillos de afio en afio
y se calcula como la diferencia en el ancho entre un par de anillos consecutivos dividida
por su anbo promedio (Creber, 1977). La sensibilidad media (SM) se calcula como el
promedio de los valores de SA para cada arbol (Fritts, 1976). Tiene un valor que va de 0
(anillos todos iguales) a un maximo tedrico de 2. Por convencion aquellas maderas con
medidasHQ HO UDQJR GH D VRQ GHQRPLQDGDYV 30OHXRV FF
TXH VXSHUDQ OD VHQVLELOLGDG PHGLD GH VRQ OODP
Douglass (1928). En promedio la mayoria de las SM calculadas se encuentran en el
intervalo @ 0.26€.37(Tabla 2) Se considera que valores de 0.3 o superiores indican que
el aporte de agua a los arboles fue limitado y variable de afio en afio. Las variaciones en
las dimensiones de los anillos son atribuibles a ese factor en un 80% de los ca®vs (Cre
& Chaloner 1984). Sin embargo, variaciones entre afio y afio pueden producirse ademas
por las condiciones climaticas, condiciones del habitat, alteraciones del ciclo biolégico

(por ejemplo, periodos reproductivos) u otras alteraciones (infeccionegios;aric.).
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Formacion Ejemplar Afinidad n m max | min | SM | DS

(MPEFRPb)

Lago La Plata 10667 cf. Agathoxylon| 13| 1.01| 2.05 | 0.41 | 0.39 | 0.61

Lago La Plata 10668 Conifera 26| 1.13| 212 | 0.26 | 0.26 | 0.52

inderterminada

Lago La Plata 10674 Conifera 12| 0.85| 254 | 0.24 | 0.37 | 0.67

inderterminada

Lago La Plata 10675 Conifera 15| 0.82| 1.20 | 0.33 | 0.20| 0.22

inderterminada

Lago La Plata 10676 Agathoxylon | 19| 0.71| 1.30 | 0.39 | 0.28 | 0.26

antarcticum

Tres Lagunas 10157 cf. Agathoxylon| 10 | 1.00| 1.56 | 0.54 | 0.28 | 0.32

Tabla 2. Anélisis de anillos de crecimiento de coniferasa= numero de anillos
FRQWDGRY P PHGLD GHO DQFKR GH DQLOORV HQ P PDJ|

PLQ DQFKR PtQLPR GH DQLOOR HQ P 60 VHQVLELOLGDC

FalconLang (2005) sugre que para tener validez el andlisis de anillos de
crecimiento se deben analizar un alto nimero de ejemplares con el fin de evitar resultados
errdneos principalmente debido a diferencias relacionadas con la ontogenia. Los estudios
de anillos se realizan en maderas de coniferas observadas en dos formaciones: Lago La
Plata y Tres Lagunas (Tabla 2). S6lo un bajo numero de ejemplares arrojé datos para este
analisis y de ejemplares asignados al géAgaithoxylonTabla 2) Numerososnaderas
de las tres formaciong@sesenteonanillos bien preservados, sin embadgbido dancho

de los mismosno alcanz@&4in numero significativpara ser medidos e incluidos en este
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estudio (ne 10).Para el caso de las maderas afines a Araucariaceae, édesmamnollan

limites de anillos de crecimiento demasiado marcados debido principalmente a su habito
perennifolio (FalcorLang, 2000). Por lo tanto, no es recomendable realizar inferencias
paleocliméticas concluyentes a partir de ésta caracteristicagadmoxylon(Brison et

al., 2001). No obstante, aunque no es posible asignar condiciones paleambientales
fehacientemente basado sélo en el andlisis de limites de anillos de crecimiento con las
maderas utilizadas en este estudio (ademas de ser un nimeroplareerelativamente

bajo con respecto al conjunto total de maderas estudiadas en esta tesis), los datos
obtenidos son consistentes con los registros previos para Patagonia austral basados en
estudios geoldgicos, palinolégicos y de hojas fésiles para&idaTardioLretacico
Tempranarelacionados con un clima célido y altos niveles de humedad (Olivero, 1982;
Scasso 1987, 1989; Scasso & Kiessling, 2002; Del Fuetyal, 2007; Passalia, 2009;

Iglesiaset al, 2011).

Unos pocos ejemplares de l&mmaciones Lago La Plata y Tres Lagunas
presentaban anomalias en los anillos, no se efectuaron célculos ni mediciones, ya que
éstas anomalias pueden ser producto de alteraciones a causa de factores no climaticos
(e.g, incendios, ataque por organismosdpganos) (Fritts, 1976). Adicionalmente, en los
ejemplares analizados no se observaron anillos de congelamiento, pedetsicsael
desarrollo de falsos anillos (Fig. 43.B). La mayoria de los falsos anillos son anillos
dobles (Cherubirgt al, 2003;De Miccoet al, 2016). Los anillos dobles estan presentes
muy cerca de los limites verdaderos de los anillos de crecimyestm facilmente
detectables en ejemplaredacionados coniferas de las formaciones Lago La Plata y
Tres LagunagFig. 43.A ver Apéndicg. Los anillos doblesson probablemente una
consecuencia deambios en la disponibilidad de agua o la temperayupaileden estar

relacionados aequias tempranas, y su abundancia podria ser un indicador de un ambiente
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con clima arido o semiarid€herubiniet al, 2003; Vaganoet al, 2006; Schweingriber,

2007). En ecosistemas tropicalgs subtropicales,durantela temporada de verano
dominan las temperaturas calidas, los dias presentan mayor disponibilidad de luz solar y
se produce una dismindci delas preditaciones generando sequias que pueden afectar
directamente en la actividad del cambium de los arpboddisjado enla formacion de

falsos anilloCherubiniet al, 2003).La mayoria de los anillos doblebservadogn las
maderas analizkas en esta tesis (ver Apéndi@stan presentes ejemplares de la
FormacioLago La Plata (Titoniano), consistente con estudios geoldgicos que indicarian

un clima semiarido para el Jurasico terminal de Patagonia (Cetpalli2021).

Enejemplares de la Formacion Tres Lagutzesbién se detectaron los llamados
anillos en cufia, caracterizados por ser anillos discontinuos que parecen fusionarse con
otro limite de anillo de crecimiento (Fig. 43.B). Este tipo de anillo ha sido asociado a
factores ecoldgicose(g, ataque de organismos patégenos) que inactivan el cambium en
algin momento, evidenciando condiciones adversas durante el crecimiento
(Schweingruber, 2007).a presencia de biodeterioro (patrones de pudricién fungica y
coprolitos deartropodos) en las maderas con anillos en cufia es consistente con estos

factores ecoldgicos observados en ecosistemas modernos.
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Figura 43. Falsos anillos. AAnillo doble (puntade flecha). MPERPb 10668. Escal3
mm. B. Anillo en cufia (puntas de flhas violetas) en madera con evidencia de
biodeterioro: pudricién blanca alveolar (asteriscos) y ataque de acaros oribatidos (puntas

de flecha azules). MPEHRPb 10113. Escal2 mm.
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C. Paleoecologia de las maderas fosiles

Durante el estudio de legemplares de maderas fosiles se observaron distintos
tipos de biodeterioro de la madera producido por organismos saproxilicos. Las
alteraciones de la madera por organismos xil6fagos dependen del ambiente de
depositacion y de las condiciones climaticas ataques a las maderas se dividieron en
tres grupos de acuerdo al posible origen del biodeterioro: bacterias, hongos y artrépodos

terrestres.

C.1. Bacterias

Las bacterias comprenden el grupo de organismos procariotas mas antiguo en la
historia de la videen el planeta Tierra (Koch, 2006). Son organismos unicelulares o
filamentosos de tamafios microscopicos que en ocasiones pueden agruparse entre si

formando colonias (Gnanamanickam, 2006; Koch, 2006).

En la actualidad, una gran diversidad de bacterias adudacaimiento de la
madera, en especial en arboles heridos o moribundos (Steklaln@012). Las bacterias
ingresan la madera y se desarrollan dentro del lumen celular, colonizando células vecinas
principalmente por medio de las punteaduras de leedgs celulares y causando la
degradacion del tejido lefioso a través de diferentes mecanismos erosivos, tales como
madera humeda bacteriana, erosion bacteriana y tlineles bacterianos (Stblkdbnd

2012).

La madera humeda bacteriabadterial wetwooylse caracteriza por el consumo
de los azlcares presentes en la albura sin alterar las capas de la pared celular, dando como
resultado que la zona infectada siempre se encuentre constantemente humeda
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produciendo exudados viscosos hacia el exterior de larmfé8enmidt & Liese, 1994).

La erosion bacterianaerosion bacteria es causada por bacterias que degradan la
celulosa, hemicelulosa y lignina de las paredes celulares produciendo perforaciones de
diferentes formas y tamafios a medida que la infeccién ay&nikssoret al, 1990). Por

otro lado, los tuneles bacteriantsnpelling bacteria son perforaciones en las capas de

las paredes celulares que se caracterizan por la secrecion de bandas transversales dentro
de los tuneles conforme la colonia bacteaiamanza con el decaimiento (Erikssbmal,

1990; Singh, 2014).

Las colonias bacterianas modernas se identifican en la madera atacada como
cuerpos esféricos a elipticos de colores oscuros cubiertos externamente por un mucilago
transparente (Singh, 1993ingh & Wakeling, 1997; Singét al, 2022). La madera de la
Formacion Apeleg tiene cuerpos esféricos de aspecto similar en tamafio y forma.
Adicionalmente, la presencia de un halo hialino que engloba a los cuerpos oscuros de el
fésil podria correspondersen la capa mucilaginosa que rodea a las células bacterianas
compuesta por glicoproteinas, glicolipidos y exopolisacaridos (Costtrtaly 1981;
Erikssonet al, 1990). Este mucilago es esencial en las bacterias de la madera para el
desarrollo de enzinsadigestivas, la fijacion a las paredes celulares de la planta

hospedadora y la defensa (Costedbal, 1981; Erikssort al, 1990).

Por otro lado, el patrén erosivo con desarrollo de muescas en forma de U o V
sobre la capa-Sle las células de la madddsil de la Formacion Apeleg es consistente
con el patron de erosién bacteriana descripto para maderas de coniferas modernas (Singh,
1997; Singh & Wakeling, 1997). Los registros de maderas fosiles atacadas y degradadas
por bacterias son escasos y aistade.g, Triasico del Archipiélago de Svalbard
(Noruega), Cretacico del sudeste de Africa) (McLoughlin & StrDkurien, 2016;

Philippeet al, 2022). Adicionalmente, globulos esféricos con un halo hialino son también
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reportados por Stubblefiekt al. (1985) en maderas devonicasClalixylon newberryi
(Dawson) Elkins & Wieland. No obstante, los autores interpretaron estos glébulos como
compuestos oscuros producidos por la planta y asociados a las respuestas defensivas
frente al ataque de hongos (Stulfield et al, 1985). La madera de la Formacion Apeleg

no soélo presenta evidencia de accidén bacteriana, sino también que muestra compuestos
resinosos emergiendo de los radios y depositados en los limenes de traqueidas vecinas
que no presentan alteracionrastural evidente. Estas resinas son de tamafios mayores,
amorfas, no presentan un halo hialino externo como el de las colonias bacterianas.
Ademas, la presencia de resinas en la madera fosil estudiada en esta tesis, podria
corresponderse con las respuestatensivas producidas por la planta para evitar la

patogenicidad (Pearce, 1997).

C.2. Hongos

Los hongos comprenden un grupo heterogéneo de organismos eucariotas,
heterotrofos y aclorofilos que se caracterizan por poseer digestion externa (Axelopoulus
et al., 1996). Estructuralmente, estdn conformados por hifas, las cuales presentan
crecimiento apical y liberan enzimas capaces de digerir una gran amplitud de substratos

(Axelopouluset al, 1996).

Los hongos son un componente fundamental en los ecosis&rhases,
principalmente como descomponedores y recicladores de materia organica vegetal
favoreciendo la continuidad del ciclo de carbono, esencial para la vida en el planeta Tierra
(Barron, 2003; Watkinsoet al, 2006). A su vez, poseen una amplia gamaales
ecoldgicos, tales como parasitos o mutualistas de plantas, animales, algas y otros hongos

(Carlile et al, 2001).
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En la actualidad, los principales hongos xil6fagos estan representados por los
Basidiomycota (Aphyllophorales ghongos en estantey Agaricales u+hongos con
sombrerd  YAscomycota (Xylaraceae) (Deschamps & Wright, 2001). Estos hongos
atacan arboles sanos, heridos o0 muertos y se propagan y consumen el tejido lefioso a lo
largo del lumen celular y a través de las punteaduras de lass¢c@idduciendo diferentes
tipos de pudriciones de la madera (Schweaerzeal, 2004). Los distintos tipos de
pudriciones se clasifican de acuerdo al tipo de componente celular que es consumido
preferentemente: laminilla media, capa $apa % y capa & (Schwarze, 2007),
reconociéndose tres tipos basicos de pudricion fungica al microscopio: pudricion castafia
0 cUbica, pudricién blanda y pudricién blanca (Anagnost, 1998; Schwarze, 2007; Worrall

et al, 1997).

La pudricion cubica o castaffar¢wn roi se carateriza por la degradacion de la
celulosa y hemicelulosa presente en la capen$odo de grietas, mientras que la laminilla
media y las capas:§ S permanecen aparentemente intactas (Schwetrag, 2004;
Schwarze, 2007). Macroscopicamente, la madera atacada tiende a fragmentarse siguiendo
un patron cubico que puede disgregarse facilmente (Scheteie 2004; Schwarze,

2007).

La pudricién blandaspft ro)) presenta una degradacion preferencidghaelulosa
y hemicelulosa presentes en la cap&Sshwarze, 2007; Worradlt al, 1997). Segun el
patrén en plano longitudinal y transversal puede identificarse la pudricién blanda tipo |
gue forma cadenas erosivas de fortd@ PERLGD O R 3G kK I&dupeFiDed¢&/Ial© VR E
S, con orientacion oblicua (Schwarze, 2007; Worealdl, 1997), y la pudricién blanda
tipo Il que forma canalesrosivos de épices agudos o en forma de V desde el lumen

(Schwarze, 2007; Worradlt al,, 1997).
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En la pudricion blare, la lignina presente en la laminilla media y capass
consumida antes o al mismo tiempo que los demés componentes de la pared celular son
removidos (Anagnost, 1998; Carlg¢al, 2001; Schwarzet al, 2004; Schwarze, 2007).

Segun el momento en que eonsumida la lignina, se distinguen dos tipos de pudricion
blanca: pudricion simultdnea y delignificacion selectiva (Anagnost, 1998 Scletailze

2004; Schwarze, 2007).

Todas las maderas analizadas en las tres formaciones de esta tesis que presentan
biodeterioro por hongos, muestran una semejanza con los patrones producidos por la
pudricion blanca. En algunos ejemplares, es posible identificar cavidades macroscépicas
elipticas a ovoides consistentes con la llamada pudricién blanca alwebiir foclket
rot) observable en maderas de angiospermas y gimnospermas modernas (Blahchette
al., 1985; Blanchette, 1991). A nivel microscépico, las traqueidas muestran un patron de
degradacion centrifugo, reflejado en un adelgazamiento progresivo de la c&atkata
desde el lumen celular hacia las capas mas extersja$,(S: y laminilla media), con
desarrollo de muescas irregulares de margenes redondeados o en forma de U. Este patron
es consistente con los mecanismos erosivos de la llamada pudricion sienultane
(simultaneous rgtpor hongos basidiomicetes causantes de pudricion blanca, en la cual
la celulosa, hemicelulosa y lignina de la pared celular son consumidas al mismo tiempo
(Schwarzeet al, 2004; Schwarze, 2007). Otras traqueidas atacadas muestrias célu
deformadas o parcialmente desconectadas con respecto a las células vecinas debido a la
degradacion de las capas ricas en lignina (laminilla medig, gi€ndo esta conservada
ocasionalmente en las esquinas de las células. Esta alteracion estrosibiahygnte
esté relacionada con el patron de delignificacion selecsisiedtive delignification
tipica de hongos causantes de pudricion blanca y pudricién blanca alveolar (Otjen &

Blanchette, 1982, 1984; Blanchetteal, 1985; Blanchette, 1991; Schwe, 2007).
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La pudricion blanca es el tipo de decaimiento mas comun en maderas de coniferas
de zonas templadas y bosques tropicales (Stokland & Kauserud, 2004; Sedkddnd
2012). Adicionalmentegnlos bosques andippatagdnicos moderngsaracterizados por
climas templados a frios con marcada humediad) hongos Aphyllophorales son los
principales causantes de pudricion blanca y pudricion blanca alveolar de la madera

(Wright & Deschamps, 1972; Rajchemberg, 1993, 1995).

Son escasos y sddados los registros de maderas fosiles de gimnospermas y
angiospermas atacadas por organismos fungicos, asociados principalmente a hongos
consumidores de lignina. Estos registros son de varios periodos y localidades del planeta,
tales como Devoénico de Bslos Unidos (Stubblefielet al, 1985), Pérmico y Triasico
de Antartida, Espafia y China (Stubblefield & Taylor, 1986; Weeatval, 1997; Diéguez
& LépezGbmez, 2005; Harpet al, 2016; Waret al, 2017; Weiet al, 2019), Jurasico
de China (Fengt al, 2015), Cretacico de Brasil, Egipto, China, Alemania y sureste de
Africa (El Atfy et al, 2017; Tianet al, 201&; Scaramuzza dos Santes al, 2020;

Philippeet al, 2022) y Mioceno de India (Biswas al., 2020).

En la Patagonia argentina, se registtambién hongos causantes de la pudricion
blanca en base a los micropatrones de delignificacion selectiva y pudricion simultdnea en
maderas dégathoxylondel Jurasico (Garcia Massiat al, 2012; Gnaedingeet al,

2015; Sagastet al, 2019),Agathoxyon y Brachyoxylondel Cretacico (Greppét al,

2022, 2023a; Rombolet al, 2022; Vera & Perez Loinaze, 202Ppdocarpoxylordel

Eoceno (Pujanat al, 2009), yNothofagoxylondel Mioceno (Greppiet al, 2018).
Adicionalmente, la presencia de hifas ddvulas ¢lamp-connectiony en algunos de

estos registros es evidencia directa de la presencia de hongos basidiomicetes como
responsables del biodeterioro (Gnaediregetl, 2015; Greppet al, 2018; Sagasat al,

2019). Aungue en ninguna de las mad@studiadas en esta tesis se observaron hifas con
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fibulas, los patrones observados en el xilema secundario son consistentes con la pudricion
blanca alveolar registrada en maderaBmehyoxylordel Cretécico (Greppt al, 2022)

y Podocarpoxylordel Eo@no de la Patagonia argentina (Pujeinal, 2009) que a su vez

son similares a las patrones generados por hongos basidiomicetos xidagaes
(Rajchemberg, 1993, 1995). Ademas, la presencia de hifas atravesando transversalmente
las tragueidas es consistente con las estrategias de colonizacién de los hongos xiléfagos
modernos que pasan a través de las punteaduras o penetran las paredesulaslas cél
vecinas, aumentando la propagacion y favoreciendo la infeccion (Yahatal988).
Estudios recientes de maderad\dathoxylory Brachyoxylorde la Formacién Kachaike
(Albiano), Agathoxylorde la Formacién Punta del Barco (Aptiandrachyoxylorde la
Formacion Bajo Barreal (Cenomaniafioroniano) de la Patagonia argentina también
muestran hifas que cruzan las traqueidas a través de las punteaduras y estan asociadas con
hongos degradadores de la madera (Greppl, 2022, 2023a; Vera &dPez Lonaze,

2022).

El ejemplar MPERPb (LP41) presenta también un patrén consistente con la
pudricion blanca alveolar (Blanchettal,1985; Blanchette, 1991). No obstante, todos
los alvéolos identificados parecieran formarse desde afuera hacia el centroneogif
WHMLGR YHIJHWDO HV FRQVXPLGR GHELGR DO UHOLFWR
estructural observadas en el medio de la zona biodeteriorada. Este patrén de decaimiento
es unico en las estrategias de consumo de la madera que se estudedmay

interpretarse como una nueva variante de la pudricién blanca alveolar.
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C.3. Artropodos terrestres

C.3.1. Acaros oribatidos

La forma, tamafio y contenido de los coprolitos incluidos en las perforaciones
observadas en los ejemplares MHHEF 10127 y10153 son consistentes con las
producidas por microartropodos modernos de la madera (Staklahd2012; Ulyshen,

2018; Hag, 2019). Ademas, la forma circular a eliptica, tamafio, textura suave de los
coprolitos, son mas similares a [oslets(materia €cal) generados por acaros oribatidos
que a los de otros microartrépodos detritivoros de la madera, tales como colémbolos,
isépodos o diplépodos (Bal, 1970; Pawluk, 1987; Ponge, 1991; Tajetsiy 1992;
Ciarkowska & Niemyskaa X ND V] XN (L affel, Q010)&IKos colémbolos
producerpelletsde tamafos similares a los de los &caros oribatdiftoembargo, difieren

por su forma irregular (Pawluk, 1987). Por otro lado, isdpodos y dipl6podos modernos
producen excrementos grandesinm), compactosgeformas variablexcon extremos
asimétricos que difieren de los coprolitos vistos en las maderas fosiles de esta tesis

(Ponge, 1991; Tajovskst al, 1992; Eisman & Charney, 2010).

Los &caros oribatidos actuales consumen la madera produciendo ieit&lm
perforaciones regulares y de morfologia varialden deposicion de excrementos
pequefios circulares a elipticos compactosgB@le ancho x 126 P GH ODUJR %DO
1970; Haq, 2019). A medida que avanza el consumo de la madera, las perforaciones se
fusionan entre si por el accionar continuo de acarhstas, juveniles y larvas
produciendo espacios irregulares mayores (Haq, 2019). La presencia de numerosas
perforaciones irregulares observadas en las madstadiadias eresta tesis podria
corresponderse con los estadios intermedios 0 avanzadosdakkbioro producido por
multiples generaciones de acaros oribatidos a medida que consumian el xilema

secundario.

142



Los coprolitos de formas circulares a elipticas, de textura suave, bordes
redondeados y compuestos por material vegetal altamente degradadaobs en las
maderas fosiles son comparables a los registrados en maderas del Carbonifero y Pérmico
(Cichan & Taylor, 1982; Goth & Wilde, 1992; Labandegtaal, 1997; Weaveet al,

"5 R]@2UL,R011; Fenget al, 2010, 2015). Adicionalmeat registros de
coprolitos afines a 4caros oribatidos se han registrado a lo largo del Pal¢amtiigo
Mesozoico y Cenozoico en todo el muneéog( Scott, 1977; Scott al, 1985, 1992;
Labandeirat al, 1997; Tomescat al, 2001; Garcia Massietal., 2012; StrulluDerrien
et al, 2012; Kustatschest al, 2013; Tidwellet al, 2013; Fletcher & Salisbury, 2014;

Greppiet al, 2021b; Philippeet al, 2022).

Las perforaciones en las maderas analizadas no muestran un ataque preferencial
sobre un tipale célula de la maderadiferencia de las formas descriptas para el Pérmico
de Alemania (Fengt al, 2015) oel Tridsico del archipiélago de Svalbard (Strullu
Derrienet al, 2012). Esto sugiere que los acaros oribatidos consumian en simultaneo la
lignina, celulosa y hemicelulosa durante la ingestion de la madera. Los acaros oribatidos
xiléfagos y detritivoros modernos poseen queliceros robustos fuertemente esclerotizados
y de extremos concavogue permiten cortar el tejido lefioso al mismo tiempo que el
organismo se alimenta (Haq, 2019). Las muescas concavas en forma de U en los margenes
de las perforaciones de observadas en las maderas fosiles podrian reflejar la huella de

corte de los queliceros sobre de la madera atacada.

C.3.2. Insectos

Los insectosson los principales animales consumidores de tejidos lignificados.

Algunos insectos explotan el tejido lefioso como parte esencial para completar sus ciclos
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de vida (Ulyshen, 2018). La madera funciona como alimento, domicilio, nidificacion y
proteccion cotra otros organismos depredadores (Ulyshen, 2018). Los principales
insectos de la madera son los Coleoptera (escarabajos), Lepidoptera (mariposas y
polillas), Hymenoptera (avispas y abejas) e Isoptera (termitas) (Ulyshen, 2018). Estos
insectos producen gaias complejas sobre la corteza, duramen y albura de la madera de
arboles vivos y muertos, las cuales pueden discriminarse entre si en base a su arquitectura,
tamafio y rellenog(.g, Anderson, 1960; Solomon, 1977, 1995; Grimaldi & Engel, 2005;
Lewis et al, 2014; Rojo, 2018; Greppt al, 2021b, 2023b). Coledpteros y lepidépteros
producen galerias discretas, tubulares rectas a sinuosas, de secciones transversales
circulares a semicirculares y que en ocasiones pueden estar rellenas por aserrin (material
vegetal altamente degradado y compactpeletsdiscretos (Anderson, 1960; Solomon,

1977, 1995). Los himenopteros producen galerias tubulares rectas e individuales, de
secciones transversales circulares. Las avispas de la madgraSiricidae, Sirex
Linnaeus) generan galerias rectpsofundascuyas paredes se encuentran revestidas por
tejido fangico, que difieren de las galerias de las abejas carpirgegaylocopinae,
Xylocopa Linnaeus)que presentalinternamenteseptos transversalede dispogiion
regular(Grissell, 1975; Gerling & Hermann, 1978; Fernandez & Nates Parra, 1985; Rojas

& Gallardo, 2004; Ulyshen, 2018). Finalmente, las termitas generan galerias de estructura
laminar paralelas al eje longitudinal de la madera (Micheli & Del Rio7;1Bfa &

Luppichini, 2004; Lewiset al, 2014).

Las morfologias de las galeriabservadas los ejemplares MREE 10139 y
10142 son comparables a las producidas por algunos himendpteros, en especial a las
galerias de las abejas carpinteras (Grissell, ;1@é8ing & Hermann, 1978; Fernandez
& Nates Parra, 1985). Las abejas carpinteras producen galerias con septos transversales

regulares dispuestos a todo lo largo y compuestos por tejido vegetal finamente triturado

144



(Grissell, 1975; Gerling & Hermann, 19rnandez & Nates Parra, 1985). Estos septos
delimitan celdas en las cuales se desarrolla cada una de las larvas mientras se alimentan
de un aglutinamiento de polen dejado por la abeja parental al momento de la construccion
del nido (Grissell, 1975; Gerlin& Hermann, 1978; Fernandez & Nates Parra, 1985). No
obstante, las celdas observadas en los fésiles son mas pequefias que las producidas por
las abejas carpinteras actuales (~ 0.8 cm vs ~ 2 cm, respectivamente) (Grissell, 1975;
Gerling & Hermann, 1978; Feéndez & Nates Parra, 1985). Ademas, la seccion de las
galerias de las abejas carpinteras es circular, lo cual difiere de la seccién de las galerias
fésiles, que son elipticas. El analisis bajo el microscopio éptico de los septos y el
contenido de las cedd de las galerias de las maderas fosiles tampoco permitio identificar
fehacientemente la naturaleza organica de los septos ni la presencia de restos de polen
asociadoAdicionalmente, estudios moleculares indicarian un posible origen durante el
CretacicomediotCretacico Tardio~ 100 millones de afios aproximadamente) para la
familia de abejas carpinteras (Hymenoptera: Apoidea; &egl 2002); siendo esta edad

posterior al de los fosiles descriptos en esta tesis.

Aunque las galerias presentes en lodle€f$sson consistentes con la capacidad
horadadora de insectos de la maderg,(coledpteros, avispas, abejas carpinteras), es
también probable que el origen de los septos se deba a procesos tafondmicos o la
recristalizacion y formacion de los mineralésnamento de la fosilizacion de la madera,

tal como se observa en la génesis de diferentes maderas silicificadas (Mustoe, 2023).

Las galerias presentes en los ejemplares MPERCU363) y (CU367)
muestran una similitud con las producidas tanto por dsajmsacomo lepidopteros de la
madera actuales (Anderson, 1960; Solomon, 1977, 1995; €ealla2002). Dentro de
los coledpteros, las galerias de los escarabajos cerambicidos (Cerambycidae) y los

escarabajos andbidos (Anobiidae) son similares a las $dsides vistas en este estudio.
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No obstante, los andbidos producen galerias rectas y de secciones circutaremjl
mientras que los cerambicidos producen galerias rectas a sinuosas y secciones elipticas
(142 mm) (Rojas & Gallardo, 2004; Gonzéalez,12}) siendo estas Ultimas las mas
parecidas a las observadas en los fosiles descriptos para esta tesis. Los lepidopteros
también producen galerias tubulares discretas y rectas en la madera, sin embargo, difieren
de las galerias de los coledpteros por mregesecciones circulares mayores (> 10 mm)
(Cerdaet al, 2002; Rojas & Gallardo, 2004; Gonzalez, 2012). A su vez, las galerias de
los fésiles de esta tesis son consistentes con el tipo C, relacionado con coledpteros,
observado en maderasMethofagoxyla scalariformeGothan del Mioceno de Patagonia
argentina (Greppét al, 2021b). Adicionalmente, galerias similares afines a coledpteros
son registrados ocasionalmente en maderas fosiles del Jurasico, Cretacico, Eoceno y
Mioceno de Patagonia argentina (@en 1995; Genise & Hazeldine, 1995; Garcia
Massiniet al, 2012; Sagas#t al, 2019; Pujanet al, 2020a,p. En la Patagonia chilena,

los registros de coledpteros también se relacionan con la presencia de galerias tubulares

individuales en maderas del Cenozoico (Pefia, 1971; Tetada2006).

Adicionalmente, los cerambicidos y lepidépteros de la maderaagenémaras
pupales, espacios mayores diferenciados de las galerias, donde llevan a cabo la
metamorfosis y transformacién en adultos (Solomon, 1995; Kimoto & DHibite
2006). Muchos coleépteros (como cerambicidos, anobidos yédbigdlms) generan
camaraspupales elipsoidales a oblongas y tienen extremos redondeados comunmente
orientadas paralelas al eje longitudinal de la madera y se diferencian de la galeria principal
por tener un diametro mayor y posicién terminal (Khan & Maiti, 1983; Solomon, 1995;
Urban, 2005; Kimoto & DuthigHolt, 2006). Entre los cerambicidos, dependiendo de la
especie en cuestion, las camaras pupales pueden tener sus paredes cubiertas por una capa

externa calcarea, de tejido vegetal degradado o desarrollar tapones de aserrin que las
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separan fisicamente de la galeria principal (Khan & Maiti, 1983; Kimoto & Dtibiie

2006). Algunos lepiddpteros xiléfagos también producen camaras pupales de morfologias
elipticas a cilindricas a sinuosas que puede ser obturadas por tapones dg seearin

bien por una capa calcarea secretada por las larvas antes de la etapa de pupa (Salomon,
1995; Rojas & Gallardo, 2004). Las camaras observadas en las maderas fésiles de esta
tesis presentan una morfologia eliptica a cilindrica consistente corothscigas por
coledpteros y lepidépteros (Khan & Maiti, 1983; Solomon, 1995; Kimoto & Dutbig

2006). En general, las camaras pupales de los coledpteros y lepidopteros estan
internamente limpias, aunque en algunos casos las larvas cubren las péeeukEs de

las camaras con hilos proteicos o fibras vegetales proporcionando soporte y aislamiento
con respecto a la madera circundante (Khan & Maiti, 1983; Solomon, 1995; Kimoto &
Duthie-Holt, 2006). Las camaras individuales presentes en las maderas ddsilzadas

no poseen rellenos en su interior y es posible que se correspondan con comportamientos
de insectos xil6fagos holometabolos, tales como escarabajos, lepiddpteros, himendpteros
0 isOpteros actuales, favoreciendo el desarrollo de las larvagukacion de humedad
interna y la proteccion contra depredadores (Kimoto & Ddttak, 2006; lwateet al,

2007; Ulyshen, 2018). Asimismo, camaras pupalesiforenes orientadas
transversalmente al eje principal de la madera huésped (icnofgkakrypta dirossi
Tapanila & Roberts) en maderas de coniferas del Triasico de Estados Unidos, son
consistentes con las producidas por insectos holometabolos (Tapanila & Roberts, 2012).
A su vez, las posibles camaras pupales en los fosiles estudiados son simideres a |
camaras de anidacion ovaladas a oblongas producidas por escarabajos cerambicidos de
los bosques andirpatagonicos €.g, Calydon submetallicumCheloderus childreni
Huequenia lividaGermain) (Cerdat al, 2002; Turienzo, 2006). Estos insectos hacen

profundas camaras pupales en la madera que pueden ser depredadas por avispas parasitas
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0 péjaros carpinteros (e.@ampephilus magellanicusing, familia Picidae) (Cerdat

al., 2002; Rodrigueatén & Villalba, 2018). Greppt al. (2021b) describen canss

pupales afines a coledpteros en maderas de notofagaceas del Mioceno de Patagonia, sin
embargo las mismas presentan una morfologia esférica, que difiere de las formas

cilindricas u oblongas observadas en esta tesis.

C.4. El rol de los organismos saproktos

Actualmente, la Patagonia occidental, entre las latitudes 33° y 56° Sur, esta
ocupada en su mayoria por los bosques arglt@gonicos que se desarrollan en climas
templados y humedos. Estos bosques albergan una rica diversidad de insectos, acaros y
hongos, que constituyen grupos discretos de organismos que cumplen funciones
esenciales en las redes tréficas ecoldgicas asociadas a la descomposicion y el reciclaje de
la materia organica, degradando los tejidos lignificados por accion fisica y quimica
(Cameron & Pefia, 1982; Carrillo & Cerda, 1987; Gentili & Gentili, 1988; Baktiai.,

1994; Rajchemberg, 1993, 1995; Vebétral, 1996; Cerdat al, 2002; Kuret al, 2010;

Oleiro, 2015).

Insectos y hongos son los principales organismos encargadasdartia madera
de forma activa, generando heridas que pueden favorecer a su vez, la entrada pasiva de
otros organismos patdgenos, tales como bacterias y microartropodos, que a su vez
descomponen aun mas el tejido lefioso y eventualmente aceleran lagdesibtey
acortamiento de la vida del arbol (Stoklasidal, 2012). La presencia de galerias afines
a insectos xiléfagos, patrones de pudricién por hongos y tejido fungico en la mayoria de
las maderas fosiles que presentan biodeterioro son consistentdsaldundamental de

estos organismos en el ataque, consumo y explotacion del xilema secundario como
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formas parasitas obligadas para la continuidad de sus ciclos de vida (Grimaldi & Engel,
2005; Dighton, 2016). Algunos insectos funcionan como vectoeeshahgos,
transportdndolos a nuevos arboles hospedadores y se benefician de las enzimas digestivas
fungicas que permiten una mejor digestion de los tejidos lefiosos (Grimaldi & Engel,
2005; Stoklancet al, 2012). Sin embargo, en ninguna de las maderde$é&se reportd

la coexistencia entre hongos y galerias de insectos.

Por otro lado, el ejemplar MPEFb (AP92) con colonias bacterianas presenta
adicionalmente hifas. En la actualidad, hongos y bacterias coexisten normalmente
erosionando la madera (Stoktaet al, 2012; Bjordal & Dayton, 2020). Aunque la
pudricion blanca ya pudricidoncastafia de los hongos muestran una mayor capacidad y
rapidez del consumo de las células vegetales con respecto a la erosion bacteriana, en
ambientes marinos, dulceacuicolagy, rios, lagos) o anegados, la actividad bacteriana
es mas efectiva que la accion fungica debido a una mejor tolerancia de las bacterias a los
bajos niveles de oxigeno del entorno y por lo tanto son los principales organismos
encargados de la descomioa®n (Crawford & Sutherland, 1979; Kim & Singh, 2000).

La madera fésil con bacterias proviene de la Formacion Apeleg, una secuencia
sedimentaria interpretada como un ambiente continental con una fuerte influencia marina
y de caracteristicas subtropicalesn alto contenido de humedad (Ramos, 1981,

Ploszkiewicz, 1987; Scasso, 1987). Asimismo, presenta una gran cantidad de colonias
bacterianas por sobre el tejido fungico, por lo que es posible que dicho ejemplar se haya

depositado en zonas sobresaturadasyde.

Los coprolitos presentes en las maderas fosiles son consistentes con los
producidos por microartropodos detritivoros, especialmente con acaros oribatidos. Los
acaros oribatidos son organismos microscopicos que consumen una gran cantidad de

tejidos Ignificados como compensacion al bajo contenido de nutrientes que obtienen del
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mismo, favoreciendo al reciclado de la biomasa y la humificacién de los suelos (Haq,
1994). Numerosas especies de &caros oribatidos de suelo se registran para los bosques
andinepatagoénicos como descomponedores de materia vegetag{(l&lur2010; Oleiro,

2015; Ruizet al, 2015, 2018). Sin embargo, se desconocen las estrategias 0 mecanismos
llevados a cabo para la obtencion del alimento. El gran desarrollo de perforaciones
irregulares con coprolitos en el interior de las maderas fésiles es consistente con estadios
avanzados del decaimiento de la madera por parte de microorganismos detritivoros como
formas sapréfitas, ademas que no se observaron evidencias de reaccion per lparte d

planta hospedadora.

En ecosistemas modernos, la produccion de tilides en los vasos (proyecciones
citoplasmaticas producidas por las células parenquimaticas adyacentes), la secrecion de
gomas, compuestos fendlicos y resinas, la formacién de caesileiferos traumaticos o
la aposicion celularcell wall appositiony representan barreras fisicoquimicas naturales
gue previenen la infeccion y el desarrollo de organismos patdégerpsb@cterias,
hongos, insectos) en maderas de angiospermas y giernwss €.g, Blanchetteet al,

1988; Christianseet al,, 1999; Krekklinget al, 2004; Lerowset al,, 2011). Estas barreras
funcionan como respuestas defensivas por parte de la planta hospedadora que bloquean
el paso del patdégeno, inhibiendo su propéigea través del tejido lefioso y, por lo tanto,
evitando la degradacion celular (Pearce, 1997). En algunas de las maderas fosiles
analizadas se observaron traqueidas obturadas por compuestos resinosos emergentes de
los radios parenquimaticos, distribuidiscretamente en zonas donde el tejido lefioso no
presenta alteracion estructural a diferencia de zonas aledafias donde el decaimiento
estructural fue total. Este patron podria interpretarse como una respuesta defensiva de la
planta contra el ataque de hoagobacterias. No obstante, el alto grado de alteracion de

las maderas indicaria que dichas barreras fueron poco efectivas contra la colonizacion.
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En el registro fosil global, son escasas y aisladas las maderas con evidencia de barreras
defensivas contrarganismos patdgenos. En los pocos casos registrados se puede
distinguir el desarrollo de sustancias resinosas Yy/o tilides, aposicién celular o canales
resiniferos traumaticos asociados principalmente con el ataque de hongos causantes de
pudricion blancadg., Weaver et al., 1997; Pujaea al, 2009; Garcia Massirgt al,

2012; Harperet al, 2012;McLoughlin & Bomfleur 2016;Greppiet al, 2018, 2022;

Sagastet al, 2019;Wei et al, 2019; Rombol&t al, 2022).

El biodeterioro de las maderas estudiadasestas tesis es consisteots el
observado en los ecosistemas modernos, basado en las relaciones intraespecificas de los
organismos Y los estadios de la degradacion de la madera (Steklan@®012).Estas
interacciones entre diferentes grupos taxondémicos presentes en las maderas fésiles
reflejan los posibles roles etolégicos que pudieron haber ocurrido en el interior del tejido
lefioso, tales como herbivoria, detritivoria, saprotrofismo y nidificactorta vez,
contribuyen a una mejor comprension de las relaciones troficas en los ecosistemas
terrestres durante el JurasidardioLretacico Tempranode la Patagonia austral.
Estudiosrealizados erfésiles asociados a relaciones multitroficas se han eamrt
recientemente en diferentes periodos y localidades, brindando informacién basada en las
diferentes estrategias y mecanismos que los organismos habrian desarrolladpyentre si
reflejando que dichas interacciones serian mas comunes en el registracgaet@dg que
generalmente se creia (Garcia Massinial, 2012; McLoughlin & Bomfleur 2016;
Sagastet al, 2019; Weiet al, 2019; McLoughlin, 2020; Grepgit al, 2021b; Philippe
et al, 2022).

La asociacion descripta en esta tesis demuestra que témacoiones entre
diferentes organismos ocurrieron tanto antes como después de la muerte de las plantas

hospedadoras. Los insectos y hongos habrian producido los primeros estadios del
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decaimiento, genendo perforaciones que a la vez habrian favorecidmieada pasiva

de microorganismos a la madera y habrian desencadenado las respuestas defensivas de la
planta. Posteriormente, las comunidades de microartropodos, hongos y bacterias
convivieron en asociacion dentro de estas perforaciones preexistentesibyugeron

aun mas a su degradacion hasta finalmente acabar con el reciclado completo de la madera.
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CONCLUSIONES

Se describieron taxones de maderas fésiles previamente descritos para otras
formaciones de edades coetdneas. Estos taxones tienen afmidesl géneros
Agathoxylon Brachyoxylon Cupressinoxylory Sahnioxylonafines a Araucariaceae,
Hirmeriellaceae, Cupressaceae y Bennettitales, respectivamente. Del género fosil
Agathoxylon se identificaron las especie8. antarcticum A. kellerensey A.
psaidoparenchymatosymmientras que erBrachyoxylonlas especies identificadas
fueron B. raritanensey B. patagonicumAdicionalmente, se reconocieron dos nuevas
especies de los génerdSupressinoxylony Sahnioxylon que seran nominadas
formalmente en publicaciones futuras.

El hallazgo de maderas fosiles afineSanioxylorpara el Jurasico Superior de
la Formacion Lago La Plata se corresponde con el primer registro para el continente
americano. Los registros preside este género fésil se ubicaban en el este de Asia, India
y Antértida. Ademas, la presenciaSkhnioxylomo sdlo llena un vacio en la distribucion
del género, sino también que agrega un nuevo elemento al estrato arb6reo de los
paleobosques patagénicgscon mayor similitudal de los paleobosques antérticos,
consistente con el lapso de tiempo geoldgico en el que ambos continentes se encontraban
fisicamente conectados.

En las formaciones Lago La Plata y Tres Lagunas se observa un dominio casi total
de Agathoxylon mientras que se hallaron en menor me8idaechyoxylonSahnioxylory
posiblement&€upressinoxylonNo se observa demasiada diversidad entre las maderas de
estas formaciones. No obstante, la Formacion Tres Lagunas es las que mas especies tiene
de las tresinidade®studiadasBrachyoxylores dominante en la Formacion Apeleg, pero

Agathoxylortambién esta bien representado.
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La gran cantidad de ejemplares estudiados permitio realizar analisis cuantitativos
sobre la composicion arborea en las farimiaes Lago La Plata, Tres Lagunas y Apeleg.

Fue posible determinar un dominio casi exclusivo de las coniferas en el estrato arb6reo
de los paleobosques, por sobre otras gimnospermas, taleSabmoxylonEstos datos

a su vez son consistentes con lasidies previos de formaciones de edades coetaneas
para Patagonia Austral basados en maderas fosiles, improntas de hojas y estudios
palinolégicos €.g, Del Fueycet al, 2007; Iglesiagt al, 2011; Greppet al, 2023a).

El andlisis deds anillos de cremiento indicarian una estacionalidad marcéala
que es consistente con los estudios geoldgicos, paleobotanicos y palinolégicos previos
para la zona en cuestién, que sugieren también climas céalidos y alta humedad.
Adicionalmente se observaron falsos amilirelacionados con disrupciones bibticas y
abidticas en el crecimiento de la planta.

Muchas maderas presentaron signos y sintomas de biodeterioro. La presencia de
elementos asociados a bacterias, hongos, acaros oribatidos e insectos arrojan datos
asociads a la colonizacion, el decaimiento y el reciclado de la madera, comparable a los
observados en ecosistemas modernos. Las diferentes estrategias y los mecanismos
erosivos detectados en los lefios fosiles dan una idea de las posibles interacciones que
estosorganismos pudieron haber tenido con las madergsgarasitismo, saprotrofismo,
etc.). Asimismo, estan asociadas a modos de vida particulargs domicilio,
nidificacion, herbivoria, detritivoria, etc.) como también a respuestas defensivas que
pudiegon haber sido desencadenadas por las plantas hospedadoras al momento del ataque.
Este tipo de interacciones permiten un mejor entendimiento de como pudieron haber
estado integrados y como habrian funcionado los paleoecosistemas basado en las
diferentes rkaciones tréficas y etoldgicas de los diferentes grupos de organismos

saproxilicos involucrados para la Patagonia Austral durante el JurasaiotCretacico
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Temprang ademas de brindar una ventana tafonémica Unica en los procesos previos a la

fosilizacién definitiva.
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APENDICE

Repostiorio: siglas y numero del repositorio (ver Materiales y Métodos).

N* rec: siglas y numeracion asignadas por el recolector.

Xilotipo / género- especie: afinidad genérica, especifica o xilotipo anatomico.
Afinidad Botanca: a nivel de grupo principéb= Gimnosperma) y posible familia.

Fm-loc.: Formaciones: LLP=Lago La Plata, TL=Tres Lagunas, AP=Apeleg.
Localidades Formacion Lago La Plata: 1chates del Arroyo Blanco. 2. Cerro

Grande. Localidades Formacion Tres Lagunas: localidad tipo. Localidades Apeleg: 1.
Puesto Albistur. 2. Cerro Guia. 3. Estancia La Paulina. 4. Cerro Katterfeld.

Cortes: preparados microscoépicos realizados a cada ejemglaye cortes delgados
petrograficos ypeelsde acetato.

3 (VWLPDFLYQ GHO HVWDGR GH SUHVHUYDFLYQ DQDWYyYPLF
ORV FDUDFWHUHY REVHUYDEOHV 3%~ %XHQD SUHVHUYDF
FDUDFWHUHYV érgacion) baguzidasHaMunos otros caracteres distinguibles.

3" 1LQJ~Q WLSR GH FpOXODV GLVWLQJXLEOH

DMC: diametro minimo calculado, medido directamente cuando poseen médula o
calculado por la curvatura de los anillos.

Obs.: Observaciones; detatldicional, ademas de la anatomia tipica del ejemplar.

Repositorio| N* Xilotipo/ género- especie Afinidad Fm- | Cortes| P | DMC Obs.
(MPEFPb) rec botanica loc. (cm)
10113 TLE Brachyoxylon raritanense G TL a-c 35 | Anillos en
01 Hirmeriellaceae cufia,
biodet.
hongos y
coprolitos
10114 TLE cf. Agathoxylon G-Araucariaceael TL a-c C| 25
02
10115 TL: | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceael TL a-c A
04
10116 TLE Agathoxylon kellerense | G-Araucariaceae] TL a-c A Biodet.
05 hongos
10117 TLET | Agathoxylorantarcticum | G-Araucariaceael TL a-c B Biodet.
07 hongos
10118 TLE Agathoxylon kellerense | G-Araucariaceael TL a-c A
08
10119 TLE Agathoxylon kellerense | G-Araucariaceae] TL a-c B
09
10120 TL:1- cf. Agathoxylon G-Araucariaceae] TL a-c C Biodet.
13 hongos
10121 TLE Cupressinoxyldh G-Cupressaceag TL a-e B
15
10122 TLE Brachyoxylon raritanense G TL a-c A Biodet.
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17 Hirmeriellaceae hongos
10123 TLE Conif. Indet. G2 TL a-C
12
10124 TLEX | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceagl TL a-c Biodet.
23 hongos
10125 TL: | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceael TL a-c
24
10126 TLE Agathoxylon G-Araucariaceael TL a-c
25 pseudoparenchymatosun
10127 TL2 Conif. Indet. G? TL a-c 14 | Anillos en
01 cufa,
coprolitos
y biodet.
hongos
10128 TL2 cf. Agathoxylon G-Araucariaceael TL a-c
03
10129 TL2 cf. Agathoxylon G-Araucariaceael TL a-c
04
10130 TL2 Agathoxylorsp. G-Araucariaceael TL a-c
08
10131 TL2 | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceael TL a-c
15
10132 TL2 cf. Agathoxylon G-Araucariaceael TL a-c Biodet.
16 hongos
10133 TL3 cf. Agathoxylon G-Araucariaceael TL a-c 40 Biodet.
01 hongos
10134 TL3 cf. Agathoxylon G-Araucariaceael TL a-c Biodet.
04 hongos
10135 TL3 Agathoxylon kellerense | G-Araucariaceae] TL a-c
06
10136 TLE Conif. Indet. G~? TL a-c
03
10137 TLE cf. Agathoxylon G-Araucariaceael TL a-c
06
10138 TLE Conif. Indet. G? TL a-c
10
10139 TL: Conif. Indet. G? TL a Galerias
11
10140 TL: | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceael TL a-c
12
10141 TLE cf. Agathoxylon G-Araucariaceael TL a-c
14
10142 TLE cf. Agathoxylon G-Araucariaceae] TL a-c Anillos
16 dobles y
galerias
10143 TLE cf. Agathoxylon G-Araucariaceael TL a-c
18
10144 TLE Conif. Indet. G? TL a-c Anillos
19 dobles
10145 TLE Conif. Indet. G? TL a-c
20
10146 TLE cf. Agathoxylon G-Araucariaceael TL a-c
21
10147 TL: | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceael TL a-c
26
10148 TLE Conif. Indet. G? TL a-c
27
10149 TL2 | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceael TL a-c
17
10150 TL2 Conif. Indet. G*? TL ab
18
10151 TL3 Conif. Indet. G*? TL a-C 30
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02

10152 TL3 | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceagl TL a-c
03
10153 TL3 Conif. Indet. G? TL a-c Coprolitos
05
10154 TL2 Cupressinoxylch G TL a-c 32 | Anillos en
02 Cupressinoxylon cufay
biodet.
hongos
10155 TL2 | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceael TL a-c Anillos
05 dobles
10156 TL2 Agathoxylon kellerense | G-Araucariaceag] TL a-c Anillos
06 dobles y
biodet.
hongos
10157 TL2 cf. Agathoxylon G-Araucariaceae] TL a-c Anillos en
07 cufay
biodet.
hongos
10158 TL2 Conif. Indet. G? TL a-c
09
10159 TL2 cf. Agathoxylon G-Araucariaceael TL a-c
10
10160 TL2 | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceael TL a-c
11
10161 TL2 cf. Agathoxylon G-Araucariaceae] TL a-c Anillos
12 dobles 'y
biodet.
hongos
10162 TL2 Cupressinoxylch G TL a-c Biodet.
13 Cupressinoxylon hongos
10163 TL2 cf. Agathoxylon G-Araucariaceael TL a-c
14
10663 CG1 Conif. Indet. G? LLP2| ac
01
10664 CG1 cf. Agathoxylon G-Araucariaceael LLP2| ac
02
10665 CG1 Conif. Indet. G? LLP2
03a07
10666 CG1 Conif. Indet. G? LLP2| ac Anillos
08 dobles
10667 CG1 cf. Agathoxylon G-Araucariaceael LLP2| ac Anillos
09 dobles
10668 CG1 Conif. Indet. G? LLP2| ac Anillos
10 dobles
10669 CG1 Conif. Indet. G? LLP2| ac Anillos
11 dobles
10670 CGt1 cf. Agathoxylon G-Araucariaceag LLP2| ac 30 Anillos
12 dobles
10671 CG1 cf. Agathoxylon G-Araucariaceael LLP2| ac
13
10672 CG1 cf. Agathoxylon G-Araucariaceae LLP2| ac
14
10673 CG1 Conif. Indet. G? LLP2| ac Anillos
15 dobles
10674 CG1 Conif. Indet. G? LLP2| ac Anillos
16 dobles
10675 CG1 Conif. Indet. G? LLP2| ac Anillos
17 dobles
10676 CG1 | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceae LLP2| a-c
18
10677 CG1 | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceae LLP2| a-c
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19

10678 CGt cf. Agathoxylon G-Araucariaceag LLP2| ac C
20
10679 CG1 | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceae LLP2| a-c B| 18
21
10680 CG1 | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceae LLP2| a-c B
22
10681 T1-01 | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceae LLP2| ac B
10682 T1-02 Conif. Indet. G*? LLP2| ab D
10683 T302 | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceael LLP2| a-c B
LP3 Sahnioxylorsp. G Bennettitales | LLP1| a-c A ¢/ médula
02
LP3 Sahnioxylorsp. G Bennettitales | LLP1| a-c B
03
LP4 Agathoxylonaff. G-Araucariaceae LLP1| ac B
01 kellerense
LP4 Sahnioxylorsp. G Bennettitales | LLP1| a-c B ¢/ médula
02
10657 AP1 | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceael AP4 | a-c B
01
10658 AP4 cf. Brachyoxylon G AP4 | ac C
01 Hirmeriellaceae
10659 AP4 Brachyoxylon G AP4 a-c A
02 patagonicum Hirmeriellaceae
10660 AP5 Conif. Indet. G2 AP4 | ac C
01
10661 AP5 Conif. Indet. G? AP4 | ac C
02
10661 AP5 cf. Agathoxylon G-Araucariaceae, AP4| ac C
03
AP?Z Conif. Indet. G? AP1 a D
01
APZ Brachyoxylon G AP1 a-c B
02 patagonicum Hirmeriellaceae
APZ Conif. Indet. G? AP1 a D
07
AP?Z Conif. Indet. G? APl | ab D
09
AP8 cf. Brachyoxylon G AP4 a-c C
01 Hirmeriellaceae
AP8 | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceae] AP4 a-c B
02
AP8 cf. Brachyoxylon G AP4 a-c C
03 Hirmeriellaceae
AP9 Cupressinoxylosp. G- Cupressaceaq AP4 a-c A Bacterias
02 e hifas
AP10 | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceae, AP4 a-c A
01
AP1%t | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceae] AP4 | a-c A
01
CUt cf. Agathoxylon G-Araucariaceae, AP2 | ac C
01
Cuz Brachyoxylon G AP2 a-c B
02 patagonicum Hirmeriellaceae
Cu2 Conif.Indet. G? AP2 | ac D
01
CuU3 Conif. Indet. G*? AP2 | ac D
09
Cu3 cf. Brachyoxylon G AP2 a-c C
14 Hirmeriellaceae
CuU3 Conif. Indet. G*? AP2 | ac D
32
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Cu3 Brachyoxylon G AP2 a
57 patagonicum Hirmeriellaceae
CU3 Conif. Indet. G? AP2 a Galerias
63 con
camaras
pupales
CU3 Conif. Indet. G? AP2 | ac
64
CU3 | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceagl AP2 a-c
65
CU3 Conif. Indet. G? AP2 a Galerias
67 con
camaras
pupales
Cu3 cf. Brachyoxylon G AP2 | ab
81 Hirmeriellaceae
Cu4 Conif. Indet. G? AP3 a
01
Cu4 Conif. Indet. G? AP3 a
03
CU4 | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceae] AP3 a-c
04
Cu4 Brachyoxylon G AP3 | ac
05 patagonicum Hirmeriellaceae
Cu4 Conif. Indet. G? AP3 a
06
Cu4 Conif. Indet. G? AP3 a
07
CU4 | Agathoxylon antarcticum| G-Araucariaceae] AP3 a-c
08
CU4 Brachyoxylon G AP3 a-c
09 patagonicum Hirmeriellaceae
Cu4 Conif. Indet. G? AP3 a
10
Cu4 Brachyoxylon G AP3 a-c Biodet.
11 patagonicum Hirmeriellaceae hongos
Cu4 Conif. Indet. G? AP3 a
12
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