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Estudio paleoxilológico del Jurásico Superior�±Cretácico 

Inferior de Patagonia Central (Departamento de Río 

Senguer, Chubut) 
 
 

Resumen 
 

El objetivo de esta tesis doctoral ha sido el estudio de maderas fósiles de 

formaciones jurásico-cretácicas de la Patagonia argentina. Se recolectaron muestras de las 

formaciones Lago La Plata (Kimmeridgiano�±Berriasiano), Tres Lagunas (Titoniano�±

Valanginiano) y Apeleg (Hauteriviano�±Aptiano) aflorantes al suroeste de la provincia del 

Chubut, Argentina. Para todas las formaciones de estudio, esta tesis constituye el primer 

análisis detallado de sus maderas fósiles. 

De la Formación Lago La Plata se analizaron 23 ejemplares, los cuales permitió 

describir un nuevo taxón nunca antes encontrado en el continente americano. Este taxón es 

una especie de Sahnioxylon, un género fósil cuya distribución hasta el momento 

comprendía al este de Asia, Antártida e India. Además, para la Formación Lago La Plata se 

han podido identificar taxones de coníferas afines al género Agathoxylon, el cual estaría 

relacionado con la familia Araucariaceae. Las unidades taxonómicas de la asociación son: 

Agathoxylon antarcticum, Agathoxylon aff. kellerense y cf. Agathoxylon. 

Entre los 56 especímenes estudiados provenientes de la Formación Tres Lagunas, 

también se observó un dominio de las coníferas, entre las cuales predominan las afines al 

género Agathoxylon, estando presentes también las familias Hirmeriellaceae (= 

Cheirolepidiaceae) con el género Brachyoxylon y posiblemente Cupressaceae con el género 

Cupressinoxylon. Los taxones identificados en esta unidad son: Agathoxylon antarcticum, 
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Agathoxylon kellerense, Agathoxylon pseudoparenchymatosum, Agathoxylon sp., cf. 

Agathoxylon, Brachyoxylon raritanense y Cupressinoxylon?. 

Entre los 37 ejemplares procedentes de la Formación Apeleg, nuevamente se 

observó un dominio de las coníferas. No obstante, en este caso, el género fósil 

Brachyoxylon, afín a Hirmeriellaceae, es el dominante de la asociación, aunque también 

son abundantes las Araucariaceae, identificándose además un taxón asociado a la familia 

Cupressaceae. Los taxones identificados son: Brachyoxylon patagonicum, cf. 

Brachyoxylon, Agathoxylon antarcticum, cf. Agathoxylon y Cupressinoxylon sp. 

El estudio ha permitido confirmar el domino de las maderas afines a Araucariaceae 

en el estrato arbóreo para el Jurásico�±Cretácico de la Patagonia argentina, mientras que en 

la Formación Apeleg, este grupo si bien es abundante, no resulta dominante. La 

comparación de la composición del estrato arbóreo de los bosques analizados en esta tesis 

doctoral con registros coetáneos de la región patagónica y de Antártida, permitió inferir que 

sus taxones principales no cambian notoriamente. 

El estudio de los anillos de crecimiento de las coníferas, procedentes de las tres 

formaciones estudiadas sugiere que se depositaron en condiciones climáticas similares 

durante el lapso geológico que ellas abarcan, bajo un régimen cálido con estacionalidad 

marcada y condiciones de elevada humedad y disponibilidad de agua. Asimismo, en 

algunos casos se ha podido identificar la presencia de falsos anillos asociados a 

disrupciones que afectaron el crecimiento de la planta. 

Los ejemplares de las tres formaciones estudiadas presentaron evidencias de 

biodeterioro por bacterias, hongos y artrópodos terrestres. Se observó en algunos casos, 

patrones asociados a pudrición de la madera por parte de bacterias y hongos, 

identificándose también posibles colonias bacterianas y tejido fúngico como hifas. Además, 
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en especímenes de las formaciones Tres Lagunas y Apeleg se preservaron perforaciones y 

coprolitos similares a las producidas por ácaros oribátidos, así como también numerosas 

galerías y posibles cámaras pupales afines a insectos xilófagos. 

 

Palabras claves: anatomía, madera fósil, paleobotánica, Formación Lago La Plata, 

Formación Tres Lagunas, Formación Apeleg. 
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Fossil wood studies from the Upper Jurassic�tLower 

Cretaceous of central Patagonia (Río Senguer 

Department, Chubut) 

 

Abstract 
 

The aim of this Doctoral Thesis was the study of fossil woods from the Jurassic and 

Cretaceous of Argentinean Patagonia. Samples were collected from the Lago La Plata 

(Kimmeridgian�±Berriasian), Tres Lagunas (Tithonian�±Valanginian) and Apeleg 

(Hauterivian�±Aptian) Formations outcrops in the southwest of the Chubut Province, 

Argentina. For all the studied formations, this thesis provides the first detailed analysis of 

fossil woods. 

From the Lago La Plata Formation, 23 specimens were analized, which allowed the 

description of a new taxon unknown in the American Continent. This taxon is a new 

species of Sahnioxylon, a fossil genus whose distribution hitherto was east of Asia, 

Antarctica, and India. In addition, for the Lago La Plata Formation it has been possible to 

identify taxa of conifers related to the genus Agathoxylon, which would be related to the 

family Araucariaceae. The taxa found in the formation are: Agathoxylon antarcticum, 

Agathoxylon aff. kellerense and cf. Agathoxylon. 

Among the 56 specimens studied from the Tres Lagunas Formation, a dominance of 

conifers was also observed, among which those related to Araucariaceae with the genus 

Agathoxylon dominate, and Hirmeriellaceae (= Cheirolepidiaceae) with the genus 

Brachyoxylon and possibly Cupressaceae with the genus Cupressinoxylon. The taxa 

identified in this formation are: Agathoxylon antarcticum, Agathoxylon kellerense, 
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Agathoxylon pseudoparenchymatosum, Agathoxylon sp., cf. Agathoxylon, Brachyoxylon 

raritanense, and Cupressinoxylon?. 

Among the 37 specimens from the Apeleg Formation, a dominance of conifers was 

once again observed. However, in this case, the fossil genus Brachyoxylon related to the 

Hirmeriellaceae is dominant, although the Araucariaceae are also abundant; also a taxon 

associated with the Cupressaceae was found. The taxa identified in this formation are: 

Brachyoxylon patagonicum, cf. Brachyoxylon, Agathoxylon antarcticum, cf. Agathoxylon 

and Cupressinoxylon sp. 

The study has confirmed the dominance of the Araucariaceae in the arboreal strata 

in the Jurassic�±Cretaceous of Argentinean Patagonia, while in the Apeleg Formation, this 

group, although abundant, is not dominant. A comparison of the composition of the forests 

analyzed in this thesis with similar contemporary records in the Patagonian and the 

Antarctica regions, allowed us to infer that their main taxa have not changed significantly. 

The study of the growth rings of the conifers from the three formations studied, 

suggests similar climatic conditions during the geological period they cover, and that they 

deposited under a warm regime with marked seasonality and conditions of high humidity 

and water availability. In addition, in some cases, it has been possible to identify the 

presence of false rings associated with disruptions that affected plant growth. 

The specimens of the three formations studied presented evidence of 

biodeterioration by bacteria, fungi and terrestrial arthropods. In some cases, patterns 

associated with wood-rot by bacteria and fungi were observed, also possible bacterial 

colonies and fungal tissue, such as hyphae, were identified. In addition, in specimens from 

the Tres Lagunas and Apeleg formations, bores and coprolites similar to those produced by 
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oribatid mites were preserved, as well as numerous galleries and possible pupal chambers 

similar to those produced by xylophagous insects. 

 

Keywords: anatomy, fossil wood, paleobotany, Lago La Plata Formation, Tres Lagunas 

Formation, Apeleg Formation. 
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INTRODUCCIÓN  

 

La madera 

La madera, xilema secundario o leño, es el tejido de origen vegetal que se 

desarrolla entre la corteza y la médula de árboles y arbustos. La madera cumple diferentes 

funciones en la planta, siendo fundamentalmente el tejido de sostén (Beck, 2010). 

Además, junto con el floema constituye una vía simplástica para el desarrollo de la planta, 

así como también es el principal sistema de transporte de agua (Beck, 2010).  

La madera es producida por el cambium vascular hacia el interior de la planta y 

está compuesta principalmente por células tubulares de orientación longitudinal (e.g., 

traqueidas, fibras, elementos de vasos) cuya estructura de las paredes es celulosa, 

hemicelulosa y lignina (García Esteban et al., 2003). Además, al ser un tejido heterogéneo 

y anisotrópico presenta propiedades anatómicas, químicas, físicas y mecánicas únicas de 

interés científico, tecnológico y económico como recurso renovable a nivel mundial 

(Suirezs & Berger, 2009). 

En muchos casos el estudio anatómico de la madera está basado en las 

características estructurales que presenta y su posterior aplicación (Hugues, 1973). Sin 

embargo, las variaciones estructurales pueden estar vinculadas al entorno, la especie, los 

individuos dentro de la especie o la posición de la muestra dentro de cada ejemplar (Zobel 

& van Buijtenen, 1989). Por lo tanto, la estructura de la madera es el resultado de factores 

intrínsecos (e.g., genéticos) y extrínsecos (e.g., ambientales, efecto de agentes patógenos) 

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

descripciones e identificaciones de los individuos (Giménez et al., 2005). 
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Las maderas fósiles 

Las maderas fósiles comprenden una parte importante del registro paleobotánico 

de Argentina, especialmente durante el Mesozoico y el Cenozoico, y aunque son 

abundantes en diferentes formaciones a lo largo y ancho del país, sus estudios hasta la 

fecha no son tan numerosos, pese a que en los últimos años se ha incrementado 

enormemente el número de trabajos, en especial para Patagonia (ver síntesis hasta 2021 

en Pujana, 2022; Bodnar et al., 2022; Rombola et al., 2022; Greppi et al., 2022, 2023a; 

Vallejos Leiz et al., 2022; Vera & Perez Loinaze, 2022; Martínez et al., 2023; Martinez 

Martinez, 2023; Passalia et al., 2023; Ruiz et al., 2023; Sagasti & Bodnar, 2023). Las 

primeras investigaciones de maderas fósiles en Patagonia Argentina surgieron a partir de 

ejemplares recolectados por Charles Darwin en afloramientos de edad cenozoica de las 

costas del río Santa Cruz, en su viaje a bordo del Beagle en 1834 (Ottone, 2005). Dichas 

maderas fueron posteriormente mencionadas por el botánico Robert Brown asignándoles 

una afinidad a coníferas y dicotiledóneas (Ottone, 2005).  

El objetivo de esta tesis doctoral es contribuir al mejor conocimiento de los leños 

fósiles del Jurásico Superior y Cretácico Inferior de Patagonia central, en la provincia del 

Chubut, sobre la base de estudios anatómicos. El análisis de maderas fósiles proceden de 

tres unidades aflorantes en distintas localidades: 1- Formación Lago La Plata (incluida 

Formación Cerro Grande), 2- Formación Tres Lagunas y 3- Formación Apeleg (incluida 

Formación Cerro Guía). 

La abundancia de leños fósiles procedentes de las tres formaciones estudiadas 

motivó una orientación inicial de la investigación de los mismos, siendo este el primer 

estudio sistemático paleoxilológico para dichas unidades litoestratigráficas. Sobre la base 

de detalladas descripciones de los ejemplares recolectados, se plantearon discusiones 

sistemáticas y taxonómicas que permitieron realizar inferencias tanto paleoambientales 
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como paleobiogeográficas. A su vez, el estudio de los ejemplares de cada una de las 

formaciones permitió profundizar las posibles variaciones ocurridas en la composición 

de los bosques a lo largo del Jurásico Tardío�tCretácico Temprano, y su comparación con 

paleoxilofloras coetáneas de Patagonia y Antártida descriptas previamente.  

El biodeterioro en las maderas fósiles evidenciado en patrones de pudrición y 

tejido fúngico, así como en el desarrollo de galerías y la presencia de coprolitos 

relacionados a artrópodos permite indicar ciertas condiciones paleoecológicas, a la vez 

que brindan un mejor entendimiento de como habrían funcionado los ecosistemas entre 

el Jurásico y el Cretácico de Patagonia austral. 
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Antecedentes paleoxilológicos del Jurásico y Cretácico de la Patagonia 

argentina 

A. Jurásico 

El primer registro de maderas fósiles corresponde al de Gothan en Jaworski 

(1915), el cual identificó a Cupressinoxylon sp. de la localidad de Chacay-Melehue, en la 

provincia de Neuquén. Sin embargo, se desconoce la procedencia estratigráfica precisa. 

Mucho tiempo después, también en la provincia de Neuquén, nuevos estudios 

paleoxilológicos son reportados. Morgans-Bell & McIlroy (2005) describieron maderas 

de Araucarioxylon Kraus, afines a Araucariaceae, de la Formación Las Lajas (Bajociano, 

Jurásico Medio) en la localidad de Sierra de Chacaicó. No obstante, el género 

Araucarioxylon fue sinonimizado junto con Dadoxylon Endler a Agathoxylon Hartig por 

Philippe (1993) en su revisión de maderas con campos de cruzamiento araucarioides.  

Por otro lado, Gnaedinger (2006) describe maderas provenientes de la Formación 

Piedra Pintada (Jurásico Inferior): Araucarioxylon termieri (Attims) Gnaedinger y 

Prototaxoxylon pintadense Gnaedinger (afín a Taxales) de la localidad de Cerro Mesa. 

Posteriormente, Gnaedinger & Herbst (2009) realizan la nueva combinación Agathoxylon 

termieri (Attims) Gnaedinger & Herbst.  

En la provincia de Chubut, Bodnar et al. (2013) describen la presencia del género 

Brachyoxylon con una nueva especie: B. currumilii Bodnar, Escapa, Cúneo & Gnaedinger 

(afín a Hirmeriellaceae) de la Formación Cañadón Asfalto (Jurásico Inferior-Jurásico 

Medio) en la localidad de Cerro Cóndor. Además, Bodnar & Escapa (2016) identifican la 

presencia de Protaxodioxylon patagonicum Bodnar & Escapa (afín a Cupressaceae) de la 

localidad de Cerro Bayo también de la Formación Cañadón Asfalto. 

La provincia de Santa Cruz es la que presenta la mayor cantidad de estudios de 

maderas fósiles jurásicas. Zamuner & Falaschi (2005) identificaron leños de Agathoxylon 
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matildense (afín a Araucariaceae) de la Formación La Matilde (Jurásico Medio) en la 

localidad de Cerro Madre e Hija. No obstante, esta especie fue incluida por Pujana et al. 

(2014) en Agathoxylon antarcticum (Poole & Cantrill) Pujana, Santillana & Marenssi.  

Continuando con la descripción de maderas fósiles de la Formación La Matilde 

(Jurásico Medio), Gnaedinger & Herbst (2006) describen nuevos registros de especies de 

Prototaxaxylon: P. acevedoae Gnaedinger & Herbst, P. intertrappeum Prakash & 

Srivastava y P. uniseriale Prasad en las localidades de Bardas Blancas, Cerro Conito, 

parte norte de Estancia Meseta Chica, Puesto Raspuzzi, Laguna La Guadalosa y Mina de 

Pareja. Además, Gnaedinger (2007a,b) también identificó: Circoporopitys argentinum 

Gnaedinger y Circoporoxylon sanjuliense Gnaedinger (ambas afines a Podocarpaceae), 

Herbstiloxylon patagonicum Gnaedinger y Protelicoxylon feriziense Fakhr & Marguerier 

(ambas afines a Cupressaceae), Planoxylon australe (Salard) Vozenin-Serra & Salard-

Cheboldaeff (afín a Protopinaceae), Podocarpoxylon austroamericanum Gnaedinger y 

Podocarpoxylon feruglioi Gnaedinger (ambas afines a Podocarpaceae) en las localidades 

de Cerro Conito, Laguna Pareja, Laguna del Carbón, Bardas Blancas y Puesto Raspuzzi. 

Nuevos hallazgos de especies relacionados con Araucariaceae y afines al género 

Agathoxylon son descriptos por Kloster & Gnaedinger (2018), destacándose la presencia 

de: A. agathioides (Kräusel & Jain) Kloster & Gnaedinger, A. santacruzense Kloster & 

Gnaedinger, A. santalense (Sah & Jain) Kloster & Gnaedinger y A. termieri (Attims) 

Gnaedinger & Herbst en las siguientes áreas y localidades: sector Gran Bajo de San Julián 

(localidades: parte norte de la Estancia Meseta Chica, Barda Blanca, Cerro Conito, 

Laguna La Guadalosa y límite sureste de la Laguna del Carbón) y el sector central y 

suroeste (localidad Bajo El Puma). 

Por otro lado, Gnaedinger & Herbst (2009) detallan la presencia de maderas de 

Baieroxylon sp. cf. B. chilensis (afín a Ginkgoales), Agathoxylon protoaraucana (Brea) 
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Gnaedinger & Herbst y Prototaxoxylon pintadense Gnaedinger en la localidad de 

Estancia Roca Blanca de la Formación Roca Blanca (Sinemuriano�tToarciano, Jurásico 

Inferior). Además, Gnaedinger (2012) describe maderas afines a Ginkgoales con las 

especies Baieroxylon rocablanquense Gnaedinger y Ginkomieloxylon tanzanii Giraud & 

Hankel para las formaciones Roca Blanca (Sinemuriano�tToarciano, Jurásico Inferior) y 

La Matilde (Jurásico Medio), respectivamente. Finalmente, Sagasti et al. (2019) 

describen maderas tipo Agathoxylon de la localidad de Laguna La Flecha de la Formación 

Chon Aike (Jurásico Medio�tJurásico Tardío). 

 

B. Cretácico 

La provincia de Rio Negro posee el primer registro cretácico de leño fósil a cargo 

de Tortorelli (1941), quien describió una madera afín a Gingkoales de la localidad de 

Valcheta, cuya posición estratigráfica es desconocida dentro del Grupo Neuquén. Sin 

embargo, Del Fueyo (1998), pone en duda la afinidad taxonómica y posteriormente, 

Passalia et al. (2023) sinonimizan a este ejemplar con Podocarpoxylon mazzonii 

(Petriella) Müller-Stoll & Schultze-Motel por presentar la mayoría de las características 

anatómicas similares. Además, Del Fueyo (1998) describe Circoporoxylon gregussi Del 

Fueyo y Podocarpoxylon garciae Del Fueyo (ambas afines a Podocarpaceae) para la 

Formación Allen (Campaniano�tMaastrichtiano, Cretácico Superior) en la localidad de 

Bajo Santa Rosa. No obstante, Circoporoxylon gregussi Del Fueyo fue recientemente 

reinterpretado y clasificado como Podocarpoxylon mazzonii (Petriella) Müller-Stoll & 

Schultze-Motel (Vera et al., 2019; Passalia et al., 2023). Para la misma formación y 

localidad, Artabe et al. (2004) y Artabe et al. (2005) describen Brunoa santarrosensis 

Artabe, Zamuner & Stevenson, Worsdellia bonettiae Artabe, Zamuner & Stevenson y 

Chamberlainia pteridospermoidea Artabe, Zamuner & Stevenson, relacionadas con 
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Cycadales. Además, Martínez et al. (2012) describen una nueva especie de Cycadales 

(Wintucycas stevensonii Martínez, Artabe & Bodnar) para la localidad Salitral Ojo de 

Agua, también en la Formación Allen. Posteriormente, Passalia et al. (2023) describen 

una asociación de maderas fósiles provenientes de la Formación Allen en la localidad de 

Valcheta, afines a Podocarpoxylon mazzonii (Petriella) Müller-Stoll & Schultze-Motel. 

En la provincia de Neuquén, Martínez & Lutz (2007) describen Baieroxylon 

patagonicum Martínez & Lutz (afín a Ginkgoales) y Circoporoxylon krauselii Martínez 

& Lutz de la Formación Rayoso (Aptiano�tAlbiano, Cretácico Inferior) y Formación 

Huincul (Cenomaniano, Cretácico Superior) en las localidades de El Mangrullo y Cerros 

Colorados, respectivamente. Por otro lado, Gnaedinger et al. (2017) reportan una nueva 

especie de Podocarpoxylon prumnopityoides Gnaedinger, Coria, Koppelhus, Casadío, 

Tunik & Currie de la Formación Mulichinco (Valanginiano, Cretácico Inferior) en la 

localidad de Pilmatué. 

En la provincia de Chubut son numerosos los estudios de maderas fósiles. Pujana 

et al. (2007) describen una asociación de leños relacionados con Agathoxylon sp. para la 

localidad de Sierra San Bernardo de la Formación Bajo Barreal (Cenomaniano�t

Turoniano, Cretácico Superior). Posteriormente, Pujana et al. (2014) incluyen estos 

ejemplares en Agathoxylon antarcticum (Poole & Cantrill) Pujana, Santillana & 

Marenssi. Además, Greppi et al. (2022) también describen leños de coníferas de la 

Formación Bajo Barreal en la localidad de Estancia Los Molinos, identificando 

Agathoxylon antarcticum (Poole & Cantrill) Pujana, Santillana & Marenssi y 

Brachyoxylon patagonicum Rombola, Greppi & Pujana. 

Por otro lado, Brea et al. (2016) registran la presencia de Cupressaceae con la 

especie fósil Cupressinoxylon hallei Kräusel en la localidad de Estancia Aguada La 

Piedra de la Formación Los Adobes (Cretácico Inferior). Además, Vera et al. (2020b) 
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registran la presencia de Agathoxylon antarcticum (Poole & Cantrill) Pujana, Santillana 

& Marenssi, en la localidad de el Cañón La Orientala para la misma formación. 

Nunes et al. (2018) describen el registro más antiguo conocido hasta la fecha de 

maderas de angiospermas en Sudamérica: Carlquistoxylon australe Nunes, Pujana, 

Escapa, Gandolfo & Cúneo de la Formación Cerro Barcino (Albiano, Cretácico Inferior) 

en la localidad de Estancia La Fecha; mientras que Nunes et al. (2019) crean una nueva 

especie de Cupressaceae: Austrocupressinoxylon barcinense Nunes, Bodnar & Escapa 

para la misma localidad y formación.  

En la Formación Puntudo Chico (Campaniano�tMaastrichtiano, Cretácico 

Superior), Vera et al. (2019) describen maderas de Podocarpoxylon mazzonii (Petriella) 

Müller-Stoll & Schultze-Motel, Agathoxylon antarcticum (Poole & Cantrill) Pujana, 

Santillana & Marenssi y Brachyoxylon sp. cf. B. currumilii en la localidad de El Quiosco. 

Posteriormente, Greppi et al. (2023a) sugieren informalmente a Brachyoxylon sp. cf. B. 

currumilii como perteneciente a Brachyoxylon patagonicum Rombola, Greppi & Pujana. 

Además, Vera et al. (2020a) describen una nueva especie de madera de angiosperma, 

Aextoxicoxylon kawasianus Vera, Perez Loinaze, Llorens & Passalia en la localidad de 

Estancia María de las Nieves, también para la misma formación. 

Greppi et al. (2021a) mencionan la presencia de Brachyoxylon raritanense Torrey 

en depósitos de la Formación Castillo (Albiano, Cretácico Inferior), en las localidades de 

Colorado de Galvéniz y Cañón Puerta del Diablo, como así también una posible madera 

de Brachyoxylon para la Formación Matasiete (Aptiano, Cretácico Inferior) en la 

localidad de Sierra Nevada. 

En la provincia de Santa Cruz se registran el mayor número de estudios 

paleoxilológicos cretácicos. Vera & Césari (2012) describen maderas de coníferas afines 

a Agathoxylon sp., además de Brachyoxylon sp. cf. Brachyoxylon boureaui de diferentes 
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localidades: Cerro Testigo, Estancia Bajo Tigre, Punta del Barco, Meseta Baqueró, 

Estancia El Verano, y Anfiteatro de Ticó con afloramientos de las formaciones Punta del 

Barco y Anfiteatro de Ticó (ambas del Aptiano, Cretácico Inferior). Posteriormente, Vera 

& Césari (2015) redefinieron los ejemplares de Brachyoxylon sp. cf. B. boureaui como 

una nueva especie, Brachyoxylon baqueroensis Vera & Césari. Además, Vera & Perez 

Loinaze (2022) combinaron a Agathoxylon sp. como Agathoxylon antarcticum. Nuevos 

hallazgos de maderas de coníferas son realizados por Vera & Perez Loinaze (2022) para 

la Formación Punta del Barco (Aptiano, Cretácico Inferior) en la localidad de Meseta 

Baqueró, con afinidades a Agathoxylon antarcticum (Poole & Cantrill) Pujana, Santillana 

& Marenssi, Agathoxylon kellerense (Lucas & Lacey) Pujana, Agathoxylon 

pseudoparenchymatosum (Gothan) Pujana, Santillana & Marenssi y 

Protocupressinoxylon sp. cf. P. dragastani.  

Carrizo & Del Fueyo (2015) describen brevemente una madera de gimnosperma 

indeterminada de la Formación Springhill (Cretácico Inferior) en la localidad de Río 

Correntoso. Una nueva especie de Agathoxylon (Agathoxylon mendezii Del Fueyo, 

Carrizo, Poiré & Lafuente Diaz) es nombrada por Del Fueyo et al. (2021) para la misma 

formación en la localidad de Estancia El Álamo.  

Egerton et al. (2016) describen numerosos géneros y especies indeterminadas de 

maderas fósiles de la Formación Cerro Fortaleza (Campaniano�tMaastrichtiano, Cretácico 

Superior) y localidad homónima para la provincia de Santa Cruz: Agathoxylon sp., 

Cupressinoxylon sp., Podocarpoxylon sp., Taxodioxylon sp. 1, Taxodioxylon sp. 2, 

Hedycaryoxylon burmeisteri Egerton, Williams & Lacovara (afín a Laurales), 

Nothofagoxylon corrugatus Poole, Hunt & Cantrill (afín a Nothofagaceae) y Planoxylon 

sp. Adicionalmente, Rombola et al. (2022) crearon una nueva especie de Brachyoxylon, 
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Brachyoxylon patagonicum Rombola, Greppi & Pujana, de la Formación Cerro Fortaleza 

(Cretácico Superior) en la localidad de Cerro Los Hornos.   

Varela et al. (2016) identifican maderas de Podocarpoxylon garciae Del Fueyo 

de la Formación Mata Amarilla (Cretácico Superior) en alrededores de Tres Lagos. Para 

la misma formación, Martínez et al. (2017) describen un nuevo género y especie de 

Cycadales: Zamuneria amyla Martinez, Iglesias & Artabe en la localidad de Cerro 

Fortaleza.  

Novas et al. (2019) registran la presencia de Podocarpoxylon dusenii Kräusel en 

depósitos de la Formación Chorrillo (Campaniano�tMaastrichtiano, Cretácico Superior) 

en la localidad de Estancia La Anita. Finalmente, Greppi et al. (2023a) describen  maderas 

afines a Agathoxylon antarcticum (Poole & Cantrill) Pujana, Santillana & Marenssi y 

Brachyoxylon patagonicum Rombola, Greppi & Pujana de la Formación Kachaike 

(Albiano, Cretácico Inferior) en la localidad de Estancia Tucu Tucu.  
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MARCO ESTRATIGRÁFICO  

 
 

El área de estudio se encuentra enmarcada dentro de la denominada Cuenca 

Aysén/Río Mayo (Aysén/Río Mayo Basin, ARB) en los Andes Nordpatagónicos. La 

estratigrafía de la Cuenca Aysén/Río Mayo comprende las rocas volcánicas de la 

Formación Lago La Plata y las rocas sedimentarias y volcánicas del Grupo Coyhaique, 

definido en Chile (Ramos, 1981; Suarez et al., 1996; Iannizzotto et al., 2004).  

En Argentina, el Grupo Coyhaique aflora en la cordillera Patagónica de la 

provincia de Chubut y está compuesto por las formaciones Tres Lagunas, Katterfeld y 

Apeleg (Ramos, 1981; Olivero, 1982; Scasso, 1987, 1989; Depine & Ramos, 2004; 

Rolando et al., 2004) y corresponde a un ciclo sedimentario acotado entre el Titoniano y 

el Aptiano (Gianni et al., 2020; Fig. 1). Además, en Chile, las formaciones Ibáñez y 

Toqui son equivalentes con las formaciones Lago La Plata y Tres Lagunas, 

respectivamente (Suárez et al., 2009). 
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Figura 1. Tabla estratigráfica. Ubicación aproximada de las formaciones portadoras 

de leños fósiles de esta tesis en negrita (adaptado de Gianni et al., 2020), y dataciones 

absolutas basadas en estudios de U-Pb realizadas en la Cuenca Aysén/Río Mayo tanto 

para Chile (estrellas rojas) según Rolando et al. (2004) y Suárez et al. (2009), y 

Argentina (estrellas verdes) según Gianni et al. (2020). 

 

A. Formación Lago La Plata (Kimmeridgiano�±Berriasiano) 

Feruglio (1931, 1949) describió por primera vez las rocas de la Formación Lago 

La Plata, las cuales afloran en el itsmo que separa los lagos Fontana y La Plata, así 

también como pequeños asomos en el cerro Pescador y el margen norte del lago 

Fontana. Sin embargo, Quartino (1952) fue quien las estudió en detalle y denominó al 

�F�R�Q�M�X�Q�W�R���G�H���U�R�F�D�V���Y�R�O�F�i�Q�L�F�D�V���H�Q���O�D���O�R�F�D�O�L�G�D�G���K�R�P�y�Q�L�P�D���F�R�P�R���³�6�H�U�L�H���G�H���/�D�J�R���/�D���3�O�D�W�D�´����

Posteriormente, Ramos (1976) formalizó el nombre de Formación 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 

Formación Lago La Plata también aflora en las localidades de Tres Lagunas, Río 

Apeleg y Cerro Pepita (Ploszkiewicz, 1987). 

La Formación Cerro Grande, con su localidad tipo ubicada en el cerro 

homónimo al sur del lago Fontana, también está compuesta por rocas volcánicas, 

principalmente piroclásticas (Olivero, 1982). Además, Quartino (1952) incluyó 

�L�Q�L�F�L�D�O�P�H�Q�W�H���D���O�D�V���U�R�F�D�V���G�H���O�D���)�R�U�P�D�F�L�y�Q���&�H�U�U�R���*�U�D�Q�G�H���G�H�Q�W�U�R���G�H���O�D���³�6�H�U�L�H���G�H�O���/�D�J�R���/�D��

�3�O�D�W�D�´���� 

Aunque geográficamente, la Formación Cerro Grande se encuentre enmarcada 

entre los depósitos de la Formación Katterfeld y Formación Apeleg (incluye Formación 

Cerro Guía), es difícil establecer las relaciones estratigráficas entre estas unidades 

litoestratigráficas por la fuerte alteración y deformación tectónica dentro del área, 

sumado a la cubierta de detritos y el desarrollo espeso del bosque que cubre al sustrato. 

Además, éstos depósitos piroclásticos posiblemente proceden de centros volcánicos 

locales (como sería el caso de cerro Grande) que actuaron en diferente tiempo, pero 

siempre dentro de una misma época volcánica (Olivero, 1982). Ante esto, es posible que 

los depósitos de la Formación Cerro Grande sean equivalentes a la Formación Lago La 

Plata, siendo esta última la forma correcta de nombrarla (Scasso, com. pers.).  

Ramos (1976) asigna una edad jurásica media hasta jurásica superior para la 

Formación Lago La Plata; mientras que la edad mínima para dicha formación estaría 

definida por la posición de los potentes depósitos piroclásticos ubicados por debajo de 

la Formación Tres Lagunas de edad berriasiana (Olivero, 1983). No obstante, estudios 

recientes con zircones U-Pb en Chile, indican una edad para la Formación Ibáñez 
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(equivalente a la Formación Lago La Plata) comprendida entre los 136�±151 millones de 

años (Kimmeridgiano�±Valanginiano) (Rolando et al., 2004; Suárez et al., 2009). 

Las maderas fósiles fueron recolectadas en dos localidades de la Formación 

Lago La Plata: Arroyo Blanco, en las nacientes de este arroyo (44° 58' 38'' S, 71° 34' 

59'' W) y Cerro Grande (44° 59' 43'' S, 71° 28' 48'' W), en el margen sur del lago 

Fontana, provincia de Chubut (Fig. 2 y Fig. 16.A, B). 

El sector de Arroyo Blanco comprende un potente nivel de rocas psefíticas 

gruesas, tobas y brechas piroclásticas, y se encuentra enmarcado entre el cerro de cota 

1596 y el cerro Katterfeld y no se identifica techo y base de los depósitos (Olivero, 

1982). La sección presenta un espesor aproximado de 90 metros (Fig. 3 y Fig. 5.A�±D). 

La base del perfil está compuesta principalmente por potentes depósitos masivos de 

diamictitas, seguido por conglomeraros finos a medianos y areniscas gruesas de colores 

morados (Olivero, 1982; Fig. 3). En ocasiones se reconocen coquinas formadas por 

valvas de ostreoideos. La parte media del perfil es portadora de una gran variedad de 

fauna marina, como corales, braquiópodos, bivalvos y diferentes tipos de cefalópodos 

(Olivero, 1982; Fig. 3). La parte superior del perfil comprende depósitos psefíticos 

gruesos y masivos compuestos por bloques angulosos de rocas volcánicas de 0.5�±1.0 

metro, con disposición caótica y sin selección (Olivero, 1982). En ocasiones, se 

observan lentes intercalados compuestos por conglomerados finos a medianos y 

areniscas gruesas portadores de restos de invertebrados marino y pequeños troncos 

fósiles (Olivero, 1982; Fig. 3). 

Los afloramientos de la localidad Cerro Grande está compuesta principalmente 

de rocas piroclásticas (tobas y brechas), con participación menor de lavas dacíticas y 

andesíticas, margas y conglomerados (Marshall et al., 1984; Fig. 4 y Fig. 5.E, F). La 

sección posee un espesor aproximado de 1300 metros. La base del perfil está compuesta 
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íntegramente por brechas piroclásticas de colores gris blanquecino-amarillento a colores 

pardo-rojizos (Marshall et al., 1984). Intercalados entre estas brechas, pueden 

identificarse pequeños niveles de lavas dacíticas y andesíticas. En la parte media del 

perfil, se identifican brechas y una mayor participación de lavas y tobas, además de 

alojar en su interior grandes troncos silicificados en posición de vida (Marshall et al., 

1984; Figura 4). Hacia el tope de la sección se identifican rocas piroclásticas, con 

dominio de tobas, así también como conglomerados y en menor proporción, pelitas, 

margas y lavas. Además, los niveles pelíticos son portadores de abundantes restos 

vegetales referidos a Elatocladus sp. y Otozamites sp. (Marshall et al., 1984; Fig. 4). 

El ambiente de depositación para la Formación Lago La Plata podría 

corresponderse con una zona de islas volcánicas, con vulcanismo activo y coetáneo con 

la sedimentación, formándose depósitos marinos asociados a cuerpos de agua someros y 

depósitos continentales o mixtos en las islas, dentro de un contexto de clima cálido 

(Olivero, 1982). Adicionalmente, en la zona del cerro Grande, la presencia de grandes 

troncos silicificados en posición de vida inmersos entre las brechas y lavas, sumado a la 

presencia de improntas de hojas y ausencia de fósiles marinos, indicaría depósitos 

plenamente continentales, así como una depositación rápida del material, permitiendo la 

conservación de la posición vertical de los leños e impidiendo su remoción (Quartino, 

1952; Olivero, 1982; Baldoni & Olivero, 1983; Marshall et al., 1984). 

 

 

 

 

 

 



22 
 

 

 

 

Figura 2. Localidades fosilíferas, zona sur de lago Fontana (Formación Lago La 

Plata). 1. Nacientes del Arroyo Blanco. 2. Cerro Grande. 
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Figura 3. Perfil esquemático de la Formación Lago La Plata en la localidad Arroyo 

Blanco (tomado y adaptado de Olivero (1982)). 
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Figura 4. Perfil esquemático de la Formación Lago La Plata en la localidad Cerro  

Grande (adaptado de Marshall et al. (1984)). 
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Figura 5. Formación Lago La Plata. A. Depósitos piroclásticos de la localidad Arroyo 

Blanco. B, C. Detalle de brecha piroclástica. D. Detalle de conglomerado fino. E, F. 

Depósitos lávicos de la localidad Cerro Grande. 

 

 



26 
 

B. Formación Tres Lagunas (Titoniano�±Valanginiano) 

 La Formación Tres Lagunas es equivalente a la Formación Toqui, la unidad más 

baja del Grupo Coyhaique (Titoniano�±Aptiano) (Heim, 1940; Ramos, 1981; Suarez et 

al., 2009). Caracterizada también por lavas y brechas jurásicas de la Formación Lago La 

Plata y rocas sedimentarias del Paleozoico superior, transicionalmente superpuesta a las 

formaciones Katterfeld y Apeleg (Ramos, 1981; Olivero, 1982; Ploszkiewicz, 1987). La 

edad del Grupo Coyhaique no es mayor al Titoniano y no más joven que el Aptiano 

(Scasso, 1989), siendo lo más probable que la edad de la Formación Tres Lagunas sea 

valanginiana superior (Aguirre-Urreta & Rawson, 1998).  

Las maderas fósiles fueron recolectadas en la localidad tipo de la Formación 

Tres Lagunas en dos afloramientos fosilíferos: 1= 44º 52' 07'' S, 70º 47' 16'' W y 2= 44º 

52' 07'' S, 70º 47' 49'' W (Fig. 6), a unos 20 km al norte del pueblo de Alto Río Senguer, 

provincia de Chubut. La Formación Tres Lagunas presenta un espesor total aproximado 

de 66 m y hacia el techo de la sección se observan sectores cubiertos por los depósitos 

de playa de la laguna adyacente. 

 La Formación Tres Lagunas está compuesta principalmente por conglomerados, 

areniscas, pelitas y calizas negras que afloran en cercanías a la localidad de Tres 

Lagunas (Fig. 7 y Fig. 8) y en el margen sur del lago Fontana (Bergmann, 1956; Ramos, 

1981; Scasso, 1989; Hechem et al., 1993). A pesar de las intensas fallas y pliegues, la 

litología y contenido fosilífero de las rocas, junto con su relación con otras formaciones 

de la región, impulsó a la mayoría de los autores a considerar a la Formación Tres 

Lagunas como una secuencia única (Masiuk & Nakayama, 1978; Ramos, 1981), 

caracterizada por presentar una mezcla de sedimentos piroclásticos con sedimentos de 

carbonáticos-silicoclásticos (Scasso, 1989), evidenciando un aumento de los depósitos 

silicoclásticos hacia el tope en el área de Tres Lagunas (Scasso & Kiessling, 2002). En 
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la base de esta sección, se identifican potentes bancos de conglomerados masivos 

compuestos por clastos redondeados y matriz arenosa, además de presentar troncos 

fósiles silicificados de color violeta oscuro (Ploszkiewicz, 1987; Fig. 7).  Mientras que, 

hacia el techo de la formación, 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; Ramos, 1981; Olivero, 1983; Ploszkiewicz, 1987; Fig. 7). Cambios 

laterales rápidos y desarrollo de facies verticales son características de la Formación 

Tres Lagunas, atribuible a un relieve sumamente irregular causado por el tectonismo y 

vulcanismo.  

 Los ambientes depositacionales interpretados para la Formación Tres Lagunas 

van desde ambientes marinos costeros y poco profundos (por ejemplo, zonas de 

shoreface y parches arrecifales), desarrollados en los márgenes de pequeñas islas 

volcánicas, pasando a entornos más profundos de plataforma, como frentes de arrecifes 

o pequeños abanicos submarinos, los cuales se extienden alrededor y hacia debajo de los 

depósitos clástico-carbonáticos (Scasso, 1987, 1989). El vulcanismo sincrónico está 

representado por detritos volcánicos gruesos que comprenden gran parte de la fracción 

epiclástica, así como intercalaciones tobáceas entre los estratos clásticos y carbonáticos 

(Scasso, 1989; Scasso & Kiessling, 2002).  
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Figura 6. Localidades fosilíferas en alrededores de Alto Río Senguer (Formación 

Tres Lagunas). 1= 44º 52' 07'' S, 70º 47' 16'' W y 2= 44º 52' 07'' S, 70º 47' 49'' W. 
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Figura 7. Perfil esquemático de la Formación Tres Lagunas en su localidad tipo 

homónima (tomado y adaptado de Ploszkiewicz (1987)). 
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Figura 8. Formación Tres Lagunas. A, B. Aspecto general de la Formación Tres 

Lagunas en su localidad tipo. C. Aspecto general de banco de arenisca. D. Detalle de 

arenisca laminada. Escala: 33 cm. 

 

 

 

 

 

 

 

 



31 
 

C. Formación Apeleg (Hauteriviano�±Aptiano) 

La Formación Apeleg fue mencionada por primera vez por Roth (1908), el cual 

identificó areniscas aflorantes en las cabeceras del río Apeleg Chico, asignándoles una 

edad cretácica. A continuación, Russo & Flores (1953) analizaron estos depósitos y los 

reunieron conjuntamente con la Formación Tres Lagunas en un único ciclo sedimentario 

�G�H�Q�R�P�L�Q�D�G�R���³�6�H�U�L�H���G�H���$�S�H�O�H�J�´�����)�L�Q�D�O�P�H�Q�W�H�����3�O�R�V�]�N�L�H�Z�L�F�]���	���5�D�P�R�V�����������������Q�R�P�E�U�D�U�R�Q��

formalmente a la Formación Apeleg, la cual presenta una extensa distribución areal, 

componiendo la mayor parte de la sierra de Payaniyeu y el cordón del Puma, al norte y 

sur de la aldea Apeleg, la cual fue señalada como la localidad tipo. Además, la 

Formación Apeleg también aflora en el margen oriental de la laguna Salada, cubriendo 

transicionalmente las calizas de la Formación Tres Lagunas, así como en las laderas del 

cerro Katterfeld, al sur del lago Fontana (Ramos, 1981; Ploszkiewicz, 1987). 

La Formación Apeleg está compuesta principalmente por potentes secuencias 

monótonas y uniformes de areniscas predominantemente de colores castaños a 

amarillentos y en menor medida por niveles de pelitas y conglomerados. Debido a su 

gran extensión geográfica, la Formación Apeleg fue reconstruida en base a diferentes 

perfiles parciales (Ramos, 1981; Scasso, 1987).  

Por otro lado, la Formación Cerro Guía, la cual aflora principalmente en la zona 

del cerro homónimo al suroeste de la localidad de Alto Río Senguer, también se 

caracteriza por estar construida mayormente por potentes bancos de areniscas. Esta 

unidad litoestratigráfica fue inicialmente mencionada por H. Steffen en su expedición de 

1896-97 (en Quartino, 1952), y luego nombrada por Feruglio (1949-�������� �F�R�P�R�� �³�&�D�S�D�V��

�G�H�O���&�H�U�U�R���*�X�t�D�´����Posteriormente, Quartino (1952) asigno esta secuencia con el nombre 

�G�H�� �³�$�U�H�Q�L�V�F�D�V�� �G�H�O�� �5�t�R�� �6�H�Q�J�X�H�U�´���� �O�D�V�� �F�X�D�O�H�V�� �O�X�H�J�R�� �I�X�H�U�R�Q�� �G�H�V�F�U�L�S�W�D�V�� �H�Q�� �G�H�W�D�O�O�H�� �S�R�U��

Turazzini (1968). Finalmente, Ramos (1981), incluyó estos depósitos de areniscas 
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dentro de la Formación Apeleg. Scasso (1987), realiza un estudio detallado de la zona 

tipo en cuestión, manteniendo el nombre de Formación Cerro Guía. No obstante, 

actualmente la Formación Cerro Guía es considerada como equivalente a la Formación 

Apeleg, siendo esta última la forma correcta de nombrarla (Scasso, com. pers.). 

Un reciente estudio basado en análisis sedimentarios, geología estructural y 

geocronología asignan una edad cretácica inferior para la Formación Apeleg 

comprendida aproximadamente entre los 130�±122 millones de años (Hauteriviano�±

Aptiano) (Gianni et al., 2020). 

Las maderas fósiles estudiadas en esta tesis doctoral provienen de cuatro 

localidades pertenecientes a la Formación Apeleg (Fig. 9 y Fig. 16.C�±G): 1= Puesto 

Albistur (44° 40' 51'' S, 71° 2' 19'' W), 2= cerro Guía (45° 4' 59'' S, 71° 7' 39'' W), 3= 

Estancia La Paulina (45° 2' 27'' S, 71° 12' 13'' W) y 4= cerro Katterfeld (44° 58' 31'' S, 

71° 34' 18'' W). 

El perfil del Puesto Albistur (Fig. 10 y Fig. 14), ubicado al este de la cordillera 

de Sakmata, se caracteriza en su base por el dominio de areniscas medias a gruesas 

grises a negras, además de la presencia de intraclastos pelíticos, resto vegetales 

triturados y troncos silicificados (Scasso, 1987). La parte media de la sección muestra la 

alternancia de bancos de arenas finas a gruesas castañas con estratificación ondulítica y 

entrecruzada, intercaladas con pelitas grises y laminación paralela, además de la 

presencia de troncos fósiles (Scasso, 1987). La sección superior se caracteriza por la 

presencia de areniscas que se intercalan con conglomerados y pelitas (Scasso, 1987). La 

secuencia muestra un espesor total aproximado de 130 metros. 

El perfil del cerro Guía (Fig. 11 y Fig. 14), ubicado al este del camino que une la 

Estancia La Paulina con el antiguo Almacén Arroyo Verde y la cumbre del cerro Guía, 

está compuesto en su base por potentes bancos de areniscas blanco-amarillas masivas 
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con intercalaciones de pelitas y una gran cantidad de troncos silicificados de colores 

naranja-rojizos (Scasso, 1987). La sección media está integrada mayormente por 

areniscas medias a finas de colores amarillo-verdosas con laminación paralela o 

estratificación entrecruzada en suave artesas e intercalaciones de pelitas (Scasso, 1987). 

La sección superior se caracteriza por potentes niveles de basaltos masivos (Scasso, 

1987). La secuencia presenta un espesor total aproximado de 1880 metros. 

El perfil de la Estancia La Paulina (Fig. 12 y Fig. 14), ubicado al sur de la 

estancia homónima y al oeste del camino que une este lugar con el antiguo Almacén del 

Arroyo Verde, muestra una base y parte media compuesta íntegramente por areniscas 

finas a gruesas de colores blanco-amarillas con desarrollo de estratificación 

entrecruzada en artesa y estratificación ondulítica con un dominio de geometría 

lenticular de los bancos (Scasso, 1987). Hacia el tope de la sección, se desarrollan 

areniscas verde-amarillas con estratificación entrecruzada en artesa y estratificación 

ondulítica donde se encuentran troncos silicificados de gran tamaño, además de la 

presencia de trazas fósiles horizontales rectas a sinuosas (Scasso, 1987). La secuencia 

muestra un espesor total aproximado de 170 metros. 

Por último, el perfil en las laderas del cerro Katterfeld (Fig. 13 y Fig. 15), 

presenta en su sección inferior potentes bancos de areniscas gris-amarillentas masivas o 

con estratificación planar y paralela, con delgadas intercalaciones de pelitas verdosas en 

los cuales se registran restos de plantas, bivalvos y troncos fósiles (Ramos, 1981). La 

sección intermedia se compone de areniscas gris a verdosas masivas o con laminación 

ondulítica, con intercalaciones de pelitas oscuras masivas (Ramos, 1981). Finalmente, la 

sección superior está compuesta por areniscas amarillas gruesas con estratificación 

planar con intercalaciones de lentes conglomerádicos, los cuales aumentan hacia el tope 
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del perfil, dentro de los cuales se encuentran troncos silicificados (Ramos, 1981). La 

potencia de la sección total es de aproximadamente 1300 metros. 

La Formación Apeleg se depositó en un ambiente continental, con características 

subtropicales y variable humedad (Ploszkiewicz, 1987). Sin embargo, su contacto 

transicional con la Formación Katterfeld infrayacente, interpretada como un ambiente 

marino profundo, indicaría que la Formación Apeleg evoluciona lateral y verticalmente 

desde secuencias marino somero cercano a la costa o litorales y de plataforma deltaica 

hacia un ambiente continental con depósitos fluviales (Ramos, 1981; Scasso, 1987). La 

presencia de trazas horizontales rectas y sinuosas paralelas a la estratificación (e.g., 

Planolites isp., Gyrochorte? isp., Thalassinoides isp.) en el perfil de Estancia La Paulina 

es, por ejemplo, una característica de ambiente marino costero poco profundo (Scasso, 

1987). Adicionalmente, en Chile, la Formación Apeleg se caracteriza por presentar 

depósitos marino someros en la base y depósitos deltaicos en el techo, reflejando en 

evento regresivo del nivel del mar (González-Bonorino & Suárez, 1995; Bell & Suárez, 

1997). 

La presencia de troncos fósiles en las localidades visitadas para este estudio, 

como los restos de plantas afines a Ptilophyllum sp., Otozamites sp. y Pterophyllum sp. 

mencionados previamente por Ugarte (1956) y Bergmann (1957) y las descripciones de 

tafofloras por parte de Baldoni & De Vera (1980), así como los estudios palinológicos 

de Archangelsky & Seller (1980) y Archangelsky et al. (1981) en otras localidades de la 

Formación Apeleg, indican un ambiente plenamente continental. 
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Figura 9. Localidades fosilíferas (Formación Apeleg). 1. Puesto Albistur. 2. Cerro 

Guía. 3. Estancia La Paulina. 4. Cerro Katterfeld. 
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Figura 10. Perfil esquemático de la Formación Apeleg en la localidad de Puesto 

Albistur (tomado y adaptado de Scasso (1987)). 
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Figura 11. Perfil esquemático de la Formación Apeleg en la localidad Cerro Guía 

(tomado y adaptado de Scasso (1987)). 
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Figura 12. Perfil esquemático de la Formación Apeleg en la localidad de Estancia  

La Paulina (tomado y adaptado de Scasso (1987)). 
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Figura 13. Perfil esquemático de la Formación Apeleg en la localidad Cerro 

Katterf eld (tomado y adaptado de Ramos (1981)). 
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Figura 14. Formación Apeleg. A. Localidad Puesto Albistur. B. Detalle de arenisca 

con estratificación. Escala: 33 cm. C. Localidad Cerro Guía. D. Detalle de arenisca con 

estratificación entrecruzada en artesa. Escala: 33 cm. E. Localidad Estancia La Paulina. 

F. Detalle de arenisca con estratificación horizontal y estratificación entrecruzada en 

artesa. Escala: 33 cm. 
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Figura 15. Formación Apeleg. A, B. Localidad Cerro Katterfeld. C, D. Aspecto 

general de bancos de areniscas masivas. 
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Figura 16. Maderas fósiles en localidades de recolección. A. Ejemplar en posición de 

vida de la localidad Cerro Grande (Formación Lago La Plata). Escala: 33 cm. B. 

Ejemplar de la localidad Cerro Grande (Formación Lago La Plata). Escala: 55 cm. C. 

Madera in situ en areniscas amarillas, localidad Cerro Guía (Formación Apeleg). 

Escala: 15 cm. D. Ejemplar de la localidad Cerro Guía (Formación Apeleg). Escala: 33 

cm. E�±G. Ejemplares de la localidad Estancia La Paulina (Formación Apeleg). Escala: 

33 cm. 
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Restos paleobotánicos de las formaciones estudiadas en la tesis 

doctoral 

A. Formación Lago La Plata (incluye Formación Cerro Grande) 

No existen estudios de maderas fósiles para esta formación. Sin embargo, 

Olivero (1982), Marshall et al. (1984) y Scasso (1987) mencionan abundantes troncos, 

incluso algunos en posición de vida, en las cercanías de los cerros Katterfeld y Cono 

Fontana, en el lado sur del Lago Fontana. Adicionalmente, se describen improntas 

foliares afines a coníferas, bennettitales y helechos (Quartino, 1952; Olivero, 1982; 

Baldoni & Olivero, 1983). 

 

B. Formación Tres Lagunas  

No existen estudios palinológicos, de hojas fósiles ni de maderas fósiles para 

esta formación. No obstante, Aguirre-Urreta & Rawson (1998), Ploszkiewicz & Ramos 

(1977), Ramos (1981), Ramos & Palma (1983), Ploszkiewicz (1987), Scasso (1987) y 

Scasso & Kiessling (2002) mencionan abundantes troncos silicificados. Por otro lado, 

en Chile, la Formación Toqui (equivalente a la Formación Tres Lagunas), enuncia la 

presencia de un tronco afín a Podocarpoxylon, además de esporas triletes (Salgado et 

al., 2008; Mimica Davet, 2019). 

 

C. Formación Apeleg (incluye Formación Cerro Guía) 

No existen estudios de maderas fósiles para esta formación. Sin embargo, 

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 sistemática incierta (e.g., 

Otozamites sp., Ptilophyllum sp., Scleropteris (?) sp., Cladophlebis (?) sp.) (Bergmann, 
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1957; Ploszkiewicz & Ramos, 1977; Baldoni & De Vera, 1980; Scasso, 1989). Además, 

Archangelsky & Seller (1980) y Archangelsky et al. (1981) realizaron estudios 

palinológicos, identificando granos de polen de coníferas y esporas de helechos. 
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MATERIALES Y MÉTODOS  

Procedencia 

El material de estudio fue recolectado en sedimentitas de tres unidades 

estratigráficas: Formación Lago La Plata, Formación Tres Lagunas y Formación Apeleg 

(Tabla 1). En la provincia de Chubut, en el departamento de Alto Río Senguer se 

recolectaron 25 ejemplares de la Formación Lago La Plata, 62 ejemplares de la Formación 

Tres Lagunas y 114 ejemplares de la Formación Apeleg.  

Durante la recolección de muestras se tuvo particular cuidado de que los ejemplares 

pertenecieran a distintos árboles o arbustos, para ello se evitó el muestreo de fragmentos 

muy próximos, que podrían corresponder al mismo ejemplar. Se tomó nota de la ubicación 

geográfica de todas las localidades con GPS (datum WGS84) y de la procedencia 

estratigráfica de las mismas, basándose en los perfiles de cada formación. 

 

Formación Ejemplares 

recolectados 

Ejemplares 

estudiados 

Localidades 

fosilíferas 

Taxones identificados 

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. 
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Preservación 

Los ejemplares de madera fósil provenientes de las tres unidades litoestratigráficas 

de estudio, están preservados generalmente como permineralizaciones silíceas y 

carbonatizaciones, de colores grisáceos a amarillentos e internamente negros, morados a 

negros y anaranjados a rojizos (Fig. 17.A�tC). Además, algunos ejemplares se preservan 

como carbonatizaciones opacas, siendo más livianos y quebradizos que las formas silíceas. 

El grado de reemplazo de la materia orgánica por mineral varía según el ejemplar. 

 

 

 

Figura 17. Aspecto general de las maderas analizadas en la tesis doctoral. A. Madera 

gris-amarillenta carbonatizada de la Formación Lago La Plata. B. Madera silicificada 

morada-negra de la Formación Tres Lagunas. C. Madera silicificada anaranjada-rojiza de la 

Formación Apeleg. Escalas: 3 cm (A y C) y 1 cm (B). 

 

Preparación del Material 

A. Rotulación del material de estudio 

Una vez que el material recolectado en el campo estuvo en las instalaciones del 

Museo Argentino de Ciencias Naturales, se procedió con la rotulación, medición y 
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fotografiado a nivel macroscópico de los diferentes ejemplares para después incluirlos en 

bases de datos. Finalizada esta etapa, se continuó con la evaluación estructural de las 

maderas fósiles (ver sección Preservación), para luego realizar los diferentes cortes 

petrográficos. 

 

B. Inclusión en resinas 

Previo a la realización de los cortes petrográficos, se observó la consistencia 

estructural de todas las maderas recolectadas y en aquellas cuya preservación presentaban 

una composición friable o fácilmente quebradiza bajo la hoja de corte, se procedió al 

embebido de las mismas en resina poliéster dentro de bolsas plásticas o moldes de silicona 

(Figura 18.A, B), dejando secar uno a dos días, para evitar de este modo pérdida del 

material y una mejor manipulación del mismo. 

 

 

Figura 18. Maderas fósiles incluidas en resina poliéster. A, B. Diferentes maderas 

analizadas en esta tesis embebidas en resina poliéster.  
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C. Cortes delgados 

Todas las maderas recolectadas en las formaciones mencionadas en el capítulo 

anterior, fueron cortadas por el autor de esta tesis mediante máquinas cortadoras de roca 

marca Clipper y máquina para cortes delgados marca Hillquist Inc. (Figura 19.A, B). A 

cada uno de los ejemplares, se le realizaron los cortes en los tres planos típicos utilizados en 

el estudio de anatomía de maderas tanto actuales como fósiles: sección transversal (ST), 

sección longitudinal tangencial (SLT) y sección longitudinal radial (SLR). Cada corte se 

pulió en máquina pulidora con discos de pulir diamantados y/o a mano con polvo de pulir 

de distintos granos y se montó sobre un portaobjetos por medios de adhesivos que curan 

con luz UV (Trabasil NR2) o con resina epoxi (Novarchem TC29), para luego cortar y pulir 

la cara expuesta hasta alcanzar un grosor de alrededor de aproximadamente 30�t������ ���P����

Finalmente se cubrió con un cubreobjetos y los mismos medios utilizados para adherir el 

fósil al portaobjetos. 
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Figura 19. Máquinas de corte y pulido del laboratorio de Paleobotánica del MACN. A. 

Máquina de corte de roca Clipper. B. Máquina de corte y pulido Hillquist Inc. 

 

D. Peels de acetato 

A unos pocos ejemplares se le realizaron peels de acetato basándose en la técnica de 

Galtier & Phillips (1999) que, si bien no brindaron usualmente la buena definición de los 

cortes delgados, fueron útiles como complemento debido a la rapidez y bajo costo de los 

mismos. 

La metodología aplicada para la obtención de peels en las maderas patagónicas 

consistió en su pulido y el posterior tratamiento con ácido fluorhídrico (HF) al 70% por 

tiempos que variaron entre 1 a 4 minutos, dependiendo del grado de silicificación de la 

muestra. 

Posteriormente, mediante el derrame de acetona sobre las superficies tratadas con 

ácidos, se adhirieron fragmentos de hojas de acetato. Una vez secas esas porciones de 

acetato se despegaron para obtener el peel. Los peels fueron posteriormente montados sobre 

portaobjetos con bálsamo sintético y protegidos con cubreobjetos. 

 

Observación del material 

Todos los cortes y peels fueron observados al microscopio óptico (Leica DM2500). 

Además, todos los ejemplares con cortes petrográficos fueron observados al microscopio 

electrónico de barrido (MEB) del MACN (Philips XL30). Para observarlos, se pegaron con 

esmalte pequeños fragmentos con una orientación longitudinal radial a tacos de aluminio y 

posteriormente fueron bañados con polvo de oro-paladio. 
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Repositorio  

Las muestras recolectadas en todas las localidades patagónicas serán depositadas en 

la colección del Museo Paleontológico Egidio Feruglio, localizado en la provincia del 

Chubut, Argentina, bajo las siglas MPEF-Pb (ver Apéndice). Los cortes delgados llevan el 

mismo número que la pieza fósil más la aclaración del tipo de sección de forma abreviada. 

�1�R�U�P�D�O�P�H�Q�W�H���O�O�H�Y�D���³�&�7�´���H�O���F�R�U�W�H���W�U�D�Q�V�Y�H�U�V�D�O�����³�&�/�5�D�G�´���H�O���F�R�U�W�H���O�R�Q�J�L�W�X�G�L�Q�D�O���U�D�G�L�D�O�����³�&�/�7�J�´��

el corte longitudinal tangencial o los respectivos peels de acetato, aunque estas 

asignaciones pueden variar según el ejemplar. 

 

*Observación: al momento de la finalización de la tesis, algunos ejemplares estudiados no 

presentan número de repositorio, sin embargo se les asignó el acrónimo MPEF-Pb seguido 

de un acrónimo provisorio para su estudio, entre paréntesis, por ejemplo MPEF-Pb (LP4-2) 

(ver Apéndice). 

 

Mediciones 

Por cada ejemplar, se tomaron unas 40 fotografías con escalas en promedio según la 

preservación de cada uno. Las mediciones se hicieron preferentemente sobre las fotografías 

que fueron tomadas en el microscopio óptico y electrónico de barrido, utilizando software 

como el imageJ ®, contabilizando al menos 15 observaciones por caracter. 

Las medidas se informan normalmente con el valor promedio, seguido del rango del 

valor máximo y mínimo más el desvío estándar (DS) entre paréntesis y luego la unidad 

(e.g.�����P�P�������P���� 
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En los casos en que las mediciones no fueron numerosas debido al estado de 

preservación del ejemplar, se informa un valor estimado, precedido de ca. (circa).  

 

Anillos de crecimiento 

Solo se analizaron los anillos de crecimiento en cortes transversales de 

gimnospermas con buen estado de preservación y en las que se observaban más de 10 

anillos. Asimismo, los estudios de anillos de crecimiento proveyeron información sobre la 

estacionalidad y la disponibilidad de agua y condiciones para el desarrollo de los bosques 

(Creber & Chaloner, 1984; Vaganov et al., 2006).  

 

Sistemática 

Se utilizó Philippe & Bamford (2008) y también Kräusel (1949) como base para las 

clasificaciones taxonómicas de maderas fósiles de gimnospermas. Además, se siguieron las 

recomendaciones de la IAWA (Asociación Internacional de Anatomistas de Madera según 

sus siglas en inglés) para las descripciones detalladas de la anatomía de las maderas de 

gimnospermas (IAWA Committee, 2004), así como también Boura et al. (2021) para el uso 

de terminología de maderas fósiles (e.g., preservación steinkerne; tipo braquioxiloide, etc.). 

Mientras que para el nombre de los autores de las especies actuales se utilizó el 

International Plant Names Index (IPNI, 2004). Finalmente, para la medición y 

cuantificación de la disposición de las punteaduras de la pared radial de las traqueidas, se 

utilizaron los índices de contigüidad (Cp) y seriación (Si) propuestos por Pujana et al. 

(2016).  Por ejemplo, un índice de seriación (Si)= 1.00 indica que todos las punteaduras son 

uniseriadas, mientras que Si> 1.00 indica que hay dos o más punteaduras seriadas (Pujana 
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et al., 2016). Por otro lado, un índice de contigüidad (Cp)= 0% indica que las punteaduras 

están todas separadas, mientras que un Cp= 100% que todas las punteaduras están pegadas 

(Pujana et al., 2016). 
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RESULTADOS 
 

En la primera parte del capítulo 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 descripción corresponde a un taxón 

y se detalla el número de ejemplares asignados al mismo. Las descripciones se basan 

principalmente en el ejemplar de referencia en cuanto a los caracteres cuantitativos. A 

continuación, se realizan las observaciones y comparaciones con otras maderas y por 

último se agrega la discusión individual de cada especie o xilotipo. No se describen las 

maderas con estados de preservación muy �S�R�E�U�H�V���� �Q�R�P�E�U�D�G�D�V�� �F�R�P�R�� �³�&�R�Q�t�I�H�U�D��

�L�Q�G�H�W�H�U�P�L�Q�D�G�D�´�����H�Q���O�D�V���F�X�D�O�H�V���Q�R���H�V���V�X�I�L�F�L�H�Q�W�H���H�O���Q�L�Y�H�O���G�H���G�H�W�D�O�O�H���F�R�P�R���S�D�U�D��asignarlas a 

un taxón (ver Apéndice). 

En la segunda parte del capítulo se describen todas aquellas evidencias basadas en 

el biodeterioro de las maderas analizadas: patrones de pudrición, galerías, coprolitos, 

hifas, etc. Posteriormente en el capítulo de Discusión, se realizaron las comparaciones y 

observaciones pertinentes dentro de un contexto paleoecológico. 
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1.A. Formación Lago La Plata 

Género fósil: Agathoxylon Hartig, 1848. 

Especie tipo: Agathoxylon cordaianum Hartig, 1848. 

Agathoxylon antarcticum (Poole & Cantrill, 2001) Pujana, Santillana & Marenssi, 2014. 

Fig. 20. A�tI. 

Basónimo: Araucariopitys antarcticus Poole & Cantrill, 2001, Palaeontology 44, 1086, 

pl. I, 2�±10. 

Sinonimia: Agathoxylon matildense Zamuner & Falaschi, 2005, p. 340, fig. 2. 

Agathoxylon sp., Pujana et al., 2007, p. 163, fig. 3. 

Agathoxylon sp., Vera & Césari, 2012, p. 618, fig. 2. 

Material estudiado: MPEF-Pb 10676, 10677, 10679, 10680, 10681 y 10683. 

Localidad: Cerro Grande, Chubut, Argentina. 

Descripción: Los ejemplares están conformados por xilema secundario picnoxílico. Los 

límites de los anillos de crecimiento están poco marcados por reducción en el diámetro 

radial de las últimas 1�t7 traqueidas del leño tardío y solo se observan en algunos 

ejemplares (Fig. 20.A, B). Las traqueidas presentan una sección transversal circular a 

rectangular (Fig. 20.B). El diámetro tangencial de las traqueidas es de 33.2 (19.7�t52.0; 

DS= 5.2) µm y el radial de 35.5 (20.3�t49.8; DS= 4.8) µm. 

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo araucarioide, uni- a biseriadas, 

predominantemente uniseriadas (97%; Si= 1.02), contiguas (Cp= 96.4 %) y alternas, 

cuando son biseriadas (3%) (Fig. 20.C�tE). Las punteaduras son circulares a hexagonales, 

con un diámetro vertical de 14.5 (10.3�t20.7; DS= 1.2) µm. Los campos de cruzamiento 

son del tipo araucarioide con 1.8 (1�t8; DS= 0.9) punteaduras por campo (Fig. 20.F, G). 

Las punteaduras de los campos de cruzamiento son circulares, areoladas y tienen un 

diámetro vertical de 7.4 (7.1�t9.2; DS= 1.5) µm. 
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Los radios son exclusivamente uniseriados, homocelulares y compuestos por 

células parenquimáticas procumbentes de paredes horizontales y verticales lisas (Fig. 

20.H, I). Los radios son medianos, con una altura de 6.9 (1�t21; DS= 4.2) células y 226.6 

(27.6�t259.7; DS= 91.5) µm; además, presentan una frecuencia de 5.0 (2�t8; DS= 1.4) 

radios por mm. 

Observaciones y comparaciones: La anatomía de esta especie fósil descripta es 

consistente con el género Agathoxylon, caracterizada principalmente por la presencia de 

punteaduras de la pared radial tipo araucarioide y campos de cruzamiento del tipo 

araucarioide (Hartig, 1848, visto en Philippe & Bamford, 2008). Agathoxylon 

antarcticum se caracteriza por presentar anillos de crecimiento marcados, punteaduras de 

la pared radial predominantemente uniseriadas, también biseriadas con disposición 

alterna, del tipo araucarioide, radios uniseriados medianos (1�t16 células de alto), campos 

de cruzamiento del tipo araucarioide (con 2�t9 punteaduras por campo), ausencia de 

tapones resinosos (resin plugs) y de parénquima axial (Poole & Cantrill, 2001; Pujana et 

al., 2014). 

Adicionalmente, A. antarcticum está emparentado con la familia Araucariaceae 

(Pujana et al., 2014), cuyas características anatómicas son indistinguible de la madera de 

Araucaria araucana (Mol.) Koch que vive actualmente en bosques patagónicos (Pujana 

et al., 2014). Araucaria araucana posee punteaduras uniseriadas, raramente biseriadas, 

alternas y de formas hexagonales, campos de cruzamiento con 1�t8 punteaduras y radios 

uniseriados, con 1�t10 células de alto (Díaz-Vaz, 1984). Adicionalmente, no todas las 

maderas de Agathoxylon están relacionadas con Araucariaceae, en especial aquellas de 

edades paleozoicas (Rößler et al., 2014).  

Araucarioxylon protoaraucana Brea del Triásico de Argentina también muestra 

caracteres similares a A. antarctium: punteaduras circulares predominantemente 
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uniseriadas, campos de cruzamiento con 1�t9 punteaduras por campo, radios 

predominantemente uniseriados con 2�t12 células de alto (Brea, 1997). Sin embargo, A. 

protoaraucana difiere principalmente por presentar ocasionalmente parénquima axial 

(Brea, 1997).  

Agathoxylon liguaensis Torres & Philippe del Jurásico de Chile, también coincide 

con la mayor parte de los caracteres diagnósticos observados en A. antarcticum (Torres 

& Philippe, 2002). Sin embargo, A. linguaensis presenta campos de cruzamiento con 1�t

3 punteaduras por campo, y radios uniseriados a parcialmente biseriados, con 1�t56 células 

de alto (Torres & Philippe, 2002).   

Agathoxylon antarcticum fue registrado previamente en sedimentos del Jurásico 

y Cretácico de Patagonia (Zamuner & Falaschi, 2005; Vera et al., 2019b; Greppi et al., 

2022, 2023a; Vera & Perez Loinaze, 2022); mientras que en Antártida, se registra desde 

el Cretácico hasta el Eoceno (Poole & Cantrill, 2001; Pujana et al., 2014, 2015, 2017; 

Mirabelli et al., 2018). Esta especie fósil es la más abundante de la asociación de la 

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

Marenssi de la Formación Lago La Plata. A. Límites de anillos de crecimiento (ST). 

Escala: 500 µm. MPEF-Pb 10676. B. Detalle de límites de anillo de crecimiento (ST). 

Escala: 200 µm. MPEF-Pb 10676. C�tE. Punteaduras uniseriadas a biseriadas (puntas de 

flechas) de las paredes de las traqueidas (SLR). Escalas: 50 µm. MPEF-Pb 10676 (C, D) 

y 10683 (E). F. Campos de cruzamiento (SLR). Escala: 25 µm. MPEF-Pb 10679. G. 

Campos de cruzamiento (visto al MEB). Escala: 45 µm. MPEF-Pb 10679. H. Radios 

parenquimáticos (SLT). Escala: 200 µm. MPEF-Pb 10679. I. Detalle de radios 

parenquimáticos (SLT). Escala: 100 µm. MPEF-Pb 10677.  
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Agathoxylon aff. A. kellerense.  

Fig. 21.A�tI.  

Material estudiado: MPEF-Pb (LP4-1). 

Localidad: Arroyo Blanco, Chubut, Argentina. 

Descripción: Los ejemplares están conformados por xilema secundario picnoxílico. Los 

límites de los anillos de crecimiento no se observan por la pobre preservación del material 

(Fig. 21.A). Las traqueidas presentan una sección transversal circular a rectangular (Fig. 

21.B). El diámetro tangencial de las traqueidas es de 35.4 (15.8�t49.0; DS= 7.2) µm y 

radial de 33.5 (22.5�t47.4; DS= 7.4) µm. 

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo araucarioide, uni- a triseriadas, 

predominantemente biseriadas (63%; Si= 1.86), contiguas (Cp= 99.4%) y alternas cuando 

son biseriadas y triseriadas (15%) (Fig. 21.C�tE). Las punteaduras son areoladas, 

circulares a hexagonales, con un diámetro vertical de 14.7 (11.4�t17.8; DS= 1.4) µm. Los 

campos de cruzamiento están pobremente preservados y son del tipo araucarioide con 4.4 

(1�t6; DS= 1.2) punteaduras por campo (Fig. 21.F, G). 

Los radios son exclusivamente uniseriados, homocelulares y compuestos por 

células parenquimáticas procumbentes de paredes horizontales y verticales lisas (Fig. 

21.H, I). Los radios son medianos, con una altura de 8.2 (3�t17; DS= 3.9) células y 215.7 

(66.6�t357.6; DS= 67.7) µm; además, presentan una frecuencia de 3.7 (3�t5; DS= 0.9) 

radios por mm. 

Observaciones y comparaciones: La anatomía de este ejemplar es consistente con el 

género Agathoxylon (Hartig, 1848, visto en Philippe & Bamford, 2008). Se asigna el 

ejemplar como afín a  A. kellerense porque dicha especie presenta la mayoría de los 

caracteres observables: punteaduras de la pared radial uni-, bi- y triseriadas del tipo 

araucarioide, radios uniseriados medianos (1�t11 células de alto) y campos de cruzamiento 



59 
 

del tipo araucarioide (con 1�t5 punteaduras por campo) (Lucas & Lacey, 1981; Nishida et 

al., 1990; Pujana et al., 2014, 2017). Sin embargo, el ejemplar se encuentra muy 

degradado (ver sección Paleoecología de las maderas, 2. Hongos) por lo que no es 

posible observar anillos de crecimiento. 
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Figura 21. Agathoxylon aff. A. kellerense de la Formación Lago La Plata. MPEF-Pb 

(LP4-1). A. Aspecto general de traqueidas (ST). Escala: 200 µm. B. Detalle de traqueidas 

(ST). Escala: 100 µm. C�tE. Punteaduras uniseriadas, biseriadas y triseriadas de las 

paredes de las traqueidas (SLR). Escalas: 100 µm (C) y 50 µm (D, E). F. Campos de 

cruzamiento (SLR). Escala: 50 µm. G. Detalle de campos de cruzamiento (SLR). Escala: 

50 µm. H. Radios parenquimáticos (SLT). Escala: 200 µm. I. Detalle de radios 

parenquimáticos (SLT). Escala: 100 µm.  
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cf. Agathoxylon. 

Fig. 22.A�tI. 

Material estudiado: MPEF-Pb 10664, 10667, 10670, 10671, 10672 y 10678. 

Localidad: Cerro Grande, Chubut, Argentina. 

Descripción: Los ejemplares están conformados por xilema secundario picnoxílico. Los 

límites de los anillos de crecimiento están poco marcados por reducción en el diámetro 

radial de las últimas 1�t3 traqueidas del leño tardío y sólo se observan en algunos 

ejemplares (Fig. 22.A). Las traqueidas presentan una sección transversal circular a 

rectangular (Fig. 22.B). El diámetro tangencial de las traqueidas es de 32.9 (15.9�t49.1; 

DS= 4.9) µm y el radial de 32.2 (16.4�t48.1; DS= 5.3) µm. 

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo araucarioide, uni- a biseriadas, 

predominantemente uniseriadas (95%; Si= 1.03), contiguas (Cp= 95.6 %) y alternas 

cuando son biseriadas (5%) (Fig. 22.C�tE). Las punteaduras son circulares a hexagonales, 

con un diámetro vertical de 13.9 (10.1�t20.4; DS= 1.4) µm. Los campos de cruzamiento 

son observados ocasionalmente en unos pocos ejemplares, con 2.7 (1�t4; DS= 0.5) 

punteaduras por campo del tipo araucarioide (Fig. 22.F, G). 

Los radios son exclusivamente uniseriados, homocelulares y compuestos por 

células parenquimáticas procumbentes de paredes horizontales y verticales lisas (Fig. 

22.H, I). Los radios son medianos, con una altura de 5.3 (1�t25; DS= 3.8) células y 196.8 

(38.0�t541.5; DS= 96.4) µm; además, presentan una frecuencia de 4.9 (3�t8; DS= 0.9) 

radios por mm. 

Observaciones y comparaciones: Se asignó como cf. Agathoxylon debido a que muchas 

de las características anatómicas (e.g., punteaduras de las traqueidas del tipo araucarioide, 

campos de cruzamiento del tipo araucarioide) son comparables con el género 

Agathoxylon (Hartig, 1848, visto en Philippe & Bamford, 2008). Sin embargo, algunas 
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características diagnósticas no fueron observadas debido a la pobre preservación de los 

ejemplares y sólo unos pocos caracteres por ejemplar fueron cuantificados y medidos 

(e.g., se observaron pocos campos de cruzamiento con punteaduras preservadas o 

punteaduras de la pared radial de las traqueidas. Ambas características con un n<15 

mediciones). Todos los ejemplares asignados como cf. Agathoxylon en las tres 

formaciones estudiadas en esta tesis presentan características anatómicas y medidas 

similares, por lo que se consideró a cf. Agathoxylon como un único xilotipo. 
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Figura 22. cf. Agathoxylon de la Formación Lago La Plata. A. Límite de anillo de 

crecimiento (ST). Escala: 500 µm. MPEF-Pb 10670. B. Detalle de traqueidas (ST). 

Escala: 200 µm. MPEF-Pb 10670. C�tE. Punteaduras uniseriadas a biseriadas de las 

paredes de las traqueidas (SLR). Escalas: 50 µm. MPEF-Pb 10678, (C), 10670 (D) y 

10671 (E). F, G. Campos de cruzamiento (SLR). Escalas: 50 µm. MPEF-Pb 10670. H. 

Radios parenquimáticos (SLT). Escala: 200 µm. MPEF-Pb 10670. I. Detalle de radios 

parenquimáticos (SLT). Escala: 100 µm. MPEF-Pb 10670.  
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Género fósil: Sahnioxylon Bose & Sah, 1954. 

Especie tipo: Sahnioxylon rajmahalense (Sahni) Bose & Sah, 1954.  

Sahnioxylon sp. 

Fig. 23.A�tL.  

Material estudiado: MPEF-PB (LP3-2), (LP3-3) y (LP4-2). 

Localidad: Arroyo Blanco, Chubut, Argentina. 

Descripción: Los ejemplares están conformados por xilema secundario picnoxílico con 

preservación en dos ejemplares de la médula heterogénea y el xilema primario (Fig. 

23.A). La médula está conformada por células parenquimáticas circulares a poligonales 

e idioblastos (Fig. 23.B). El xilema primario esta pobremente preservado, observándose 

ocasionalmente (Fig. 23.A). El xilema secundario presenta límites de anillos de 

crecimiento marcados, con un mayor desarrollo del leño tardío con respecto al leño 

temprano, y un cambio abrupto del leño temprano al leño tardío (Fig. 23.C). Las 

traqueidas presentan una sección circular a rectangular (Fig. 23.D). El diámetro 

tangencial de las traqueidas es de 31 (15.7�t46.2; DS= 4.8) µm y el radial de 39.8 (18.8�t

58.5; DS= 5.9) µm. 

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo araucarioide, uni- o biseriadas, 

predominantemente uniseriadas (80%; Si= 1.12), contiguas (Cp= 100%), y alternas 

cuando son biseriadas (20%), y del tipo escalariforme (Fig. 23.E�tG). También se 

observan formas transicionales entre estos dos tipos (Fig. 23.H). Las punteaduras 

araucarioides son circulares a hexagonales, con un diámetro vertical de 9.7 (6.6�t12.5; 

DS= 1.2) µm, mientras que las punteaduras escalariformes presentan un diámetro vertical 

de 7.9 (5.2�t10.4; DS= 0.9) µm. Los campos de cruzamiento poseen 4.2 (3�t9; DS= 2.4) 

punteaduras simples o areoladas y se observan 6.0 (2�t9; DS= 0.7) por campo (Fig. 23.I, 

J). Las punteaduras simples son circulares a elípticas y tienen un diámetro vertical de 13.1 
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(9.7�t15.6; DS= 1.5) µm; mientras que las punteaduras areoladas presentan un diámetro 

vertical de 7.5 (7.1�t8.9; DS= 2.4) µm. 

Los radios son principalmente uniseriados con porciones biseriadas, compuestos 

por células parenquimáticas procumbentes (Fig. 23.K, L). Los radios son medianos, con 

una altura de 7.1 (1�t17; DS= 3.4) células y 306.4 (22.4�t686.3; DS= 142.6) µm; además, 

presentan una frecuencia de 6.8 (4�t8; DS= 1.0) radios por mm. Muchas células 

parenquimáticas presentan punteaduras en sus paredes verticales (Fig. 23.L). 

Observaciones y comparaciones: Las características observadas en los ejemplares 

analizados son consistentes con las presentes en el género fósil Sahnioxylon: anillos de 

crecimiento marcados, frecuentemente con un mayor desarrollo del leño tardío con 

respecto al leño temprano, la presencia de punteaduras de las paredes radiales de las 

traqueidas del tipo araucarioide, uni- a tetraseriadas, y escalariformes, y campos de 

cruzamiento con 1�t12 punteaduras simples y elípticas por campo (Bose & Sah, 1954). 

En la revisión de Philippe et al. (1999) sólo se reconocen seis taxones de 

Sahnioxylon: S. andrewsii Bose & Sah (Cretácico Temprano de India; Bose & Sah, 1954), 

S. antarcticum Lemoigne & Torres (Cretácico Tardío de Antártida; Lemoigne & Torres, 

1988), Sahnioxylon coromandelense Kumarasamy & Jeyasingh (Cretácico Temprano de 

India; Kumarasamy & Jeyasingh, 2007), S. rajmahalense (Sahni) Bose & Sah (Cretácico 

Temprano de India y Jurásico Medio de China; Bose & Sah, 1954; Zheng et al., 2005) y 

Sahnioxylon sp. (Cretácico Temprano de las islas Shetland; Torres et al., 1995). Por otro 

lado, otras diez especies no son consideradas como Sahnioxylon ante la ausencia de 

caracteres diagnósticos del género (Philippe et al., 1999). 

Sahnioxylon andrewsii se caracteriza por la presencia de radios uni- a triseriados, 

comúnmente biseriados y las punteaduras de la pared radial de las traqueidas son uni- a 

tetraseriadas, y tipo escalariforme (Bose & Sha, 1954). Ambos caracteres difieren de los 
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observados en los ejemplares de la Formación Lago La Plata que presentan radios 

principalmente uniseriados y punteaduras de las traqueidas tipo araucarioides, uni- y 

biseriadas, y tipo escalariforme. Sahnioxylon antarcticum presenta como principal 

característica parénquima axial, además que tiene radios parenquimáticos uni- a 

triseriados y punteaduras de la pared radial de las traqueidas tipo araucarioide, uni- a 

triseriados y tipo escalariforme (Lemoigne & Torres, 1988), mientras que las maderas 

analizadas en esta tesis no poseen parénquima axial y los radios son predominantemente 

uniseriados y las punteaduras de la pared radial de las traqueidas son tipo araucarioides 

uni- a biseriadas y escalariformes. Sahnioxylon rajmahalense posee una médula central 

bien desarrollada, radios principalmente uniseriados y punteaduras de la pared radial de 

las traqueidas araucarioide uni- a tetraseriadas, y tipo escalariforme (Bose & Sah, 1954), 

diferente de lo observado en las maderas de la Formación Lago La Plata. Sahnioxylon 

coromandelense se 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 cuyas médulas no presentan canales secretores. 

Finalmente, Sahnioxylon sp. de las islas Shetland muestran radios parenquimáticos 

uniseriados y punteaduras de la pared radial de las traqueidas escalariformes y 

araucarioides uni- a triseriadas (Torres et al., 1995), a diferencia de las maderas fósiles 

de esta tesis. 

El género Sahnioxylon fué originalmente nombrado como Homoxylon Sahni 

(Sahni, 1932). Sin embargo, Bose & Sah (1954) crearon Sahnioxylon para el material de 

Sahni (1932) debido a que Homoxylon había sido usado anteriormente por Hartig (1848) 

para describir una madera de conífera. Otros géneros fósiles que presentan punteaduras 

tipo escalariforme son Phoroxylon Sze, cuyos radios son exclusivamente uniseriados, 

además de presentar punteaduras escalariformes en las paredes tangenciales de las 
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traqueidas (Sze, 1951, 1954), Scalaroxylon Volgellehner, caracterizado por la ausencia 

de anillos de crecimiento y radios parenquimáticos multiseriados (Volgellehner, 1967) y 

Mixoxylon Chernomorets & Sakala, con anillos de crecimiento poco marcados y 

punteaduras de los campos de cruzamiento tipo araucarioide y podocarpoide 

(Chernomorets & Sakala, 2021).  

Actualmente, la afinidad de Sahnioxylon es discutida, sin embargo, estaría 

posiblemente relacionada con las maderas de Bennettitales descriptas para el Mesozoico, 

las cuales se caracterizan por la presencia de punteaduras escalariformes en las paredes 

radiales de las traqueidas. Los tallos de Bennettitales incluyen cuatro géneros: 

Monanthesia Wieland & Delevoryas, Bucklandia Presl, Cycadeoidea Buckland y 

Cycadeoidella Ogura que se diferencian por su tamaño, tipo de ramento, sus bases foliares 

y la distribución de los conos reproductivos (Saiki & Yoshida, 1999). Por otro lado, 

Cycadales modernas también presentan punteaduras tipo escalariforme y tipo 

araucarioide en las paredes radiales de sus traqueidas (Greguss, 1968). Es posible que el 

ejemplar encontrado en la Formación Lago La Plata sea una nueva especie de 

Sahnioxylon, la primera registrada para el continente americano. 

Sahnioxylon presenta una distribución acotada a nivel mundial y hasta el momento 

estaba restringido al este de Asia, India y la Antártida (Philippe et al., 1999). 
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Figura 23. Sahnioxylon sp. de la Formación Lago La Plata. A. Aspecto general de la 

médula (Md), el xilema primario (X 1°) y el xilema secundario (X 2°) en ST. Escala: 500 

���P����MPEF-Pb (LP4-2). B. Detalle de la médula (ST). Nótese los idioblastos (puntas de 

flechas) entre las células parenquimáticas. Escala���� �������� ���P����MPEF-Pb (LP4-2). C. 

Aspecto general del límite de los anillos de crecimiento (ST). Escala���������������P����MPEF-Pb 

(LP3-2). D. Transición abrupta entre leño temprano y leño tardío (ST). Escala���������������P����
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MPEF-Pb (LP3-2). E. Aspecto general de traqueidas con punteaduras araucarioides y 

escalariformes en SLR. Escala���� �������� ���P����MPEF-Pb (LP3-2). F, G. Traqueidas con 

punteaduras araucarioides biseriadas (F) y escalariformes (G) en SLR. Escalas�������������P����

MPEF-Pb (LP3-2). H. Traqueidas con punteaduras transicionales: araucarioides (puntas 

de flechas) y escalariformes (SLR). Escala�������������P����MPEF-Pb (LP3-2). I , J. Campos de 

cruzamiento (SLR). Escalas���� ������ ���P����MPEF-Pb (LP3-2). K. Radios parenquimáticos 

(SLT). Escala: �������� ���P����MPEF-Pb (LP3-2). L. Punteaduras (puntas de flechas) de los 

radios parenquimáticos (SLT). Escala�������������P����MPEF-Pb (LP3-2). 
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1.B. Formación Tres Lagunas 

Género fósil: Agathoxylon Hartig, 1848. 

Especie tipo: Agathoxylon cordaianum Hartig, 1848. 

Agathoxylon antarcticum (Poole & Cantrill, 2001) Pujana, Santillana & Marenssi, 2014. 

Fig. 24.A�tI. 

Basónimo: Araucariopitys antarcticus Poole & Cantrill, 2001, Palaeontology 44, 1086, 

pl. I, 2�±10. 

Sinonimia: Agathoxylon matildense Zamuner & Falaschi, 2005, p. 340, fig. 2. 

Agathoxylon sp., Pujana et al., 2007, p. 163, fig. 3. 

Agathoxylon sp., Vera & Césari, 2012, p. 618, fig. 2. 

Material estudiado: MPEF-Pb 10115, 10117, 10124, 10125, 10129, 10131, 10140, 10147, 

10149, 10152, 10155 y 10160.  

Localidad: Tres Lagunas, Chubut, Argentina. 

Descripción: Los ejemplares están conformados por xilema secundario picnoxílico. Los 

límites de los anillos de crecimiento están marcados por reducción en el diámetro radial 

de 1�t6 hileras de traqueidas del leño tardío (Fig. 24.A, B). Las traqueidas presentan una 

sección transversal circular a rectangular (Fig. 24.B). El diámetro tangencial de las 

traqueidas es de 34.7 (19.5�t59.2; DS= 4.8) µm y el radial de 30.8 (20.7�t38.8; DS= 5.2) 

µm. 

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo araucarioide, uni- a biseriadas, 

predominantemente uniseriadas (84%; Si= 1.10), contiguas (Cp= 93.8%), y alternas 

cuando son biseriadas (16%) (Fig. 24.C�tE). Las punteaduras son circulares a 

hexagonales, con un diámetro vertical de 12.9 (9.1�t21.1; DS= 1.2) µm. Los campos de 

cruzamiento son del tipo araucarioide con 5.4 (1�t9; DS= 0.9) punteaduras por campo 
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(Fig. 24.F, G). Las punteaduras de los campos de cruzamiento son circulares, areoladas y 

tienen un diámetro vertical de 6.9 (4.0�t11.4; DS= 0.8) µm. 

Los radios son exclusivamente uniseriados, homocelulares y compuestos por 

células parenquimáticas procumbentes de paredes horizontales y verticales lisas (Fig. 

24.H, I). Los radios son medianos, con una altura de 5.8 (1�t25; DS= 4.3) células y 135.3 

(20.0�t459.0; DS= 91.5) µm; además, presentan una frecuencia de 4.8 (3�t8; DS= 1.1) 

radios por mm. 

Observaciones y comparaciones: Agathoxylon antarcticum se caracteriza por presentar 

anillos de crecimiento marcados, punteaduras de la pared radial de las traqueidas 

predominantemente uniseriadas y del tipo araucarioide, radios exclusivamente 

uniseriados medianos (1�t14 células de alto), campos de cruzamiento del tipo araucarioide 

(con 2�t9 punteaduras por campo), ausencia de tapones resinosos y de parénquima axial 

(Poole & Cantrill, 2001; Pujana et al., 2014). 

La anatomía de la madera de A. antarcticum, y de todos los ejemplares referidos 

a Agathoxylon de la Formación Tres Lagunas, es similar a la de las Araucariaceae 

modernas, así también como muchas de las especies del género fósil Agathoxylon son 

similares a esta familia (Pujana et al., 2014). Sin embargo, no todas las especies de 

Agathoxylon, particularmente las especies paleozoicas, pueden ser asignadas a esta 

familia con certeza ���3�K�L�O�L�S�S�H�����������������5�|��ler et al., 2014). 

Agathoxylon antarcticum es la especie fósil más abundante de la asociación de 

maderas de la Formación Tres Lagunas. 
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Figura 24. Agathoxylon antarcticum (Poole & Cantrill) Pujana, Santillana & 

Marenssi de la Formación Tres Lagunas. A. Límites de anillos de crecimiento (ST). 

Escala: 500 µm. MPEF-Pb 10125. B. Detalle de límites de anillo de crecimiento (ST). 

Escala: 100 µm. MPEF-Pb 10125. C�tE. Punteaduras uniseriadas a biseriadas de las 

paredes de las traqueidas (SLR, C�tD, y visto al MEB, E). Escalas: 50 µm (C, D) y 45 µm 

(E). MPEF-Pb 10125 (C), 10117 (E). F, G. Campos de cruzamiento (visto al MEB). 

Escalas: 25 µm. MPEF-Pb 10131 (F) y 10125 (G). H. Radios parenquimáticos (SLT). 

Escala: 200 µm. MPEF-Pb 10117. I. Detalle de radios parenquimáticos (SLT). Escala: 

100 µm. MPEF-Pb 10125.  
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Agathoxylon kellerense (Lucas & Lacey, 1981) Pujana, 2017. 

Fig. 25. A�tI.  

Basónimo: Dadoxylon kellerense Lucas & Lacey, 1981. 

Sinonimia: Araucarioxylon kellerense Nishida, Ohsawa & Rancusi, 1990, p. 27. 

Material estudiado: MPEF-Pb 10116, 10118, 10119, 10135 y 10156. 

Localidad: Tres Lagunas, Chubut, Argentina. 

Descripción: Los ejemplares están conformados por xilema secundario picnoxílico. Los 

límites de los anillos de crecimiento están marcados por reducción en el diámetro radial 

de 1�t7 hileras de traqueidas del leño tardío (Fig. 25.A). Las traqueidas presentan una 

sección transversal circular a rectangular (Fig. 25.B). El diámetro tangencial de las 

traqueidas es de 36.7 (19.2�t62.9; DS= 6.6) µm y el radial de 43.1 (34.6�t53.0; DS= 6.2) 

µm. 

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo araucarioide, uni- a triseriadas, 

predominantemente biseriadas (73%; Si= 2.03), contiguas (Cp= 100%), y alternas cuando 

son biseriadas o triseriadas (15%) (Fig. 25.C�tE). Las punteaduras son circulares a 

hexagonales, con un diámetro vertical de 13.5 (9.5�t19.1) µm. Los campos de cruzamiento 

son del tipo araucarioide con 5.1 (3�t6; DS= 0.5) punteaduras por campo (Fig. 25.F, G). 

Las punteaduras de los campos de cruzamiento son circulares, areoladas y tienen un 

diámetro vertical de 8.7 (6.3�t11.5; DS= 1.0) µm. 

Los radios son exclusivamente uniseriados, homocelulares y compuestos por 

células parenquimáticas procumbentes de paredes horizontales y verticales lisas (Fig. 

25.H, I). Los radios son medianos, con una altura de 6.8 (1�t29; DS= 4.1) células y 165.8 

(50.4�t574.0; DS= 94.9) µm; además, presentan una frecuencia de 4.3 (2�t7; DS= 1.0) 

radios por mm. 
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Observaciones y comparaciones: Agathoxylon kellerense se caracteriza por sus 

límites de los anillos de crecimiento marcados y punteaduras de la pared radial de las 

traqueidas son uni- a triseriadas, predominantemente bi- a triseriadas del tipo 

araucarioide, radios uniseriados mediano (1�t11 células de alto) y campos de cruzamiento 

del tipo araucarioide (con 1�t5 punteaduras por campo) (Lucas & Lacey, 1981; Nishida et 

al., 1990; Pujana et al., 2014, 2017). La seriación de las punteaduras radiales lo diferencia 

de Agathoxylon antarcticum que tiene principalmente punteaduras uniseriadas (Pujana et 

al., 2014). Históricamente, las especies de maderas fósiles similares a Araucariaceae han 

sido clasificadas por el número de filas verticales de las punteaduras de la pared de las 

traqueidas (e.g., Penhallow, 1907), junto a otras características.  

Agathoxylon santacruzense Kloster & Gnaedinger del Jurásico Medio de la 

provincia de Santa Cruz, presenta características similares a A. kellerense (e.g., anillos de 

crecimiento marcados, punteaduras de las traqueidas uni- a triseriadas, comúnmente 

biseriadas) (Kloster & Gnaedinger, 2018). Sin embargo, difiere de A. kellerense por 

presentar radios uniseriados, con 1�t16 células de alto, y campos de cruzamiento del tipo 

araucarioide, con 2�t14 punteaduras por campo (Kloster & Gnaedinger, 2018). 

Por otro lado, Agathoxylon termieri (Attims) Gnaedinger & Herbst del Jurásico 

Medio de la provincia de Santa Cruz, también coincide con la mayor parte de los 

caracteres diagnósticos (e.g., anillos de crecimiento marcados, punteaduras de las 

traqueidas del tipo araucarioide, uni- a triseriadas) observados en A. kellerense (Kloster 

& Gnaedinger, 2018). No obstante, difiere por tener radios uniseriados, con 1�t12 células 

de alto, y campos de cruzamiento del tipo araucarioide, con 1�t8 punteaduras por campo 

(Kloster & Gnaedinger, 2018). 

Agathoxylon kellerense fue descrita por primera vez en la isla 25 de Mayo/King 

George, Antártida, por Lucas & Lacey (1981), y posteriormente encontrado en otras 
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localidades de la Antártida y la Patagonia (Nishida et al., 1990; Pujana et al., 2017; 

Mirabelli et al., 2018; Vera & Perez Loinaze, 2022). 
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Figura 6. Agathoxylon kellerense (Lucas & Lacey) Pujana de la Formación Tres 

Lagunas. A. Límites de anillos de crecimiento (ST). Escala: 200 µm. MPEF-Pb 10118. 

B. Detalle de traqueidas (ST). Escala: 100 µm. MPEF-PB 10118. C�tE. Punteaduras 

biseriadas a triseriadas de las paredes de las traqueidas (SLR). Escalas: 100 (C) y 50 µm 

(D, E). MPEF-Pb 10118 (C), 10135 (D) y 10156 (E). F, G. Campos de cruzamientos 

(SLR). Escalas: 50 µm. MPEF-Pb 10118 (F) y 10135 (G). H, I . Radios parenquimáticos 

(SLT). Escalas: 200 µm. MPEF-Pb 10156 (H) y 10118 (I).  
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Agathoxylon pseudoparenchymatosum (Gothan, 1908) Pujana, Santillana & Marenssi, 

2014. 

Fig. 26.A�tI.  

Basónimo: Dadoxylon pseudoparenchymatosum Gothan, 1908, Die fossilen Hölzer von 

der Seymour und Snow Hill Insel, (10�±11), (Plate I, 1�±3, 12�±16). 

Sinonimia: Araucarioxylon novaezeelandii Stopes, 1914, Ann. Bot. 27, 348, pl. XX. 

Araucarioxylon kerguelense Seward, 1919, Fossil Plants IV, 185�±186, fig. 714. 

Dadoxylon kerguelense Edwards, 1921, Ann. Bot. 35, 614�±615, pl. XXIII. 

Dadoxylon kaiparaense Edwards, 1926, Trans. Proc. New Zealand Inst. 56, 127, fig. 11�±

13. 

Araucarioxylon chilense Nishida, 1970, Ann. Rep. Foreign Stud. Coll. Chiba Univ. 5, 

14�±15, fig. 4, pl.II. 

Araucarioxylon pseudoparenchymatosum Nishida, 1984, Anatomy Affinities Petrified 

Plants Tertiary Chile II, 89�±90, pl. LXXXI. 

Material estudiado: MPEF-Pb 10126. 

Localidad: Tres Lagunas, Chubut, Argentina. 

Descripción: Los ejemplares están conformados por xilema secundario picnoxílico. Los 

límites de los anillos de crecimiento están marcados por reducción en el diámetro radial 

de 1�t3 hileras de traqueidas del leño tardío (Fig. 26.A). Las traqueidas presentan una 

sección transversal circular a rectangular (Fig. 26.B). El diámetro tangencial de las 

traqueidas es de 30.5 (19.5�t41.9; DS= 5.9) µm y el radial de 36.5 (20.5�t45.6; DS= 6.1) 

µm. 

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo araucarioide, uni- a triseriadas, 

predominantemente uniseriadas (66%; Si= 1.61), contiguas (Cp= 96.6%), y alternas 

cuando son biseriadas (23%) y triseriadas (11%) (Fig. 26.C�tE). Las punteaduras son 
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circulares a hexagonales, con un diámetro vertical de 14.0 (12.0�t16.8; DS= 1.0) µm. Los 

campos de cruzamiento son del tipo araucarioide con 6.2 (5�t8; DS= 0.9) punteaduras por 

campo (Fig. 26.F, G). Las punteaduras de los campos de cruzamiento son circulares, 

areoladas y tienen un diámetro vertical de 8.3 (6.2�t9.9; DS= 1.0) µm. 

Los radios son exclusivamente uniseriados, homocelulares y compuestos por 

células parenquimáticas procumbentes de paredes horizontales y verticales lisas (Fig. 

26.H, I). Los radios son medianos, con una altura de 8 (3�t19; DS= 3.8) células y 192.0 

(78.0�t391.0; DS= 86.0) µm; además, presentan una frecuencia de 3.6 (2�t6; DS= 0.9) 

radios por mm. Las traqueidas adyacentes a los radios presentan en su interior tapones 

resinosos de distintos espesores (Fig. 26.B, H, I). 

Observaciones y comparaciones: Agathoxylon pseudoparenchymatosum se caracteriza 

por sus límites de anillos de crecimiento marcados, punteaduras de las paredes radiales 

de las traqueidas principalmente uni- a biseriadas del tipo araucarioide, campos de 

cruzamiento del tipo araucarioide (con 3�t5 punteaduras por campo), radios medianos 

predominantemente uniseriados (1�t20 células de alto) y presencia de tapones resinosos 

en el lumen de las traqueidas (Gothan, 1908; Nishida, 1984; Pujana et al., 2014). La 

presencia de tapones resinosos lo diferencia de Agathoxylon antarcticum (Pujana et al., 

2014). 

Agathoxylon (Araucarioxylon) resinosum Torres & Biro-Bagoczky del Cretácico 

Tardío de Chile presenta características similares a A. pseudoparenchymatosum (e.g., 

anillos marcados, punteaduras de las traqueidas del tipo araucarioide, uni- a triseriadas y 

tapones resinosos) (Torres & Biro-Bagoczky, 1986). Sin embargo difiere por tener radios 

uniseriados, parcialmente biseriados, con 1�t40 células de alto, y campos de cruzamiento 

cupresoides, con 2�t3 punteaduras por campo (Torres & Biro-Bagoczky, 1986). 
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Por otro lado, Agathoxylon santalense (Sah & Jain) Kloster & Gnaedinger del 

Jurásico Medio de Argentina, también coincide con la mayor parte de los caracteres 

diagnósticos (e.g., anillos marcados, punteaduras de las traqueidas del tipo araucarioide, 

uni- a triseriadas y tapones resinosos) observados en A. pseudoparenchymatosum (Kloster 

& Gnaedinger, 2018). No obstante, difiere por tener radios uniseriados, con 1�t8 células 

de alto, y campos de cruzamiento araucarioides, con 2�t6 punteaduras por campo (Kloster 

& Gnaedinger, 2018). 

Esta especie fósil se encuentra con frecuencia en América del Sur y Antártida 

(Gothan, 1908; Seward, 1919; Kräusel, 1924; Nishida, 1970, 1981, 1984; Torres et al., 

1994; Pujana et al., 2014, 2015, 2017; Mirabelli et al., 2018; Vera & Perez Loinaze, 

2022). 
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Figura 26. Agathoxylon pseudoparenchymatosum (Gothan) Pujana, Santillana & 

Marenssi de la Formación Tres Lagunas. MPEF-Pb 10126. A. Límites de anillos de 

crecimiento (ST). Escala: 200 µm. B. Detalle de traqueidas (ST). Nótese los tapones 

resinosos en las traqueidas vecinas a los radios parenquimáticos (puntas de flechas). 

Escala: 100 µm. C�tE. Punteaduras uniseriadas, biseriadas y triseriadas de las paredes de 

las traqueidas (SLR, C, D; visto al MEB, E). Escalas: 50 µm (C, D) y 20 µm (E). F, G. 

Campos de cruzamientos (SLR, F, y visto al MEB, G). Escalas: 20 µm. H, I. Radios 

parenquimáticos (SLT). Nótese los tapones resinosos en las traqueidas adyacentes a los 

radios parenquimáticos (puntas de flechas). Escalas: 200 µm.  
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Agathoxylon sp.  

Fig. 27.A�tI.  

Material estudiado: MPEF-Pb 10130. 

Localidad: Tres Lagunas, Chubut, Argentina. 

Descripción: El ejemplar está conformado por xilema secundario picnoxílico. Los límites 

de los anillos de crecimiento no se observan, probablemente por la pobre preservación 

del ejemplar (Fig. 27.A). Las traqueidas presentan una sección transversal circular a 

rectangular (Fig. 27.B). El diámetro tangencial de las traqueidas es de 38.1 (21.1�t44.6; 

DS= 5.3) µm y el radial de 40.8 (23.3�t45.6; DS= 5.8) µm. 

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo araucarioide, uni- a biseriadas, 

predominantemente uniseriadas (64%; Si= 1.4), contiguas (Cp= 100%), y alternas cuando 

son biseriadas (36%) (Fig. 27.C�tE). Las punteaduras son circulares a hexagonales, con 

un diámetro vertical de 11.3 (9.2�t13.9; DS= 1.0) µm. Solo unos pocos campos de 

cruzamiento fueron observados, aparentemente del tipo araucarioide con ca. 5.8 

punteaduras por campo (Fig. 27.F, G).  

Los radios son uniseriados a biseriados, homocelulares y compuestos por células 

parenquimáticas procumbentes de paredes horizontales y verticales lisas (Fig. 27.H, I). 

Los radios son medianos, con una altura de 8.5 (1�t23; DS= 6.1) células y 250 (42.1�t

557.2; DS= 145.0) µm, con radios uniseriados (86%) o uniseriados con porciones 

biseriadas (14%) y tienen una frecuencia de 6.1 (4�t9; DS= 1.3) radios por mm. 

Observaciones y comparaciones: Las punteaduras de las paredes radiales de las traqueidas 

tipo araucarioide y los campos de cruzamiento tipo araucarioide indicarían una afinidad 

con Agathoxylon (Hartig, 1848 visto en Philippe & Bamford, 2008). La mala preservación 

del ejemplar impidió la observación de los límites de los anillos de crecimiento e 

identificar sólo unos pocos campos de cruzamiento con punteaduras (n<15). No obstante, 
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se asignó como Agathoxylon sp., a diferencia de los cf. Agathoxylon descriptos en esta 

tesis, por presentar otros caracteres medibles o cuantificables con un n>15, tal es el caso 

de las punteaduras de pared radial o la altura de los radios parenquimáticos.  

Lo más significativo de este ejemplar es que el 14% de los radios parenquimáticos 

son parcialmente biseriados. Araucarioxylon semibiseriatum Pant & Singh del Pérmico 

de India y Dadoxylon weavirense Maheshwari del Pérmico de islas Malvinas/Falkland 

tienen frecuentemente radios biseriados pero presentan en su mayoría punteaduras de la 

pared radial multiseriadas (Maheshwari, 1972; Pant & Singh, 1987). Unas maderas fósiles 

estudiadas por Lutz et al. (2001) del Triásico de Chile son muy parecidas al ejemplar de 

la Formación Tres Lagunas y fueron asignados a A. semibiseriatum, sin embargo, no 

poseen punteaduras de las paredes radiales de las traqueidas predominantemente 

multiseriadas, como el holotipo de esta especie fósil de la India. 
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Figura 27. Agathoxylon sp. de la Formación Tres Lagunas. MPEF-Pb 10130. A. 

Aspecto general de traqueidas (ST). Escala: 200 µm. B. Detalle de traqueidas (ST). 

Escala: 100 µm. C�tE. Punteaduras uniseriadas a biseriadas en las paredes de las 

traqueidas (SLR, C, y visto al MEB, D, E). Escalas: 50 µm (C) y 20 µm (D, E). F, G. 

Campos de cruzamiento (visto al MEB). Escalas: 20 µm. H. Radios parenquimáticos 

(SLT). Escala: 200 µm. I. Detalle de radios parenquimáticos (SLT). Escala: 100 µm.  
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cf. Agathoxylon. 

Fig. 28.A�tI.  

Material estudiado: MPEF-Pb 10114, 10120, 10128, 10129, 10132�t10134, 10137, 

10141�t10143, 10146, 10157, 10159, 10161 y 10163. 

Localidad: Tres Lagunas, Chubut, Argentina. 

Descripción: Los ejemplares están conformados por xilema secundario picnoxílico. En 

algunos pocos especímenes, los límites de los anillos de crecimiento están marcados por 

reducción en el diámetro radial de 1�t5 hileras de traqueidas del leño tardío (Fig. 28.A). 

En otros, los límites de los anillos de crecimiento no están marcados o son indistinguibles. 

Las traqueidas presentan una sección transversal circular a rectangular (Fig. 28.B). El 

diámetro tangencial de las traqueidas es de 36.2 (16.9�t48.5; DS= 4.1) µm y el radial de 

35.0 (15.8�t52.1; DS= 5.1) µm. 

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo araucarioide, uni- a biseriadas, 

predominantemente uniseriadas (90%; Si= 1.33), mayormente contiguas (Cp= 99.1%), y 

alternas cuando son biseriadas (10%) (Fig. 28.C�tE). Las punteaduras son circulares a 

hexagonales, con un diámetro vertical de 15.5 (11.5�t18.9; DS= 1.2) µm. Los campos de 

cruzamiento están pobremente preservados y sólo ocasionalmente son distinguibles (Fig. 

28.F, G). En los campos de cruzmiento preservados se observan parcialmente 

punteraduras areoladas (Fig. 28.F, G). No se observó parénquima axial o tapones 

resinosos.  

Los radios son exclusivamente uniseriados, homocelulares y compuestos por 

células parenquimáticas de paredes horizontales y verticales lisas (Fig. 28.H, I). Los 

radios son medianos, con una altura de 5.1 (1�t22; DS= 2.3) células y 142.5 (23.5�t289.0; 

DS= 75.2) µm; además, presentan una frecuencia de 4.8 (4�t8; DS= 0.8) radios por mm. 
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Observaciones y comparaciones: Los ejemplares asignados a esta unidad taxonómica 

están pobremente preservados. Sin embargo, algunos caracteres diagnósticos, como 

punteaduras de las paredes radiales de las traqueidas o campos de cruzamiento, indicarían 

una similitud con el género Agathoxylon (Hartig, 1848 visto en Philippe & Bamford, 

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

cuantificable o medible. 
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Figura 28. cf. Agathoxylon de la Formación Tres Lagunas. A. Límite de anillos de 

crecimiento (ST). Escala: 200 µm. MPEF-Pb 10134. B. Detalle de traqueidas (ST). 

Escala: 100 µm. MPEF-Pb 10133. C�tE. Punteaduras biseriadas de las paredes de las 

traqueidas (SLR, C, y visto al MEB, D, E). Escalas: 50 µm (C) y 20 µm (D, E). MPEF-

PB 10133 (C), 10114 (D) y 10120 (E). F, G. Campos de cruzamientos (puntas de flechas; 

visto al MEB, F; SLR, G). Escalas: 45 µm (F) y 20 µm (G). MPEF-PB 10132 (H) y 10133 

(G). H. Radios parenquimáticos (SLT). Escala: 200 µm. MPEF-Pb 10133. I. Detalle de 

radios parenquimáticos (SLT). Escala: 100 µm. MPEF-Pb 10129. 
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Género fósil: Brachyoxylon Hollick & Jeffrey, 1909. 

Especie tipo: Brachyoxylon notabile Hollick & Jeffrey, 1909. 

Brachyoxylon raritanense Torrey, 1923. 

Fig. 29.A�tI. 

Material estudiado: MPEF-Pb 10113 y 10122. 

Localidad: Tres Lagunas, Chubut, Argentina. 

Descripción: Los ejemplares están conformados por xilema secundario picnoxílico. Los 

límites de los anillos de crecimiento están muy poco marcados, solo observados a nivel 

macroscópico (Fig. 29.A). Las traqueidas presentan una sección transversal circular a 

rectangular (Fig. 29.B). El diámetro tangencial de las traqueidas es de 24.8 (13.9�t27.4; 

DS= 4.2) µm y el radial de 34.6 (20.8�t42.3; DS= 4.5) µm. 

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo braquioxiloide (= tipo mixto), casi 

exclusivamente uniseriadas (Si= 1.03), mayormente contiguas (Cp= 60.9%) (Fig. 29.C�t

E). Las punteaduras son circulares a levemente achatadas, con un diámetro vertical de 

11.3 (7.5�t16.2; DS= 1.4) µm. Los campos de cruzamiento son del tipo araucarioide con 

6.7 (4�t10; DS= 2.1) punteaduras por campo (Fig. 29.F, G). Las punteaduras de los campos 

de cruzamiento son circulares, areoladas y tienen un diámetro vertical de 5.1 (3.2�t7.3; 

DS= 0.8) µm. 

Los radios son mayormente uniseriados, en ocasiones parcialmente biseriados, 

homocelulares y compuestos por células parenquimáticas procumbentes de paredes 

horizontales y verticales lisas (Fig. 29.H, I). Los radios son bajos, con una altura de 4.3 

(1�t11; DS= 2.1) células y 91.0 (19.0�t552.0; DS= 57.0) µm; además, presentan una 

frecuencia de 5.6 (4�t7; DS= 0.8) radios por mm. 

Observaciones y comparaciones: Los ejemplares son asignados a Brachyoxylon por la 

presencia de punteaduras uniseriadas de la pared radial de las traqueidas tipo 
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braquioxiloide (= tipo mixto) y campos de cruzamiento tipo araucarioide (Hollick & 

Jeffrey, 1909 visto en Philippe & Bamford, 2008). Basado en tablas comparativas de 

especies de Brachyioxylon (e.g., Tian et al., 2018a; Greppi et al., 2021a; Rombola et al., 

2022), la especie más similar a los ejemplares analizados en esta tesis es B. raritanense 

del Cretácico de América del Norte, la cual coincide en todas las características 

diagnósticas más importantes: límite de los anillos muy poco marcados, punteaduras de 

las traqueidas uniseriadas tipo braquioxiloide, campos de cruzamiento tipo araucarioide 

(con 1�t9 punteaduras por campo), radios exclusivamente uniseriados medianos (1�t15 

células de alto), ausencia de parénquima axial, etc., Torrey, 1923). No obstante, la 

descripción de Torrey (1923) no es muy detallada (por ejemplo, faltan muchas medidas 

de caracteres), además de que el holotipo presenta punteaduras en las paredes tangenciales 

de las traqueidas, los cuales no fueron observados en los ejemplares de Patagonia 

posiblemente por la pobre preservación de los ejemplares en SLT. 

Brachyoxylon liebermanii Philippe del Cretácico de Europa, también comparte 

los caracteres diagnósticos con B. raritanense (Philippe, 1995), por lo que ambas especies 

fósiles son muy similares. Por otro lado, Brachyoxylon patagonicum Rombola, Greppi & 

Pujana sólo se diferencia de B. raritanense por tener límite de anillos de crecimiento bien 

marcados (Rombola et al., 2022). Kräusel (1949) sinonimizó B. raritanense con B. 

notabile. Sin embargo, B. notabile posee parénquima axial, canales traumáticos y 

punteaduras de las traqueidas uni- y biseriadas (Hollick & Jeffrey, 1909), por lo que se 

considera en esta tesis que son diferencias suficientes para separar ambas especies. 

Brachyoxylon está comúnmente asociado con la familia Hirmeriellaceae (= 

Cheirolepidiaceae), una familia extinta de coníferas (Alvin et al., 1981). Esta familia fue 

particularmente diversa y abundante a nivel mundial durante el Jurásico y Cretácico 

Temprano, desarrollándose en una amplia gama de ambientes desde llanuras aluviales 



89 
 

cercanos a sistemas fluviales o márgenes de lagos a ambientes halófitos o xeríticos (Alvin, 

1982; Watson, 1988). Classopolis (Pflug) Pocock & Jansonius es el grano de polen 

característico de Hirmeriellaceae, el cual presentan una distribución cosmopolita (Alvin 

et al., 1981; Alvin, 1982; Zhou, 1983; Machhour & Pons, 1992; Limarino et al., 2012) y 

suele encontrarse en asociación con conos de, por ejemplo, Classostrobus Alvin, Watson 

& Spincer (Hieger et al., 2015). También existen hojas asociadas con esta familia (e.g., 

Pseudofrenelopsis Nathorst) (Alvin et al., 1978; Hieger et al., 2015). En el Cretácico de 

la Patagonia, la mayoría de los registros de Hirmeriellaceae son de hojas, conos y granos 

de polen (e.g., Greppi et al., 2021a). 

Brachyoxylon está ampliamente distribuido a nivel mundial. Sin embargo, la 

mayor parte de sus especies se encontraron principalmente en afloramientos del 

Hemisferio Norte (Greppi et al., 2021a). En Patagonia, sólo se reconocen tres especies 

descriptas de Brachyoxylon: B. currumilii Bodnar, Escapa, Cúneo & Gnaedinger 

(Jurásico Inferior medio), B. baqueroensis Vera & Cesari (Cretácico Inferior) y B. 

patagonicum (Cretácico Superior) (Bodnar et al., 2013; Vera & Césari, 2015; Rombola 

et al., 2022), además de registros al género en otras localidades (Vera et al., 2019; Greppi 

et al., 2022, 2023a). Brachyoxylon raritanense fue descripto para el Cretácico medio en 

la provincia de Chubut (Greppi et al., 2021a). Por otro lado, en la Antártida está 

prácticamente ausente, y sólo se describió una madera a nivel genérico (Torres et al., 

1997). 
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Figura 29. Brachyoxylon raritanense Torrey de la Formación Tres Lagunas. A. 

Aspecto general de traqueidas (ST). Escala: 500 µm. MPEF-Pb 10113. B. Detalle de 

traqueidas (ST). Escala: 100 µm. MPEF-Pb 10113. C�tE. Punteaduras uniseriadas de las 

paredes de las traqueidas (visto al MEB). Escalas: 40 µm. MPEF-Pb 10113 (C, D) y 

10122 (E). F, G. Campos de cruzamientos (visto al MEB). Escalas: 20 µm. MPEF-Pb 

10122. H, I. Radios parenquimáticos (SLT). Escala: 200 µm. MPEF-Pb 10113.  
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Cupressinoxylon?. 

Fig. 30.A�tI.  

Material estudiado: MPEF-Pb 10121, 10154 y 10162. 

Localidad: Tres Lagunas, Chubut, Argentina. 

Descripción: Los ejemplares están conformados por xilema secundario picnoxílico. Los 

límites de los anillos de crecimiento están marcados por la reducción en el diámetro radial 

de 1�t6 hileras de traqueidas del leño tardío y solo es observado en algunos ejemplares 

(MPEF-Pb 10154 y 10162) (Fig. 30.A). Las traqueidas presentan una sección transversal 

circular a rectangular (Fig. 30.B). El diámetro tangencial de las traqueidas es de 40.3 

(20.6�t53.8; DS= 5.3) µm y el radial de 34.7 (25.0�t47.7; DS= 5.2) µm. 

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo abietinoide, uni- a biseriadas, 

predominantemente uniseriadas (75%; Si= 1.22), mayormente contiguas (Cp= 68.7%), y 

opuestas cuando son biseriadas (25%) (Fig. 30.C�tE). Las punteaduras son circulares a 

levemente achatadas, con un diámetro vertical de 15.8 (11.5�t18.6; DS= 1.8) µm. Los 

campos de cruzamiento son aparentemente del tipo cupresoide con 2.1 (1�t2; DS= 0.5) 

punteaduras por campo (Fig. 30.F, G). Las punteaduras de los campos de cruzamiento 

son circulares, areoladas y tienen un diámetro vertical de 13.3 (9.3�t13.8; DS= 1.1) µm. 

Los radios parenquimáticos son uniseriados y ocasionalmente parcialmente 

biseriados, homocelulares y compuestos por células parenquimáticas procumbentes de 

paredes horizontales y verticales lisas (Fig. 30.H, I). Los radios son medianos, con una 

altura de 4.7 (1�t19; DS= 3.8) células y 127.1 (19�t332; DS= 83.1) µm; además, presentan 

una frecuencia de 4.3 (2�t7; DS= 0.8) radios por mm. 

Observaciones y comparaciones: Los especímenes tienen una preservación pobre y 

muchos detalles de los caracteres (e.g., punteaduras radiales, punteaduras de los campos 

de cruzamiento) se observaron mejor al microscopio electrónico de barrido. La 
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disposición de las punteaduras radiales de las traqueidas del tipo abietinoide, mayormente 

uniseriadas y biseriadas, continuas, y circulares y opuestas cuando son biseriadas difieren 

de las formas alternas y hexagonales del tipo araucarioide. 

Por otro lado, las punteaduras de los campos de cruzamiento son areoladas, sin 

embargo, el ancho del borde no siempre se observa claramente, pero son aparentemente 

más anchos que la apertura. Cupressinoxylon difiere de Podocarpoxylon principalmente 

por el tipo de punteadura de los campos de cruzamiento; Podocarpoxylon tiene por lo 

general punteaduras de los campos de cruzamiento que coinciden con el tipo taxodioide 

�V�H�J�~�Q���,�$�:�$���6�R�I�W�Z�R�R�G���&�R�P�P�L�W�W�H�����������������R���F�D�P�S�R�V���G�H���F�U�X�]�D�P�L�H�Q�W�R���W�L�S�R���³�S�R�G�R�F�D�U�S�R�L�G�H�´��

sensu otros autores (ver Pujana & Ruiz, 2017) y Cupressinoxylon tiene punteaduras de 

los campos de cruzamiento del tipo cupresoide. Finalmente, Boura et al. (2021) separa 

las punteaduras de los campos cupresoides de los campos podocarpoides por el ancho del 

borde y tipo de abertura que presentan. 
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Figura 30. Cupressinoxylon? de la Formación Tres Lagunas. A. Límites de anillos de 

crecimiento (ST). Escala: 200 µm. MPEF-Pb 10121. B. Detalle de límites de anillo de 

crecimiento (ST). Escala: 100 µm. MPEF-Pb 10154. C�tE. Punteaduras uniseriadas y 

biseriadas (punta de flecha) de las paredes de las traqueidas (SLR). Escalas: 50 µm. 

MPEF-Pb 10121 (C, E) y 10162 (D). F, G. Campos de cruzamiento (SLR, F, y visto al 

MEB, G). Escalas: 50 µm. MPEF-Pb 10154 (F) y 10121 (G). H. Radios parenquimáticos 

(SLT). Escala: 200 µm. MPEF-Pb 10154. I. Detalle de radios parenquimáticos (SLT). 

Escala: 100 µm. MPEF-Pb 10154.  
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1.C. Formación Apeleg 

Género fósil: Agathoxylon Hartig, 1848. 

Especie tipo: Agathoxylon cordaianum Hartig, 1848. 

Agathoxylon antarcticum (Poole & Cantrill, 2001) Pujana, Santillana & Marenssi, 2014. 

Fig. 31.A�tI.  

Basónimo: Araucariopitys antarcticus Poole & Cantrill, 2001, Palaeontology 44, 1086, 

pl. I, 2�±10. 

Sinonimia: Agathoxylon matildense Zamuner & Falaschi, 2005, p. 340, fig. 2. 

Agathoxylon sp., Pujana et al., 2007, p. 163, fig. 3. 

Agathoxylon sp., Vera & Césari, 2012, p. 618, fig. 2. 

Material estudiado: MPEF-Pb 10657, (AP8-2), (AP10-1), (AP11-1), (CU3-65), (CU4-4) 

y (CU4-8). 

Localidad: Puesto Albistur, Cerro Guía, Estancia La Paulina y Cerro Katterfeld, Chubut, 

Argentina. 

Descripción: Los ejemplares están conformados por xilema secundario picnoxílico. Los 

límites de los anillos de crecimiento están poco marcados por reducción en el diámetro 

radial de 1�t8 hileras de traqueidas del leño tardío y solo observado en algunos ejemplares 

(Fig. 31.A). Las traqueidas presentan una sección transversal circular a rectangular (Fig. 

31.B). El diámetro tangencial de las traqueidas es de 30.0 (19.3�t45.6; DS= 5.7) µm y el 

radial de 32.1 (15.0�t49.2; DS= 5.3) µm. 

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo araucarioide, uni- a biseriadas, 

predominantemente uniseriadas (74%; Si= 1.03), mayormente contiguas (Cp= 95.3%) y 

alternas cuando son biseriadas (26%) (Fig. 31.C�tE). Las punteaduras son circulares a 

hexagonales, con un diámetro vertical de 13.1 (9.1�t18.7; DS= 1.4) µm. Los campos de 

cruzamiento son del tipo araucarioide con 4.6 (2�t12; DS= 1.0) punteaduras por campo 
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(Fig. 31.F, G). Las punteaduras de los campos de cruzamiento son circulares, areoladas y 

tienen un diámetro vertical de 5.4 (3.8�t7.1; DS= 0.9) µm. 

Los radios son exclusivamente uniseriados, homocelulares y compuestos por 

células parenquimáticas procumbentes de paredes horizontales y verticales lisas (Fig. 

31.H, I). Los radios son medianos, con una altura de 5.8 (1�t25; DS= 1.7) células y 135.3 

(20.0�t459.0; DS= 106.5) µm; además, presentan una frecuencia de 4.8 (3�t8; DS= 0.8) 

radios por mm. 

Observaciones y comparaciones: Los ejemplares observados en esta formación son 

consistentes con la especie Agathoxylon antarcticum por presentar punteaduras de la 

pared radial de las traqueidas predominantemente uniseriadas y del tipo araucarioide, 

radios uniseriados medianos (1�t14 células de alto) y campos de cruzamiento del tipo 

araucarioide (con 2�t9 punteaduras por campo) (Poole & Cantrill, 2001; Pujana et al., 

2014). 

La anatomía de la madera de A. antarcticum, y de todos los ejemplares referidos 

a Agathoxylon de la Formación Apeleg muestran características similares a las 

Araucariaceae modernas, así también como a muchas de las especies del género fósil 

Agathoxylon (Pujana et al., 2014).  

Agathoxylon antarcticum de la Formacion Apeleg es casi indistinguible de los 

otros ejemplares de A. antarcticum descriptos para las formaciones Lago La Plata y Tres 

Lagunas en esta tesis, con la única diferencia de que A. antarcticum no es la especie 

dominante para esta asociación, aunque sí está bien representada. 
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Figura 31. Agathoxylon antarcticum (Poole & Cantrill) Pujana, Santillana & 

Marenssi de la Formación Apeleg. A. Límite de anillo de crecimiento (ST). Escala: 500 

µm. MPEF-Pb (CU4-4). B. Detalle de traqueidas (ST). Escala: 100 µm. MPEF-Pb (CU4-

4). C�tE. Punteaduras uniseriadas a biseriadas de las paredes de las traqueidas (SLR, C, 

D; visto al MEB, E). Escalas: 100 (C), 50 µm (D) y 20 µm (E). MPEF-Pb (AP11-1) (C, 

D) y 10657 (E). F. Campos de cruzamiento (SLR). Escala: 20 µm. MPEF-Pb (AP10-1). 

G. Campos de cruzamiento (visto al MEB). Escala: 20 µm. MPEF-Pb (CU3-65). H. 

Radios parenquimáticos (SLT). Escala: 200 µm. MPEF-Pb (CU4-8). I. Detalle de radios 

parenquimáticos (SLT). Escala: 100 µm. MPEF-Pb (CU4-8).  
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cf. Agathoxylon. 

Fig. 32.A�tI.  

Material estudiado: MPEF-Pb (AP5-3) y (CU1-1).  

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

Descripción: Los ejemplares están conformados por xilema secundario picnoxílico. No 

obstante estos ejemplares muestran una pobre preservación. Los límites de los anillos de 

crecimiento no están marcados o son indistinguibles por la preservación (Fig. 32.A). Las 

traqueidas presentan una sección transversal circular a rectangular (Fig. 32.B). El 

diámetro tangencial de las traqueidas es de 30.6 (24.2�t38.6; DS= 3.7) µm y el radial de 

28.1 (22.6�t34.4; DS= 2.9) µm. 

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo araucarioide, uni- a biseriadas, 

predominantemente uniseriadas (81%; Si= 1.11), mayormente contiguas (Cp= 96.2%), y 

alternas cuando son biseriadas (19%) (Fig. 32.C�tE). Las punteaduras son circulares a 

hexagonales, con un diámetro vertical de 13.5 (10.6�t17.2; DS= 1.1) µm. Los campos de 

cruzamiento están pobremente preservados, sin embargo, ocasionalmente pueden 

observarse y poseen ca. 4�t8 punteaduras por campo, con un diámetro vertical de 5.8 (4.8�t

6.5; DS= 0.9) µm (Fig. 32.F, G).  

Los radios son uniseriados, homocelulares y compuestos por células 

parenquimáticas procumbentes de paredes horizontales y verticales lisas (Fig. 32.H, I). 

Los radios son medianos, con una altura de 4.6 (1�t11; DS= 2.4) células y 168.7 (42.8�t

339.5; DS= 76.4) µm. No fue posible medir la frecuencia de radios por mm. 

Observaciones y comparaciones: Los ejemplares asignados a esta unidad taxonómica 

tienen una pobre preservación anatómica. Sin embargo, algunos caracteres diagnósticos 

son observados en los fósiles analizados, tales 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 ejemplares presentaron caracteres que fueron 

cuantificados o medidos con un n<15. 
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Figura 32. cf. Agathoxylon de la Formación Apeleg. A. Aspecto general de traqueidas 

(ST). Escala: 500 µm. MPEF-Pb (CU1-1). B. Detalle de traqueidas (ST). Escala: 100 µm. 

MPEF-Pb (AP5-3). C�tE. Punteaduras uniseriadas a biseriadas de las paredes de las 

traqueidas (SLR). Escalas: 50 µm. MPEF-Pb (AP5-3) (C, D) y (CU1-1) (E). F, G. 

Campos de cruzamiento (visto al MEB). Escalas: 20 µm. MPEF-Pb (AP5-3). H. Radios 

parenquimáticos (SLT). Escala: 200 µm. MPEF-Pb (AP5-3). I.  Detalle de radios 

parenquimáticos (SLT). Escala: 100 µm. MPEF-Pb (AP5-3).   
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Fósil género: Brachyoxylon Hollick & Jeffrey, 1909. 

Especie tipo: Brachyoxylon notabile Hollick & Jeffrey, 1909. 

Brachyoxylon patagonicum Rombola, Greppi & Pujana, 2022. 

Fig. 33.A�tI.  

Material estudiado: MPEF-Pb (CU1-2), (CU3-57), (CU4-5), (CU4-9), (CU4-11), (AP4-

2) y (AP7-2). 

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

Descripción: Los ejemplares están conformados por xilema secundario picnoxílico. Los 

límites de los anillos de crecimiento están marcados por reducción en el diámetro radial 

de 1�t4 hileras de traqueidas del leño tardío (Fig. 33.A). Las traqueidas presentan una 

sección transversal circular a rectangular (Fig. 33.B). El diámetro tangencial de las 

traqueidas es de 29.8 (12.1�t55.8; DS= 6.6) µm y el radial de 29.2 (16.7�t47.7; DS= 4.1) 

µm. 

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo braquioxiloide, predominantemente 

uniseriadas (93%; Si= 1.02), raramente biseriadas (7%), mayormente contiguas (Cp= 

68%) y alternas cuando son biseriadas (Fig. 33.C�tE). Las punteaduras son circulares a 

levemente achatadas, con un diámetro vertical de 13.7 (8.7�t20.4; DS= 1.7) µm. Los 

campos de cruzamiento son del tipo araucarioide con 5.9 (3�t10; DS= 1.2) punteaduras 

por campo (Fig. 33.F, G). Las punteaduras de los campos de cruzamiento son circulares, 

areoladas y tienen un diámetro vertical de 5.3 (3.9�t7.5; DS= 0.5) µm. 

Los radios son principalmente uniseriados (92%), ocasionalmente biseriados 

(8%), homocelulares y compuestos por células parenquimáticas procumbentes de paredes 

horizontales y verticales lisas (Fig. 33.H, I). Los radios son bajos, con una altura de 3.7 

(1�t16; DS= 1.8) células y 102.8 (23.8�t302.6; DS= 44.5) µm; además, presentan una 

frecuencia de 4.8 (3�t8; DS= 0.9) radios por mm. 
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Observaciones y comparaciones: Los ejemplares son asignados a Brachyoxylon por la 

presencia de punteaduras de la pared radial de las traqueidas tipo braquioxiloide y campos 

de cruzamiento tipo araucarioide (Hollick & Jeffrey, 1909 visto en Philippe & Bamford, 

2008). Basado en tablas comparativas de especies de Brachyoxylon (e.g., Tian et al., 

2018; Greppi et al., 2021a; Rombola et al., 2022), la especie más similar a las ejemplares 

analizados en esta tesis es B. patagonicum del Cretácico Superior de Patagonia Austral 

por presentar límites de anillos de crecimiento marcados, punteaduras uniseriadas de la 

pared radial de las traqueidas tipo braquioxiloide, campos de cruzamiento tipo 

araucarioide (con 1�t8 punteaduras por campo) y radios uniseriados medianos (1�t18 

células de alto) (Rombola et al., 2022). No obstante, las maderas fósiles de la Formación 

Apeleg difieren de B. patagonicum descripto por Rombola et al. (2022) solo en la 

ausencia de canales resinosos traumáticos. Sin embargo, este tipo de canales se forman 

como respuestas defensivas de la planta frente a alteraciones abióticas o bióticas y por lo 

tanto la relevancia taxonómica de esta característica es limitada (Rombola et al., 2022). 

Brachyoxylon trautii (Barale) Philippe de la Jurásico Medio de Francia, también 

coincide con la mayor parte de los caracteres diagnósticos observados (Philippe, 1995). 

Sin embargo, B. trautii tiene mayor cantidad de punteaduras por campos de cruzamiento 

y el 95% los anillos de crecimiento son falsos (Philippe, 1995).  

Brachyoxylon currumilii Bodnar, Escapa, Cúneo & Gnaedinger del Jurásico de 

Patagonia Argentina también es muy similar a los ejemplares de la Formación Apeleg 

(Bodnar et al., 2013). Sin embargo, B. currumilii presenta parénquima axial escaso y 

difuso (Bodnar et al., 2013) que está ausente en las maderas de analizadas en esta tesis. 

Finalmente, Brachyoxylon raritanense Torrey difiere principalmente de los ejemplares 

de la Formación Apeleg por la ausencia o lo poco marcado de los límites de los anillos 

de crecimiento (Torrey, 1923). 
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Las maderas de Brachyoxylon se asocian comúnmente con la familia fósil 

Hirmeriellaceae (= Cheirolepidiaceae). Sin embargo, algunos registros paleozoicos de 

Brachyoxylon probablemente no pertenezcan a esta familia (Greppi et al., 2021).  

Finalmente, Brachyoxylon es el género fósil más abundante de la asociación de 

maderas de la Formación Apeleg.  
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Figura 33. Brachyoxylon patagonicum Rombola, Greppi & Pujana de la Formación 

Apeleg. A. Límites de anillos de crecimiento (ST). Escala: 500 µm. MPEF-Pb (AP7-2). 

B. Detalle de traqueidas (ST). Escala: 100 µm. MPEF-Pb (CU1-2). C�tE. Punteaduras 

uniseriadas a biseriadas de las paredes de las traqueidas (SLR, C; visto al MEB, D, E). 

Escalas: 50 µm (C) y 40 µm (D, E). MPEF-Pb (CU1-2) (C) y CU3-57 (D, E). F. Campos 

de cruzamiento (puntas de flechas, SLR). Escala: 50 µm. MPEF-Pb (CU4-5). G. Campos 

de cruzamiento (visto al MEB). Escala: 20 µm. MPEF-Pb (CU3-57). H. Radios 

parenquimáticos (SLT). Escala: 200 µm. MPEF-Pb (CU4-5). I. Detalle de radios 

parenquimáticos (SLT). Escala: 100 µm. MPEF-Pb (CU4-5).  
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cf. Brachyoxylon. 

Fig. 34.A�tI.  

Material estudiado: MPEF-Pb (AP4-1), (AP8-1), (AP8-3), (CU3-14) y (CU3-81). 

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

Descripción: Los ejemplares están conformados por xilema secundario picnoxílico. La 

mayoría de estos ejemplares muestran una pobre preservación. Los límites de los anillos 

de crecimiento están ausentes o no se pueden observar por la preservación (Fig. 34.A). 

Las traqueidas presentan una sección transversal circular a rectangular (Fig. 34.B). El 

diámetro tangencial de las traqueidas es de 32.3 (27.4�t36.9; DS= 4.5) µm y el radial de 

31.0 (19.5�t44.6; DS= 2.8) µm. 

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo braquioxiloide, principalmente 

uniseriadas (96%; Si= 1.03), raramente parcialmente biseriadas (4%), mayormente 

contiguas (Cp= 68.6%) y alternas cuando son biseriadas (Fig. 34.C�tE). Las punteaduras 

son circulares a levemente achatadas, con un diámetro vertical de 13.9 (10.9�t19.7; DS= 

1.5) µm. Los campos de cruzamiento están pobremente preservados y sólo son 

observados ocasionalmente. Dichos campos son del tipo araucarioide con 5.7 (4�t11; DS= 

0.8) punteaduras por campo (Fig. 34.F, G). Las punteaduras de los campos de 

cruzamiento son circulares y areoladas. 

Los radios son mayormente uniseriados (95%), en ocasiones parcialmente 

biseriados (5%), homocelulares y compuestos por células parenquimáticas procumbentes 

de paredes horizontales y verticales lisas (Fig. 34.H, I). Los radios son bajos, con una 

altura de 4.5 (1�t15; DS= 2.7) células y 102.4 (39.9�t325.5; DS= 36.8) µm. No fue posible 

medir la frecuencia de radios por mm. 

Observaciones y comparaciones: Los ejemplares asignados a esta unidad taxonómica 

están pobremente preservados, y solo algunos caracteres diagnósticos pudieron ser 
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observados y medidos, tales como las punteaduras de las paredes radiales de las 

traqueidas tipo braquioxiloide, indicando una posible similitud con el género 

Brachyoxylon. 
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Figura 34. cf. Brachyoxylon de la Formación Apeleg. A. Aspecto general de traqueidas 

(ST). Escala: 500 µm. MPEF-Pb (AP8-3). B. Detalle de traqueidas (ST). Escala: 200 µm. 

MPEF-Pb (AP8-3). C�tE. Punteaduras uniseriadas a biseriadas de las paredes de las 

traqueidas (SLR, D, y visto al MEB, C y E). Escalas: 40 µm (C y E) y 50 µm (D). MPEF-

Pb (CU3-81) (C, E) y (AP8-1) (D). F. Aspecto general de campos de cruzamiento (SLR). 

Escala: 50 µm. MPEF-Pb (AP8-3). G. Campos de cruzamiento (visto al MEB). Nótese 

que pocas punteaduras por campos de cruzamiento son identificables (puntas de flechas) 

Escala: 20 µm. MPEF-Pb (CU3-81). H. Radios parenquimáticos pobremente preservados 

(SLT). Escala: 200 µm. MPEF-Pb (AP8-1). I. Detalle de radios parenquimáticos (SLT). 

Escala: 100 µm. MPEF-Pb (CU3-14).  
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Fósil género: Cupressinoxylon Göppert, 1850. 

Especie tipo: Cupressinoxylon gothanii Krausel, 1920. 

Cupressinoxylon sp. 

Fig. 35.A�tI.  

Material estudiado: MPEF-Pb (AP9-2). 

Localidad: Cerro Katterfeld, Chubut, Argentina. 

Descripción: El ejemplar está conformado por xilema secundario picnoxílico. Los límites 

de los anillos de crecimiento están poco marcados por reducción en el diámetro radial de 

1�t2 hileras de traqueidas del leño tardío y solo es observado en algunos sectores de la 

madera donde no presenta alteración estructural (Fig. 35.A). Las traqueidas presentan una 

sección transversal circular a rectangular (Fig. 35.B). El diámetro tangencial de las 

traqueidas es de 18.6 (12.2�t22.0; DS= 2.7) µm y el radial de 25.4 (18.5�t33.8; DS= 3.9) 

µm. 

Las punteaduras de las traqueidas son del tipo abietinoide, exclusivamente 

uniseriadas (Si= 1.00) y predominantemente espaciadas (Cp= 13.2%) (Fig. 35.C�tE). Las 

punteaduras son circulares, con un diámetro vertical de 14.6 (11.4�t17.9; DS= 1.6) µm. 

Los campos de cruzamiento son aparentemente del tipo cupresoide con 1.1 (1�t2; DS= 

0.4) punteaduras por campo (Fig. 35.F, G). Las punteaduras de los campos de 

cruzamiento son circulares, areoladas y tienen un diámetro vertical de 6.4 (17.8�t153.5; 

DS= 0.6) µm. 

Los radios son principalmente uniseriados, en ocasiones parcialmente biseriados, 

homocelulares y compuestos por células parenquimáticas procumbentes de paredes 

horizontales y verticales lisas (Fig. 35.H, I). Los radios son medianos, con una altura de 

5.4 (1�t11; DS= 2.8) células y 69.8 (19�t332; DS= 46.0) µm; además, presentan una 

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

D y H, I). 

Observaciones y comparaciones: El especímen estudiado tiene una disposición de las 

punteaduras radiales de las traqueidas del tipo abietinoide, mayormente uniseriadas y 

campos de cruzamiento tipo cupresoide consistente con el género fósil Cupressinoxylon 

(Göppert, 1850 visto en Philippe & Bamford, 2008). Este género fósil incluye especies 

con afinidad a las familias Cupressaceae o Podocarpaceae (Vaudois & Privé, 1971; 

Pujana et al., 2017). Algunas especies de Cupressinoxylon se encontraron en la Patagonia 

y Antártida (e.g., Kräusel, 1924; Pujana et al., 2017; Ruíz et al., 2017).  

La presencia de parénquima axial es una de las características más comunes del 

género Cupressinoxylon y está presente en la mayoría de las especies descriptas para 

Gondwana (Philippe & Bamford, 2008; Ruiz et al., 2017), no obstante, en el ejemplar 

analizado en esta tesis no es posible distinguirlo claramente. Cupressinoxylon artabeae 

Ruiz, Brea, Raigemborn & Matheos del Paleoceno de Patagonia es la especie más similar 

al ejemplar de la Formación Apeleg. Sin embargo, difiere por la presencia de crassulae 

en sus paredes radiales de las traqueidas (Ruiz et al., 2017). Adicionalmente, 

Cupressinoxylon mochaense Nishida y Cupressinoxylon rajmahalense Bhardwaj del 

Eoceno de Chile y Jurásico de India respectivamente muestran posiblemente una ausencia 

del parénquima axial (Bhardwaj, 1953; Nishida, 1984b), pero difieren de la madera 

descripta en esta tesis porque C. mochaense presenta crassulae en las paredes radiales de 

las traqueidas y radios parcialmente biseriados (Nishida, 1984b); mientras que C. 

rajmahalense también posee crassulae, además de tener punteaduras uni- a triseriadas en 

las traqueidas y radios parcialmente biseriados (Bhardwaj, 1953). Por lo tanto, es posible 

que el ejemplar encontrado en la Formación Apeleg se corresponda con una nueva especie 

de Cupressinoxylon.  
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Figura 35. Cupressinoxylon sp. de la Formación Apeleg. MPEF-Pb (AP9-2). A. Límite 

de anillo de crecimiento (punta de flecha) en ST. Escala: 500 µm. B. Detalle de traqueidas 

(ST). Escala: 100 µm. C�tE. Punteaduras uniseriadas de las paredes de las traqueidas 

(SLR). Nótese los contenidos resinosos (puntas de flechas) en el lumen de las traqueidas. 

Escalas: 50 µm (C�tD) y 20 µm (E). F, G. Campos de cruzamientos (SLR). Escalas: 20 

µm. H, I . Detalle de radios parenquimáticos (SLT). Nótese los tapones resinosos (puntas 

de flechas) en el lumen de las traqueidas. Escalas: 50 µm.  

 

 

 

 

 



110 
 

2. Biodeterioro de la madera 

2.A. Bacterias 

En solamente un solo ejemplar (MPEF-Pb (AP9-2)) entre todas las maderas 

analizadas en esta tesis se observó ataque por bacterias. A nivel microscópico se observan 

en ST traqueidas alteradas y parcialmente degradadas (Fig. 36.A). A mayor detalle, se 

observa que sólo la capa S2 de las traqueidas presenta el desarrollo de microcavidades en 

sentido centrífugo con muescas en formas de U o V, produciendo el adelgazamiento 

progresivo de la misma según se observa en ST (Fig. 36.B). Asociado al tejido degradado 

se observan numerosos glóbulos esféricos oscuros que se disponen a lo largo del lumen 

celular de las traqueidas (Fig. 36.C, D). Estos glóbulos presentan un diámetro de ca. 4�t

18 µm y un halo externo hialino (Fig. 36. D, E). En algunos casos, los glóbulos pueden 

estar adheridos a las paredes del lumen celular adquiriendo forma dómica (Fig. 36.F). 

Ocasionalmente también puede observarse un estrangulamiento ecuatorial de los glóbulos 

(Fig. 36.G, H). 

El ejemplar MPEF-Pb (AP9-2) presenta tapones resinosos emergiendo de los 

radios parenquimáticos los cuales se depositan en el lumen de las traqueidas adyacentes 

(Fig. 36.I). Estas resinas se diferencian de los glóbulos bacterianos por su mayor tamaño, 

ser amorfos y la ausencia del halo hialino (Fig. 36.I, J). Además, el desarrollo de resinas 

ocurre en zonas de la madera no alterada y libre de glóbulos (Fig. 36.I). 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. Evidencia bacteriana en la madera fósil. MPEF-Pb (AP9-2). A. Aspecto 

general del decaimiento de la madera (ST). Escala: 50 µm. B. Microcavidades en forma 

de U (punta de flecha azul) y V (punta de flecha celeste) sobre la capa S2 (ST). Escala: 

20 µm. C. Glóbulos dispuestos a lo largo del lumen celular (puntas de flechas, SLR). 
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Escala: 50 µm. D, E. Detalle de glóbulos dentro del lumen celular (SLR). Escalas: 20 µm. 

F. Glóbulos de forma dómica adheridos a margen de la pared (SLR). Escala: 20 µm. G, 

H. Glóbulos con estrangulamiento ecuatorial (punta de flecha) (SLR). Escalas: 20 µm. I. 

Compuestos resinosos emergiendo de los radios y rellenando parcialmente el lumen de 

las traqueidas (puntas de flechas blancas) (SLT). Nótese la diferencia de tamaño de las 

resinas con respecto al de los glóbulos (punta de flecha verde). Escala: 50 µm J. Detalle 

de resinas y glóbulos (puntas de flecha) (SLT). Escala: 20 µm. K. Microdegradación de 

las punteaduras y la pared celular de las traqueidas (SLR). Escala: 20 µm. L. Hifa tabicada 

en lumen celular. Escala: 20 µm. 

 

2.B. Hongos 

Numerosos ejemplares presentan biodeterioro de la madera a causa de hongos 

(Fig. 37.A). A nivel macroscópico es posible distinguir fácilmente números alvéolos 

individuales separados unos de otras por relictos de tejido leñoso (Fig. 37.B) o que en 

estadios más avanzados coalescen formando cavidades irregulares mayores (Fig. 37.C). 

Los alvéolos presentan una forma ahusada o elíptica según se observa en SLT (Fig. 37.D). 

A nivel microscópico, se observa un adelgazamiento progresivo de las paredes de las 

traqueidas a partir del lumen celular (Fig. 37.E). Este patrón se caracteriza por el 

desarrollo de muescas en forma de U a partir de la capa S3 de la pared celular en una 

orientación centrífuga hacia las capas más internas (S2, S1 y laminilla media) hasta 

consumir completamente la traqueida (Fig. 37.F, G). Otras células están degradas 

siguiendo un patrón en el cual las capas ricas en lignina (laminilla media, S1) son 

consumidas preferentemente, generando la deformación de las traqueidas y la 

desconexión parcial a total con respecto a las traqueidas vecinas (Fig. 37.H, I). 

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 de muescas en forma de U (Fig. 

37.J, K). Ocasionalmente, en algunos ejemplares es posible identificar hifas septadas de 

paredes hialinas con un diámetro de ca. 4 µm (Fig. 37.L). Estas hifas atraviesan las 

traqueidas. Finalmente, unos pocos ejemplares presentan contenidos resinosos oscuros en 

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

Un caso especial de biodeterioro, similar al producido por hongos, es el del 

ejemplar MPEF-Pb (AP4-1). En el mismo es posible identificar grandes zonas 

delignificadas según se observa en ST (Fig. 38.A�tC). Sin embargo, a nivel microscópico, 

se observa un patrón erosivo con un adelgazamiento y degradación constante del tejido 

leñoso en sentido centrípeto, lo que da como resultado que en centro del decaimiento se 

�R�E�V�H�U�Y�H���X�Q���U�H�O�L�F�W�R���R���³�Q�~�F�O�H�R�´���F�R�P�S�X�H�V�W�R���S�R�U���W�U�D�T�X�H�L�G�D�V���V�L�Q���D�O�W�H�U�D�F�L�y�Q�����)�L�J�����������'�������(�V�W�H��

patrón también es identificado en SLR (Fig. 38.E). En este ejemplar no se observaron 

hifas. 
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Figura 37. Evidencia fúngica en las maderas fósiles. A. Aspecto general de madera con 

evidencia de biodeterioro por hongos (ST). Escala: 3 cm. MPEF-Pb 10154. B. Detalle de 

alvéolos individuales (ST). Escala: 1 cm. MPEF-Pb 10154. C. Detalle de coalescencia de 

alvéolos (ST). Escala: 1 cm. MPEF-Pb 10154. D. Aspecto general de alvéolos (SLT). 

MPEF-Pb 10154. Escala: 1 cm. E. Aspecto general del adelgazamiento progresivo de las 
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traqueidas. Escala���������������P�����0�3�(�)-Pb 10117. F, G. Degradación celular desde el lumen, 

con muescas en formas de U (puntas de flechas rojas) hacia las capas más externas (ST). 

Nótese aquellas células de lúmenes ocluidos por resinas no presentan alteración 

estructural (puntas de flecha azules). Escalas: ���������P�����0�3�(�)-Pb 10156 (F) y 10116 (G). 

H, I. Desconexión parcial y deformación de las traqueidas con respecto a las células 

vecinas por degradación de la laminilla media (puntas de flechas) (ST). Escalas: ���������P����

MPEF-Pb 10122 (H) y 10117 (I). J, K. Degradación de las traqueidas (J) y radios 

parenquimáticos (K) desde el lumen celular en SLR (J) y SLT (K). Escalas: �������� ���P����

MPEF-Pb 10116.  L. Hifa hialina en lumen celular (punta de flecha) (ST). Escala�������������P����

MPEF-Pb 10154. 

 

 

Figura 38. Biodeterioro de la madera fósil. MPEF-Pb (LP4-1). A�tC. Aspecto general 

de alvéolos en el xilema secundario. Escalas���������������P����D. Detalle de relicto de traqueidas 

sin alteración estructural aparente ubicado en el centro del alveolo. Escala���������������P����E. 
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Aspecto general de relicto de traqueidas (puntas de flechas) en el centro de los alveolos 

(SLR). Escala���������������P�� 

 

2.C. Artrópodos terrestres 

2.C.1. Ácaros oribátidos 

Numerosas cavidades de sección irregular a amorfa son observadas en ST en el 

ejemplar MPEF-Pb 10127 (Fig. 39.A). Las cavidades están 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 márgenes de las perforaciones tienen un 

patrón regular de muescas cóncavas en forma de U (Fig. 39.B). Dentro de las cavidades 

se encuentran numerosos coprolitos elipsoidales a esféricos de ca. �������[�����������P�����)�L�J�����������&). 

Los coprolitos son circulares a semicirculares en ST y presentan extremos suaves a 

redondeados (Fig. 39.C). Los coprolitos se ubican principalmente sobre los márgenes de 

las cavidades como acumulaciones, sin llenar completamente las perforaciones y no 

presentan una orientación aparente (Fig. 39.D�tF). Los coprolitos son compactos, de 

textura suave y están formados por partículas orgánicas finamente trituradas, no 

identificables al microscopio (Fig. 39.C, E, F).  
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Figura 39. Evidencia de ácaros oribátidos en madera fósil. MPEF-Pb 10127. A. 

Aspecto general de cavidades en el xilema secundario (ST). Nótese que las cavidades se 

encuentran alineadas sobre el límite de los anillos de crecimiento. Escala���� �������� ���P����B. 

Detalle de cavidades con márgenes en forma de U sobre sus paredes (puntas de flechas) 

(ST). Escala���� �������� ���P����C. Coprolitos circulares a elípticos (ST). Escala���� �������� ���P����D�tF. 

Acumulaciones de coprolitos sobre los márgenes de las cavidades en ST (D) y SLR (E, 

F). Escalas���������������'�������P���\�������������(, F) ���P�� 

 

2.C.2. Insectos 

Otras galerías identificadas en las maderas son tubulares, rectas y aisladas dentro 

del xilema secundario, paralelas al eje longitudinal de la madera y presentan una sección 

transversal elíptica de ca. 0.5 cm x 0.1 cm (Fig. 40.A, B). Internamente muestran septos 

transversales de ca. 0.1 mm de ancho que delimitan celdas regulares de ca. 0.8 cm y 

disposición a lo largo de la galería (Fig. 40.B). En algunos casos, las galerías pueden 

presentar un relleno amorfo aparentemente de sílice (Fig. 40.C).  
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Otras galerías presentan galerías tubulares, sinuosas o curvas, sin una orientación 

aparente dentro del xilema secundario y una sección circular de ca. 0.2 cm de diámetro 

(Fig. 40.D, E). Estas galerías son generalmente paralelas y están agrupadas en la madera 

donde frecuentemente se agrupan en sus extremos (Fig. 40.D, E). En algunos casos es 

posible identificar cámaras cilíndricas a ovoides de mayores tamaños asociados a las 

galerías (Fig. 40.E�tF). Estas cámaras cilíndricas de ca. 1.5 cm de largo x 0.5 cm de ancho 

presentan un diámetro circular de ca. 0.5 cm y extremos suaves a redondeados.  

 

 

 

Figura 40. Galerías en maderas fósiles. A. Aspecto general de sección de la galería 

(punta de flecha) en el xilema secundario. Escala: 2 cm. MPEF-Pb 10142. B. Detalle de 

galería tubular septada. Escala: 0.5 cm. MPEF-Pb 10142.  C. Detalle de galería tubular 

con septos (punta de flecha) y relleno uniforme aparentemente silicificado. Escala: 0.5 
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cm. MPEF-Pb 10139.  D, E. Aspecto general de galerías tubulares agrupadas (puntas de 

flecha blancas). Nótese la presencia de cámaras inmersas en la madera y asociadas a las 

galerías (puntas de flecha celestes). Escalas: 1 cm. MPEF-Pb (CU3-64). F. Aspecto 

general de madera con cámaras (puntas de flecha). Escala: 1 cm. MPEF-Pb (3-67). 
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DISCUSIÓN  

 

A. Las paleoxilofloras del Jurásico�tCretácico de Patagonia y Antártida 

Durante la fragmentación del supercontinente de Gondwana a lo largo del Jurásico 

Medio-Cretácico se produjeron grandes cambios paleogeográficos como consecuencia de 

la formación del océano Atlántico (Vilas, 1980; Scotese et al., 1999; McLoughlin, 2001). 

Estos movimientos tectónicos relacionados a un sistema de rift  produjeron grandes 

volúmenes de magma, movimientos de ascenso y descenso del nivel del mar, 

derretimiento de los hielos polares y un aumento de la concentración de CO2 en la 

atmósfera (Vilas, 1980; Scotese et al., 1999; McLoughlin, 2001). Todas estas 

modificaciones paleogeográficas en el hemisferio sur dieron como resultado el desarrollo 

de nuevos ambientes y cambios climáticos que impactaron directamente sobre la flora, 

favoreciendo su expansión y diversificación hasta alcanzar un clímax de diversificación 

en el Aptiano (Passalia, 2004, 2009; Del Fueyo et al., 2007; Iglesias et al., 2011). 

En Patagonia, durante el Jurásico Medio�tJurásico Tardío, los bosques estarían 

conformados principalmente por coníferas de portes arbóreos y arbustivos, en especial 

por las Araucariaceae y posiblemente acompañadas por Hirmeriellaceae y 

Podocarpaceae, las cuales habrían ocupado diversos nichos, y cuyos elementos 

dominantes variarían según las zonas formando grupos monoespecíficos o mixtos debido 

al aumento de la actividad volcánica y temperaturas templadas con estaciones secas o de 

humedad restringida (Del Fueyo et al., 2007; Iglesias et al., 2011). A su vez, las zonas 

más abiertas estarían dominadas especialmente por cicadales, bennettitales y 

pteridospermas, mientras que los grupos de helechos son poco diversos (Del Fueyo et al., 

2007). 
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El periodo comprendido entre el Jurásico Tardío�tCretácico Temprano se 

caracterizó nuevamente por un dominio de las coníferas y bennettitales, con un aumento 

del clima templado a cálido y marcada humedad (Del Fueyo et al., 2007; Iglesias et al., 

2011). Araucariáceas, hirmierielláceas y podocarpáceas continúan siendo los principales 

grupos que conforman el estrato arbóreo, mientras que pteridospermas y una gran 

diversidad de helechos se desarrollarían a la sombra de las coníferas (Del Fueyo et al., 

2007). Bennettitales y cicadales, junto con algunas de coníferas de porte arbustivo se 

habrían distribuido en zonas abiertas como llanuras, mientras que las hirmerielláceas 

podrían haber colonizado y dominado en ambientes estresados o de condiciones extremas 

(e.g., xeríticos) (Del Fueyo et al., 2007; Prámparo et al., 2018). 

En la mayoría de los estudios paleoxilológicos, los análisis cuantitativos de las 

asociaciones de maderas no son realizados debido a la escasez de los ejemplares, en 

comparación con, por ejemplo, los estudios palinológicos. Sin embargo, en el presente 

estudio el número de ejemplares recolectados para cada una de las formaciones, permitió 

realizar un análisis cuantitativo sobre la composición arbórea de los bosques fósiles. 

Rombola et al. (en prensa), con el fin de unificar criterios y permitir comparaciones con 

otras asociaciones, consideran que las asociaciones de maderas con un número mayor a 

20 ejemplares pueden ser interpretadas como un paleobosque en base al tamaño, 

distribución y abundancia de los leños, apoyados con estudios paleobotánicos, 

palinológicos y geológicos previos. Esta tesis se utilizó dicho criterio para considerar a 

las asociaciones de maderas fósiles 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 árboles y/o arbustos, 

en la Figura 41 se observa la composición total de los bosques fósiles para las tres 

formaciones. Este tipo de análisis arroja con mayor precisión la proporción de individuos 
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en el estrato arbóreo y arbustivo que los estudios palinológicos o de hojas fósiles debido 

a que los árboles generalmente poseen un crecimiento monopodial además del poco 

transporte que sufren las maderas fósiles, reflejando asociaciones vegetales autóctonas o 

parautóctonas. Sin embargo, un solo órgano o parte fósil no necesariamente permite 

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

órganos para las reconstrucciones paleobotánicas. 

 

 

Figura 41. Gráfico de la composición paleoflorística del total de maderas de las tres 

formaciones de este estudio. 

 

Las maderas fósiles analizadas en esta tesis doctoral muestran un dominio total 

del componente arbóreo por parte de las gimnospermas durante el periodo abarcado por 

las formaciones de estudio (Jurásico Tardío�tCretácico Temprano), especialmente de las 

coníferas relacionadas posiblemente a las familias Araucariaceae y Hirmeriellaceae por 

sobre Cupressaceae y otras gimnospermas, tales como las Bennettitales (Fig. 42.A�tC). 

Dos de las tres formaciones de estudio (formaciones Lago La Plata y Tres Lagunas) están 

dominadas principalmente por el género Agathoxylon, afín a Araucariaceae (Fig. 42.A, 

B). Por otro lado, la Formación Apeleg muestra un dominio del género Brachyoxylon, 
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afín a Hirmeriellaceae, aunque Agathoxylon también está presente de forma abundante 

(Fig. 42.C).  
 

 

Figura 42. Gráficos de la composición paleoflorística para cada una de las tres 

formaciones. A. Formación Lago La Plata. B. Formación Tres Lagunas. C. Formación 

Apeleg. 

 

Un 96% del total de las maderas analizadas en las tres formaciones se corresponde 

con las coníferas (Fig. 41). Dentro de las coníferas, la presencia de Agathoxylon y 

Brachyoxylon es consistente con los registros previos de asociaciones de maderas fósiles 

para Patagonia y la Antártida. Además, Agathoxylon es el género más común y se 

encuentran ampliamente distribuido para el Jurásico y Cretácico (e.g., Philippe et al., 

2000; Torres & Philippe, 2002; Zamuner & Falaschi, 2005; Pujana et al., 2007; Vera & 

Césari, 2012; Kloster & Gnaedinger, 2018; Vera et al., 2019, 2020a; Greppi et al., 2022, 

2023a; Del Fueyo et al., 2021; Vera & Perez Loinaze, 2022). 
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El bosque fósil de la Formación La Matilde (Jurásico Medio) de la provincia de 

Santa Cruz preserva más de 200 ejemplares silicificados tanto en posición de vida como 

leños caídos (Cúneo & Panza, 2008). Dichos ejemplares muestran un dominio de las 

coníferas, en especial del género Agathoxylon y Podocarpoxylon (Gothan, 1925; 

Wieland, 1935; Mansfeld, 1948; Calder, 1953; Selmeier, 1992; Zamuner & Falaschi, 

2005; Gnaedinger 2007a,b; Kloster & Gnaedinger, 2018). Una asociación de 21 maderas 

fósiles de la Formación Kachaike (Albiano, Cretácico Inferior) de la provincia de Santa 

Cruz también presenta un dominio absoluto de las coníferas, siendo Agathoxylon el 

género más común (Greppi et al., 2023a). Varela et al. (2016) describen 45 troncos 

petrificados para la Formación Mata Amarilla (Cenomaniano, Cretácico Superior), 

compuesta exclusivamente por coníferas del género Podocarpoxylon. Una asociación de 

20 maderas silicificadas de la Formación Cerro Fortaleza (Campaniano, Cretácico 

Superior) de la provincia de Santa Cruz también demuestra la dominancia de las coníferas 

por sobre las angiospermas (relación 3:1) (Egerton et al., 2016). Recientemente, Passalia 

et al. (2023) describen 59 maderas pertenecientes al Bosque Petrificado de Valcheta de 

la Formación Allen (Campaniano�tMaastrichtiano, Cretácico Superior), provincia de Río 

Negro, compuesta excluivamente por Podocarpoxylon mazzonii.  

Adicionalmente, en la Patagonia chilena, también se registró un dominio de 

Agathoxylon para el Cretácico Inferior de la Provincia de Aysén (Philippe et al., 2000). 

Por otro lado, el Cretácico de la Antártida tiene asociaciones de madera que reflejan una 

codominancia de coníferas relacionadas con Agathoxylon y Podocarpoxylon sobre otras 

coníferas y gimnospermas (e.g., Brachyoxylon y Sahnioxylon) (Torres et al., 1997; 

Philippe et al., 1995; Falcon-Lang & Cantrill, 2001; Pujana et al., 2017). 

Otros registros aislados de maderas fósiles del Jurásico y Cretácico, aunque no 

presentan una asociación de maderas mayores a 20 ejemplares, demuestran que la 
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presencia, abundancia y distribución de las coníferas por sobre otros grupos de plantas 

está presente a lo largo y ancho de Patagonia austral y Antártida, en especial con el género 

Agathoxylon (Torres et al., 1982; Pujana et al., 2007; Vera & Césari, 2012; Vera et al., 

2020a; Del Fueyo et al., 2021; Vera & Perez Loinaze, 2022; Greppi et al., 2023a), 

Brachyoxylon (Bodnar et al., 2013; Vera & Césari, 2015; Greppi et al., 2021; Rombola 

et al., 2022) y Podocarpoxylon (Torres et al., 2015; Novas et al., 2019; Vera et al., 2019). 

Las paleoxilofloras de las formaciones estudiadas en esta tesis muestran una fuerte 

influencia volcánica en el ambiente en que se desarrollaron, en especial como lo reflejan 

los potentes depósitos de lavas de las formaciones Lago La Plata y Tres Lagunas (Olivero, 

1982; Scasso, 1987, 1989). Incluso las presencias de corales hermatípicos en la 

Formación Tres Lagunas indicarían un ecosistema tropical a subtropical para latitudes 

altas (44° a 54°S) (Scasso & Kiessling, 2022). Floras similares son también descriptas 

para el Cretácico Temprano de la isla Livingston (Antártida), la cuales se desarrollaron 

en la proximidad de un arco volcánico a una paleolatitud de 62°S (Falcon-Lang & 

Cantrill, 2001). Además, el progresivo ascenso de la temperatura a nivel mundial para el 

Cretácico Inferior�tCretácico medio, influyó en la expansión de las floras de climas 

cálidos hacia latitudes más altas en el hemisferio sur (Del Fueyo et al., 2007; Passalia, 

2009; Iglesias et al., 2011).  

En la actualidad, los bosques andinopatagónicos están dominados por especies 

arbóreas y arbustivas de nothofagáceas (e.g., Nothofagus betuloides (Mirbel) Oersted, 

Nothofagus dombeyi (Mirbel) Oersted, Nothofagus pumilio (Poeppig & Endl.) Krasser, 

Nothofagus antarctica (Foerster) Oersted) por sobre las coníferas afines a araucariáceas, 

cupressáceas y podocarpáceas (e.g., Araucaria araucana (Molina) Koch, Austrocedrus 

chilensis (D. Don) Pic. Serm. & Bizzarri, Podocarpus nubigenus Lindl., respectivamente) 

(Veblen et al., 1995, 2005; Gut, 2017). Estos bosques se caracterizan generalmente por 
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presentar un clima templado a frío con marcada humedad, sin embargo en zonas de tierras 

altas o elevadas, pueden desarrollarse bosques secos dominados enteramente por 

araucariáceas y cupressáceas (Veblen et al., 1995; 2005; Gut, 2017). 

 

A.1. Formación Lago La Plata 

La Formación Lago La Plata muestra un dominio del género Agathoxylon (81%) 

por sobre el género Sahnioxylon (19%) (Fig. 42.A). Esta dominancia total de las 

gimnospermas demuestra que es consistente con los registros previos de improntas de 

hojas. Baldoni & Olivero (1983) describen una tafoflora para la Formación Lago La Plata 

dominada por géneros afines posiblemente a helechos, además de otros relacionados con 

equisetales y araucariáceas. La asociación está compuesta por Equisetites sp., 

Cladophlebis antarctica (Nath.) Halle, Coniopteris sp., Dictyophylum sp., Sagenopteris 

cf. rhoifolia Presl, Elatocladus sp., Elatocladus cf. conferta (Oldt) Halle, Araucarites sp., 

Taenopteris sp. (Baldoni & Olivero, 1983). Adicionalmente para esta asociación de hojas 

fósiles, Olivero (1982) menciona la presencia de Brachyphyllum (?) sp., un género 

posiblemente relacionado con las coníferas. Finalmente, Quartino (1952) y Olivero 

(1982) enuncian la presencia de Cladophlebis y Otozamites, siendo este último un género 

posiblemente afín a Bennettitales, al igual que lo son las maderas de Sahnioxylon 

descriptas en esta tesis.   

 

A.2. Formación Tres Lagunas 

El 87% de la asociación total de las maderas fósiles de la Formación Tres Lagunas 

se corresponden con el género Agathoxylon, mientras que el 5% al género Brachyoxylon 

y el restante 8% a Cupressinoxylon?, reflejando un dominio completo de las coníferas 

(Fig. 42.B). Esta asociación de maderas es, hasta el momento, el único registro 
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paleobotánico para la Formación Tres Lagunas. No obstante, en la Formación Toqui 

(equivalente a la Formacion Tres Lagunas) en Chile, se registra un único leño fosil afín a 

Podocarpoxylon, además de esporas triletes (Salgado et al., 2008; Mimica Davet, 2019). 

 

A.3. Formación Apeleg 

La asociación de maderas fósiles de la Formación Apeleg, también muestra un 

dominio total de las coníferas. No obstante, en este caso, el género más común es 

Brachyoxylon (52%), seguido por Agathoxylon (43%) y Cupressinoxylon (5%) (Fig. 

42.C). Esta dominancia es consistente con los estudios palinológicos previos 

(Archangelsky & Seller, 1980; Archangelsky et al., 1981). Brachioxylon es comúnmente 

asociado con Himeriellaceae, una familia de coníferas fósiles caracterizada en 

desarrollarse en ambientes estresados o xeríticos (Alvin, 1982; Barreda et al., 2012). El 

dominio de Brachyoxylon en la Formación Apeleg puede corresponderse con la 

expansión del cinturón árido desarrollado en Patagonia para el Cretacico medio 

(Prámparo et al., 2018). Sin embargo, esta dominancia de las coníferas en la Formción 

Apeleg difiere de aquellos estudios macroflorísticos basados en restos de hojas. 

Bergmann (1957) menciona la presencia de restos de hojas de géneros afines a 

bennettitales y helechos, tales como Otozamites sp., Ptilophyllum cf. acutifolium Morr. y 

Pterophyllum sp. en cercanías al cerro Katterfeld. Posteriormente, Baldoni & De Vera 

(1980) también describen una asociación de improntas foliares relacionadas con frondes 

de sistematica incierta y bennettitales en alrededores de lago Fontana. La tafoflora está 

compuesta por Scleropteris (?) sp., Cladophlebis (?) sp., Taeniopteris dissecta Baldoni & 

De Vera, Ptilophyllum aff. antarcticum (Halle) Seward y Ptilophyllum sp. (Baldoni & De 

Vera, 1980). 
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Por otro lado, los análisis palinológicos demostraron un dominio de las coníferas 

por sobre otros grupos, tales como cicadales, bennettitales, helechos y licópsidas 

(Archangelsky & Seller, 1980; Archangelsky et al., 1981). Esta dominancia está reflejada 

en la presencia de Classopollis (44�t87%), afín a Hirmeriellaceae, por sobre 

Callialiasporites y Cyclusphaera, relacionados con Podocarpaceae y Araucariaceae 

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

paleoclimáticas 

 

Las inferencias ambientales a partir de la anatomía de maderas fósiles se realizan 

en base a comparaciones con comunidades modernas basadas en el análisis de los anillos 

de crecimiento y por determinados caracteres anatómicos de maderas actuales 

desarrollados bajo determinadas condiciones climáticas. Las maderas de angiospermas 

resultan las más útiles para realizar este último tipo de análisis, mientras que en las 

gimnospermas se utilizan generalmente sus anillos. 

Las condiciones climáticas para fines del Jurásico Tardío (Titoniano) de Patagonia 

se habría caracterizado por un clima relativamente semiárido (Capelli et al., 2021). 

Posteriormente, el clima habría evolucionado hacia condiciones más húmedas para el 

Cretácico Temprano (Berriasiano) asociado a un aumento en la descarga fluvial (Capelli 

et al., 2021). Adicionalmente, los estudios paleoflorísticos previos para la Patagonia, 

sugirieron un clima cálido y húmedo durante gran parte el Cretácico Temprano (Del 

Fueyo et al., 2007; Passalia, 2009; Iglesias et al., 2011).  

La presencia de límites de anillos de crecimiento marcados se asocia generalmente 

a climas templados fríos con estacionalidad marcada, aunque varias especies también los 

poseen en climas tropicales. Por otro lado, la ausencia de límites de anillos indica un clima 

tropical sin estacionalidad marcada (Lepekhina, 1972; Creber, 1977). La gran mayoría 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, sólo en unos pocos ejemplares pudieron 

realizarse las mediciones del ancho de anillos de crecimiento que estuvieran lo 
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suficientemente bien marcados como para efectuar una medición precisa en al menos 10 

anillos por ejemplar (Tabla 2). Las mediciones realizadas son: media de ancho de anillos, 

ancho máximo de anillo, ancho mínimo de anillo y desviación estándar del ancho de los 

anillos (Tabla 2). Por otro lado, el leño tardío de todos los anillos de crecimiento está 

compuesto por unas pocas células de espesor (ca. 1�±7), siendo los anillos consistentes 

con el tipo E descriptos por Creber & Chaloner (1984) y Brison et al. (2001).  

La sensibilidad anual (SA) es la variabilidad en ancho de los anillos de año en año 

y se calcula como la diferencia en el ancho entre un par de anillos consecutivos dividida 

por su ancho promedio (Creber, 1977). La sensibilidad media (SM) se calcula como el 

promedio de los valores de SA para cada árbol (Fritts, 1976). Tiene un valor que va de 0 

(anillos todos iguales) a un máximo teórico de 2. Por convención aquellas maderas con 

medidas �H�Q���H�O���U�D�Q�J�R���G�H�������D�����������V�R�Q���G�H�Q�R�P�L�Q�D�G�D�V���³�O�H�x�R�V���F�R�P�S�O�D�F�L�H�Q�W�H�V�´���P�L�H�Q�W�U�D�V���T�X�H���O�D�V��

�T�X�H�� �V�X�S�H�U�D�Q�� �O�D�� �V�H�Q�V�L�E�L�O�L�G�D�G�� �P�H�G�L�D�� �G�H�� �������� �V�R�Q�� �O�O�D�P�D�G�D�V�� �³�O�H�x�R�V�� �V�H�Q�V�L�E�O�H�V�´�� �G�H�� �D�F�X�H�U�G�R�� �D��

Douglass (1928). En promedio la mayoría de las SM calculadas se encuentran en el 

intervalo de 0.2�±0.37 (Tabla 2). Se considera que valores de 0.3 o superiores indican que 

el aporte de agua a los árboles fue limitado y variable de año en año. Las variaciones en 

las dimensiones de los anillos son atribuibles a ese factor en un 80% de los casos (Creber 

& Chaloner 1984). Sin embargo, variaciones entre año y año pueden producirse además 

por las condiciones climáticas, condiciones del hábitat, alteraciones del ciclo biológico 

(por ejemplo, períodos reproductivos) u otras alteraciones (infecciones, incendios, etc.).  
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Formación Ejemplar 

(MPEF-Pb) 

Afinidad n m max min SM DS 

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

Lago La Plata 10668 Conífera 

inderterminada 

26 1.13 2.12 0.26 0.26 0.52 

Lago La Plata 10674 Conífera 

inderterminada 

12 0.85 2.54 0.24 0.37 0.67 

Lago La Plata 10675 Conífera 

inderterminada 

15 0.82 1.20 0.33 0.20 0.22 

Lago La Plata 10676 Agathoxylon 

antarcticum 

19 0.71 1.30 0.39 0.28 0.26 

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

 

Tabla 2. Análisis de anillos de crecimiento de coníferas. n= número de anillos 

�F�R�Q�W�D�G�R�V�����P� ���P�H�G�L�D���G�H�O���D�Q�F�K�R���G�H���D�Q�L�O�O�R�V���H�Q�����P�����P�D�[� ���D�Q�F�K�R���P�i�[�L�P�R���G�H���D�Q�L�O�O�R���H�Q�����P����

�P�L�Q� ���D�Q�F�K�R���P�t�Q�L�P�R���G�H���D�Q�L�O�O�R���H�Q�����P�����6�0��� ���V�H�Q�V�L�E�L�O�L�G�D�G���P�H�G�L�D�����'�6� ���G�H�V�Y�t�R���H�V�W�i�Q�G�D�U�� 

 

Falcon-Lang (2005) sugiere que para tener validez el análisis de anillos de 

crecimiento se deben analizar un alto número de ejemplares con el fin de evitar resultados 

erróneos principalmente debido a diferencias relacionadas con la ontogenia. Los estudios 

de anillos se realizaron en maderas de coníferas observadas en dos formaciones: Lago La 

Plata y Tres Lagunas (Tabla 2). Sólo un bajo número de ejemplares arrojó datos para este 

análisis y de ejemplares asignados al género Agathoxylon (Tabla 2). Numerosos maderas 

de las tres formaciones presentaron anillos bien preservados, sin embargo debido al ancho 

de los mismos, no alcanzó un numero significativo para ser medidos e incluidos en este 
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estudio (n �• 10). Para el caso de las maderas afines a Araucariaceae, éstas no desarrollan 

límites de anillos de crecimiento demasiado marcados debido principalmente a su hábito 

perennifolio (Falcon-Lang, 2000). Por lo tanto, no es recomendable realizar inferencias 

paleoclimáticas concluyentes a partir de ésta característica con Agathoxylon (Brison et 

al., 2001). No obstante, aunque no es posible asignar condiciones paleambientales 

fehacientemente basado sólo en el análisis de límites de anillos de crecimiento con las 

maderas utilizadas en este estudio (además de ser un número de ejemplares relativamente 

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 geológicos, palinológicos y de hojas fósiles para el Jurásico Tardío�±Cretácico 

Temprano relacionados con un clima cálido y altos niveles de humedad (Olivero, 1982; 

Scasso 1987, 1989; Scasso & Kiessling, 2002; Del Fueyo, et al., 2007; Passalia, 2009; 

Iglesias et al., 2011).  

Unos pocos ejemplares de las formaciones Lago La Plata y Tres Lagunas 

presentaban anomalías en los anillos, no se efectuaron cálculos ni mediciones, ya que 

éstas anomalías pueden ser producto de alteraciones a causa de factores no climáticos 

(e.g., incendios, ataque por organismos patógenos) (Fritts, 1976). Adicionalmente, en los 

ejemplares analizados no se observaron anillos de congelamiento, pero sí se detectó el 

desarrollo de falsos anillos (Fig. 43.A, B). La mayoría de los falsos anillos son anillos 

dobles (Cherubini et al., 2003; De Micco et al., 2016). Los anillos dobles están presentes 

muy cerca de los límites verdaderos de los anillos de crecimiento y son fácilmente 

detectables en ejemplares relacionados a coníferas de las formaciones Lago La Plata y 

Tres Lagunas (Fig. 43.A; ver Apéndice). Los anillos dobles son probablemente una 

consecuencia de cambios en la disponibilidad de agua o la temperatura, y pueden estar 

relacionados a sequías tempranas, y su abundancia podría ser un indicador de un ambiente 
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con clima árido o semiárido (Cherubini et al., 2003; Vaganov et al., 2006; Schweingrüber, 

2007). En ecosistemas tropicales y subtropicales, durante la temporada de verano 

dominan las temperaturas cálidas, los días presentan mayor disponibilidad de luz solar y 

se produce una disminución de las precipitaciones generando sequías que pueden afectar 

directamente en la actividad del cambium de los árboles, reflejado en la formación de 

falsos anillos (Cherubini et al., 2003). La mayoría de los anillos dobles observados en las 

maderas analizadas en esta tesis (ver Apéndice) están presentes en ejemplares de la 

Formació Lago La Plata (Titoniano), consistente con estudios geológicos que indicarían 

un clima semiárido para el Jurásico terminal de Patagonia (Capelli et al., 2021).  

En ejemplares de la Formacion Tres Lagunas también se detectaron los llamados 

anillos en cuña, caracterizados por ser anillos discontinuos que parecen fusionarse con 

otro límite de anillo de crecimiento (Fig. 43.B). Este tipo de anillo ha sido asociado a 

factores ecológicos (e.g., ataque de organismos patógenos) que inactivan el cambium en 

algún momento, evidenciando condiciones adversas durante el crecimiento 

(Schweingruber, 2007). La presencia de biodeterioro (patrones de pudrición fúngica y/o 

coprolitos de artrópodos) en las maderas con anillos en cuña es consistente con estos 

factores ecológicos observados en ecosistemas modernos. 
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Figura 43. Falsos anillos. A. Anillo doble (punta de flecha). MPEF-Pb 10668. Escala: 3 

mm. B. Anillo en cuña (puntas de flechas violetas) en madera con evidencia de 

biodeterioro: pudrición blanca alveolar (asteriscos) y ataque de ácaros oribátidos (puntas 

de flechas azules). MPEF-Pb 10113. Escala: 2 mm. 
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C. Paleoecología de las maderas fósiles 

 

Durante el estudio de los ejemplares de maderas fósiles se observaron distintos 

tipos de biodeterioro de la madera producido por organismos saproxílicos. Las 

alteraciones de la madera por organismos xilófagos dependen del ambiente de 

depositación y de las condiciones climáticas. Los ataques a las maderas se dividieron en 

tres grupos de acuerdo al posible origen del biodeterioro: bacterias, hongos y artrópodos 

terrestres. 

 

C.1. Bacterias 

Las bacterias comprenden el grupo de organismos procariotas más antiguo en la 

historia de la vida en el planeta Tierra (Koch, 2006). Son organismos unicelulares o 

filamentosos de tamaños microscópicos que en ocasiones pueden agruparse entre sí 

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

En la actualidad, una gran diversidad de bacterias causa el decaimiento de la 

madera, en especial en árboles heridos o moribundos (Stokland et al., 2012). Las bacterias 

ingresan la madera y se desarrollan dentro del lumen celular, colonizando células vecinas 

principalmente por medio de las punteaduras de las paredes celulares y causando la 

degradación del tejido leñoso a través de diferentes mecanismos erosivos, tales como 

madera húmeda bacteriana, erosión bacteriana y túneles bacterianos (Stokland et al., 

2012).  

La madera húmeda bacteriana (bacterial wetwood) se caracteriza por el consumo 

de los azúcares presentes en la albura sin alterar las capas de la pared celular, dando como 

resultado que la zona infectada siempre se encuentre constantemente húmeda 
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produciendo exudados viscosos hacia el exterior de la madera (Schmidt & Liese, 1994). 

La erosión bacteriana (erosion bacteria) es causada por bacterias que degradan la 

celulosa, hemicelulosa y lignina de las paredes celulares produciendo perforaciones de 

diferentes formas y tamaños a medida que la infección avanza (Eriksson et al., 1990). Por 

otro lado, los túneles bacterianos (tunnelling bacteria) son perforaciones en las capas de 

las paredes celulares que se caracterizan por la secreción de bandas transversales dentro 

de los túneles conforme la colonia bacteriana avanza con el decaimiento (Eriksson et al., 

1990; Singh, 2014). 

Las colonias bacterianas modernas se identifican en la madera atacada como 

cuerpos esféricos a elípticos de colores oscuros cubiertos externamente por un mucílago 

transparente (Singh, 1997; Singh & Wakeling, 1997; Singh et al., 2022). La madera de la 

Formación Apeleg tiene cuerpos esféricos de aspecto similar en tamaño y forma. 

Adicionalmente, la presencia de un halo hialino que engloba a los cuerpos oscuros de el 

fósil podría corresponderse con la capa mucilaginosa que rodea a las células bacterianas 

compuesta por glicoproteínas, glicolípidos y exopolisacáridos (Costerton et al., 1981; 

Eriksson et al., 1990). Este mucílago es esencial en las bacterias de la madera para el 

desarrollo de enzimas digestivas, la fijación a las paredes celulares de la planta 

hospedadora y la defensa (Costerton et al., 1981; Eriksson et al., 1990). 

Por otro lado, el patrón erosivo con desarrollo de muescas en forma de U o V 

sobre la capa S2 de las células de la madera fósil de la Formación Apeleg es consistente 

con el patrón de erosión bacteriana descripto para maderas de coníferas modernas (Singh, 

1997; Singh & Wakeling, 1997). Los registros de maderas fósiles atacadas y degradadas 

por bacterias son escasos y aislados (e.g., Triásico del Archipiélago de Svalbard 

(Noruega), Cretácico del sudeste de África) (McLoughlin & Strullu-Derrien, 2016; 

Philippe et al., 2022). Adicionalmente, glóbulos esféricos con un halo hialino son también 
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reportados por Stubblefield et al. (1985) en maderas devónicas de Callixylon newberryi 

(Dawson) Elkins & Wieland. No obstante, los autores interpretaron estos glóbulos como 

compuestos oscuros producidos por la planta y asociados a las respuestas defensivas 

frente al ataque de hongos (Stubblefield et al., 1985). La madera de la Formación Apeleg 

no sólo presenta evidencia de acción bacteriana, sino también que muestra compuestos 

resinosos emergiendo de los radios y depositados en los lúmenes de traqueidas vecinas 

que no presentan alteración estructural evidente. Estas resinas son de tamaños mayores, 

amorfas, no presentan un halo hialino externo como el de las colonias bacterianas. 

Además, la presencia de resinas en la madera fósil estudiada en esta tesis, podría 

corresponderse con las respuestas defensivas producidas por la planta para evitar la 

patogenicidad (Pearce, 1997). 

 

C.2. Hongos 

Los hongos comprenden un grupo heterogéneo de organismos eucariotas, 

heterótrofos y aclorófilos que se caracterizan por poseer digestión externa (Axelopoulus 

et al., 1996). Estructuralmente, están conformados por hifas, las cuales presentan 

crecimiento apical y liberan enzimas capaces de digerir una gran amplitud de substratos 

(Axelopoulus et al., 1996). 

Los hongos son un componente fundamental en los ecosistemas actuales, 

principalmente como descomponedores y recicladores de materia orgánica vegetal 

favoreciendo la continuidad del ciclo de carbono, esencial para la vida en el planeta Tierra 

(Barron, 2003; Watkinson et al., 2006). A su vez, poseen una amplia gama de roles 

ecológicos, tales como parásitos o mutualistas de plantas, animales, algas y otros hongos 

(Carlile et al., 2001). 
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En la actualidad, los principales hongos xilófagos están representados por los 

Basidiomycota (Aphyllophorales u �³hongos en estante�´��y Agaricales u �³hongos con 

sombrero�´���� �\��Ascomycota (Xylaraceae) (Deschamps & Wright, 2001). Estos hongos 

atacan árboles sanos, heridos o muertos y se propagan y consumen el tejido leñoso a lo 

largo del lumen celular y a través de las punteaduras de las células, produciendo diferentes 

tipos de pudriciones de la madera (Schwarze et al., 2004). Los distintos tipos de 

pudriciones se clasifican de acuerdo al tipo de componente celular que es consumido 

preferentemente: laminilla media, capa S1, capa S2 y capa S3 (Schwarze, 2007), 

reconociéndose tres tipos básicos de pudrición fúngica al microscopio: pudrición castaña 

o cúbica, pudrición blanda y pudrición blanca (Anagnost, 1998; Schwarze, 2007; Worrall 

et al., 1997). 

La pudrición cúbica o castaña (brown rot) se caracteriza por la degradación de la 

celulosa y hemicelulosa presente en la capa S2 a modo de grietas, mientras que la laminilla 

media y las capas S1 y S3 permanecen aparentemente intactas (Schwarze et al., 2004; 

Schwarze, 2007). Macroscópicamente, la madera atacada tiende a fragmentarse siguiendo 

un patrón cúbico que puede disgregarse fácilmente (Schwarze et al., 2004; Schwarze, 

2007). 

La pudrición blanda (soft rot) presenta una degradación preferencial de la celulosa 

y hemicelulosa presentes en la capa S2 (Schwarze, 2007; Worrall et al., 1997). Según el 

patrón en plano longitudinal y transversal puede identificarse la pudrición blanda tipo I 

que forma cadenas erosivas de forma �U�R�P�E�R�L�G�D�O���R���³�G�H���G�L�D�P�D�Q�W�H�´���V�R�Ere la superficie de la 

S2 con orientación oblicua (Schwarze, 2007; Worrall et al., 1997), y la pudrición blanda 

tipo II que forma canales erosivos de ápices agudos o en forma de V desde el lumen 

(Schwarze, 2007; Worrall et al., 1997). 
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En la pudrición blanca, la lignina presente en la laminilla media y capa S3 es 

consumida antes o al mismo tiempo que los demás componentes de la pared celular son 

removidos (Anagnost, 1998; Carlile et al., 2001; Schwarze et al., 2004; Schwarze, 2007). 

Según el momento en que es consumida la lignina, se distinguen dos tipos de pudrición 

blanca: pudrición simultánea y delignificación selectiva (Anagnost, 1998 Schwarze et al., 

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 

pudrición blanca. En algunos ejemplares, es posible identificar cavidades macroscópicas 

elípticas a ovoides consistentes con la llamada pudrición blanca alveolar (white pocket 

rot) observable en maderas de angiospermas y gimnospermas modernas (Blanchette et 

al., 1985; Blanchette, 1991). A nivel microscópico, las traqueidas muestran un patrón de 

degradación centrífugo, reflejado en un adelgazamiento progresivo de la célula atacada 

desde el lumen celular hacia las capas más externas (S3, S2, S1 y laminilla media), con 

desarrollo de muescas irregulares de márgenes redondeados o en forma de U. Este patrón 

es consistente con los mecanismos erosivos de la llamada pudrición simultánea 

(simultaneous rot) por hongos basidiomicetes causantes de pudrición blanca, en la cual 

la celulosa, hemicelulosa y lignina de la pared celular son consumidas al mismo tiempo 

(Schwarze et al., 2004; Schwarze, 2007). Otras traqueidas atacadas muestran células 

deformadas o parcialmente desconectadas con respecto a las células vecinas debido a la 

degradación de las capas ricas en lignina (laminilla media y S1), siendo esta conservada 

ocasionalmente en las esquinas de las células. Esta alteración estructural posiblemente 

esté relacionada con el patrón de delignificación selectiva (selective delignification), 

típica de hongos causantes de pudrición blanca y pudrición blanca alveolar (Otjen & 

Blanchette, 1982, 1984; Blanchette et al., 1985; Blanchette, 1991; Schwarze, 2007). 
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La pudrición blanca es el tipo de decaimiento más común en maderas de coníferas 

de zonas templadas y bosques tropicales (Stokland & Kauserud, 2004; Stokland et al., 

2012). Adicionalmente, en los bosques andino-patagónicos modernos (caracterizados por 

climas templados a frios con marcada humedad), los hongos Aphyllophorales son los 

principales causantes de pudrición blanca y pudrición blanca alveolar de la madera 

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

Son escasos y aislados los registros de maderas fósiles de gimnospermas y 

angiospermas atacadas por organismos fúngicos, asociados principalmente a hongos 

consumidores de lignina. Estos registros son de varios períodos y localidades del planeta, 

tales como Devónico de Estados Unidos (Stubblefield et al., 1985), Pérmico y Triásico 

de Antártida, España y China (Stubblefield & Taylor, 1986; Weaver et al., 1997; Diéguez 

& López-Gómez, 2005; Harper et al., 2016; Wan et al., 2017; Wei et al., 2019), Jurásico 

de China (Feng et al., 2015), Cretácico de Brasil, Egipto, China, Alemania y sureste de 

África (El Atfy et al., 2017; Tian et al., 2018b; Scaramuzza dos Santos et al., 2020; 

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

En la Patagonia argentina, se registran también hongos causantes de la pudrición 

blanca en base a los micropatrones de delignificación selectiva y pudrición simultánea en 

maderas de Agathoxylon del Jurásico (García Massini et al., 2012; Gnaedinger et al., 

2015; Sagasti et al., 2019), Agathoxylon y Brachyoxylon del Cretácico (Greppi et al., 

2022, 2023a; Rombola et al., 2022; Vera & Perez Loinaze, 2022), Podocarpoxylon del 

Eoceno (Pujana et al., 2009), y Nothofagoxylon del Mioceno (Greppi et al., 2018). 

Adicionalmente, la presencia de hifas con fíbulas (clamp-connections) en algunos de 

estos registros es evidencia directa de la presencia de hongos basidiomicetes como 

responsables del biodeterioro (Gnaedinger et al., 2015; Greppi et al., 2018; Sagasti et al., 

2019). Aunque en ninguna de las maderas estudiadas en esta tesis se observaron hifas con 
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fíbulas, los patrones observados en el xilema secundario son consistentes con la pudrición 

blanca alveolar registrada en maderas de Brachyoxylon del Cretácico (Greppi et al., 2022) 

y Podocarpoxylon del Eoceno de la Patagonia argentina (Pujana et al., 2009) que a su vez 

son similares a las patrones generados por hongos basidiomicetos xilófagos actuales 

(Rajchemberg, 1993, 1995). Además, la presencia de hifas atravesando transversalmente 

las traqueidas es consistente con las estrategias de colonización de los hongos xilófagos 

modernos que pasan a través de las punteaduras o penetran las paredes de las células 

vecinas, aumentando la propagación y favoreciendo la infección (Yamada et al., 1988). 

Estudios recientes de maderas de Agathoxylon y Brachyoxylon de la Formación Kachaike 

(Albiano), Agathoxylon de la Formación Punta del Barco (Aptiano) y Brachyoxylon de la 

Formación Bajo Barreal (Cenomaniano�±Turoniano) de la Patagonia argentina también 

muestran hifas que cruzan las traqueidas a través de las punteaduras y están asociadas con 

hongos degradadores de la madera (Greppi et al., 2022, 2023a; Vera & Perez Loinaze, 

2022). 

El ejemplar MPEF-Pb (LP4-1) presenta también un patrón consistente con la 

pudrición blanca alveolar (Blanchette et al.,1985; Blanchette, 1991). No obstante, todos 

los alvéolos identificados parecieran formarse desde afuera hacia el centro conforme el 

�W�H�M�L�G�R�� �Y�H�J�H�W�D�O�� �H�V�� �F�R�Q�V�X�P�L�G�R���� �G�H�E�L�G�R�� �D�O�� �U�H�O�L�F�W�R�� �R�� �³�Q�~�F�O�H�R�´�� �G�H�� �W�U�D�T�X�H�L�G�D�V�� �V�L�Q�� �D�O�W�H�U�D�F�L�y�Q��

estructural observadas en el medio de la zona biodeteriorada. Este patrón de decaimiento 

es único en las estrategias de consumo de la madera que se estudiaron y podría 

interpretarse como una nueva variante de la pudrición blanca alveolar. 
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C.3. Artrópodos terrestres 

C.3.1. Ácaros oribátidos 

La forma, tamaño y contenido de los coprolitos incluidos en las perforaciones 

observadas en los ejemplares MPEF-Pb 10127 y 10153 son consistentes con las 

producidas por microartrópodos modernos de la madera (Stokland et al., 2012; Ulyshen, 

2018; Haq, 2019). Además, la forma circular a elíptica, tamaño, textura suave de los 

coprolitos, son más similares a los pellets (materia fecal) generados por ácaros oribátidos 

que a los de otros microartrópodos detritívoros de la madera, tales como colémbolos, 

isópodos o diplópodos (Bal, 1970; Pawluk, 1987; Ponge, 1991; Tajovský et al., 1992; 

Ciarkowska & Niemyska-�à�X�N�D�V�]�X�N���� ������������ �(�L�V�P�D�Q���	�� �&�Karney, 2010). Los colémbolos 

producen pellets de tamaños similares a los de los ácaros oribátidos. Sin embargo, difieren 

por su forma irregular (Pawluk, 1987). Por otro lado, isópodos y diplópodos modernos 

producen excrementos grandes (1�±3 mm), compactos y de formas variables, con extremos 

asimétricos, que difieren de los coprolitos vistos en las maderas fósiles de esta tesis 

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

Los ácaros oribátidos actuales consumen la madera produciendo inicialmente 

perforaciones regulares y de morfología variable, con deposición de excrementos 

pequeños circulares a elípticos compactos (50�±90 de ancho × 120�±�����������P���G�H���O�D�U�J�R�������%�D�O����

1970; Haq, 2019). A medida que avanza el consumo de la madera, las perforaciones se 

fusionan entre sí por el accionar continuo de ácaros adultos, juveniles y larvas, 

produciendo espacios irregulares mayores (Haq, 2019). La presencia de numerosas 

perforaciones irregulares observadas en las maderas estudiadias en esta tesis podría 

corresponderse con los estadios intermedios o avanzados del biodeterioro producido por 

múltiples generaciones de ácaros oribátidos a medida que consumían el xilema 

secundario.  
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Los coprolitos de formas circulares a elípticas, de textura suave, bordes 

redondeados y compuestos por material vegetal altamente degradada observados en las 

maderas fósiles son comparables a los registrados en maderas del Carbonífero y Pérmico 

(Cichan & Taylor, 1982; Goth & Wilde, 1992; Labandeira et al., 1997; Weaver et al., 

������������ �'�¶�5�R�]�D�U�L�R��et al., 2011; Feng et al., 2010, 2015). Adicionalmente, registros de 

coprolitos afines a ácaros oribátidos se han registrado a lo largo del Paleozoico tardío, 

Mesozoico y Cenozoico en todo el mundo (e.g., Scott, 1977; Scott et al., 1985, 1992; 

Labandeira et al., 1997; Tomescu et al., 2001; García Massini et al., 2012; Strullu-Derrien 

et al., 2012; Kustatscher et al., 2013; Tidwell et al., 2013; Fletcher & Salisbury, 2014; 

Greppi et al., 2021b; Philippe et al., 2022). 

Las perforaciones en las maderas analizadas no muestran un ataque preferencial 

sobre un tipo de célula de la madera, a diferencia de las formas descriptas para el Pérmico 

de Alemania (Feng et al., 2015) o el Triásico del archipiélago de Svalbard (Strullu-

Derrien et al., 2012). Esto sugiere que los ácaros oribátidos consumían en simultaneo la 

lignina, celulosa y hemicelulosa durante la ingestión de la madera. Los ácaros oribátidos 

xilófagos y detritívoros modernos poseen quelíceros robustos fuertemente esclerotizados 

y de extremos cóncavos, que permiten cortar el tejido leñoso al mismo tiempo que el 

organismo se alimenta (Haq, 2019). Las muescas cóncavas en forma de U en los márgenes 

de las perforaciones de observadas en las maderas fósiles podrían reflejar la huella de 

corte de los quelíceros sobre de la madera atacada. 

 

C.3.2. Insectos 

Los insectos son los principales animales consumidores de tejidos lignificados. 

Algunos insectos explotan el tejido leñoso como parte esencial para completar sus ciclos 
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de vida (Ulyshen, 2018). La madera funciona como alimento, domicilio, nidificación y 

protección contra 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 galerías complejas sobre la corteza, duramen y albura de la madera de 

árboles vivos y muertos, las cuales pueden discriminarse entre sí en base a su arquitectura, 

tamaño y relleno (e.g., Anderson, 1960; Solomon, 1977, 1995; Grimaldi & Engel, 2005; 

Lewis et al., 2014; Rojo, 2018; Greppi et al., 2021b, 2023b). Coleópteros y lepidópteros 

producen galerías discretas, tubulares rectas a sinuosas, de secciones transversales 

circulares a semicirculares y que en ocasiones pueden estar rellenas por aserrín (material 

vegetal altamente degradado y compacto) o pellets discretos (Anderson, 1960; Solomon, 

1977, 1995). Los himenópteros producen galerías tubulares rectas e individuales, de 

secciones transversales circulares. Las avispas de la madera (e.g., Siricidae, Sirex 

Linnaeus) generan galerías rectas y profundas, cuyas paredes se encuentran revestidas por 

tejido fúngico, que difieren de las galerías de las abejas carpinteras (e.g., Xylocopinae, 

Xylocopa Linnaeus) que presentan internamente septos transversales de disposición 

regular (Grissell, 1975; Gerling & Hermann, 1978; Fernández & Nates Parra, 1985; Rojas 

& Gallardo, 2004; Ulyshen, 2018). Finalmente, las termitas generan galerías de estructura 

laminar paralelas al eje longitudinal de la madera (Micheli & Del Río, 1967; Ripa & 

Luppichini, 2004; Lewis et al., 2014). 

Las morfologías de las galerías observadas los ejemplares MPEF-Pb 10139 y 

10142 son comparables a las producidas por algunos himenópteros, en especial a las 

galerías de las abejas carpinteras (Grissell, 1975; Gerling & Hermann, 1978; Fernández 

& Nates Parra, 1985). Las abejas carpinteras producen galerías con septos transversales 

regulares dispuestos a todo lo largo y compuestos por tejido vegetal finamente triturado 
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(Grissell, 1975; Gerling & Hermann, 1978; Fernández & 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 construcción 

del nido (Grissell, 1975; Gerling & Hermann, 1978; Fernández & Nates Parra, 1985). No 

obstante, las celdas observadas en los fósiles son más pequeñas que las producidas por 

las abejas carpinteras actuales (~ 0.8 cm vs ~ 2 cm, respectivamente) (Grissell, 1975; 

Gerling & Hermann, 1978; Fernández & Nates Parra, 1985). Además, la sección de las 

galerías de las abejas carpinteras es circular, lo cual difiere de la sección de las galerías 

fósiles, que son elípticas. El análisis bajo el microscopio óptico de los septos y el 

contenido de las celdas de las galerías de las maderas fósiles tampoco permitió identificar 

fehacientemente la naturaleza orgánica de los septos ni la presencia de restos de polen 

asociado. Adicionalmente, estudios moleculares indicarían un posible origen durante el 

Cretácico medio�tCretácico Tardío (~ 100 millones de años aproximadamente) para la 

familia de abejas carpinteras (Hymenoptera: Apoidea; Leys et al., 2002); siendo esta edad 

posterior al de los fósiles descriptos en esta tesis. 

Aunque las galerías presentes en los fósiles son consistentes con la capacidad 

horadadora de insectos de la madera (e.g., coleópteros, avispas, abejas carpinteras), es 

también probable que el origen de los septos se deba a procesos tafonómicos o la 

recristalización y formación de los minerales al momento de la fosilización de la madera, 

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

Las galerías presentes en los ejemplares MPEF-Pb (CU3-63) y (CU3-67) 

muestran una similitud con las producidas tanto por escarabajos como lepidópteros de la 

madera actuales (Anderson, 1960; Solomon, 1977, 1995; Cerda et al., 2002). Dentro de 

los coleópteros, las galerías de los escarabajos cerambícidos (Cerambycidae) y los 

escarabajos anóbidos (Anobiidae) son similares a las formas fósiles vistas en este estudio. 
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No obstante, los anóbidos producen galerías rectas y de secciones circulares (1�±3 mm), 

mientras que los cerambícidos producen galerías rectas a sinuosas y secciones elípticas 

(1�±12 mm) (Rojas & Gallardo, 2004; González, 2012), siendo estas últimas las más 

parecidas a las observadas en los fósiles descriptos para esta tesis. Los lepidópteros 

también producen galerías tubulares discretas y rectas en la madera, sin embargo, difieren 

de las galerías de los coleópteros por presentar secciones circulares mayores (> 10 mm) 

(Cerda et al., 2002; Rojas & Gallardo, 2004; González, 2012). A su vez, las galerias de 

los fósiles de esta tesis son consistentes con el tipo C, relacionado con coleópteros, 

observado en maderas de Nothofagoxylon scalariforme Gothan del Mioceno de Patagonia 

argentina (Greppi et al., 2021b). Adicionalmente, galerías similares afines a coleópteros 

son registrados ocasionalmente en maderas fósiles del Jurásico, Cretácico, Eoceno y 

Mioceno de Patagonia argentina (Genise, 1995; Genise & Hazeldine, 1995; García 

Massini et al., 2012; Sagasti et al., 2019; Pujana et al., 2020a,b). En la Patagonia chilena, 

los registros de coleópteros también se relacionan con la presencia de galerías tubulares 

individuales en maderas del Cenozoico (Peña, 1971; Terada et al., 2006). 

Adicionalmente, los cerambícidos y lepidópteros de la madera generan cámaras 

pupales, espacios mayores diferenciados de las galerías, donde llevan a cabo la 

metamorfosis y transformación en adultos (Solomon, 1995; Kimoto & Duthie-Holt, 

2006). Muchos coleópteros (como cerambícidos, anóbidos y bupréstidos) generan 

cámaras pupales elipsoidales a oblongas y tienen extremos redondeados comúnmente 

orientadas paralelas al eje longitudinal de la madera y se diferencian de la galería principal 

por tener un diámetro mayor y posición terminal (Khan & Maiti, 1983; Solomon, 1995; 

Urban, 2005; Kimoto & Duthie-Holt, 2006). Entre los cerambícidos, dependiendo de la 

especie en cuestión, las cámaras pupales pueden tener sus paredes cubiertas por una capa 

externa calcárea, de tejido vegetal degradado o desarrollar tapones de aserrín que las 
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separan físicamente de la galería principal (Khan & Maiti, 1983; Kimoto & Duthie-Holt, 

2006). Algunos lepidópteros xilófagos también producen cámaras pupales de morfologías 

elípticas a cilíndricas a sinuosas que puede ser obturadas por tapones de aserrín y seda o 

bien por una capa calcárea secretada por las larvas antes de la etapa de pupa (Salomón, 

1995; Rojas & Gallardo, 2004). Las cámaras observadas en las maderas fósiles de esta 

tesis presentan una morfología elíptica a cilíndrica consistente con las producidas por 

coleópteros y lepidópteros (Khan & Maiti, 1983; Solomon, 1995; Kimoto & Duthie-Holt, 

2006). En general, las cámaras pupales de los coleópteros y lepidópteros están 

internamente limpias, aunque en algunos casos las larvas cubren las paredes internas de 

las cámaras 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 cámaras individuales presentes en las maderas fósiles analizadas 

no poseen rellenos en su interior y es posible que se correspondan con comportamientos 

de insectos xilófagos holometábolos, tales como escarabajos, lepidópteros, himenópteros 

o isópteros actuales, favoreciendo el desarrollo de las larvas, la regulación de humedad 

interna y la protección contra depredadores (Kimoto & Duthie-Holt, 2006; Iwata et al., 

2007; Ulyshen, 2018). Asimismo, cámaras pupales reniformes orientadas 

transversalmente al eje principal de la madera huésped (icnotaxón Xylokrypta durossi 

Tapanila & Roberts) en maderas de coníferas del Triásico de Estados Unidos, son 

consistentes con las producidas por insectos holometábolos (Tapanila & Roberts, 2012). 

A su vez, las posibles cámaras pupales en los fósiles estudiados son similares a las 

cámaras de anidación ovaladas a oblongas producidas por escarabajos cerambícidos de 

los bosques andino-patagónicos (e.g., Calydon submetallicum, Cheloderus childreni, 

Huequenia livida Germain) (Cerda et al., 2002; Turienzo, 2006). Estos insectos hacen 

profundas cámaras pupales en la madera que pueden ser depredadas por avispas parásitas 
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o pájaros carpinteros (e.g., Campephilus magellanicus King, familia Picidae) (Cerda et 

al., 2002; Rodríguez-Catón & Villalba, 2018). Greppi et al. (2021b) describen cámaras 

pupales afines a coleópteros en maderas de notofagáceas del Mioceno de Patagonia, sin 

embargo las mismas presentan una morfología esférica, que difiere de las formas 

cilíndricas u oblongas observadas en esta tesis. 

 

C.4. El rol de los organismos saproxílicos 

Actualmente, la Patagonia occidental, entre las latitudes 33° y 56° Sur, está 

ocupada en su mayoría por los bosques andino-patagónicos que se desarrollan en climas 

templados y húmedos. Estos bosques albergan una rica diversidad de insectos, ácaros y 

hongos, que constituyen grupos discretos de organismos que cumplen funciones 

esenciales en las redes tróficas ecológicas asociadas a la descomposición y el reciclaje de 

la materia orgánica, degradando los tejidos lignificados por acción física y química 

(Cameron & Peña, 1982; Carrillo & Cerda, 1987; Gentili & Gentili, 1988; Baldini et al., 

1994; Rajchemberg, 1993, 1995; Veblen et al., 1996; Cerda et al., 2002; Kun et al., 2010; 

Oleiro, 2015). 

Insectos y hongos son los principales organismos encargados de horadar la madera 

de forma activa, generando heridas que pueden favorecer a su vez, la entrada pasiva de 

otros organismos patógenos, tales como bacterias y microartrópodos, que a su vez 

descomponen aún más el tejido leñoso y eventualmente aceleran la desintegración y 

acortamiento de la vida del árbol (Stokland et al., 2012). La presencia de galerías afines 

a insectos xilófagos, patrones de pudrición por hongos y tejido fúngico en la mayoría de 

las maderas fósiles que presentan biodeterioro son consistentes con el rol fundamental de 

estos organismos en el ataque, consumo y explotación del xilema secundario como 
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formas parásitas obligadas para la continuidad de sus ciclos de vida (Grimaldi & Engel, 

2005; Dighton, 2016). Algunos insectos funcionan como vectores de hongos, 

transportándolos a nuevos árboles hospedadores y se benefician de las enzimas digestivas 

fúngicas que permiten una mejor digestión de los tejidos leñosos (Grimaldi & Engel, 

2005; Stokland et al., 2012). Sin embargo, en ninguna de las maderas fósiles se reportó 

la coexistencia entre hongos y galerías de insectos. 

Por otro lado, el ejemplar MPEF-Pb (AP9-2) con colonias bacterianas presenta 

adicionalmente hifas. En la actualidad, hongos y bacterias coexisten normalmente 

erosionando la madera (Stokland et al., 2012; Björdal & Dayton, 2020). Aunque la 

pudrición blanca y la pudrición castaña de los hongos muestran una mayor capacidad y 

rapidez del consumo de las células vegetales con respecto a la erosión bacteriana, en 

ambientes marinos, dulceacuícolas (e.g., ríos, lagos) o anegados, la actividad bacteriana 

es más efectiva que la acción fúngica debido a una mejor tolerancia de las bacterias a los 

bajos niveles de oxígeno del entorno y por lo tanto son los principales organismos 

encargados de la descomposición (Crawford & Sutherland, 1979; Kim & Singh, 2000). 

La madera fósil con bacterias proviene de la Formación Apeleg, una secuencia 

sedimentaria interpretada como un ambiente continental con una fuerte influencia marina 

y de características subtropicales con alto contenido de humedad (Ramos, 1981; 

Ploszkiewicz, 1987; Scasso, 1987). Asimismo, presenta una gran cantidad de colonias 

bacterianas por sobre el tejido fúngico, por lo que es posible que dicho ejemplar se haya 

depositado en zonas sobresaturadas de agua.  

Los coprolitos presentes en las maderas fósiles son consistentes con los 

producidos por microartrópodos detritívoros, especialmente con ácaros oribátidos. Los 

ácaros oribátidos son organismos microscópicos que consumen una gran cantidad de 

tejidos lignificados como compensación al bajo contenido de nutrientes que obtienen del 
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mismo, favoreciendo al reciclado de la biomasa y la humificación de los suelos (Haq, 

1994). Numerosas especies de ácaros oribátidos de suelo se registran para los bosques 

andino-patagónicos como descomponedores de materia vegetal (Kun et al., 2010; Oleiro, 

2015; Ruiz et al., 2015, 2018). Sin embargo, se desconocen las estrategias o mecanismos 

llevados a cabo para la obtención del alimento. El gran desarrollo de perforaciones 

irregulares con coprolitos en el interior de las maderas fósiles es consistente con estadios 

avanzados del decaimiento de la madera por parte de microorganismos detritívoros como 

formas saprófitas, además que no se observaron evidencias de reacción por parte de la 

planta hospedadora. 

En ecosistemas modernos, la producción de tílides en los vasos (proyecciones 

citoplasmáticas producidas por las células parenquimáticas adyacentes), la secreción de 

gomas, compuestos fenólicos y resinas, la formación de canales resiníferos traumáticos o 

la aposición celular (cell wall appositions), representan barreras fisicoquímicas naturales 

que previenen la infección y el desarrollo de organismos patógenos (e.g., bacterias, 

hongos, insectos) en maderas de angiospermas y gimnospermas (e.g., Blanchette et al., 

1988; Christiansen et al., 1999; Krekkling et al., 2004; Leroux et al., 2011). Estas barreras 

funcionan como respuestas defensivas por parte de la planta hospedadora que bloquean 

el paso del patógeno, inhibiendo su propagación a través del tejido leñoso y, por lo tanto, 

evitando la degradación celular (Pearce, 1997). En algunas de las maderas fósiles 

analizadas se observaron traqueidas obturadas por compuestos resinosos emergentes de 

los radios parenquimáticos, distribuidas discretamente en zonas donde el tejido leñoso no 

presenta alteración estructural a diferencia de zonas aledañas donde el decaimiento 

estructural fue total. Este patrón podría interpretarse como una respuesta defensiva de la 

planta contra el ataque de hongos y bacterias. No obstante, el alto grado de alteración de 

las maderas indicaría que dichas barreras fueron poco efectivas contra la colonización. 



151 
 

En el registro fósil global, son escasas y aisladas las maderas con evidencia de barreras 

defensivas contra organismos patógenos. En los pocos casos registrados se puede 

distinguir el desarrollo de sustancias resinosas y/o tílides, aposición celular o canales 

resiníferos traumáticos asociados principalmente con el ataque de hongos causantes de 

pudrición blanca (e.g., Weaver et al., 1997; Pujana et al., 2009; García Massini et al., 

2012; Harper et al., 2012; McLoughlin & Bomfleur 2016; Greppi et al., 2018, 2022; 

Sagasti et al., 2019; Wei et al., 2019; Rombola et al., 2022). 

El biodeterioro de las maderas estudiadas en estas tesis es consistente con el 

observado en los ecosistemas modernos, basado en las relaciones intraespecíficas de los 

organismos y los estadios de la degradación de la madera (Stokland et al., 2012). Estas 

interacciones entre diferentes grupos taxonómicos presentes en las maderas fósiles 

reflejan los posibles roles etológicos que pudieron haber ocurrido en el interior del tejido 

leñoso, tales como herbivoría, detritivoría, saprotrofismo y nidificación. A la vez, 

contribuyen a una mejor comprensión de las relaciones tróficas en los ecosistemas 

terrestres durante el Jurásico Tardío�±Cretácico Temprano de la Patagonia austral. 

Estudios realizados en fósiles asociados a relaciones multitróficas se han reportado 

recientemente en diferentes periodos y localidades, brindando información basada en las 

diferentes estrategias y mecanismos que los organismos habrían desarrollado entre sí, y 

reflejando que dichas interacciones serían más comunes en el registro geológico de lo que 

generalmente se creía (García Massini et al., 2012; McLoughlin & Bomfleur 2016; 

Sagasti et al., 2019; Wei et al., 2019; McLoughlin, 2020; Greppi et al., 2021b; Philippe 

et al., 2022). 

La asociación descripta en esta tesis demuestra que las interacciones entre 

diferentes organismos ocurrieron tanto antes como después de la muerte de las plantas 

hospedadoras. Los insectos y hongos habrían producido los primeros estadios del 



152 
 

decaimiento, generando perforaciones que a la vez habrían favorecido la entrada pasiva 

de microorganismos a la madera y habrían desencadenado las respuestas defensivas de la 

planta. Posteriormente, las comunidades de microartrópodos, hongos y bacterias 

convivieron en asociación dentro de estas perforaciones preexistentes y contribuyeron 

aún más a su degradación hasta finalmente acabar con el reciclado completo de la madera. 
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CONCLUSIONES 
 

Se describieron taxones de maderas fósiles previamente descritos para otras 

formaciones de edades coetáneas. Estos taxones tienen afinidad a los géneros 

Agathoxylon, Brachyoxylon, Cupressinoxylon y Sahnioxylon afines a Araucariaceae, 

Hirmeriellaceae, Cupressaceae y Bennettitales, respectivamente. Del género fósil 

Agathoxylon se identificaron las especies A. antarcticum, A. kellerense y A. 

pseudoparenchymatosum, mientras que en Brachyoxylon las especies identificadas 

fueron B. raritanense y B. patagonicum. Adicionalmente, se reconocieron dos nuevas 

especies de los géneros Cupressinoxylon y Sahnioxylon que serán nominadas 

formalmente en publicaciones futuras.  

El hallazgo de maderas fósiles afines a Sahnioxylon para el Jurásico Superior de 

la Formación Lago La Plata se corresponde con el primer registro para el continente 

americano. Los registros previos de este género fósil se ubicaban en el este de Asia, India 

y Antártida. Además, la presencia de Sahnioxylon no sólo llena un vacío en la distribución 

del género, sino también que agrega un nuevo elemento al estrato arbóreo de los 

paleobosques patagónicos y con mayor similitud al de los paleobosques antárticos, 

consistente con el lapso de tiempo geológico en el que ambos continentes se encontraban 

físicamente conectados. 

 En las formaciones Lago La Plata y Tres Lagunas se observa un dominio casi total 

de Agathoxylon, mientras que se hallaron en menor medida Brachyoxylon, Sahnioxylon y 

posiblemente Cupressinoxylon. No se observa demasiada diversidad entre las maderas de 

estas formaciones. No obstante, la Formación Tres Lagunas es las que más especies tiene 

de las tres unidades estudiadas. Brachyoxylon es dominante en la Formación Apeleg, pero 

Agathoxylon también está bien representado.  



154 
 

La gran cantidad de ejemplares estudiados permitió realizar análisis cuantitativos 

sobre la composición arbórea en las formaciones Lago La Plata, Tres Lagunas y Apeleg. 

Fue posible determinar un dominio casi exclusivo de las coníferas en el estrato arbóreo 

de los paleobosques, por sobre otras gimnospermas, tales como Sahnioxylon. Estos datos 

a su vez son consistentes con los estudios previos de formaciones de edades coetáneas 

para Patagonia Austral basados en maderas fósiles, improntas de hojas y estudios 

palinológicos (e.g., Del Fueyo et al., 2007; Iglesias et al., 2011; Greppi et al., 2023a). 

El análisis de los anillos de crecimiento indicarían una estacionalidad marcada, lo 

que es consistente con los estudios geológicos, paleobotánicos y palinológicos previos 

para la zona en cuestión, que sugieren también climas cálidos y alta humedad. 

Adicionalmente se observaron falsos anillos relacionados con disrupciones bióticas y 

abióticas en el crecimiento de la planta. 

Muchas maderas presentaron signos y síntomas de biodeterioro. La presencia de 

elementos asociados a bacterias, hongos, ácaros oribátidos e insectos arrojan datos 

asociados a la colonización, 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 leños fósiles dan una idea de las posibles interacciones que 

estos organismos pudieron haber tenido con las maderas (e.g., parasitismo, saprotrofismo, 

etc.). Asimismo, están asociadas a modos de vida particulares (e.g., domicilio, 

nidificación, herbivoría, detritivoría, etc.) como también a respuestas defensivas que 

pudieron haber sido desencadenadas por las plantas hospedadoras al momento del ataque. 

Este tipo de interacciones permiten un mejor entendimiento de cómo pudieron haber 

estado integrados y como habrían funcionado los paleoecosistemas basado en las 

diferentes relaciones tróficas y etológicas de los diferentes grupos de organismos 

saproxílicos involucrados para la Patagonia Austral durante el Jurásico Tardío�tCretácico 
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Temprano, además de brindar una ventana tafonómica única en los procesos previos a la 

fosilización definitiva. 
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APÉNDICE 

 

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

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

Xilotipo / género - especie: afinidad genérica, específica o xilotipo anatómico. 

Afinidad Botánica: a nivel de grupo principal (G= Gimnosperma) y posible familia. 

Fm - loc.: Formaciones: LLP=Lago La Plata, TL=Tres Lagunas, AP=Apeleg. 
Localidades Formación Lago La Plata: 1. Nacientes del Arroyo Blanco. 2. Cerro 
Grande. Localidades Formación Tres Lagunas: localidad tipo. Localidades Apeleg: 1. 
Puesto Albistur. 2. Cerro Guía. 3. Estancia La Paulina. 4. Cerro Katterfeld. 

Cortes: preparados microscópicos realizados a cada ejemplar, incluye cortes delgados 
petrográficos y peels de acetato. 

�3�����(�V�W�L�P�D�F�L�y�Q���G�H�O���H�V�W�D�G�R���G�H���S�U�H�V�H�U�Y�D�F�L�y�Q���D�Q�D�W�y�P�L�F�D�����³�$�´�����(�[�F�H�O�H�Q�W�H���S�U�H�V�H�U�Y�D�F�L�y�Q�����W�R�G�R�V��
�O�R�V���F�D�U�D�F�W�H�U�H�V���R�E�V�H�U�Y�D�E�O�H�V�����³�%�´�����%�X�H�Q�D���S�U�H�V�H�U�Y�D�F�L�y�Q�����G�L�I�L�F�X�O�W�D�G���H�Q���R�E�V�H�U�Y�D�U���D�O�J�X�Q�R�V��
�F�D�U�D�F�W�H�U�H�V�����³�&�´�����0�D�O�D���S�U�H�Vervación, traqueidas y algunos otros caracteres distinguibles. 
�³�'�´�����1�L�Q�J�~�Q���W�L�S�R���G�H���F�p�O�X�O�D�V���G�L�V�W�L�Q�J�X�L�E�O�H�� 

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

Obs.: Observaciones; detalle adicional, además de la anatomía típica del ejemplar. 

 

 

Repositorio 
(MPEF-Pb) 

N* 
rec 

Xilotipo/ género - especie Afinidad 
botánica 

Fm - 
loc. 

Cortes P DMC 
(cm) 

Obs. 

10113 TL1-
01 

Brachyoxylon raritanense G-
Hirmeriellaceae 

TL a-c  35 Anillos en 
cuña, 

biodet. 
hongos y 
coprolitos 

10114 TL1-
02 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae TL a-c C 25  

10115 TL1-
04 

Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae TL a-c A   

10116 TL1-
05 

Agathoxylon kellerense G-Araucariaceae TL a-c A  Biodet. 
hongos 

10117 TL1-
07 

Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae TL a-c B  Biodet. 
hongos 

10118 TL1-
08 

Agathoxylon kellerense G-Araucariaceae TL a-c A   

10119 TL1-
09 

Agathoxylon kellerense G-Araucariaceae TL a-c B   

10120 TL1-1-
13 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae TL a-c C  Biodet. 
hongos 

10121 TL1-
15 

Cupressinoxylon? G-Cupressaceae TL a-e B   

10122 TL1- Brachyoxylon raritanense G- TL a-c A  Biodet. 
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17 Hirmeriellaceae hongos 
10123 TL1-

12 
Conif. Indet. G- ? TL a-c D   

10124 TL1-
23 

Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae TL a-c B  Biodet. 
hongos 

10125 TL1-
24 

Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae TL a-c B   

10126 TL1-
25 

Agathoxylon 
pseudoparenchymatosum 

G-Araucariaceae TL a-c A   

10127 TL2-
01 

Conif. Indet. G- ? TL a-c D 14 Anillos en 
cuña, 

coprolitos 
y biodet. 
hongos 

10128 TL2-
03 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae TL a-c C   

10129 TL2-
04 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae TL a-c C   

10130 TL2-
08 

Agathoxylon sp. G-Araucariaceae TL a-c B   

10131 TL2-
15 

Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae TL a-c B   

10132 TL2-
16 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae TL a-c C  Biodet. 
hongos 

10133 TL3-
01 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae TL a-c C 40 Biodet. 
hongos 

10134 TL3-
04 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae TL a-c C  Biodet. 
hongos 

10135 TL3-
06 

Agathoxylon kellerense G-Araucariaceae TL a-c A   

10136 TL1-
03 

Conif. Indet. G- ? TL a-c D   

10137 TL1-
06 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae TL a-c C   

10138 TL1-
10 

Conif. Indet. G- ? TL a-c D   

10139 TL1-
11 

Conif. Indet. G- ? TL a D  Galerias 

10140 TL1-
12 

Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae TL a-c A   

10141 TL1-
14 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae TL a-c C   

10142 TL1-
16 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae TL a-c C  Anillos 
dobles y 
galerias 

10143 TL1-
18 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae TL a-c C   

10144 TL1-
19 

Conif. Indet. G- ? TL a-c D  Anillos 
dobles 

10145 TL1-
20 

Conif. Indet. G- ? TL a-c D   

10146 TL1-
21 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae TL a-c C   

10147 TL1-
26 

Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae TL a-c A   

10148 TL1-
27 

Conif. Indet. G- ? TL a-c D   

10149 TL2-
17 

Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae TL a-c A   

10150 TL2-
18 

Conif. Indet. G- ? TL a-b D   

10151 TL3- Conif. Indet. G- ? TL a-c D 30  
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02 
10152 TL3-

03 
Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae TL a-c B   

10153 TL3-
05 

Conif. Indet. G- ? TL a-c D  Coprolitos 

10154 TL2-
02 

Cupressinoxylon? G- 
Cupressinoxylon 

TL a-c B 32 Anillos en 
cuña y 
biodet. 
hongos 

10155 TL2-
05 

Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae TL a-c B  Anillos 
dobles 

10156 TL2-
06 

Agathoxylon kellerense G-Araucariaceae TL a-c B  Anillos 
dobles y 
biodet. 
hongos 

10157 TL2-
07 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae TL a-c C  Anillos en 
cuña y 
biodet. 
hongos 

10158 TL2-
09 

Conif. Indet. G- ? TL a-c D   

10159 TL2-
10 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae TL a-c C   

10160 TL2-
11 

Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae TL a-c B   

10161 TL2-
12 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae TL a-c C  Anillos 
dobles y 
biodet. 
hongos 

10162 TL2-
13 

Cupressinoxylon? G- 
Cupressinoxylon 

TL a-c B  Biodet. 
hongos 

10163 TL2-
14 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae TL a-c C   

10663 CG1-
01 

Conif. Indet. G- ? LLP2 a-c D   

10664 CG1-
02 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae LLP2 a-c C   

10665 CG1-
03a07 

Conif. Indet. G- ? LLP2  D   

10666 CG1-
08 

Conif. Indet. G- ? LLP2 a-c D  Anillos 
dobles 

10667 CG1-
09 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae LLP2 a-c C  Anillos 
dobles 

10668 CG1-
10 

Conif. Indet. G- ? LLP2 a-c D  Anillos 
dobles 

10669 CG1-
11 

Conif. Indet. G- ? LLP2 a-c D  Anillos 
dobles 

10670 CG1-
12 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae LLP2 a-c C 30 Anillos 
dobles 

10671 CG1-
13 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae LLP2 a-c C   

10672 CG1-
14 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae LLP2 a-c C   

10673 CG1-
15 

Conif. Indet. G- ? LLP2 a-c D  Anillos 
dobles 

10674 CG1-
16 

Conif. Indet. G- ? LLP2 a-c D  Anillos 
dobles 

10675 CG1-
17 

Conif. Indet. G- ? LLP2 a-c D  Anillos 
dobles 

10676 CG1-
18 

Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae LLP2 a-c B   

10677 CG1- Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae LLP2 a-c B   
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19 
10678 CG1-

20 
cf. Agathoxylon G-Araucariaceae LLP2 a-c C   

10679 CG1-
21 

Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae LLP2 a-c B 18  

10680 CG1-
22 

Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae LLP2 a-c B   

10681 T1-01 Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae LLP2 a-c B   
10682 T1-02 Conif. Indet. G- ? LLP2 a-b D   
10683 T3-02 Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae LLP2 a-c B   

 LP3-
02 

Sahnioxylon sp. G- Bennettitales LLP1 a-c A  c/ médula 

 LP3-
03 

Sahnioxylon sp. G- Bennettitales LLP1 a-c B   

 LP4-
01 

Agathoxylon aff. 
kellerense 

G-Araucariaceae LLP1 a-c B   

 LP4-
02 

Sahnioxylon sp. G- Bennettitales LLP1 a-c B  c/ médula 

10657 AP1-
01 

Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae AP4 a-c B   

10658 AP4-
01 

cf. Brachyoxylon G- 
Hirmeriellaceae 

AP4 a-c C   

10659 AP4-
02 

Brachyoxylon 
patagonicum 

G- 
Hirmeriellaceae 

AP4 a-c A   

10660 AP5-
01 

Conif. Indet. G- ? AP4 a-c C   

10661 AP5-
02 

Conif. Indet. G- ? AP4 a-c C   

10661 AP5-
03 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae AP4 a-c C   

 AP7-
01 

Conif. Indet. G- ? AP1 a D   

 AP7-
02 

Brachyoxylon 
patagonicum 

G- 
Hirmeriellaceae 

AP1 a-c B   

 AP7-
07 

Conif. Indet. G- ? AP1 a D   

 AP7-
09 

Conif. Indet. G- ? AP1 a-b D   

 AP8-
01 

cf. Brachyoxylon G- 
Hirmeriellaceae 

AP4 a-c C   

 AP8-
02 

Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae AP4 a-c B   

 AP8-
03 

cf. Brachyoxylon G- 
Hirmeriellaceae 

AP4 a-c C   

 AP9-
02 

Cupressinoxylon sp. G- Cupressaceae AP4 a-c A  Bacterias 
e hifas 

 AP10-
01 

Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae AP4 a-c A   

 AP11-
01 

Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae AP4 a-c A   

 CU1-
01 

cf. Agathoxylon G-Araucariaceae AP2 a-c C   

 CU1-
02 

Brachyoxylon 
patagonicum 

G- 
Hirmeriellaceae 

AP2 a-c B   

 CU2-
01 

Conif. Indet. G- ? AP2 a-c D   

 CU3-
09 

Conif. Indet. G- ? AP2 a-c D   

 CU3-
14 

cf. Brachyoxylon G- 
Hirmeriellaceae 

AP2 a-c C   

 CU3-
32 

Conif. Indet. G- ? AP2 a-c D   
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 CU3-
57 

Brachyoxylon 
patagonicum 

G- 
Hirmeriellaceae 

AP2 a B   

 CU3-
63 

Conif. Indet. G- ? AP2 a D  Galerías 
con 

cámaras 
pupales 

 CU3-
64 

Conif. Indet. G- ? AP2 a-c D   

 CU3-
65 

Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae AP2 a-c B   

 CU3-
67 

Conif. Indet. G- ? AP2 a D  Galerías 
con 

cámaras 
pupales 

 CU3-
81 

cf. Brachyoxylon G- 
Hirmeriellaceae 

AP2 a-b C   

 CU4-
01 

Conif. Indet. G- ? AP3 a D   

 CU4-
03 

Conif. Indet. G- ? AP3 a D   

 CU4-
04 

Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae AP3 a-c B   

 CU4-
05 

Brachyoxylon 
patagonicum 

G- 
Hirmeriellaceae 

AP3 a-c B   

 CU4-
06 

Conif. Indet. G- ? AP3 a D   

 CU4-
07 

Conif. Indet. G- ? AP3 a D   

 CU4-
08 

Agathoxylon antarcticum G-Araucariaceae AP3 a-c B   

 CU4-
09 

Brachyoxylon 
patagonicum 

G- 
Hirmeriellaceae 

AP3 a-c B   

 CU4-
10 

Conif. Indet. G- ? AP3 a D   

 CU4-
11 

Brachyoxylon 
patagonicum 

G- 
Hirmeriellaceae 

AP3 a-c B  Biodet. 
hongos 

 CU4-
12 

Conif. Indet. G- ? AP3 a D   

 

 

 

 


