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RESUMEN

La heterosporia es una de las innovaciones mas importantes en la historia
de las plantas a partir del Devonico. En el registro fésil de esporas dispersas, la
evidencia mas temprana de la heterosporia se da a partir del Pragiano-Emsiano
cuando se conocen las primeras. Estas megasporas Paleozoicas fueron en su
gran mayoria producidas por las Licofitas y en menor caso por las
Progimnospermas. Por esta razon, se observa que la diversidad de las
megasporas comienza a aumentar progresivamente entre el Devonico Medio y
Tardio, pero es a partir del Carbonifero cuando se registra un notorio incremento
y una mayor cantidad de asociaciones de megasporas a nivel mundial, periodo
en el cual las licopsidas heterosporadas tuvieron una rapida diversificacion y
dominaron gran parte del paisaje. Actualmente existen plantas heterosporadas
que producen megasporas (e.g. Selaginella, Isoetes, Marsilea y Azolla) sin
embargo, estas no han vuelto a alcanzar la misma importancia que aquellas
Paleozoicas, por lo que el estudio de megasporas del Devonico y Carbonifero es

de especial utilidad.

Gran diversidad de morfogéneros y morfoespecies se describen en
diversos estudios sobre ensambles de megasporas del Devénico-Carbonifero.
Numerosos estudios fueron realizados en megasporas actuales y fosiles de
distintos grupos desde fines del siglo XIX. Estos analisis morfoldgicos detallados
de la ultraestructura de la pared de megasporas fdsiles, han permitido
relacionarlas con cierta confiabilidad a grupos actuales. En esta tesis se describid
un ensamble Devonico-Carbonifero el cual incluyé una gran diversidad de
megasporas. Estas fueron colectadas de diferentes niveles del Devédnico y

Carbonifero de: los pozos petroleros Pando X1 y Manuripi X1 de la Cuenca
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Madre de Dios; y de las secciones Angosto del pescado, Balapuca, Mataral,
Yesera Norte, Yesera Centro y Yesera Sur de la Cuenca Tarija. Rocas obtenidas
de 63 niveles del Devonico y Carbonifero, de estos pozos y secciones, fueron
sometidas a un tratamiento de laboratorio y un total de 527 megasporas fueron
obtenidas. Estas fueron observadas mediante microscopia oOptica, éptica de
fluorescencia y electronica de barrido, lo que permitid realizar una sistematica
descriptiva donde la morfologia y ultraestructura de la pared se describen en
detalle. Se describieron dos morfoespecies del morfogénero Biharisporites, seis
morfoespecies del morfogénero Hystricosporites, nueve morfoespecies del
morfogénero Lagenicula, cinco morfoespecies del morfogénero Grandispora,
una morfoespecie del morfogénero Contagisporites, y el morfogénero

Ancyrospora.

Algunas de estas megasporas se hallaron en depdsitos dentro de los
cuales no se encuentra su rango estratigrafico, por lo que podrian tratarse de
material retrabajado. Otras, se hallaron en depdsitos sobre los cuales hay pocas
asociaciones descriptas, ampliando el conocimiento sobre la diversidad de
megasporas. Con respecto a su afinidad botanica, ya sea porque han sido
previamente halladas in situ o a través del estudio de la ultraestructura de la
pared, las megasporas estudiadas han podido ser atribuidas a Progimnospermas
(en el caso de los géneros Biharisporites y Contagisporites) o a Licofitas (en el
caso de Grandispora, Hystricosporites, Ancyrospora y Lagenicula). Dentro del
linaje de las Progimnospermas, la progresion morfolégica desde la homosporia
a la heterosporia, que finalmente habria dado origen a la semilla sigue en
continuo debate. Por otro lado, aunque para las Licofitas hay diversas hipétesis

sobre el origen de la heterosporia, la propuesta de Tryon sobre la estasis en la
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estructura de la pared de las megasporas queda claramente evidenciada en esta
tesis, dado que el exosporio de las megasporas estudiadas y el exosporio de
varias especies actuales fueron muy similares, demostrando que la estructura de
las megasporas se ha mantenido estable a lo largo del tiempo. Esta estabilidad
de la pared en las Licofitas resulta ser el fendbmeno mas interesante dentro de la
evolucion de las mismas ya que podria permitir entender aun mas la progresion
morfologica desde la homosporia a la heterosporia. Por esta razén, como trabajo
a futuro, analizaremos las megasporas halladas con microscopia electrénica de
transmision a fin de poder describir en detalle su ultraestructura de la pared y por
ende brindar nueva evidencia sobre la evolucidon de las mismas con énfasis en

el origen de la heterosporia.
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ABSTRACT

Heterospory is one of the most important innovations in the history of
plants from the Devonian. In the fossil record of scattered spores, the earliest
evidence of Heterospory is given from the Pragian-Emsian when the first are
known. These Paleozoic megaspores were mostly produced by Lymphocytes
and in a lesser case by Progimnosperms. For this reason, it is observed that the
diversity of megaspores begins to increase progressively between the Middle and
Late Devonian, but it is from the Carboniferous region that there is a notable
increase and a greater number of associations of megaspores worldwide, a
period in the which the heterosporous licépsidas had a fast diversification and
dominated great part of the landscape. Currently there are heterosporous plants
that produce megaspores (e.g. Selaginella, Isoetes, Marsilea and Azolla),
however, these have not reached the same importance as those of the Paleozoic
ones, so the study of Devonian and Carboniferous megaspores is especially

useful.

Great diversity of morphogens and morphospecies are described in
various studies on Devonian-Carboniferous megaspore assemblages. Numerous
studies have been conducted on current megaspores and fossils of different
groups since the late 19th century. These detailed morphological analyzes of the
ultrastructure of the wall of fossil megaspores have allowed them to be related
with some reliability to current groups. In this thesis a Devonian-Carboniferous
assembly was described which included a great diversity of megaspores. These
were collected from different levels of the Devonian and Carboniferous from: the
Pando X1 and Manuripi X1 wells in the Madre de Dios Basin; and from the

Angosto del Pesca, Balapuca, Mataral, Yesera Norte, Yesera Centro and Yesera
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Sur sections of the Tarija Basin. Rocks obtained from 63 Devonian and
Carboniferous levels, from these wells and sections, were subjected to laboratory
treatment and a total of 527 megaspores were obtained. These were observed
using light, fluorescence and scanning electron microscopy, which allowed a
descriptive systematic to be carried out where the morphology and ultrastructure
of the wall are described in detail. Two morphospecies of the morphogenus
Biharisporites, six morphospecies of the morphogenus Hystricosporites, nine
morphospecies of the morphogenus Lagenicula, five morphospecies of the
morphogenus Grandispora, one morphospecies of the morphogenus

Contagisporites, and the morphogenus Ancyrospora were described.

Some of these megaspores were found in deposits within which their
stratigraphic range is not found, so they could be reworked material. Others were
found in deposits on which there are few described associations, expanding
knowledge about the diversity of megaspores. Regarding their botanical affinity,
either because they have been previously found in situ or through the study of

the ultrastructure of the wall,

The studied megaspores have been attributed to Progymnosperms (in the case
of the genus Biharisporites and Contagisporites) or to Lycophytes (in the case of
Grandispora, Hystricosporites, Ancyrospora and Lagenicula). Within the
Progymnosperm lineage, the morphological progression from homospory to
heterospory, which would finally have given rise to the seed, is still in continuous
debate. On the other hand, although for Lycophytes there are various hypotheses
about the origin of heterospory, Tryon's proposal on stasis in the megaspores
wall structure is clearly evidenced in this thesis, since the exospore of the studied

megaspores and the exospore of several current species were similar, showing

10
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that the megaspores structure has remained stable over time. This stability of the
wall in Lycophytes turns out to be the most interesting phenomenon in their
evolution, since it could allow us to understand even more the morphological
progression from homospory to heterospory. For this reason, as future work, we
will analyze the megaspores found with transmission electron microscopy in order
to be able to describe in detail the ultrastructure of their wall and therefore provide

new evidence on their evolution with emphasis on the origin of heterospory.

11
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INTRODUCCION

Megasporas del Devénico y Carbonifero

La heterosporia es una de las innovaciones mas importantes en la historia
de las plantas a partir del Devoénico (Traverse 2007) que pudo haber surgido de
forma independiente en hasta once linajes de plantas vasculares, incluyendo
Zosterophyllopsida, Licofitas, Equisetales, helechos acuaticos y varios linajes de
Progimnosperma (Bateman y DiMichele 1994). La evidencia megafésil mas
temprana de la heterosporia esta representada por Chaleuria cirrosa Andrews et
al. del Emsiano (Andrews et al. 1974), mientras que, en el registro fosil de
esporas dispersas, las megasporas son conocidas desde el Pragiano-Emsiano

(McGregor y Camfield 1976, Richardson y McGregor 1986).

Desde el punto de vista reproductivo, las megasporas son aquellas
esporas que al germinar producen un megagametéfito, el cual produce gametas
en sus organos sexuales (Traverse 2007). Mientras que, desde el punto de vista
morfoldégico, un espécimen de mas de 200 micrones es clasificado como una
megaspora (Chaloner 1967, 1970, Turnau y Karczewska 1987, Traverse 2007).
Este tamafo se alcanza en el Givetiano, siendo superado levemente en el
Devonico Tardio y mas ampliamente en el Carbonifero (Chaloner 1959, Chi y
Hills 1976, Allen y Robson 1981, Candilier et al. 1982, Higgs y Scott 1982,
Arkhangelskaya y Turnau 2003, Glasspool y Scott 2005, Arioli et al. 2007). Por
esta razén, en la practica, su identificacion como tal es algo arbitraria
particularmente en el Devonico (Scott y Hemsley 1996) donde muchas

megasporas apenas alcanzan o no este tamafio, mientras que, en el Carbonifero

12
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la diferenciacién de tamafio entre microsporas y megasporas y otros rasgos
morfolégicos son mas pronunciados y caracteristicos de cada uno (Chaloner

1967, Richardson 1967).

Las megasporas del Paleozoico Tardio fueron en su gran mayoria
producidas por las licofitas y en menor caso por progimnospermas (Hemsley
1990). Por esta razén, se observa que la diversidad de las megasporas comienza
a aumentar progresivamente entre el Devénico Medio y Tardio (Scott y Hemsley
1996) pero es a partir del Carbonifero cuando se registra un notorio incremento
y una mayor cantidad de asociaciones de megasporas a nivel mundial (Braman
y Hills 1980), periodo en el cual las licopsidas heterosporadas tuvieron una
rapida diversificacion (Bateman et al. 1992) y dominaron gran parte del paisaje

(Phillips 1978).

Con respecto al origen, numerosos estudios sobre esporogénesis fueron
realizados en megasporas actuales y fosiles de distintos grupos de licofitas,
esfenofitas y helechos y de grupos primitivos de plantas con semillas
(progimnospermas y gimnospermas-pteridospermofitas) desde fines del siglo
XIX (Lugardon 1990). Estos analisis morfolégicos detallados de la ultraestructura
de la pared de megasporas fésiles han permitido relacionarlas con cierta

confiabilidad a grupos actuales.

Bateman y DiMichele (1994) plantean la heterosporia como una evolucion
a partir de un solo grupo ancestral de Licofitas del Devonico Temprano. Es decir,
un grupo monofilético de licopsidas heterosporadas podria haber heredado un
modo de formacion de la pared de la megaspora que evoluciond a partir de una
simple modificacién del proceso de desarrollo basico de la formacion de la pared

de licoépsidas homosporadas (Arioli et al. 2007). Por otro lado, la discusion sobre

13
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el origen de las plantas con semilla durante el Devonico aun persiste debido a
que son todavia consideradas megasporas por sus caracteristicas morfologicas.
Chaloner y Hemsley (1991) argumentaron sobre el origen de la heterosporia
(Licofitas) y de la semilla (progimnospermas) como pasos evolutivos de manera
sucesiva a partir de la homosporia en el Devonico Temprano. En tanto, otros
autores han aportado datos para sostener una evolucion independiente de
ambos tipos de reproduccién durante el Devonico Medio (Givetiano) a partir de
la homosporia (Turnau y Karczewska 1987, Marshall 1996, Marshall y Hemsley
2003, Arkhangelskaya y Turnau 2003). Por su parte, Dilcher et al. (1992)
proponen que la heterosporia (Licofitas y helechos primitivos) tiene su origen en
ambientes acuaticos y discuten su influencia en las estrategias de dispersion
respecto de la diversidad de morfologias desarrolladas en el Devonico Medio.
Sin embargo, las vinculaciones botanicas de formas fosiles dispersas en el
Devonico principalmente, son aun discutibles, lo cual moviliza sensiblemente las
interpretaciones sobre el origen y la evolucién de la heterosporia (e.g. Wellman

2002, Turnau et al. 2009).

En la actualidad existen plantas heterosporadas que producen
megasporas dentro del grupo de las licofitas (e.g. Selaginella Palisot de
Beauvois, Isoetes Linnaeus) y helechos acuaticos (Marsilea Linnaeus y Azolla
Lamarck). Sin embargo, desde el Mesozoico al Presente no se registra el mismo
grado de diversidad y representatividad que alcanzaron aquéllas en el
Paleozoico Tardio, por lo que su estudio es de especial utilidad para ser aplicado
en interpretaciones crono-estratigraficas y reconstrucciones paleoambientales,

climaticas y paleobio-geograficas (Traverse 2007).

En diversos estudios sobre ensambles de megasporas del Devonico-

14
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Carbonifero (e.g., Chaloner 1959, Candilier et al. 1982, Hills et al. 1984, Marshall
1996, Marshall et al. 2007, Steemans et al. 2011) se describe una gran diversidad
de morfogéneros/morfoespecies tales como Biharisporites Potonié,
Contagisporites Owens, Heliotriletes Fuglewicz y Prejbisz entre otros; sin
embargo, también se observa que hay tres grandes grupos, que incluyen otros
morfogéneros, los cuales predominan en el ensamble dependiendo del periodo
estudiado: Grandispora (tipicas del Devonico Medio y Superior, caracterizadas
por la presencia de un pseudosaco), megasporas con procesos furcados (tipicas
del Devonico Medio y Superior, caracterizadas por la presencia de procesos
furcados), y megasporas guladas (tipicas del Carbonifero y caracterizadas por la

presencia de una gula).

Género Grandispora

Diferentes morfoespecies del género Grandispora (Hoffmeister et al.)
McGregor son comunes dentro de asociaciones de esporas del Devonico (Higgs
et al. 2000). McGregor (1973) describe por primera vez el género como espora
trilete cavada con un cuerpo central rodeado por un pseudosaco. Muchos
autores continuan considerando al género como una microspora (e.g., Loboziak
et al 1999, Higgs et al. 2000, Playford y Mory 2017); sin embargo, otros lo
consideran también como megaspora por presentar ejemplares que superan el
limite de 200 um (e.g., Chi y Hills 1976; Fuglewicz y Prejbisz 1981, Zavialova y
Turnau 2012), lo cual permite interpretarlo como un género de micro- y
megasporas de plantas heterosporadas (Steemans et al. 2011). Esta situacién
se debe a que se ha tomado dicho tamafio como limite por convencion, aunque

este limite parece ser artificial y no tener importancia biolégica (e.g. Steemans et
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al. 2011). Sin embargo, aunque actualmente no existe un método eficiente para
separar microsporas de megasporas, Turnau y Karczewska (1987) han
construido un diagrama de tamafos para poblaciones de morfoespecies con
caracteres bien definidos y que muestran una amplia gama de tamafos,
demostrando que el limite de tamafo entre microsporas y megaspora es variable

segun la morfoespecie estudiada.

Las megasporas de Grandispora tienen un rango estratigrafico Emsiano-
Fameniano (Traverse 2007), mas restringido que el del grupo de microsporas
que llegan con certeza hasta el final del Paleozoico. Algunas especies con
rangos acotados y con distribucidn geografica amplia son utilizadas en diferentes
zonaciones palinoldgicas principalmente en el Devoénico Medio y Tardio y
permiten establecer correlaciones locales a regionales (Higgs et al. 2000, Di

Pasquo et al. 2009a).

Con respecto a su afinidad botanica, Grandispora podria atribuirse a
Licofitas o Progimnospermas o incluso podria corresponder a algun grupo de
plantas primitivas del Devoénico (Wellman y Gensel 2004, Steemans et al. 2011).
Actualmente se sabe poco acerca de la ultraestructura de la pared de
megasporas del Devoénico, y son mas escasos aun los trabajos realizados en
megasporas de este género. Wellman y Gensel (2004) y Zavialova y Turnau
(2012) contribuyen en este aspecto brindando evidencia sobre la posible afinidad
botanica del género Grandispora. Wellman y Gensel (2004) describen esporas
de la enigmatica planta Oocampsa catheta Andrews et al., del Devonico
Temprano de Canada, recuperadas de esporangios y sus esporas fueron
referidas a los morfogéneros Grandispora macrotuberculata (Arkhangelskaya)

McGregor 1973 y G. douglastownense McGregor 1973. Turnau y Karczewska
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(1987) y Zavialova y Turnau (2012) describen especimenes dispersos de
megasporas en asociaciones del Devonico Medio de Pomerania, entre ellas
Grandispora ciliata Fuglewicz y Prejbisz 1981, la cual presenta dos poblaciones
con base en su tamafo, una de 72—-136 um interpretada como microspora y el
otro como megaspora de 140-594 pym. Segun Zavialova y Turnau (2012) el
género Grandispora presenta un gap tangencial dentro del exosporio interno.
Este tipo de gap o separacién de la pared se encuentra en muchas megasporas
fésiles y en licopsidas actuales (Taylor 1994, Macluf et al. 2010) por lo que podria

asumirse dicha afinidad botanica.

Megasporas con procesos furcados

Las megasporas con procesos furcados son un elemento importante y
conspicuo dentro de las asociaciones del Devonico Medio y Superior (Wellman
2002). Aparecen hacia fines del Devonico Temprano, aumentando rapidamente
en importancia, dominando en términos de abundancia y diversidad, hasta que
disminuyen rapida y practicamente desaparecen cerca del limite Devonico-
Carbonifero (Wellman 2002). Posteriormente su aparicion es esporadica y rara,
correspondiendo posiblemente a grupos de palinomorfos retrabajados (Di

Pasquo y Azcuy 1997, Di Pasquo 2003, Playford y Melo 2012).

Las megasporas con procesos furcados han sido estudiadas por
diferentes autores (Allen y Robson 1981, Candilier et al. 1982, Higgs y Scott
1982, Wellman 2002) e incluye géneros como Hystricosporites McGregor,
Ancyrospora (Richardson) Richardson y Nikitinsporites Chaloner. Aunque todos
presentan la misma ornamentacion, tienen diferencias importantes entre si.

Hystricosporites incluye megasporas azonadas (Mc Gregor 1960), Ancyrospora
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presenta una extension ecuatorial denominada “pseudoflange” o pseudozona
(Richardson 1962), y Nikitinsporites se diferencia por la estructura de los
procesos (Taylor et al. 1980), dado que carecen de unos cordones alargados
que se hallan en la base muy comunes en los otros géneros (Urban 1969, Allen

y Robson 1981).

Los procesos furcados han sido, ademas, registrados en diversos géneros
de esporas del Devénico, por lo que es probable que sean polifiléticos y hayan
surgido a través de homoplasia, producidos por diferentes linajes de plantas que
potencialmente no estan relacionadas filogenéticamente (Wellman 2002). Hasta
la fecha hay pocos registros in situ de estas megasporas y, en consecuencia, las
afinidades botanicas de las plantas que las producen siguen siendo

especulativas (Wellman 2002).

Existen muy pocos trabajos que describan la ultraestructura de la pared
de estas megasporas con procesos furcados. Segun Scott y Hemsley (1992),
quienes describieron el exosporio de los Hystricosporites, y Wellman (2002)
quien estudié el exosporio de algunas Ancyrospora, estas megasporas
presentan una pared conformada por dos capas: una interna, densa, homogénea
y laminada, y otra externa de mayor espesor y esponjosa. En ambos casos, la
ultraestructura es muy similar a la presente en otras licofitas, razoén por la cual

estos autores las consideran como posibles plantas parentales.

Megasporas guladas

Megasporas guladas del Devénico Tardio y Mississippiano,

caracterizadas por tener una prominencia apical o gula bien desarrollada, han
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sido descriptas dentro de asociaciones halladas en América del Norte (e.g.,
Chaloner 1954, Winslow 1962, Glasspool et al. 2000) y Europa (Mortimer et al.
1970, Hemsley et al. 1994), mientras que en Ameérica del Sur fueron descriptas
principalmente en depdsitos del Pennsylvaniano y Pérmico (e.g. Arai y Rosler
1984, Archangelsky et al. 1989, Cuneo et al. 1991, Ricardi-Branco et al. 2002,

Amaral y Ricardi-Branco 2004, Mune et al. 2011).

Estas megasporas guladas caracteristicas del Carbonifero son asignadas
en su mayoria a las Lepidocarpaceae (Balme 1995), es decir a licopsidas
arborescentes heterosporadas. Estudios previos sobre megasporas con gula
sugieren que podrian derivar casi exclusivamente de esta familia (Arioli et al.
2007), la cual es considerada como gran formadora de bosques diversos y
complejos, no sélo evidenciado por la preservacién de bosques de licopsidas en
el Pennsylvaniano (DiMichele et al. 2007) y Mississippiano (Bell 1960), sino
también por la diversidad morfolégica hallada en asociaciones de megasporas

con gula (Glasspool y Scott 2005, Arioli et al. 2007, Wellman et al. 2009).

La morfologia de megasporas guladas ha sido descripta por diferentes
autores (e.g., Dybova-Jachowicz et al. 1979, 1982, 1984, 1987, Candilier et al.
1982, Archangelsky et al. 1989, Cuneo et al. 1991, Ricardi-Branco et al. 2002,
Arioli et al. 2007, Wellman et al. 2009, Steemans et al. 2011) y Dybova-
Jachowicz et al. (1979) establecieron patrones esenciales para su clasificacion
dentro de la Infraturma Gulati (Bhardwaj 1957). Entre los géneros dentro de
este grupo Lagenicula (Bennie y Kidston) Potonié y Kremp y Lagenoisporites
(Potonié y Kremp) Dybova-Jachowicz et al., documentan numerosas especies,
aunque algunas han sido brevemente descriptas (e.g., Candilier et al. 1982), o

corresponden a asociaciones del Pennsylvaniano y no se encuentran en las del
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Devonico-Mississippiano (e.g., Thomas y Blackburn 1987, Scott y Hemsley
1993). En cuanto a la ultraestructura de la pared, varias megasporas guladas,
dispersas o in situ han sido estudiadas por algunos autores (e.g., Taylor 1990,
Glasspool et al. 2000, Arioli et al. 2007, Wellman et al. 2009) los que coinciden
que todas tienen una ultraestructura muy similar dado que el exosporio es
esencialmente de naturaleza esponjosa.

Este tipo de ultraestructura no sélo se observa en estas megasporas
guladas, que con certeza son asignadas a las Lepidocarpaceae, sino también
en otras formas como, por ejemplo, algunas no guladas (Glasspool et al. 2000)
y en las de Selaginellaceae (Cottham et al. 2000). Estas otras megasporas,
dada la similitud de la ultraestructura de la pared son por ende también
asignadas a las licofitas (Wellman et al. 2009). En el caso de las
Selaginellaceae, son numerosos los estudios de formas actuales que certifican
su caracter heterosporado (e.g. Morbelli 1977, 1995, Morbelli y Rowley 1999)
pero en el caso de los fésiles, donde se desconoce por completo la planta que
origind esas megasporas, resulta muy util conocer la morfologia de la pared, en
especial su ultraestructura, para hacer aproximaciones sobre su afinidad

botanica.

Otras megasporas

En muchos estudios sobre ensambles de megasporas del Devonico-
Carbonifero (e.g., Chaloner 1959, Candilier et al. 1982, Hills et al. 1984,
Steemans et al. 2011) se describen morfogéneros y/o morfoespecies que no se
encuentran en los grupos anteriormente descriptos. Este es el caso de los

geéneros Biharisporites Potonié y Contagisporites Owens. Ambos hallados en
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depdsitos del Devonico Medio y Tardio (e.g., Chiy Hills 1976, McGregor 1981,
Grey 1991, Marshall 1996, Arkhangelskaya y Turnau 2003, Antonelli y Ottone
2006, Di Pasquo 2007a, Noetinger 2015). Sin embargo, Biharisporites presenta
una distribucion estratigrafica mas amplia pudiendo llegar inclusive hasta el
Cretacico por lo que podria tener varias afinidades botanicas o bien deberia
realizarse un estudio morfologico detallado para establecer si se trata del
mismo geénero longevo (Turnau et al. 2009).

Por otro lado, Biharisporites y Contagisporites han sido descubiertas in
situ en restos de plantas asignadas a las Progimnospermas del orden
Archaeopteridales, especificamente en el género Archaeopteris (Phillips et al.
1972). Morfolégicamente ambas megasporas son muy similares por lo que se
considera que estos dos géneros representarian varias etapas ontogenéticas
de la misma megaspora (Steemans et al. 2011), probablemente siendo
Contagisporites la espora madura de las Archaeopteridales mientras que
Biharisporites seria la inmadura (Turnau et al. 2009).

Dentro del grupo Progimnosperma, la heterosporia se origin6 en el linaje
de las Archaeopteridales, dado que su precursor, las Aneurophytales, habrian
sido plantas homosporadas (Marshall 1996). Ademas, habria dado origen a las
plantas con semillas (Taylor et al. 2009) aunque la progresion morfologica desde
la homosporia a la heterosporia y finalmente a la semilla sigue en continuo

debate (e.g., Chaloner y Pettit 1987, Marshall 1996, Petersen y Burd 2017).
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Objetivos

Objetivo general

e Establecer la evolucion de megasporas fésiles preservadas en depdsitos

del Devonico-Carbonifero.

Obijetivos especificos

¢ Analizar la morfologia y ultraestructura de las megasporas presentes en
unidades del Devoénico-Carbonifero de Bolivia y norte de Argentina.
e Comparar su morfologia y ultraestructura con formas actuales para

establecer afinidades botanicas.

Hipotesis

e La estructura y ultraestructura de las paredes de las megasporas en

seccion permiten ajustar su agrupacion botanica.

Por lo tanto, en este trabajo se lleva a cabo la descripcion de megasporas
que forman parte de asociaciones palinolégicas del Devénico-Carbonifero del
norte de Argentina y Bolivia, en las cuales se registran diversos morfotipos de
afinidad botanica representativa de los grupos de plantas vasculares en ambos
periodos. La ausencia de restos fosiles de plantas con estructuras fértiles
asociadas a dichas palinoasociaciones realza la importancia de realizar un
analisis exhaustivo de la morfologia, estructura y ultraestructura de la pared de
megasporas dispersas preservadas en dichos depésitos, utilizando tanto

microscopia optica (MO), fluorescencia y microscopia electrénica de barrido
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(MEB). A partir del analisis morfolégico y su comparacion con formas fosiles y
actuales publicadas se discute su afinidad botanica y se propone un esquema

de evolucién que constituye el primer estudio de este tipo para América del Sur.
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PROCEDENCIA DEL MATERIAL

Marco geolégico

El area de estudio se encuentra en la region subandina de Bolivia y del
Noroeste argentino, donde se definen dos grandes cuencas, Madre de Dios
ubicada en el sur de Peru y norte de Bolivia, y Tarija en el norte de Argentina,
centro-sur de Bolivia y noroeste de Paraguay (Figura 2.1). Esta region
comprende rellenos de rocas sedimentarias del Fanerozoico con espesores
mayores a los 10 km (de superficie a subsuelo), donde pueden ser reconocidos
varios ciclos sedimentarios separados por discordancias. En este ambito se
registran unidades del Devodnico sobre las cuales se asientan en discordancia
las rocas del Carbonifero Temprano (Mississippiano), escasamente
documentadas en Bolivia, y principalmente del Carbonifero Tardio
(Pennsylvaniano) en ambos paises (Figura 2.2). Rocas de estas edades,
también se documentan en superficie y subsuelo, en la parte oriental de la
Cordillera Oriental y en el subsuelo de la llanura Chaco-Saltefia en el norte de
la Argentina, y en las llanuras del Chaco y del Beni en el sureste y norte de
Bolivia respectivamente (Starck et al. 1993a, 1993b, Suarez Soruco 2000,

Azcuy y Di Pasquo 2000, Starck y del Papa 2006).

Cuenca Madre de Dios

La Cuenca Madre de Dios representa la parte distal del antepais de la cuenca
Andina que se desarroll6 entre el Devonico y el Pérmico (Isaacson et al. 1995)

y es parte de una serie de cuencas de trasarco desarrolladas a lo largo del
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margen oeste de América del Sur (Giusiano et al. 1998). Se ubica en el Sur de
Peru y Norte de Bolivia, aproximadamente entre los 10° y 20° de latitud Sury
se extiende por casi 1000 km con una orientacion NNW-SSE. El limite Norte de
la cuenca es el Alto de Fitzcarrald segun Milani y Filho (2000) o el Alto de Paititi
segun Anzulovich et al. (2005), el cual la separa de la Cuenca Ucayali
extendida hacia el norte en Peru. Hacia el este, su limite es el Craton Central
de Brasil (Milani y Zalan 1998) y hacia el oeste y sur el Arco Punefo surgido
como consecuencia de la amalgamacion de terrenos aloctonos en el margen

occidental de Gondwana (Ramos 2004).

La secuencia sedimentaria de esta cuenca inicia con un basamento
cristalino Proterozoico y sobre éste, de base a techo, se encuentran las

siguientes formaciones de edad Devdnico-Carbonifero:

Formacion Tequeje

Formacion de edad Devonico Inferior a medio (Suarez Soruco y Diaz Martinez
1996), especificamente de edad Givetiano tardio-Frasniano temprano (Ottone y
Rosello 1996). Compuesta por arcillas y lutitas con algunas intercalaciones
arenosas, con un espesor de 700 a 900m. La base de esta unidad es
pseudoconcordante con la Formacién Tarene (Ordovicico superior) y el limite
superior es concordante con la Formacion Tomachi (Suarez Soruco y Diaz

Martinez 1996).
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Formaciéon Tomachi

Unidad estratigrafica del Devonico, especificamente del Frasniano (Suarez
Soruco y Diaz Martinez 1996). Compuesta por intercalaciones de lutitas y
areniscas, y con un espesor de 468 m en la localidad tipo, Sinclinal de Tomachi
en la region de Teoponte, Bolivia. Su base es concordante con la Formacion
Tequeje y el techo es transicional con la Formacion Toregua, del Grupo

Retama.

Formacion Toregua

Esta formacion corresponde al Carbonifero, especificamente de edad
Tournaisiano medio-tardio (Di Pasquo 2015, Di Pasquo et al. 2015a, 2019a).
Compuesta por areniscas con delgadas intercalaciones de lutitas y un espesor
de aproximadamente 480 m en su localidad tipo, la encanada que forma el Rio
Beni al cruzar la Serrania de Toregua, Departamento de La Paz, Bolivia
(Suarez Soruco y Diaz Martinez 1996). Se considera que los depdsitos de esta
unidad estratigrafica han sido influenciados por una sedimentacién marino-
glacial y deltaica (Isaacson y Diaz Martinez 1995). Su limite inferior es
concordante con la Formacion Tomachi y su techo es concordante con la

Formacion Kaka (Suarez Soruco y Diaz Martinez 1996).

Formacion Kaka

Formacion de edad Carbonifera, principalmente del Viseano (Di Pasquo 2015,

Di Pasquo et al. 2015a, 2019a). Su litologia estda compuesta por areniscas,
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diamictitas y lutitas y puede alcanzar un espesor de hasta 400 m (Suarez
Soruco y Diaz Martinez 1996). Su base es concordante con la Formacién
Toregua y su techo es discordante con la Formacion Yaurichambi (Suarez

Soruco y Diaz Martinez 1996).

Formacioén Yaurichambi

Unidad estratigrafica del Carbonifero Superior, compuesta por areniscas y un
espesor de 30 m en su localidad tipo, el Cerro Yaurichambi, a 45 km de la
ciudad de La Paz. Su limite inferior es discordante con diferentes unidades y el
superior es concordante con la Formacion Copacabana (Suarez Soruco y Diaz

Martinez 1996).

Formacion Copacabana

Esta formacion presenta una edad Carbonifero Superior-Pérmico Inferior (Di
Pasquo et al. 2019a). Esta formada por calizas, margas, lutitas, areniscas y
tobas. Su espesor es variable, entre 400 y 750 m. La base de esta unidad
estratigrafica es concordante con la Formacion Yaurichambi y su techo es

concordante con la Formacién Chutani (Suarez Soruco y Diaz Martinez 1996).

Cuenca Tarija

Esta cuenca de antepais comprende rocas sedimentarias depositadas en ciclos
sedimentarios diferentes desde el Ordovicico hasta el reciente. Se extiende
desde el Norte de Argentina (22° latitud Sur) hasta alcanzar una angosta franja
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transicional entre los rios Chapare y Yapacani (17°-18° latitud Sur) en Bolivia,
donde se produce la inflexion de la Cordillera de los Andes e incluye la parte
noroccidental de Paraguay (Azcuy y Di Pasquo 2000). Ambas regiones son
también llamadas por Surarez Soruco (2000) como Subandino Norte y Sur

respectivamente.

La secuencia sedimentaria de edad Devonico-Carbonifero se compone

de base a techo, por las siguientes formaciones:

Formacioén Pescado

Esta formacion tiene una edad Devonica, especificamente Eifeliano-Givetiano
(Noetinger et al. 2018). Cuerda y Baldis (1971) la describen como una sucesion
de grauvacas de color gris verdoso y areniscas grises y blanquecinas, con
frecuente estratificacién entrecruzada e intercalaciones de lutitas grises, a
veces carbonosas. Antelo (1983) la describe como una sucesidn de pelitas
negras finamente estratificadas, con ondulitas, fosiles y bioturbacién que hacia
el tope alternan con mas frecuencia hasta dominar capas de areniscas de
grano fino micaceas. Segun Padula et al. (1967), Cuerda y Baldis (1971) y
Antelo (1983) la base de esta unidad es concordante con la Formacion
Porongal. El tope seria transicional a la Formacion Piedras (Padula et al. 1967,
Cuerda y Baldis 1971) o a la Formacion Los Monos (Di Pasquo et al. 2015b).
Se reconoce en superficie, principalmente en la parte oriental de la Cordillera
Oriental y en las Sierras Subandinas mas occidentales en territorio argentino

(Padula et al. 1967, Turner 1972, Vistalli 1989, Starck et al. 1993a).
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Formacion Huamampampa

Unidad estratigrafica del Devonico, especificamente del Emsiano superior?—
Eifeliano medio (Di Pasquo et al. 2015b). Botcher et al. (1984) describen esta
unidad en el subsuelo del este de Salta (Argentina) al igual que otros autores
en superficie y subsuelo en Bolivia (e.g., Limachi et al. 1996, Suarez Soruco y
Diaz Martinez 1996, Suarez Soruco 2000) como una sucesion de areniscas de
colores grises, grano medio a fino, micaceas, duras, compactas, con algunos
niveles bioturbados, estratificadas en bancos de 10-50 cm formando paquetes
de 2-4 m de espesor. Intercalan en menor medida pelitas de color gris oscuro y
estratificacion fina y bancos de cuarcitas macizas. En la localidad tipo fue
medido un espesor de alrededor de 250 m (Suarez Soruco y Diaz Martinez,
1996). Limachi et al. (1996) registraron en varias localidades de Bolivia
espesores entre 300 y 700 m mientras que Botcher et al. (1984) registraron
espesores de hasta 200 m. Botcher et al. (1984), Starck et al. (1993 a) y
Suarez Soruco y Diaz Martinez (1996) indican que la base y tope serian
concordantes con las Formaciones Icla y Los Monos respectivamente, en el

subsuelo de Argentina y en superficie y subsuelo en Bolivia.

Formacioén Los Monos

Esta formacion corresponde al Devoénico, especificamente al Givetiano-
Frasniano temprano (Ottone 1996, Di Pasquo et al. 2015b, Noetinger et al.
2018). Esta compuesta por lutitas laminadas de color gris oscuro a negro,
intercaladas con delgados bancos de areniscas finas (Limachi et al. 1996). En

la localidad tipo, Quebrada de Los Monos, fue medido un espesor de alrededor
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de 400 m (Suarez Soruco y Diaz Martinez, 1996). Limachi et al. (1996)
registraron en varias localidades de Bolivia espesores entre 100 y 200 m.
Lopez Pugliessi y Suarez Soruco (1982) indicaron que su mayor desarrollo es
de alrededor de 700 m basado en perfiles de superficie y subsuelo del sector
oriental de Bolivia y norte de Argentina. Mombru y Aramayo Flores (1986)
reconocieron que el espesor de esta unidad varia entre 3000 m y 600 m en el
subsuelo de Argentina debido a repeticiones por tectonica. Starck et al. (1993
a) indican que el tope seria concordante a transicional con la Formacion lquiri y
la base seria concordante con la Formacion Pescado en superficie y con la
Formacion Huamampampa en subsuelo en Argentina. Suarez Soruco y Diaz
Martinez (1996) concuerdan también que seria concordante con la primera y
ultima unidades citadas en Bolivia, aunque en la localidad tipo la base no esta

expuesta.

Formacion Iquiri

Unidad estratigrafica del Devonico, especificamente de edad Frasniano-
Fameniano temprano (Di Pasquo et al. 2015b). Constituida por areniscas de
grano fino de color gris amarillento a gris verdoso, micaceas, limosas, algunos
niveles muy bioturbados y otros laminados, con abundantes restos vegetales,
estratificadas en niveles de 20 a 80 cm. Intercalados se hallan delgados niveles
de pelitas gris o castafo oscuro, micaceas y finamente laminadas. Ademas,
aparecen niveles de areniscas cuarciticas de grano fino a medio, y
conglomerados finos (Rubinstein 2012). El espesor de esta unidad es muy
variable entre los 0 y 700 m en Bolivia y Argentina (Starck et al. 1993a, Suarez

Soruco y Diaz Martinez 1996, Limachi et al. 1996). La base de esta unidad es
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transicional con la Formacion Los Monos, aunque segun las localidades
estudiadas puede no estar presente o ser confundida con ésta (Starck et al.
1993a) y su techo es concordante con la Formacion Itacua segun Suarez

Soruco y Diaz Martinez (1996).

Formacioén ltacua

De edad Carbonifera, especificamente Tournaisiano-Viseano, compuesta
esencialmente por diamictitas con intercalaciones de lutitas y limolitas y
bloques deslizados de areniscas y pelitas (Di Pasquo 2005, 2007 ay b,
Gutiérrez 2008). La coloracién es predominantemente rojiza, verdosa y
grisacea y alcanza espesores entre 0 y 200 m (Reyes 1972, Suarez Soruco y
Diaz Martinez 1996). Esta unidad presenta una base erosiva y
pseudoconcordante con las Formaciones lquiri y Los Monos (Devonico), y su
techo es concordante con la Formacion Tupambi segun Suarez Soruco y Diaz
Martinez (1996). En el norte de la Argentina todavia no ha sido claramente
reconocida y el registro mas austral de esta unidad en superficie se encuentra
en el perfil de Balapuca, ubicado en el extremo sur de Bolivia en el limite con

Argentina (Gutiérrez 2008, Di Pasquo 2007 a y b).

31



CAPITULO 2 MARCELA QUETGLAS
B ] 7l 6h G 55 5 3 40
| | | | = | '
¥
MACIZE
STA MARIA
>
" \\—\\‘ —
=
i
Ahmazonag____————“' (
s 4 Cuenea
5 — Maraion 7 Cuenca l"-, Cuenca
P { Cuenca  Solimoes | Parnalba —5
i Acre | | |
10 f— 5 uenca 0
" CRATON ity
GUAPORE
| CRATON
. BRASILIANO
5 : -
MELLIIRA y b
] _ 0
é
Cuenca =)
Arizaro =
&
7 il P
Cuanca e
Uspaliata - Iglesia - 0
Cuenca
- Paganzo !
2 a0
Cuenca
San Rafael
a5 —
— s
Saucs Grands
A Colorado
I = o CUENCAS NEOPALEQZOQICAS a0
Tepuel-Genos DE AMERICA DEL SUR
[ ] areas rosiTivas
= ¥ Cuenca 4-
i B A Golondrina DOMINIO ATLANTICO :
Bahia La Lancha
H o [P] oommio PaciFicO
= I ALK — e
“I 2 ‘-"i“'" - Modificado de Azcuy (1985)
| | | | | | | ] | | | | | |
L] a5 Ao kil & &t 50 4 40 3 0 5 20

Figura 2.1 — Mapa de las Cuencas Neopaleozoicas de América del Sur. En
la regién subandina del Noroeste Argentino y Bolivia pueden observarse las

cuencas Madre de Dios y Tarija (extraido de Azcuy y Di Pasquo 2000).
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Figura 2.2 — Correlacion estratigrafica del Devénico y Carbonifero del

norte de Argentina y Bolivia. Modificada de Di Pasquo (2007a).
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Localidades de estudio

En las ultimas dos décadas se incrementd el numero de publicaciones
con resultados palinoldgicos del Devonico y Carbonifero de la regidn subandina
del Noroeste Argentino y Bolivia, especialmente de asociaciones de esporas
(e.g., Ottone 1996, Di Pasquo 2002, 2003, 2007a, 2007b, 2008, 2009a, 2009b,
2013, 2015, Di Pasquo et al. 2009, 2015a, 2015b, 2016, 2017a, 2019a, 2019b,
2019c, Noetinger y Di Pasquo 2010, 2011, 2013, Noetinger et al. 2018). En
varios de estos estudios se han identificado diversas megasporas, si bien las
unicas referencias a ellas fueron publicadas por Di Pasquo (2013, 2015) y Di

Pasquo et al. (2019d).

Las megasporas estudiadas en esta tesis fueron muestreadas de
diferentes niveles del Devonico y Carbonifero de los pozos petroleros Pando
X1y Manuripi X1 de la Cuenca Madre de Dios; y en la Cuenca Tarija las
secciones Angosto del Pescado, Balapuca, Mataral y el Area Yesera, que
incluye perfiles en Yesera Norte, Centro y Sur (Figura 2.3). Fueron estudiados
un total de 63 niveles y todos se encuentran depositados en la Palinoteca del
Laboratorio de Palinoestratigrafia y Paleobotanica en el CICYTTP (CONICET-
Entre Rios-UADER) bajo el acronimo CICYTTP (Di Pasquo y Silvestri 2014). A
continuacién, se presenta informacion sobre la ubicacion geografica y

estratigrafica de los pozos y secciones estudiadas.

Cuenca Madre de Dios

En la Cuenca Madre de Dios no hay afloramientos paleozoicos por lo

tanto la informacién geoldgica disponible proviene de pozos de exploracién
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petrolera (Giusiano et al. 1998). Para este trabajo de tesis doctoral se

analizaron los siguientes pozos petroleros.

Pozo Pando X1

Este pozo petrolero se ubica al noroeste de Bolivia (11° 36’ 07" S, 67°
56 45” W; Figura 2.3). Alcanza los 1968 m de profundidad y presenta un
registro continuo, terminando en el basamento cristalino del Proterozoico
(Isaacson et al. 1995). Sobre este basamento se encuentran de base a techo
las siguientes formaciones del Paleozoico: Tequeje, Tomachi, Toregua, Kaka,

Yaurichambi, Copacabana (Figura 2.4).

Para este trabajo de tesis se analizaron un total de 14 niveles
provenientes de este pozo, 11 de ellos (CICYTTP 729, 731, 733, 734, 2609,
2610, 2611, 2612, 2613, 2614, 2615) fueron obtenidos entre los 1360 m y 1240
m de profundidad y se corresponden con la Formacion Toregua, atribuida al
Tournaisiano medio-tardio (Di Pasquo 2015, Di Pasquo et al. 2015a). Los tres
niveles restantes (CICYTTP 738, 739 y 744) se corresponden con la Formacion
Tomachi. El nivel correspondiente a la muestra CICYTTP 744 fue atribuida al
Frasniano temprano por Over et al. (2009) con base en la presencia de
conodontes como Ozarkodina semialternans (Wirth, 1967), lo cual concuerda
con la presencia de Pseudolunulidia imperatrizensis y especies de Ancyrospora
junto a otros palinomorfos caracteristicos del Frasniano (estudio inédito
realizado por M. Di Pasquo). Vavrdova et al. (1996) atribuyeron una edad
Eifeliano-Givetiano con base en el analisis palinolégico del intervalo entre 1559-

1613 m.

35



CAPITULO 2 MARCELA QUETGLAS

Pozo Manuripi X1

Este pozo se ubica al noroeste de Bolivia (11° 36’ 01” S, 68° 08’ 55” W,
Figura 2.3), alcanzando los 1542 m de profundidad sobre basamento cristalino
y presenta un registro continuo hasta la discordancia entre las formaciones

Kaka y Yaurichambi (Isaacson et al. 1995) (Figura 2.4).

Se analizaron un total de 14 niveles, provenientes de este pozo, de los
cuales 9 (CICYTTP 580, 579, 578, 577, 576, 575, 574, 573 y 572) fueron
obtenidos entre los 1535-36 y 1483 m de profundidad y otros 3 niveles
(CICYTTP 564, 565, 566) entre los 1457 y 1432 m de profundidad
correspondientes a la Formacion Toregua. Esta formacién tiene una edad
Tournaisiana medio-tardia con base en el estudio palinolégico (Di Pasquo
2015, Di Pasquo et al. 2015a, 2019a). Los 2 niveles restantes (CICYTTP 1655
y 1663) se corresponden con la Formacion Kaka, atribuida al Viseano -

¢, Serpukhoviano (Di Pasquo 2015, Di Pasquo et al. 2015a, 2019a).

Cuenca Tarija

Angosto del Pescado

Esta seccidn se encuentra en el norte argentino (22° 41’ 20” S, 64° 34’
40” W; Figura 2.3), especificamente en la provincia de Salta, donde parte de la
Cordillera Subandina es cortada por el Rio Pescado lo que permite su
afloramiento (Di Pasquo et al., 2015). Esta seccion se encuentra formada, de

base a techo, por las formaciones Pescado, Los Monos e lquiri (Figura 2.5).
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Para este trabajo de tesis se analizaron un total de 5 niveles,
provenientes de este afloramiento. Todos estos niveles (CICYTTP 309, 310,
311, 446 y 449) se corresponden con la Formacién Pescado, asignada al

Eifeliano-Givetiano (Noetinger et al. 2018).

Balapuca

Esta seccidn se encuentra a lo largo del limite argentino-boliviano (22° 30’ S,
64° 30’ W; Figura 2.3), donde parte de la Cordillera Subandina es cortada por el
Rio Bermejo lo que permite la exposicidn, de base a techo, de las formaciones

Pescado, Los Monos e Iquiri (Di Pasquo et al. 2015b) (Figura 2.5).

Para este trabajo de tesis se analizaron un total de 16 niveles,
provenientes de este afloramiento, de los cuales 15 (CICYTTP 304, 305, 306,
307, 1234, 1235, 1236, 1237, 1239, 1241, 1242, 1243, 1245, 1246 y 1247) se
corresponden con la Formacién Los Monos, de edad Givetiano-Frasniano
temprano, y sélo un nivel (CICYTTP 1314) se corresponde con la Formacion

Pescado del Eifeliano-Givetiano (Noetinger et al. 2018).

Mataral

Esta seccién se encuentra en el sur de Bolivia (18° 08’ 47” S, 64° 15’ 43" W,
Figura 2.3), en el Abra de Quifa, al suroeste de Santa Cruz de la Sierra (Di
Pasquo et al. 2015 b). Para este trabajo de tesis se analizaron dos niveles
(CICYTTP 120 y 121) que corresponden a la Formacién Los Monos, de edad

Givetiano-Frasniano temprano (Noetinger et al. 2018) (Figura 2.5).
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Area Yesera

Esta amplia zona con afloramientos se encuentra en el sur de Bolivia
(21° 20-30’ S, 64° 30’ W; Figura 2.3), al noreste de la ciudad de Tarija (Di
Pasquo et al. 2015b). Esta area de afloramientos incluye: Yesera Norte, Yesera
Centroy Yesera Sur, los cuales se encuentran formados, de base a techo, por

las formaciones Huamampampa, Los Monos e Iquiri (Figura 2.5).

Para este trabajo de tesis se analizaron 2 niveles, provenientes de
Yesera Norte. Estos niveles (CICYTTP 1262, 1267) se corresponden con la
Formacion Los Monos, de edad Givetiano-Frasniano temprano (Noetinger et al.

2018).

Se analizaron 5 niveles provenientes de Yesera Centro, de los cuales 2
(CICYTTP 109, 473) se corresponden con la Formacion lquiri, de edad
Frasniano-Fameniano temprano (Di Pasquo et al. 2015b). Otros 2 niveles
(CICYTTP 108 y 474) se corresponden con la Formacién Los Monos, de edad
Givetiano-Frasniano temprano (Noetinger et al. 2018). Sélo un nivel, (CICYTTP
106) se corresponde con la Formacion Huamampampa, de edad Emsiano

superior?—Eifeliano medio (Rubinstein 2012, Di Pasquo 2013).

Se analizaron 2 niveles, provenientes de Yesera Sur, CICYTTP 1233
corresponde a la Formacion Los Monos, de edad Givetiano-Frasniano
temprano (Di Pasquo et al. 2015b, Noetinger et al. 2018) y otro CICYTTP 1232

tomado de la Formacién ltacua.
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BOLIVIA

ARGENTINA

Figura 2.3 — Mapa de las localidades de estudio. 1: Pando X1, 2: Manuripi

X1, 3: Angosto del Pescado, 4: Balapuca, 5: Mataral, 6: Area Yesera.

39



CAPITULO 2 MARCELA QUETGLAS

MANURIPI X1 PANDO X1

Fm. Copacabana |

Fm. Yaurichambi

Fm. Copacabana

Fm. Kaka
Fm. Yaurichargbi_|

1655
Fm. Kaka & 1663

564

A 565 Fm. Toregua [~ ~ 2609
2610
| 566
2611
Fm. Toregua |[~.-.. o A 572 2
B 573
574 7 2613
A 576275 2614
578 279 2615
A. 580

I 30m TD: 1541.6m

Fm. Tomachi

Fm. Tequeje

I 40 m TD: 1981.3m

Figura 2.4 — Columnas estratigraficas de las localidades de estudio de
Cuenca Madre de Dios con la ubicacion de los niveles estudiados.

Modificado de Koltonik et al. (2019).
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METODOLOGIA

Técnicas de procesamiento y repositorio del material

Las rocas obtenidas de 63 niveles del Devoénico y Carbonifero, de pozos
petroleros y afloramientos anteriormente descriptas en el capitulo 2, fueron
sometidas a un tratamiento de laboratorio tipico paleopalinologico, pero para
prevenir la destruccidn de las megasporas se priorizo utilizar fragmentos de las
rocas sin moler, o bien fueron molidos a tamafios no menores de 3 mm
(Steemans et al. 2009). Se procesaron utilizando acido clorhidrico (HCI) al 25%
durante 8 horas y acido fluorhidrico (HF) al 45% durante 48 horas o hasta
observar una eliminacion adecuada del material siliceo. Para eliminar todo el
acido de las muestras (neutralizacion) se realizaron varios lavados con agua
destilada por decantacion. El residuo final fue filtrado con mallas de 10 y 25 pm
y en algunos casos de 100 um para concentrar megasporas, las cuales fueron

recolectadas directamente del residuo bajo lupa mediante la técnica de picking.

Un total de 527 ejemplares de megasporas fueron obtenidos de esta
forma y catalogados bajo el acronimo CICYTTP-M correspondiente a la
Paleopalinoteca del Laboratorio de Palinoestratigrafia y Paleobotanica — LPP
(Di Pasquo y Silvestri 2014). La informacion catalografica esencial de cada

especimen es presentada en la Tabla 1 del apéndice.
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Observacion del material (protocolos)

Las megasporas obtenidas del residuo palinolégico fueron descriptas
detalladamente mediante el uso de la microscopia éptica, de fluorescencia y
electrénica de barrido. A continuacion, se detallan los protocolos utilizados para

el montado y analisis de ejemplares.

Microscopio 6ptico (MO)

Para su observacion al MO, las megasporas obtenidas del residuo mediante
picking bajo lupa, fueron montadas con agua en preparados palinoldgicos

temporales.

A través del MO se pudo observar la morfologia general de las
megasporas, detalles de la ornamentacion, la estructura de la pared y obtener
medidas generales de las megasporas. Los valores maximos y minimos fueron
expresados en micrones (Um). Para describir con mas detalle la morfologia, fue
util observar e ilustrar especialmente la ornamentacion utilizando fluorescencia.

Luego de su observacion al microscopio optico y dptico de fluorescencia,
las megasporas fueron guardadas individualmente en tubos ependorf con agua

y debidamente rotulados.

El picking del material fue realizado utilizando una lupa Leica S6D con
aumento maximo de 20x y fue analizado e ilustrado bajo un microscopio optico
Leica DM500 dotado con videocamara AmScope 14 Mp y de un equipo
accesorio de fluorescencia con lampara LED vy filtro azul de fluoresceina ca.

450 nm., pertenecientes al LPP / CICYTTP.
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Microscopio electréonico de barrido (MEB)

Para describir con mas detalle la morfologia y la estructura de la pared
de las megasporas con microscopio electronico de barrido (MEB) se
seleccionaron ejemplares que presentaban alguna fractura, sumado a aquéllos

enteros con rasgos morfolégicos bien preservados.

Una parte de los ejemplares obtenidos a partir del picking bajo lupa e
ilustrados en el microscopio optico, fueron transferidos a tacos para su
observacion e ilustracion con el MEB JENCK PHENOM PRO del Centro de
Investigaciones Cientificas y Transferencia de Tecnologia (CONICET-Entre
Rios-UADER), para el cual no se requirié metalizado de las muestras pues se

utiliza bajo vacio (Di Pasquo y Vila 2019).

Gran parte de los especimenes de megasporas fue ubicado en tubos
ependorf, y fueron montados mediante picking bajo lupa (Nikon SMZ 1000) en
portaespecimenes de bronce, metalizados con oro e ilustrados en el MEB
JEOL, modelo JSM 6360 LV, de la Facultad de Ciencias Naturales y Museo

(UNLP).

Para fijar las megasporas en los tacos se probaron diferentes
pegamentos o cintas bifaz, y se concluyé que la mejor opcion es la utilizacion
de pegamentos sin solventes y solubles en agua, tal como fue en nuestro caso,
el adhesivo en barra “Voligoma”. Este fue considerado el mejor pegamento
dado que es facilmente lavable, lo que permite despegar faciimente las
megasporas de los portaespecimenes simplemente dejandolos en agua por

unos dias, evitando su ruptura.
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Terminologia

Gran parte de los términos descriptivos utilizados para las microsporas
son aplicables a las megasporas, pero otros son rasgos propios de este grupo
como, por ejemplo, las caracteristicas unicas de la cara proximal donde se
desarrollan estructuras como la gula, tipica de las megasporas de las
Lepidocarpales (Traverse 2007).

En esta contribucién se utilizo la clasificacion de Potonié (1893) y se tuvo
en cuenta la terminologia usada por Dybova-Jachowicz et al. (1979) y Punt et
al. (2007). A continuacion, se detallan algunos términos seleccionados con su

respectivo significado:

e Areas de contacto (Potonié 1934): Area en la cara proximal de una
espora interpretada como aquella formada en contacto con los otros
miembros de la tétrada y limitadas proximalmente por las lesuras y
distalmente por una curvatura que puede o no estar presente.

e Crestas radiales (Owens 1971): estructura orientada radialmente que se
ubica sobre las areas de contacto, presente en algunas especies del
género Hystricosporites.

e Curvatura perfecta (pl. curvaturae) (Potonié 1934): linea continua, en la
cara proximal, que une los extremos de las lesuras.

e Exosporio (Jackson 1928): capa externa de la pared de una espora.

e Gula (Potonié y Kremp 1955): extension de la cara proximal de una
megaspora trilete.

e Procesos bifurcados (Owens 1971): ornamentacion cuya parte apical se

encuentra bifurcada. Estos procesos, a su vez, pueden ser de diferentes
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tipos: expandido; triangular; extendido triangular; expandido triangular;
extendido; lateralmente extendido; lateralmente extendido y reflexo;
reflexo; lateralmente extendido, expandido y reflexo (Fig.3.1).

e Pseudosaco (Grebe 1971): separacion en la pared de una espora que se
asemeja a un saco, pero que carece de la caracteristica infraestructura
alveolada. Ejemplo: Grandispora.

e Pseudozona (Richardson 1962, 1969): reborde grueso, constituido por
exosporio, en el margen ecuatorial y formado a partir de la fusion de las

bases de espinas, que en compresion polar dan la apariencia de una

zona. Ejemplo: Ancyrospora.

Figura 3.1 — Clasificacion de los procesos bifurcados (Owens 1971): a-
expandido; b- triangular; c- extendido triangular; d- expandido triangular; e-
extendido; f- lateralmente extendido; g- lateralmente extendido y reflexo; h-

reflexo; i- lateralmente extendido, expandido y reflexo.
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Mediciéon de megasporas

Las megasporas fueron medidas utilizando tanto microscopio optico
como electronico de barrido. A partir de las imagenes digitales obtenidas, y
mediante el uso del programa Image J version |J 1.46r (Ferreira y Rasband
2012), se lograron medidas tanto generales (i.e., diametro, etc.) como
especificas de la ornamentacion (i.e., altura y ancho de los procesos, etc.) y
estructura de la pared (i.e., espesor de las capas, etc.). Los valores maximos y

minimos fueron expresados en micrones (um).

Para cada grupo de megasporas se midieron diferentes parametros y

estructuras que se detallan graficamente a continuacion:

diametro del cuerpo central

p———— didametro ecuatorial ———8 —

Figura 3.2 — Diagrama de Grandispora (modificado de Chi y Hills 1976)
donde se detallan los diferentes parametros y estructuras que se midieron para

realizar la descripcion de las especies estudiadas.
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Figura 3.3 — Diagrama de Hystricosporites (modificado de Chi y Hills 1976)

donde se detallan los diferentes parametros y estructuras medidas.
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Figura 3.4 — Diagrama de Lagenicula (modificado de Chi y Hills 1976) donde
se detallan los diferentes parametros y estructuras que se midieron para

realizar la descripcion de las especies estudiadas.

ancho de la base
de los procesos

longitud de los procesos

— diametro ecuatorial —t

Figura 3.5 — Diagrama de Biharisporites (modificado de Chi y Hills 1976)

donde se detallan los diferentes parametros y estructuras medidas.
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RESULTADOS

Descripcion sistematica

Se describen 24 especies de seis géneros organizados en orden

alfabético dentro del esquema morfotaxonémico de turmas.

Anteturma SPORITES Potonié 1893
Turma TRILETES (Reinsch) Potonié y Kremp 1954
Suprasubturma CAMERATITRILETES Neves y Owens 1966
Subturma ZONOLAMINATITRILETES Smith y Butterworth 1967
Infraturma DECORATI Neves y Owens 1966
Género ANCYROSPORA (Richardson) Richardson 1962

Especie tipo. Ancyrospora grandispinosa Richardson 1960

Diagnosis. Mega-microspora trilete, pseudozonada, con contorno ecuatorial
circular a subcircular-subtriangular. Ornamentacién de procesos espinosos con
extremos bifurcados presentes en cara distal y continuan en el ecuador,
mientras que la cara proximal puede exhibirlos en la region mas cerca del
ecuador, areas de contacto poco definidas y no ornamentadas. Pseudozona y
base de procesos pueden presentar ocasionalmente vacuolas (Richardson

1962, Allen y Robson 1981, Wellman 2002).
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Comparacion. Véase Hystricosporites.

Afinidad botanica. Wellman (2002) realizé un estudio morfolégico detallado de
la estructura y ultraestructura de dos especies de Ancyrospora, concluyendo
que su ultraestructura e interpretacion del desarrollo de la pared comparte
similitudes estrechas con esporas de licofitas (Borysthenostrobus mirandus
Ishchenko y Semenova y Krishtofovichia africani Nikitin). Esta afinidad fue
sugerida también por Marshall (2000), quien vinculd la relativa abundancia de
esporas de Ancyrospora en estratos conteniendo restos de la licofita

Thursophyton.

Ancyrospora incisa (Naumova) Raskatova y Obukhovskaya 1993

Fig. 4.1 A-G

1974 Ancyrospora F-2361 Daemon, p. 576, pl. 5, Fig. 4.

Material. Ejemplares CICYTTP-M104, 107, 275, 361, 363, 370, 459, 479, 480,

482, 487, 493. Tabla 1.

Descripcion. Megaspora trilete comprimida polarmente (Figura 4.1A-C). De
forma subesferoidal a subtriangular en vista polar (Figura 4.1A-C). Su didametro
ecuatorial es de 120-300 ym. Presenta una elevacion de los labios de las
lesuras, que puede alcanzar los 23 ym de alto, la cual disminuye hacia el
ecuador (Figura 4.1B). La cara proximal carece de ornamentacion (Figura
4.1B). La cara distal y la superficie cercana al ecuador presentan procesos
cuya base es ancha y puede fusionarse lateralmente formando una

pseudozona (Figura 4.1C-D). Estos procesos miden 14-33 um de longitud y su
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base es de 11-32 ym de ancho y su extremo apical bifurcado esta poco
desarrollado y frecuentemente fragmentado (Figura 4.1E). Entre los elementos
esculturales principales se observan perforaciones a modo de ornamentacion

de base (Figura 4.1E).

A partir de una fractura observada en uno de los ejemplares (Figura
4.1E) se pudo identificar el exosporio, el cual present6 una estructura
esponjosa constituida por cordones que se fusionan en una red tridimensional
que delimitan espacios heterogéneos (Figura 4.1F). Los cordones midieron

entre 0.6-1 ym de ancho.

Observaciones. Los presentes ejemplares y el ilustrado como Ancyrospora F-
2361 Daemon 1974 concuerdan con la descripcion morfoldgica de Ancyrospora
incisa publicada por Turnau y Racki (1999). Ancyrospora fidus (Naumova)
Obukhovskaya del Frasniano de URSS, presenta morfologia muy similar
aunque con mayor numero de procesos en cara distal y ecuador (Avchimovitch
et al. 1993, Jurina y Raskatova 2011). Ancyrospora capillata Dolby y Neves
segun Allen y Robson (1981, pl. 3, figs. 1-2) del Famenniano (Struniano) de
Euramerica, es muy similar diferenciandose solo por presentar procesos que se
afinan desde su parte media hasta culminar en forma de gancho bien definido y

lesura con labios mas elevados.

Distribucion cronoestratigrafica del material estudiado. Los ejemplares
CICYTTP-M 275 (Balapuca) y 459 (Yesera Centro) se recuperaron de las
formaciones Los Monos e Iquiri (Figura 2.5) asignadas al Eifeliano
tardio/Givetiano a Frasniano (Di Pasquo et al. 2015b, Noetinger et al. 2018) y
los restantes especimenes proceden de las formaciones Toregua y Kaka del

Carbonifero Inferior en los Pozos Pando X1 y Manuripi X1 (Figura 2.4) (Di
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Pasquo et al. 2019a). El rango conocido de numerosas especies de este
género esta comprendido esencialmente en el Devonico entre el Emsiano y el
Famenniano (Wellman 2002). Los ejemplares obtenidos de las unidades del
Carbonifero Inferior forman parte del conjunto de palinomorfos retrabajados de

unidades estratigraficas del Devonico.

Rango estratigrafico y geografico. Ancyrospora incisa es documentada en
asociaciones del Givetiano y Frasniano de Europa oriental, URSS y China
(Avchimovitch et al. 1993, Turnau y Racki 1999, Jurina y Raskatova 2011).
Especie epdnima de la Subzona Ancyrospora incisa - Geminospora
micromanifesta (IM) del Givetiano tardio de URSS (Jurina y Raskatova 2011),
la cual es correlacionada con la Zona Contagisporites optivus var. optivus—
Samarisporites triangulatus Zone of Richardson y McGregor 1986 (Turnau y

Racki 1999). Famenniano tardio de Brasil (Daemon 1974).
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CAPITULO 4

Figura 4.1
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Figura 4.1 - Ancyrospora incisa (Naumova) Raskatova y Obukhovskaya
1993. A, D: Megaspora observada con MO. C: Megaspora observada con MO
de fluorescencia. B, E, F: Megaspora observada con MEB. A-C. Vista general
de la megaspora. A: Ejemplar CICYTTP-M480. Megaspora comprimida
polarmente de forma subesferoidal a subtriangular, en vista proximal. Escala:
50 um. B: Ejemplar CICYTTP-M361. Megaspora en vista proximal. La
elevacion de los labios de las lesuras (flecha) disminuye hacia el ecuador. Las
areas de contacto carecen de ornamentacion. Escala: 50 um. C: Ejemplar
CICYTTP-M275. Megaspora en vista distal donde se observa una
ornamentacioén representada por procesos. Escala: 50 um. D, E. Detalle de la
ornamentacion de las megasporas. D: Ejemplar CICYTTP-M275. Superficie
ornamentada con procesos cuya base es ancha y puede fusionarse
lateralmente formando una pseudozona (flecha). Escala: 20 ym. E: Ejemplar
CICYTTP-M107. Detalle de la ornamentacién, donde se observan los procesos
con el extremo apical seccionado. Entre estos elementos esculturales
principales se observan perforaciones (flecha) a modo de ornamentacién de
base. Escala: 20 um. F. Ejemplar CICYTTP-M107. Exosporio de estructura
esponjosa constituida por cordones, que se fusionan en una red tridimensional

qgue delimitan espacios heterogéneos. Escala: 5 ym.
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Anteturma SPORITES Potonié 1893

Turma TRILETES (Reinsch 1881) Potonié y Kremp 1954

Subturma PSEUDOSACCITITRILETES Richardson 1965

Infraturma TUBERCULORNATI Smith y Butterworth 1967

Género BIHARISPORITES Potonie 1956

Especie tipo. Biharisporites spinosus (Singh) Potonié 1956

Diagnosis. Megaspora pseudosacada, con forma circular a subtriangular, lesura
trilete con curvaturas definidas frecuentemente y lisas a poco ornamentadas
mientras que el resto de la superficie presenta conos, espinas, verrugas, o

procesos espinosos de tamafio y densidad variable.

Comparacion. Rhabdosporites Richardson 1960 (Givetiano de Inglaterra) se
considera una microspora-megaspora trilete pseudosacada, con forma circular
a subtriangular, escultura distribuida fuera de las areas de contacto en general
con conos y granos Yy otros elementos tipo baculas y espinas de pequeio
tamano no mayor a 2 micrones y densidad variable (véase también Marshall
1996). Corystisporites Richardson 1965 se describe como microspora azonada
subcircular-subtriangular con areas de contacto definidas en general no
ornamentadas y trilete con labios prominentes (semejante a gula), y
ornamentada por procesos espinosos de extremos agudos, o portadores de
una espina. McGregor y Camfield (1982) propusieron dos variedades de la
especie tipo, C. multispinosus var. multispinosus y spinulosus basado en la

relacion del diametro general y largo/tamano de las espinas. Verrucisporites
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Chi y Hills 1976 difiere segun su definicion de Biharisporites Potonié (1956) en
la presencia de labios elevados y la ausencia de conos y espinas. Si bien estos
autores no hicieron referencia a la estructura interna, Biharisporites se

diferencia de Verrucisporites por presentar una estructura pseudosacada.

Afinidad botanica. Progimnosperma, Archaeopteridales (Pettit 1965, Mortimer y

Chaloner 1967, Balme 1995, Turnau 2014).

Biharisporites arcticus Chiy Hills 1976

Fig. 4.2 A-F

1976 Biharisporites arcticus Chiy Hills 1976, p. 706, pl. 3: 9-14, pl. 4: 1-4.

Material. Ejemplar CICYTTP-M156. Tabla 1.

Descripcion. Megaspora trilete, con cuerpo esferoidal y comprimida polarmente
(Figura 4.2A-B). Presenta areas de contacto limitadas por la lesura y una
curvatura perfecta bien definida (Figura 4.2B). Su diametro ecuatorial es de 350
Mm. Las areas de contacto carecen de ornamentacién (Figura 4.2B), mientras
que la superficie distal y la proximal cercana al ecuador y a la curvatura
presentan espinas de extremo aguzado (Figura 4.2C), de 12-24 um de longitud,
y una base ancha, de 4-7 um de didametro. Al microscopio Optico estas espinas
se observan huecas y delimitadas por una pared o exosporio externo (Figura
4.2D) de 0.9-1.7 um de espesor. Como ornamentacion de base se observan
granulos de 1.2-3 um de diametro, distribuidos en toda la superficie de las
megaspora, es decir, entre las espinas y en las areas de contacto y lesuras

(Figura 4.2E-F).
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Observaciones. Los ejemplares estudiados son muy similares a los descriptos
originalmente por Chi y Hills (1976), aunque éstos tienen un diametro ecuatorial
y una longitud de espinas mayor al de los ejemplares estudiados. Esta especie
ademas presenta estrechas similitudes en la estructura y ornamentacion con la
microspora Corystisporites multispinosus Richardson 1965, la cual se diferencia
casi exclusivamente por su menor tamafno 70-144 um y mayor largo relativo de

las espinas (6-18 um).

Distribucion cronoestratigrafica del material estudiado. Se interpreta que el
presente ejemplar forma parte del conjunto de palinomorfos retrabajados del

Devonico incorporados en el Carbonifero Inferior del Pozo Manuripi.

Rango estratigrafico y geografico. Devénico Medio/Superior (Givetiano-

Frasniano) de Canada (Chi y Hills 1976).

Biharisporites lugardonii Steemans, Breuer, Petus, Prestianni Ville de Goyet

y Gerrienne 2011

Fig. 4.3 A-F

1976 Biharisporites lugardonii sp. nov.; Steemans et al. 2011: 4, pl. 2: 1-3.

Material. Ejemplar CICYTTP-M109, 145, 193. Tabla 1.

Descripcion. Megaspora trilete, con cuerpo esferoidal y comprimida polarmente
(Figura 4.3A-B). Presenta areas de contacto limitadas por la lesura y una

curvatura perfecta bien definida (Figura 4.3B). Su didametro ecuatorial es de 410
pMm. Las areas de contacto y la lesura presentan granulos (Figura 4.3C) de 1.2-

2.6 um de diametro. La superficie proximal cercana al ecuador y distal
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presentan verrugas de base ancha y contorno esferoidal, densamente

distribuidas, de 2-6 ym de ancho y 1.5-5 ym de alto (Figura 4.3D-F).

Observaciones. El ejemplar estudiado es muy similar al descripto por Steemans
et al. (2011). Pero, ademas, también resulta muy parecido a Biharisporites
submammillarius McGregor 1960. Tanto B. lugardonii como B. submammillarius
presentan el mismo tipo de ornamentacién. Ambas morfoespecies se diferencia
en que en B. submammillarius la lesura supera la curvatura, mientras que en B.
lugardonii esto no acurre. Por esta razén, decidimos asignar el ejemplar en

estudio a B. lugardonii.

Distribucion cronoestratigrafica del material estudiado. Se interpreta que el
presente ejemplar forma parte del conjunto de palinomorfos retrabajados del

Devonico incorporados en el Carbonifero Inferior del Pozo Manuripi.

Rango estratigrafico y geografico. Devonico Medio (Givetiano) de Libia

(Steemans et al. 2011).
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Figura 4.2
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Figura 4.2 - Biharisporites arcticus Chi y Hills 1976. Ejemplar CICYTTP-
M156. A, C, D: Megaspora observada con MO. B, E, F: Megaspora observada
con MEB. A, B. Vista general de la megaspora. A: Megaspora con cuerpo
esferoidal, comprimida polarmente. Escala: 100 um. B: Se observan las areas
de contacto, las cuales carecen de ornamentacion, limitadas por la lesura
(flecha) y una curvatura perfecta bien definida (estrella). Escala: 100 um. C-F.
Detalle de la superficie de la megaspora. C: Superficie proximal cercana al
ecuador y distal con espinas de extremo aguzado. Escala: 50 ym. D: Las
espinas se observan huecas y delimitadas por el exosporio externo. Escala: 10
pm. E: Espinas cercanas a la curvatura y entre estas se observa la
ornamentacion de base, granulos (flecha). Escala: 10 ym. F: Ornamentacion de
base representada por granulos también presentes en las areas de contacto y

en las lesuras. Escala: 10 ym.
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Figura 4.3
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Figura 4.3 - Biharisporites lugardonii Steemans, Breuer, Petus, Prestianni
Ville de Goyet y Gerrienne 2011. Ejemplar CICYTTP-M145. A, D, E:
Megaspora observada con MO. B, C, F: Megaspora observada con MEB. A, B.
Vista general de la megaspora. A: Megaspora con cuerpo esferoidal,
comprimida polarmente. Escala: 100 um. B: Se observan las areas de contacto
limitadas por la lesura (flecha) y una curvatura perfecta bien definida (estrella).
Escala: 100 um. C-F. Detalle de la superficie de la megaspora. C: Areas de
contacto y lesuras con granulos (flecha). Escala: 10 um. D: Superficie proximal
cercana al ecuador y distal con verrugas. Escala: 50 um. E: Verrugas de base
ancha, densamente distribuidas. Escala: 10 um. F: Vista superficial de las

verrugas, donde se observa que son de contorno esferoidal. Escala: 10 uym.
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Anteturma SPORITES Potonié 1893

Turma TRILETES (Reinsch) Potonié y Kremp 1954

Suprasubturma CAMERATITRILETES Neves y Owens 1966

Subturma SOLUTITRILETES Neves y Owens 1966

Infraturma DECORATI Neves y Owens 1966

Género CONTAGISPORITES Owens 1971

Especie tipo. Contagisporites optivus (Chibrikova) Owens 1971

Diagnosis. Espora trilete, pseudosacada, subcircular a subtriangular, lesura con
labios elevados conectados por curvaturas bien definidas. Ornamentacion fuera

de las areas de contacto compuesta por granulos y espinas pequenos.

Afinidad botanica. Progimnosperma, Archaeopteridales (Pettit 1965, Mortimer y

Chaloner 1967, Balme 1995, Marshall 1996, Turnau 2014).

Contagisporites optivus (Chibrikova) Owens 1971

Fig. 4.4 A-D

1959 Archaeozonotriletes optivus Chibrikova, p. 60, pl. 7: 9.

1960 Retusotriletes sp.; Taugourdeau-Lantz, p. 145, pl. 1: 5.

1964 Biharisporites spitsbergensis Vigran, p. 12, pl. 2: 1-4.

1966 Archaeozonotriletes optivus Chibrikova; Mc Gregor y Owens, pl. 17: 6.
1967 Rhabdosporites cuvillieri Taugourdeau-Lantz, p. 54, pl. 3: 1-6.

1971 Contagisporites optivus (Chibrikova) Owens; p. 52, pl. 16: 1-3.

1972 Biharisporites spitsbergensis Vigran; Mortimer y Chaloner, p. 38, pl. 7: 1.
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1976 Contagisporites optivus (Chibrikova) Owens; Chi y Hills, p. 762, pl. 16:3-4.

Material. Ejemplares CICYTTP-M48 y CICYTTP-M81 (conjunto de tétrades).

Tabla 1.

Descripcion. Megaspora trilete, pseudosacada, comprimida polarmente (Figura
4.4C). De forma subcircular a subtriangular, con cuerpo interno central circular
(Figura 4.4C). La marca trilete se extiende mas alla del margen del cuerpo
central pero no llega al limite del ecuador (Figura 4.4C). Toda la superficie de la
megaspora se encuentra densamente ornamentada con equinulas de 2-6 ym
de alto y 1.5-5 um de ancho, las cuales en algunos casos pueden fusionarse

lateralmente (Figura 4.4D).

Observaciones. Los ejemplares estudiados son similares a los descriptos por
Owens 1971, incluso coinciden con el rango de medidas tomadas por este
autor, mientras que para otros (e.g. Steemans et al. 2011) Contagisporites

optivus puede alcanzar tamafos superiores.

Distribucion cronoestratigrafica del material estudiado. El material estudiado
forma parte del conjunto de palinomorfos retrabajados del Devénico

incorporados en el Carbonifero Inferior del Pozo Manuripi.

Rango estratigrafico y geografico. Especie cosmopolita del Givetiano tardio —
Frasniano de Euramérica (Allen 1965, Chi y Hills 1976, Whiteley 1980, Turnau
y Racki 1999, Breuer y Steemans 2013), Libia (Steemans et al. 2011, Breuer y
Steemans 2013), Australia (Grey 1991), Argentina (Antonelli y Ottone 2006,

Noetinger 2015), Bolivia (Di Pasquo et al. 2015b), Brasil (Grahn et al. 2013).
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Figura 4.4
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Figura 4.4 - Contagisporites optivus (Chibrikova) Owens 1971. A:
Megaspora observada con MO de fluorescencia. B, C, D: Megaspora
observada con MO. A, B. Ejemplar CICYTTP-M81. Conjunto de tétrades de
megasporas. A: Vista general de las tétrades. Escala: 50 um. B: Detalle de la
superficie de una de las megasporas ornamentada con equinulas. Escala: 10
pum. C, D. Ejemplar CICYTTP-M48. Megaspora cavada (pseudosacada)
comprimida polarmente. C: Megaspora de forma subcircular a subtriangular,
con cuerpo interno central circular y marca trilete que se extiende mas alla del
margen del cuerpo central pero no llega al limite del ecuador. Escala: 100 pm.
D: Superficie de la megaspora densamente ornamentada con equinulas, las
cuales en algunos casos pueden fusionarse lateralmente (flecha). Escala: 20

um.
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Anteturma SPORITES Potonié 1893

Turma TRILETES (Reinsch 1881) Potonié y Kremp 1954

Suprasubturma PSEUDOSACCITITRILETES Richardson 1965

Infraturma MONOPSEUDOSACCITI Smith y Butterworth 1957

Infraturma DECORATI Neves y Owens 1966

Geénero GRANDISPORA Hoffmeister, Staplin y Malloy emend. McGregor 1973

Especie tipo. Grandispora spinosa Hoffmeister, Staplin y Malloy 1955

Diagnosis. Espora trilete, pseudosacada, contorno ecuatorial y del cuerpo
central sub-clrcular a subtriangular. Ornamentada principalmente en la
superficie distal hasta la zona proximo-ecuatorial, compuesta por elementos

cbnicos, espinosos, biformes y verrucosos.

Afinidad botanica. Filicopsida - Zygopteridales: Rhacophyton ceratangium
(?Grandispora sp., Andrews y Phillips 1968, Devonico Medio, EEUU, Balme

1995).

Registros previos en Argentina y Bolivia. Noetinger (2011) present6 una
comparacién de las caracteristicas morfolégicas de las especies G.
pseudoreticulata, G. mammillata, G. brevizonata, G. douglastownense, G.
protea, G. daemonii,G. gabesensis, G. inculta, G. permulta documentadas en el
Devonico Medio-Tardio del NO Argentino (Noetinger 2010, Noetinger y Di

Pasquo 2011, Noetinger et al. 2018), y en Bolivia (Di Pasquo 2007a, Di Pasquo
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et al. 2009a, 2015b); y region del centro-oeste Argentina (Di Pasquo et al.

2009).

cf. Grandispora naumovae (Kedo) McGregor 1973

Fig. 4.5 A-D

Material. Ejemplar CICYTTP-M328. Tabla 1.

Descripcion. Megaspora trilete, pseudosacada, comprimida polarmente (Figura
4.5A-B). De forma subesferoidal (Figura 4.5A-B). Su diametro ecuatorial es de
170 ym. En vista polar el pseudosaco tiene 12-20 um de ancho. Dado que la
unica megaspora hallada se encuentra en vista distal (Figura 4.5B), las lesuras
no se observan. Presenta una ornamentacién representada por espinas
densamente distribuidas (Figura 4.5C-D), de 15-20 um de alto, 4-7 ym de

ancho en su base y 0.8-1.2 uym en su apice.

Observaciones. Los ejemplares estudiados son similares a los descriptos
originalmente por McGregor (1973). Por otro lado, son comparables con
Grandispora senticosa (Ishchenko) Byvscheva 1985, dado que ambas
presentan espinas y de igual tamafno, aunque en esta ultima los elementos

esculturales se encuentran distribuidas de manera mas dispersas.

Distribucion cronoestratigrafica del material estudiado. Givetiano-Frasniano

temprano, Formacion Los Monos, Mataral, Bolivia.

Rango estratigrafico y geografico. Emsiano-Eifeliano de Canada (McGregor

1973, 1979), Givetiano-Frasniano de Australia (Balme 1988), Polonia (Turnau y
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Racki 1999), Inglaterra (Richardson 1965); Tunez, Libia, Arabia (Loboziak y

Streel 1989, Breuer y Steemans 2013).

Grandispora permulta (Daemon) Loboziak, Streel y Melo 1999

Fig. 4.6 A-D

1967 Calyptosporites sp. A Daemon et al., p. 114, pl. 3: 31-34.

1967 Calyptosporites sp. B Daemon et al., p. 114, pl. 3: 35-36.

1974 Contagisporites permultus Daemon, p. 574, pl. 3: 4-5

1989 Grandispora riegelii Loboziak y Streel, p. 190, pl. 5: 1-5, pl. 9: 10-13.

1999 Grandispora permulta (Daemon); Loboziak, Streel y Melo, p. 97, pl. 1: 1-6.

Material. Ejemplares CICYTTP-M367, 452, 453, 460.

Descripcion. Megaspora trilete, pseudosacada, comprimida polar y lateralmente
(Figura 4.6A-B). De forma subesferoidal a subtriangular en vista polar y
hemisférica en la cara distal y convexa en la cara proximal en vista ecuatorial
(Figura 4.6A-B). Su diametro ecuatorial es de 100-120 um y su diametro polar
es de 100 um. En vista polar el pseudosaco tiene 4-22 ym de ancho. Las
lesuras, de 44-76 pm de longitud, se prolongan visiblemente hasta el ecuador
(Figura 4.6C). La ornamentacién en toda la superficie, incluyendo el
pseudosaco, esta representada por equinulas y espinas densamente

distribuidas, de 1-2 um de alto y 0.8-1.6 ym de ancho (Figura 4.6C-D).

Observaciones. Los ejemplares estudiados son muy similares a los descriptos
originalmente por Loboziak et al. (1999). Son comparables con Grandispora
inculta Allen 1965, aunque esta presenta conos en lugar de equinulas y

espinas.

70



CAPITULO 4 MARCELA QUETGLAS

Distribucién cronoestratigrafica del material estudiado. Givetiano-Fameniano

temprano formaciones Los Monos e Formacion Iquiri en Yesera y Machareti. El
material estudiado del Pozo Manuripi forma parte del conjunto de palinomorfos
retrabajados del Devodnico incorporados en la Formacion Kaka del Carbonifero

Inferior.

Rango estratigrafico y geografico. Devénico Medio-Tardio de Ghana (Bary
Riegel 1974), Arabia Saudita (Loboziak y Streel 1995b, Breuer y Steemans
2013), Tunez y Libia (Paris et al. 1985, Streel et al. 1988, Loboziak y Streel
1989, Loboziak et al. 1992), Sahara argelino y Libia occidental (Lanzoni y
Magloire 1969, Coquel y Moreau-Benoit 1989, Abdesselam-Rouighi y Coquel
1997), Brasil (Daemon et al. 1967, Daemon y Contreiras 1971, Daemon 1974,
Burjack et al. 1987, Loboziak et al. 1988), Bolivia (Di Pasquo 2007a, Noetinger

y Di Pasquo 2011, Noetinger et al. 2018).

Grandispora pseudoreticulata (Menéndez y Pothe de Baldis) Ottone 1996

Fig. 4.7 A-F

1967 Hymenozonotriletes pseudoreticulatus Menéndez y P6the de Baldis, p.
168-169, pl. 1: C-E.

1987 Hymenozonotriletes pseudoreticulatus Menéndez y Pothe de Baldis 1967;
Azcuy y Ottone 1987: pl. 2: 1.

1996 Grandispora pseudoreticulata (Menéndez y Pdthe de Baldis); Ottone, p.
117, pl. 3: 3.

Material. Ejemplares CICYTTP-M231, 256, 258, 259, 261, 263, 294, 296, 297,

298, 300, 322 325, 331, 335, 336, 337, 341, 342, 344, 345, 346, 347, 348, 349,
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351, 355, 356, 362, 458, 461, 462, 466, 467, 469, 470, 481, 486, 492, 501, 506,

513, 514. Tabla 1.

Descripcion. Megaspora trilete, pseudosacada, comprimida polarmente (Figura
4.7A-C). De forma subesferoidal a subtriangular (Figura 4.7A-C). Su diametro
ecuatorial es de 100-150 ym. En vista polar el pseudosaco tiene 8-29 um de
ancho. Las lesuras, de 38-77 ym de longitud, se prolongan visiblemente hasta
el ecuador (Figura 4.7A). Cara proximal y distal ornamentada con verrugas
como elementos esculturales aislados, de 1.5-4 ym de alto y 2.5-3 ym de
ancho, o fusionadas formando rugulas o lomos cortos y sinuosos, de 2-4.5 ym
de alto, 1.7-3.2 ym de ancho y 5-13 pym de longitud (Figura 4.7D-E). La
ornamentacién del pseudosaco esta representada por espinas de 2-5 ym de

alto y 2-3 ym de ancho (Figura 4.7F).

Observaciones. Los ejemplares estudiados son muy similares a los descriptos
originalmente por Ottone (1996). Presentan similitud con Grandispora
microfoveolatus en cuanto a la ornamentacion, la cual también se fusiona
formando rugulas, sin embargo, estas rugulas pueden estar presentes en toda
la superficie de la megaspora mientras que en Grandispora pseudoreticulata el

pseudosaco carece de estas rugulas y presenta espinas.

Distribucién cronoestratigrafica del material estudiado. Emsiano Formacién
Pescado en Argentina y Eifeliano-Givetiano-Fameniano temprano formaciones
Los Monos e Formacion Iquiri. EI material estudiado del Pozo Manuripi forma
parte del conjunto de palinomorfos retrabajados del Devonico incorporados en

el Carbonifero Inferior.
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Rango estratigrafico y geografico. Eifeliano-Frasniano de Argentina, Bolivia,
Paraguay y Brasil (Menéndez y Pothe de Baldis 1967, Ottone 1996, Di Pasquo

et al. 2009), Carbonifero Inferior de Bolivia (Ascuy y Ottone 1987).

Grandispora senticosa (Ishchenko) Byvscheva 1985

Fig. 4.8 A-D

1956 Acanthozonotriletes senticosus Ishchenko, p. 87, pl. 16, fig. 200.
1957 Spinozonotriletes uncatus Hacquebard, p. 316, pl. 3, figs. 8-10.
1963 Hymenozonotriletes macrosetosus Kedo, p. 68, fig. 150.

1971 Grandispora uncata (Hacquebard) Playford, p. 49.

1985 Grandispora senticosa (Ishchenko) Byvscheva, p. 145, pl. 29, fig. 8.

Material. Ejemplares CICYTTP-M388 y 414. Tabla 1.

Descripcion. Megaspora trilete, pseudosacada, comprimida polarmente (Figura
4.8A-B). De forma subesferoidal (Figura 4.8A-B). Su diametro ecuatorial es de
150-160 um. En vista polar el pseudosaco tiene 12-29 um de ancho. Las
lesuras, de 46-93 pm de longitud, se prolongan visiblemente hasta el ecuador
(Figura 4.8A). La cara proximal y la cara distal presentan una ornamentacion
representada por espinas distribuidas de manera dispersa, de 17-24 ym de alto
y 3.5-6 ym de ancho (Figura 4.8C). En seccidn, estas espinas se observan
macizas (Figura 4.8C) y su diametro es de 4-6 um. Ademas, se observa entre
la ornamentacién principal, espinas cuyas dimensiones son inferiores, de 1.5-
2.5 um de alto y 0.5-1.5 ym de ancho, a modo de ornamentacion de base

(Figura 4.8D).

Observaciones. Los ejemplares estudiados son muy similares a los descriptos
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originalmente (Byvscheva 1985) tanto en los tamafios de las espinas, como en
su distribucion. Ademas, son comparables con Grandispora cornuta Higgs
1975, aunque en esta los elementos esculturales son de menor tamaino.
También es comparable con Grandispora cassidea (Owens) Chi y Hills 1976,
sin embargo, en esta morfoespecie las espinas tienen una base mucho mas

ancha que en las megasporas aqui estudiadas.

Distribucion cronoestratigrafica del material estudiado. Pozo Pando X1,

Formacion Toregua, Tournaisiano medio-tardio de Bolivia.

Rango estratigrafico y geografico. Devénico Tardio (Fameniano) de Europa
(Higgs et al. 2000) y USA (Di Pasquo et al. 2017b). Devonico-Carbonifero de
Bélgica (Loboziak et al. 1994). Devonico Superior-Carbonifero Inferior de
Ghana (Atta-Peters y Anan-Yorke 2003). Carbonifero Inferior de Australia
(Playford 1971). Carbonifero Inferior (Tournaisiano-Viseano) de Russia

(Byvscheva 1985).

cf. Grandispora velata (Richardson) McGregor 1973

Fig. 4.9 A-B

Material. Ejemplares CICYTTP-M51, 74, 161, 180.

Descripcion. Megaspora trilete, pseudosacada, comprimida polarmente (Figura
4.9A). De forma subesferoidal a subtriangular (Figura 4.9A). Su diametro
ecuatorial es de 120-320 ym. En vista polar el pseudosaco tiene 23-92 um de
ancho. Las lesuras, de 50-105 um de longitud, se prolongan visiblemente hasta

el ecuador (Figura 4.9A). La ornamentacion en toda la superficie, incluyendo el
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pseudosaco, esta representada por elementos esculturales de 5-8 um de
longitud y de base ancha, 2-3.5 ym, que se adelgazan hacia el apice y terminan
en un extremo de tipo romo (Figura 4.9B). Observados en planta tienen un
diametro de 2.5-4 um. Al microscopio optico, se observan transversalmente
tabicados a la altura de la base y cerca del apice (Figura 4.9B). Esta

ornamentacién se encuentra distribuida de manera dispersa.

Observaciones. Los ejemplares estudiados son muy similares a Grandispora
velata debido a la presencia de espinas alargadas, asi como también por la
presencia de un pseudosaco desarrollado. Sin embargo, también son
comparables con Grandispora microseta dado que ambas presentan una
ornamentacion similar en forma y tamano, aunque G. microseta carece de un

pseudosaco tan desarrollado como el de G. velata.

Distribucién cronoestratigrafica del material estudiado. Forma parte del
conjunto de palinomorfos retrabajados del Devénico incorporados en el

Carbonifero Inferior en Pozo Manuripi X1, Bolivia.

Rango estratigrafico y geografico. Devénico Medio de Canada (McGregor 1973,
1979, Chi y Hills 1976), Escocia (Marshall y Fletcher 2002). Devonico Medio-
Superior de Tunez y Libia (Loboziak y Streel 1989). Devonico Superior-
Carbonifero Inferior de Brasil (Streel et al. 2012) y de Bolivia y Argentina

(Noetinger et al. 2018).
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Figura 4.5
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Figura 4.5 - cf. Grandispora naumovae (Kedo) McGregor 1973. Ejemplar
CICYTTP-M328. A, C: Megaspora observada con MO. B, D: Megaspora
observada con MEB. A, B. Vista general de la megaspora. A: Megaspora
cavada (pseudosacada) de forma subesferoidal, donde se observa el
pseudosaco (flecha). Escala: 50 um. B: Megaspora observada en vista distal
comprimida polarmente. Escala: 50 um. C, D. Detalle de la ornamentacion de la
superficie de la megaspora. C: Ornamentacién representada por espinas.
Escala: 20 um. D: Espinas densamente distribuidas en todo el cuerpo de la

megaspora. Escala: 20 pm.
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Figura 4.6
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Figura 4.6 - Grandispora permulta (Daemon) Loboziak, Streel y Melo 1999.
A, B, C, D: Megaspora observada con MO. A, B. Vista general de la
megaspora A: Ejemplar CICYTTP-M452. Megaspora cavada comprimida
polarmente, de forma subesferoidal a subtriangular, donde se observa el
pseudosaco (flecha). Escala: 50 um. B: Ejemplar CICYTTP-M453. Megaspora
comprimida ecuatorialmente, de forma hemisférica en la cara distal y convexa
en la cara proximal orientada hacia la derecha. Escala: 50 um. C, D. Ejemplar
CICYTTP-M460. C: Lesura prolongada visiblemente hasta el ecuador (flecha) y
una ornamentacion representada por equinulas y espinas distribuida en toda la
superficie, incluyendo el pseudosaco. Escala: 10 ym. D: Detalle de las

equinulas y espinas. Escala: 10 pm.
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Figura 4.7 - Grandispora pseudoreticulata (Menéndez y P6the de Baldis)
Ottone 1996. A, D, E: Megaspora observada con MO. B: Megaspora
observada con MO de fluorescencia. C, F: Megaspora observada con MEB. A-
C. Vista general de la megaspora. A: Ejemplar CICYTTP-M458. Megaspora
cavada comprimida polarmente, en vista proximal, de forma subesferoidal a
subtriangular, donde se observa el pseudosaco (flecha) y las lesuras se
prolongan hasta el ecuador. Escala: 20 um. B: Ejemplar CICYTTP-M529.
Megaspora en vista distal, donde se observa el pseudosaco (flecha). Escala: 20
pm. C: Ejemplar CICYTTP-M348. Megaspora en vista distal, donde se observa
el pseudosaco (flecha). Escala: 20 um. D-F. Detalle de la ornamentacién de la
superficie de la megaspora. D: Ejemplar CICYTTP-M458. Cara proximal
ornamentada con verrugas como elementos esculturales aislados o fusionadas
formando rugulas o lomos cortos y sinuosos (flecha). Escala: 20 um. E:
Ejemplar CICYTTP-M351. Cara distal ornamentada con verrugas aisladas o
fusionadas formando rugulas o lomos (flecha). Escala: 10 um. F: Ejemplar
CICYTTP-M347. Ornamentacion del pseudosaco esta representada por

espinas. Escala: 10 ym.
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Figura 4.8
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Figura 4.8 - Grandispora senticosa (Ishchenko) Byvscheva 1985. Ejemplar
CICYTTP-M414. A: Megaspora observada con MO. B, C, D: Megaspora
observada con MEB. A, B. Vista general de la megaspora. A: Megaspora
cavada (pseudosacada) comprimida polarmente, en vista proximal, de forma
subesferoidal, con las lesuras prolongadas hasta el ecuador. Escala: 50 ym. B:
Megaspora en vista distal, donde se observa el pseudosaco (flecha). Escala: 50
pm. C, D. Detalle de la ornamentacion de la superficie de la megaspora. C:
Ornamentacion representada por espinas distribuidas de manera dispersa. En
seccion, estas espinas se observan macizas (flecha). Escala: 20 ym. D: La
ornamentacion de base esta representada por pequefias espinas (flecha).

Escala: 10 ym.
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Figura 4.9 — cf. Grandispora velata (Richardson) McGregor 1973. Ejemplar
CICYTTP-M161. A, B: Megaspora observada con MO. A: Megaspora cavada
comprimida polarmente y en vista proximal, de forma subesferoidal a
subtriangular, con las lesuras prolongadas hasta el ecuador y un pseudosaco
ancho. Escala: 50 um. B: La ornamentacion de toda la superficie, incluyendo el
pseudosaco, esta representada por elementos esculturales que se adelgazan
hacia el apice y terminan en un extremo romo, distribuidos de manera dispersa.
Por transparencia se observan transversalmente tabicados (flecha). Escala: 10

um.
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Anteturma SPORITES Potonié 1893
Turma TRILETES (Reinsch 1881) Potonié y Kremp 1954
Suprasubturma LAMINATITRILETES Smith y Butterworth 1967
Subturma AZONOLAMINATITRILETES Smith y Butterworth 1967
Infraturma DECORATI Neves y Owens 1966

Género HYSTRICOSPORITES McGregor 1960

Especie tipo. Hystricosporites delectabilis McGregor 1960

Diagnosis. Mega- microspora trilete, circular a subtriangular, lesura con labios y
areas de contacto con curvaturas distintivas. Ornamentacion representada por
procesos espinosos con bifurcaciones terminales variables en forma y tamafo

segun las especies (Owens 1971, Allen y Robson 1981)

Comparacion. Ancyrospora se diferencia por presentar una pseudozona y
vacuolas en la parte inferior de los procesos, aunque puede resultar dificil la
asignacion de ciertos especimenes con rasgos intermedios (Allen y Robson

1981).

Afinidad botanica. Licofita (Wellman 2002, Turnau 2014).

Hystricosporites costatus Vigran 1964
Fig. 4.10 A-D

1964 Hystricosporites costatus Vigran p. 14, pl. 5: 3-5.
1976 Hystricosporites costatus Vigran, Chiy Hills, p. 712, pl. 4: 6-7.

86



CAPITULO 4 MARCELA QUETGLAS

Material. Ejemplares CICYTTP-M408, 491, 494. Tabla 1

Descripcion. Megaspora trilete comprimida polarmente (Figura 4.10A-B). No se
observa la elevacion de los labios de las lesuras (Figura 4.10B). El ancho del
cuerpo es de 117-200 um segun el eje ecuatorial. El cuerpo de la megaspora
presenta procesos largos de base ancha los cuales terminan con una
bifurcacién apical triangular (Figura 4.10C-D). Estos procesos miden 45-60 pym
de longitud, su base 15-25 ym de ancho y justo por debajo de la bifurcacién 5-9

pMm de ancho. La bifurcacion apical mide 7-15um de ancho.

Observaciones. Los ejemplares estudiados coinciden con la descripcién original
de la morfoespecie realizada por Vigran (1964), aunque este autor aun no
utiliza la terminologia de Owens (1971) para determinar el tipo de bifurcacion
apical. Chi y Hills (1976) describen estos procesos bifurcados como de tipo
triangular o expandido triangular siguiendo la clasificacion de Owens (1971).
Los especimenes estudiados en esta tesis presentan el mismo tipo de
bifurcacidn que aquel descripto por Chi y Hills (1976) aunque para estos
autores los procesos pueden alcanzar casi el doble del tamafio que los

medidos en este trabajo.

Distribucién cronoestratigrafica del material estudiado. Se interpreta que esta
especie forma parte del conjunto de palinomorfos retrabajados del Devénico

incorporados en el Carbonifero Inferior en Pozo Pando X1, Bolivia.

Rango estratigrafico y geografico. Givetiano-probablemente Frasniano de

Noruega (Vigran 1964 ), Givetiano-Fameniano de Canada (Chi y Hills 1976).
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Hystricosporites delectabilis McGregor 1960

Fig. 4.11 A-F

1960 Hystricosporites delectabilis McGregor, p. 32, pl. 11: 13-14; text-fig. 1.
1971 Hystricosporites delectabilis McGregor, Owens, p. 27, pl. 6: 5-6; text-fig. 5.
1976 Hystricosporites delectabilis McGregor, Chi y Hills, p. 711, pl. 4: 5.

Material. Ejemplares CICYTTP-M65, 66, 67, 71, 84, 128, 155, 274, 377, 434,

478, 485, 524. Tabla 1.

Descripcion. Megaspora trilete comprimida polar y lateralmente (Figura 4.11A-
B). Presenta una elevacién de los labios de las lesuras (Figura 4.11A-B). Las
areas de contacto estan limitadas proximalmente por las lesuras y distalmente
por crestas radiales (Figura 4.11C). La longitud total (incluyendo la elevacion de
los labios de las lesuras) es de 110-250 um y el ancho del cuerpo es de 90-260
Mm, segun el eje ecuatorial. La elevacién de los labios de las lesuras alcanza
30-110 um de alto. Las crestas radiales miden 1-2 ym de ancho y la distancia
promedio entre estas crestas es de 3 ym. Las areas de contacto carecen de
ornamentacion (Figura 4.11B-C). El resto del cuerpo de las megasporas
presenta procesos de base ancha los cuales terminan con una bifurcacion
apical extendida lateralmente y de margen reflexo (Figura 4.11D-E). Estos
procesos miden 15-45 ym de longitud, su base 6-20 um de ancho y justo por
debajo de la bifurcacién apical 2-10 ym de ancho. La bifurcacion apical mide 5-
25 ym de ancho. En corte transversal, estos procesos se observan formados
por una pared que delimita un lumen de poco calibre (Figura 4.11C). Estos

procesos estarian formados por el exosporio externo.
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A partir de una fractura en una megaspora (Figura 4.11F) se pudo
identificar la capa mas externa del exosporio, la cual se observa conformada
por cordones gruesos y cortos, de 0.8-1.7 ym de espesor, anastomosados,
delimitando espacios heterogéneos y formando una malla cerrada donde los
cordones se encuentran dispuestos de manera desorganizada dando lugar a

una estructura densa.

Observaciones. Los ejemplares estudiados coinciden con la descripcién original
de McGregor (1960), aunque los diametros de sus megasporas son mayores a
los medidos para este trabajo. Las megasporas aqui estudiadas presentan el
mismo tipo de procesos bifurcados que Hystricosporites bulbosus Chi y Hills
1976, con longitud, ancho de la base y de la bifurcacién apical muy similares.
Solo se diferencian por la presencia de una base bulbosa muy marcada en H.
bulbosus. También son similares a Hystricosporites gravis Owens 1971, dado
que presentan procesos con bifurcaciones del mismo tipo, aunque estos son

mas largos que en H. delectabilis.

Distribucion cronoestratigrafica del material estudiado. Ejemplar CICYTTP-M
524 recuperado del Pozo Pando X1 en la Formacion Tomachi del Frasniano de
Bolivia. Los restantes especimenes se interpretan que forman parte del
conjunto de palinomorfos que fueron retrabajados del Devonico incorporados

en el Carbonifero Inferior en Pozos Pando X1 y Manuripi X1.

Rango estratigrafico y geografico. Givetiano-Famenniano de Canada
(McGregor 1960, Owens 1971, Chi y Hills 1976), Reino Unido (Allen y Robson

1981).
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Hystricosporites elongatus Chiy Hills 1976

Fig. 4.12 A-B

1976 Hystricosporites elongatus Chiy Hills p. 720, pl. 5: 10-12.

Material. Ejemplares CICYTTP-M190, 197. Tabla 1.

Descripcion. Megaspora trilete comprimida polarmente (Figura 4.12A).
Presenta una elevacion de los labios de las lesuras. Las areas de contacto
estan limitadas proximalmente por las lesuras y distalmente por crestas
radiales (Figura 4.12A). El ancho del cuerpo es de 135-250 ym, segun el eje
ecuatorial. Los labios de las lesuras miden 114 um de alto. Las crestas radiales
miden 0.5-0.7 ym de ancho y la distancia promedio entre estas crestas es de 2-
4 ym. Las areas de contacto carecen de ornamentacion (Figura 4.12A). El resto
del cuerpo de las megasporas presenta procesos de base ancha los cuales
terminan con una bifurcacién apical expandida y en algunos casos extendida
lateralmente, expandida y reflexa (Figura 4.12B). Estos procesos miden 35-60
Mm de longitud, su base es de 9-16 um de ancho y justo por debajo de la
bifurcacion es 3-9 ym de ancho. La bifurcacion apical mide 13-18 um de ancho.
Entre estos procesos se observan granulos de 0.5-0.8 ym de diametro a modo

de ornamentacién de base (Figura 4.12B).

Observaciones. Las megasporas estudiadas coinciden con la descripcion
original de la morfoespecie realizada por Chi y Hills (1976). Ademas, los
ejemplares de H. elongatus estudiados son muy similares a Hystricosporites
grandis Owens 1971. Ambas morfoespecies presentan el mismo tipo de

bifurcacidn de los procesos; sin embargo, en H. grandis los procesos pueden
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alcanzar hasta el doble de la longitud de H. elongatus y son también mas
anchos tanto en su base como en la bifurcacion apical. Ademas, en H. grandis
la parte basal de los procesos presenta cordones engrosados y alargados los
cuales estan ausentes en H. elongatus. Los especimenes estudiados también
presentan similitud con Hystricosporites gravis Owens 1971, ya que presentan
procesos bifurcados del mismo tipo, aunque poco expandidos en H. gravis que
ademas presenta costillas radiales engrosadas en las areas de contacto

ausentes en H. elongatus.

Distribucion cronoestratigrafica del material estudiado. Se interpreta que forman
parte del conjunto de palinomorfos que fueron retrabajados del Devonico

incorporados en el Carbonifero Inferior en Pozo Pando X1.

Rango estratigrafico y geogréafico. — Givetiano-Fameniano de Canada (Chiy

Hills 1976).

Hystricosporites expandus Chiy Hills 1976

Fig. 4.13 A-B

1976 Hystricosporites expandus Chi y Hills p. 721, pl. 6: 1-5.

Material. Ejemplares CICYTTP-M435, 488. Tabla 1.

Descripcion. Megaspora trilete comprimida lateralmente (Figura 4.13A).
Presenta una elevacién de los labios de las lesuras (Figura 4.13A). Las areas
de contacto estan limitadas proximalmente por las lesuras. No se observan

crestas radiales. La longitud total (incluyendo la elevacion de los labios de las
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lesuras, que solo pudo observarse en el ejemplar comprimido lateralmente) es
de 100 um y el ancho del cuerpo es de 60-84 um, segun el eje ecuatorial. Los
labios de las lesuras miden 30 um de alto. Las areas de contacto carecen de
ornamentacion. El resto del cuerpo de las megasporas presenta procesos de
base ancha los cuales terminan con una bifurcacién expandida (Figura 4.13B).
Estos procesos miden 9-20 um de longitud, su base es de 3-4 ym de ancho y
justo por debajo de la bifurcacion es de 1.5-2 ym de ancho. La bifurcacion

apical mide 3-5 ym de ancho.

Observaciones. Las megasporas estudiadas presentan el mismo tipo de
bifurcacidn apical que los especimenes originalmente descriptos por Chi y Hills
(1976). Sin embargo, el tamafo de las megasporas analizadas y de sus
procesos es mucho menor al de los especimenes de los autores de esta
morfoespecie. Otras megasporas que también presentan bifurcaciones de tipo
expandida son Hystricosporites grandis Owens 1971 e Hystricosporites
elongatus Chi y Hills 1976, aunque son también extendidas lateralmente y

reflexas.

Distribucion cronoestratigrafica del material estudiado. Se interpreta que forman
parte del conjunto de palinomorfos que fueron retrabajados del Devonico

incorporados en el Carbonifero Inferior en Pozos Pando X1 y Manuripi X1.

Rango estratigrafico y geogréafico. — Givetiano-Fameniano de Canada (Chi y

Hills 1976).
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Hystricosporites furcatus Owens 1971

Fig. 4.14 A-F

1971 Hystricosporites furcatus Owens p 28, pl. 6: 7-9, text-fig. 6.
1976 Hystricosporites furcatus Chiy Hills p. 714, pl. 4: 8-9.

Material. Ejemplares CICYTTP-M64, 115, 273, 376, 422, 436, 437, 518, 519.

Tabla 1.

Descripcion. Megaspora trilete comprimida lateral y polarmente (Figura 4.14A-
B). Presenta una elevacién de los labios de las lesuras (Figura 4.14A-B). Las
areas de contacto estan limitadas proximalmente por las lesuras y distalmente
por una curvatura perfecta bien marcada. No se observan crestas radiales. La
longitud total (incluyendo la elevacion de los labios de las lesuras) es de 93-121
pm y el ancho del cuerpo es de 77-250 ym, segun el eje ecuatorial. La
elevacion de los labios de las lesuras mide 43-56 pm de alto. Las areas de
contacto carecen de ornamentacion (Figura 4.14B). El resto del cuerpo
presenta procesos de base ancha los cuales terminan con una bifurcacion
triangular, extendida o extendida triangular (Figura 4.14C). Estos procesos
miden 12-47 ym de longitud, su base es de 6-19 ym de ancho y justo por
debajo de la bifurcacién es de 1-13 ym de ancho. La bifurcacién apical mide 4-
22 ym de ancho. En seccion, estos procesos se observan macizos (Figura

4.14D) y su diametro es de 8-10 pm.

A partir de una fractura en un ejemplar, a nivel del cuerpo, se pudo
identificar la capa mas interna del exosporio (Figura 4.14E), la cual se observa
conformada por cordones muy delgados de 0.15-0.30 ym de ancho,

anastomosados, que delimitan espacios heterogéneos y forman una malla
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cerrada donde los cordones se encuentran dispuestos desorganizadamente

dando lugar a una estructura mas densa (Figura 4.14F).

Observaciones. Los ejemplares estudiados de H. furcatus presentan tamanos
similares a los estudiados por Owens (1971). Segun este autor, esta
morfoespecie presenta procesos bifurcados del tipo extendido, sin embargo, los
especimenes observados en esta tesis presentan una mayor variedad de

bifurcaciones, pudiendo ser de tipo triangular, extendida triangular o extendida.

Distribucion cronoestratigrafica del material estudiado. Se interpreta que forman
parte del conjunto de palinomorfos que fueron retrabajados del Devonico

incorporados en el Carbonifero Inferior en Pozos Pando X1 y Manuripi X1.

Rango estratigrafico y geografico. Givetiano-Fameniano, Canada (Owens 1971,

Chi y Hills 1976).

Hystricosporites spiralis (Winslow 1962) Chi y Hills 1976

Fig. 4.15 A-F

1962 Dicrospora sp. Winslow, p. 55, pl. 12: 4-4a.
1976 Hystricosporites furcatus Chi y Hills, p. 722, pl. 4: 8-9.

Material. Ejemplares CICYTTP-M46, 76, 96, 143, 198, 400, 409, 417, 438, 439,

440, 441, 442, 456, 490, 515, 520.

Descripcion. Megaspora trilete comprimidas polar y lateralmente (Figura 4.15A-
B). Presenta una elevacién de los labios de las lesuras (Figura 4.15A-B). Las

areas de contacto estan limitadas proximalmente por las lesuras y distalmente
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por crestas radiales. La longitud total (incluyendo la elevacién de los labios de
las lesuras) es de 85-278 uym y el ancho del cuerpo es de 89-350 um, segun el
eje ecuatorial. Los labios de las lesuras miden 48-100 um de alto y tienen un
espesor de 3-6 ym. Las areas de contacto carecen de ornamentacion (Figura
4.15B). El resto del cuerpo presenta procesos de base ancha, visiblemente
ramificada, los cuales terminan con una bifurcacién lateralmente extendida y
reflexa o reflexa (Figura 4.15C-D). Estos procesos miden 20-79 ym de longitud,
su base es de 5-30 um de ancho y justo por debajo de la bifurcacion es de 4-16
pm de ancho. La bifurcacion apical mide 7-33 um de ancho. Entre los procesos
se observan granulos de 1.3-1.6 ym de diametro (Figura 4.15C). Ademas, toda
la superficie presenta perforaciones como ornamentacion de base (Figura

4.15D).

En seccion, el exosporio se observa como constituido por un exosporio
externo delgado y compacto de 0.5-0.8 ym de espesor e inmediatamente
debajo un exosporio interno, visiblemente mas grueso, constituido por cordones
delgados que se anastomosan formando estructura cerrada y densa de 1.5-4
Mm de espesor (Figura 4.15E-F). En corte transversal, los procesos de la
superficie se observan formados por una pared que delimita un lumen de poco
calibre. Estos procesos estarian formados por el exosporio externo. Al
microscopio optico se observa un canal central longitudinal delimitado por la

pared o exosporio externo.

Observaciones. Las megasporas estudiadas son muy similares a
Hystricosporites varius Hills, Hyslop, Braman y Lloyd 1984. Esta morfoespecie
presenta procesos bifurcados del tipo extendido, lateralmente extendido y

reflexo; mientras que en las megasporas analizadas, H. spiralis, fueron de tipo
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reflexo o lateralmente extendido y reflexo, no presentan bifurcaciones
solamente extendidas. En cuanto a las medidas de los procesos, el ancho de la
base y el ancho de las bifurcaciones son en ambas morfoespecies muy

similares, aunque en H. varius alcanzan una longitud mayor (46-108 um).

Distribucién cronoestratigrafica del material estudiado. Frasniano-Fameniano
temprano Formacion Iquiri, Seccidon Yesera Centro, y Formacion Tomachi del
Frasniano en el Pozo Pando X1. Los restantes especimenes se interpretan
como parte del conjunto de palinomorfos retrabajados del Devonico

incorporados en el Carbonifero Inferior en Pozos Pando X1 y Manuripi X1.

Rango estratigrafico y geografico. Famenniano de Estados Unidos (Winslow

1962), Givetiano-Famenniano de Canada (Chi y Hills 1976).
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Figura 4.10
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Figura 4.10 - Hystricosporites costatus Vigran 1964. Ejemplar CICYTTP-
M408. A, C: Megaspora observada con MO. B, D: Megaspora observada con
MEB. A, B. Vista general de la megaspora. A: Megaspora comprimida
polarmente. Escala: 50 ym. B: Megaspora en vista distal por lo que no se
observa la elevacion de los labios de las lesuras. Escala: 50 um. C, D. Detalle
de la ornamentacion del cuerpo de la megaspora. C: Procesos largos de base
ancha los cuales terminan con una bifurcacién apical triangular. Escala: 20 pym.

D: Procesos con una bifurcacion apical triangular. Escala: 20 pm.
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Figura 4.11
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Figura 4.11 - Hystricosporites delectabilis McGregor 1960. A, D: Megaspora
observada con MO. B, C, E, F: Megaspora observada con MEB. A, B. Vista
general de la megaspora. Ejemplar CICYTTP-M377. A: Megaspora comprimida
lateralmente donde se observa la elevacion de los labios de las lesuras. Escala:
50 um. B: Megaspora donde se observa la elevacion de los labios de las
lesuras, las areas de contacto sin ornamentacion y los procesos del cuerpo.
Escala: 50 ym. C-E. Detalle de la superficie de la megaspora. C: Ejemplar
CICYTTP-M128. Areas de contacto limitadas distalmente por crestas radiales
(flecha) y carentes de ornamentacion. Corte transversal de un proceso donde
se observa formado por una pared que delimita un lumen de poco calibre
(estrella). Escala: 20 um. D: Ejemplar CICYTTP-M478. Procesos de base
ancha los cuales terminan con una bifurcacién apical extendida lateralmente y
de margen reflexo. Escala: 20 um. E: Ejemplar CICYTTP-M377. Procesos con
bifurcacién apical extendida lateralmente y de margen reflexo. Escala: 20 ym.
F: Ejemplar CICYTTP-M155. Fractura de la pared de una megaspora donde se
puede identificar la zona mas externa del exosporio, la cual se observa
conformada por cordones anastomosados que delimitan espacios
heterogéneos y forman una malla cerrada donde los cordones se encuentran
dispuestos desorganizadamente dando lugar a una estructura densa. Escala:

10 ym.
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Figura 4.12
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Figura 4.12 - Hystricosporites elongatus Chi y Hills 1976. Ejemplar
CICYTTP-M190. A, B: Megaspora observada con MEB. A: Megaspora
comprimidas polarmente donde se observa la elevacion de los labios de las
lesuras y las areas de contacto, que carecen de ornamentacién, limitadas
distalmente por crestas radiales (flecha). Escala: 50 um. B: Procesos de base
ancha, en el resto del cuerpo de la megaspora, los cuales terminan con una
bifurcacién apical extendida lateralmente, expandida y reflexa. Entre estos

procesos se observan granulos (flecha). Escala: 10 ym.
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Figura 4.13
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Figura 4.13 - Hystricosporites expandus Chi y Hills 1976. Ejemplar
CICYTTP-M435. A, B: Megaspora observada con MO. A: Megaspora
comprimida lateralmente donde se observa la elevacion de los labios de las
lesuras. Escala: 50 um. B: Procesos de base ancha los cuales terminan con

una bifurcacion de tipo expandida. Escala: 10 ym.
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CAPITULO 4

Figura 4.14
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Figura 4.14 - Hystricosporites furcatus Owens 1971. A: Megaspora
observada con MO. B, C, D, E, F: Megaspora observada con MEB. A, B. Vista
general de la megaspora. A: Ejemplar CICYTTP-M437. Megaspora comprimida
lateralmente donde se observa la elevacion de los labios de las lesuras. Escala:
50 um. B: Ejemplar CICYTTP-M436. Megaspora comprimida lateralmente con
areas de contacto que carecen de ornamentacién. Escala: 20 um. C, D. Detalle
de la ornamentacion del cuerpo de la megaspora. Ejemplar CICYTTP-M376. C:
Procesos de base ancha los cuales terminan con una bifurcacién triangular,
extendida o extendida triangular. Escala: 20 um. D: Corte en seccion de los
procesos, los cuales se observan macizos (flecha). Escala: 20 um. E, F. Detalle
de la pared en una megaspora fracturada. Ejemplar CICYTTP-M422. E:
Megaspora fracturada a nivel del cuerpo donde se puede identificar la capa
mas interna del exosporio. Escala: 50 um. F: Detalle de la foto E, donde se
observa el exosporio conformado por cordones muy delgados, anastomosados,
dispuestos desorganizadamente, que delimitan espacios heterogéneos y

forman una malla cerrada dando lugar a una estructura densa. Escala: 10 ym.
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Figura 4.15
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Figura 4.15 - Hystricosporites spiralis (Winslow 1962) Chi y Hills 1976. A:
Megaspora observada con MO. B, C, D, E, F: Megaspora observada con MEB.
A, B. Vista general de la megaspora. A: Ejemplar CICYTTP-M409. Megaspora
comprimida lateralmente donde se observa la elevacion de los labios de las
lesuras Escala: 50 um. B: Ejemplar CICYTTP-M143. Megaspora con areas de
contacto que carecen de ornamentacion. Escala: 100 um. C, D. Detalle de la
superficie del cuerpo de la megaspora. C: CICYTTP-M143. Procesos de base
ancha los cuales terminan con una bifurcacién lateralmente extendida y reflexa
o reflexa. Granulos observados entre los procesos (flecha). Escala: 20 um. D:
Ejemplar CICYTTP-M198. Procesos cuya base se observa ramificada (estrella)
y entre estos elementos una ornamentacién de base representada por
perforaciones (flecha). Escala: 20 um. E, F. Detalle de la pared en una
megaspora fracturada. Ejemplar CICYTTP-M417. E: Megaspora fracturada a
nivel de la elevacion de los labios de las lesuras (flecha) donde se puede
identificar el exosporio. Escala: 50 um. F: Detalle de la fractura de la foto E,
donde se observa el exosporio constituido por un exosporio externo (Eo)
delgado y compacto, y un exosporio interno (Ei), mas grueso, constituido por
cordones que se anastomosan formando estructura cerrada y densa. Escala:

10 ym.
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Anteturma SPORITES Potonié 1893

Turma TRILETES (Reinsch 1881) Potonié y Kremp 1954

Subturma LAGENOTRILETES Potonié y Kremp, 1954 emend. Bhardwaj 1957

Infraturma GULATI Bhardwaj 1957

Género LAGENICULA (Bennie y Kidston) Potonié y Kremp 1954

Especie tipo: Lagenicula horrida Zerndt 1934.

Observacion geneérica. El término Lagenicula fue introducido por Bennie y
Kidston (1886). Algunos autores (e.g., Winslow 1962) lo consideraron como una
subdivision del género Triletes hasta que Zerndt (1934) lo us6 como género, pero
sin especie tipo. Potonié y Kremp (1954) validaron Lagenicula como género
seleccionando Lagenicula horrida Zerndt, 1934 como especie tipo. Para ese
momento, muchos géneros nuevos de megasporas guladas fueron creados
diferenciandose por el tipo de ornamentacion (e.g., Lagenoisporites Potonié y
Kremp 1954, como forma laevigada). Spinner (1969) cuestion6 el uso de la
ornamentacion como elemento para distinguir géneros y propuso retener
Lagenicula. Sin embargo, Piérart (1978) y Dybova-Jachowicz et al. (1979)
caracterizaron cuatro tipos diferentes de gula (hologula, subgula, crassigula,
anguligula) y basado en esto, propusieron cuatro géneros nuevos:
Sublagenicula, Auritolagenicula, Crassilagenicula y Zonolagenicula. Debido a
que las diagnosis de estos géneros nuevos no se diferenciaban adecuadamente,
Spinner (1983) estuvo nuevamente en desacuerdo con esta propuesta. Muchos

autores (e.g., Arioli et al. 2007, Wellman et al. 2009) consideran que la taxonomia
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de las megasporas guladas requiere ser clarificada. En esta tesis preferimos
retener el género Lagenicula, en lugar de aquellos propuestos por Piérart (1978)
y Dybova-Jachowicz et al. (1979), por las razones brindadas por Spinner (1969,

1983).

Lagenicula brasilliensis (Dijkstra 1955a) comb. nov.

Fig. 4.16 A-D

Basiénimo. Triletes brasilliensis, Dijkstra, 1955a, p.337, pl.41, fig.39; pl.42,

figs.36-37; pl.43, figs.38, 40-41.

Lista sinonimica completa en Glasspool, 2003: 274-275.

Material. Ejemplar CICYTTP-M2, 15, 17, 28. Tabla 1.

Descripcion. Megaspora trilete, lateralmente comprimida, con cuerpo esferoidal
y gula proximal (Figura 4.16A-B). La longitud total (incluyendo la gula) es de
741 ymy el ancho del cuerpo es de 508 ym. La gula mide 265 ym de alto y 249
pMm de ancho, y presenta unas pocas verrugas de 3-8 um de alto. Lateralmente,
la gula presenta una proyeccion auricular de hasta 23 um de ancho por 15 pm
de largo (Figura 4.16A-B). Tanto la gula como el cuerpo de la megaspora
presentan una ornamentacion de base de tipo microgranular (Figura 4.16C).
Estos microgranulos se encuentran separados unos de otros o lateralmente
fusionados (Figura 4.16D), y no exceden los 1.5 ym de alto.

A partir de la observacién de una fractura, fue posible identificar la capa
mas externa del exosporio, de estructura esponjosa y constituida por cordones,

circulares en seccion, los cuales se fusionan formando una malla o red
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tridimensional (Figura 4.16D).

Observaciones. El tamafo, la forma y la ornamentacion de la megaspora
estudiada son muy similares al de los ejemplares originales descriptos por
Dijkstra (1955 a, b) como Triletes brasiliensis. Ademas, los ejemplares que este
autor ilustra presentan una pequefia proyeccion auricular como lo presenta el
ejemplar aqui estudiado. Por otro lado, la megaspora estudiada comparte
algunas similitudes con Sublagenicula nuda (Nowak y Zerndt 1936) Dybova-
Jachowicz et al. 1979. Ambas tienen auriculas, sin embargo, el ejemplar
estudiado tiene una ornamentacién, aunque poco marcada, mientras que S.

nuda carece completamente de ornamentacion.

Distribucion cronoestratigrafica del material estudiado. Carbonifero Inferior en

Pozo Manuripi X1.

Rango estratigrafico y geografico. Mississippiano, Egipto, Nigeria.
Pennsylvaniano, Algeria, Sahara, Libia, Brasil, Argentina. Pérmico Temprano,
Sudafrica, Argentina, Brasil. Informacion completa en Glasspool (2003, p. 274-

275).

cf. Lagenicula crassiaculeata Zerndt 1937

Fig. 4.17 A-F

Material. Ejemplar CICYTTP-M183. Tabla 1.

Descripcion. Megaspora trilete, comprimida lateralmente (Figura 4.17A-B). La
longitud total (incluyendo la gula) es de 370 um y el ancho del cuerpo es de 281

Mm. La superficie de la gula presenta equinulas y el resto de la superficie de la
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megaspora, una ornamentacion constituida por procesos de base amplia,
varias veces ramificados, algunos con un extremo apical adelgazado que
termina en forma de embudo y otros sin embudo apical (Figura 4.17C-F). Los
procesos miden 30-55 pm de alto y 9-15 ym de ancho en su base y 2-4 ym de
diametro en su embudo apical. Por transparencia, estos procesos se observan
huecos con una pared de 0.6-1.7 um de espesor y con tabiques transversales
localizados a diferentes alturas (Figura 4.17C). Observados en planta, la base
de los procesos se adelgaza, ramifica y anastomosa formando un reticulo que
determina lumenes heterogéneos los cuales constituyen la ornamentacion de

base de la megaspora (Figura 4.17E-F).

Observaciones. La megaspora estudiada fue tentativamente asignada a L.
crassiaculeata debido a la ornamentacion del cuerpo compuesta por procesos
con o sin embudo apical, lo cual es un caracter diagndstico de esta
morfoespecie. Sin embargo, segun Chaloner (1953) estos procesos
generalmente miden 200 um de largo, mientras que en el ejemplar estudiado
nunca supero los 55 ym. Ademas, la megaspora estudiada presenta un tamaro
mucho menor en comparacion con las descriptas originalmente por Zerndt
(1937). Segun Zerndt (1937) y Karczewska (1967), las areas de contacto de la
gula de L. crassiaculeata son muy poco ornamentadas, casi laevigadas,
mientras que para Chaloner (1953) y Scott y Meyer-Berthaud (1985) la gula
presenta espinas diminutas. La megaspora aqui estudiada presentd espinas en

su gula.

Distribucién cronoestratigrafica del material estudiado. Carbonifero Inferior en

Pozo Manuripi X1.
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Rango estratigrafico y geografico. Carbonifero Inferior de Escocia (Scott y
Meyer-Berthaud 1985, Bateman y Rothwell 1990, Scott y Hemsley 1991,

Hemsley et al. 1996).

Lagenicula devonica Chaloner 1959

Fig. 4.18 A-F

1959 Lagenicula devonica Chaloner, p. 325, pl. 55: 3.

1971 Lagenicula devonica Chaloner; Hills et al., p. 806, pl. 2: 3.
1973 Lagenicula devonica Chaloner; Chi y Hills, p. 245, pl. 1: 4.
1976 Lagenicula devonica Chaloner; Chi y Hills, p. 730, pl. 8: 1-8.

Material. Ejemplares CICYTTP-M160, 175. Tabla 1.

Descripcion. Megaspora trilete, comprimida lateralmente, con cuerpo esferoidal
y gula proximal (Figura 4.18A). Areas de contacto limitadas proximalmente por
la lesura y distalmente por una curvatura perfecta bien definida (Figura 4.18A).
La longitud total (incluyendo a la gula) es de 420-550 ym y el ancho del cuerpo
de 280-312 uym. La gula de 233-320 um de alto y 247-278 ym de ancho,
presenta en su superficie verrugas de 2-4 ym de alto (Figura 4.18A). El cuerpo
de las megasporas presenta un reticulo bien definido con lumenes
heterogéneos de 7-30 um de diametro (Figura 4.18B). Este reticulo esta
formado por muros de 5-12 um de espesor que a su vez estan formados por
cordones arreglados en diferentes direcciones, algunos se ubican
perpendiculares y otros tangenciales con respecto a la superficie de la
megaspora. Sobre estos muros que conforman el reticulo, se observan espinas

de 5-10 um de alto y extremo apical curvo (Figura 4.18C).
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En seccion, en la pared de la megaspora se observa una capa, de 10-23
Mm de espesor, conformada por la ornamentacién (reticulo). También se
identifico el exosporio (Figura 4.18E-F), de 11-16 um de espesor, el cual se
observa diferenciado en un exosporio externo, de 9-11 ym de espesor, el cual
consiste de cordones ubicados en diferentes direcciones formando una malla
tridimensional (Figura 4.18F); y un exosporio mas interno mucho mas compacto

y de menor espesor, 1.5-2.5 ym.

Observaciones. Los ejemplares estudiados son similares a aquellos que
originalmente describié Chaloner (1959). Ademas, las megasporas presentaron
espinas sobre el reticulo tal como lo describe Chi y Hills (1976). Segun estos
ultimos autores, el patron reticulado de L. devonica se debe a la fusidn de la
base de las espinas, sin embargo, en los ejemplares estudiados se observo
que dicho patrén esta formado por cordones dispuestos en diferentes

direcciones.

Distribucién cronoestratigrafica del material estudiado. Muy probablemente
como parte del conjunto de micro-megasporas y otros palinomorfos

retrabajados del Devénico en el Carbonifero Inferior en Pozo Manuripi X1.

Rango estratigrafico y geografico. Devénico Superior de Canada (Chaloner
1959, Hills et al. 1971, 1984a, 1984b, Chi y Hills 1973, 1976, Whiteley 1980),
Groenlandia (Allen 1972), Struniano de Estados Unidos (Di Pasquo et al.

2019d).
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cf. Lagenicula hirsutoida Dijkstra y Piérart 1957

Fig. 4.19 A-D
Material. Ejemplar CICYTTP-MS&8. Tabla 1.

Descripcion. Megaspora trilete, comprimida lateralmente, con cuerpo esferoidal
y gula proximal (Figura 4.19A-B). Areas de contacto limitadas proximalmente
por la lesura y distalmente por una curvatura perfecta bien definida por la
diferenciacion de ornamentacion entre la gula y el cuerpo (Figura 4.19A-B). La
longitud total (incluyendo a la gula) es de 185 um y el ancho del cuerpo de 155
pMm. La gula de 78 um de alto y 136 um de ancho, carece de ornamentacion
(Figura 4.19B). El cuerpo de la megaspora esta densamente cubierto por
procesos de base ancha y apice romo y hueco (Figura 4.19B-D). Las bases
pueden estar lateralmente fusionadas (Figura 4.19B). Tienen una longitud de

32-65 um, una base de 10-20 um de ancho y un apice de 5-8 uym.

Observaciones. La megaspora estudiada fue tentativamente asignada a L.
hirsutoida debido a la similitud en los elementos esculturales, en ambos casos
presentan un apice romo y hueco. Aunque los tamanos de la base y apice de
los procesos son muy semejantes, la longitud en el ejemplar estudiado es
bastante menor a la presente en L. hirsutoida, en la cual los procesos pueden

alcanzar 100 ym de longitud.

Distribucion cronoestratigrafica del material estudiado. Carbonifero Inferior en

Pozo Manuripi X1.

Rango estratigrafico y geografico. Carbonifero Inferior de Rusia (Dijkstra y

Piérart 1957, Glasspool et al. 2000), Canada (Glasspool y Scott 2005).
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Lagenicula illizii (Candilier, Coquel, y Loboziak, 1982) comb. nov.

Fig. 4.20 A-D

Basionimo. Lagenoisporites illizii, Candilier, Coquel, y Loboziak, 1982. p. 183,

p. 92, pl. 3: 1-8.

Material. Ejemplares CICYTTP-M90, 199, 218. Tabla 1.

Descripcion. Megaspora trilete, comprimida lateralmente, con cuerpo esferoidal
y gula proximal (Figura 4.20A-B). La longitud total (incluyendo a la gula) es de
168-260 um y el ancho del cuerpo es de 180-236 um. La gula mide 66-147 um
de alto y 109-193 pm de ancho. La ornamentacion de la gula esta representada
por espinas bajas y de base ancha mientras que la ornamentacion del cuerpo
esta compuesta por elementos esculturales robustos de base ancha que se
estrecha hacia el apice, el cual se puede observar romo, puntiagudo o
redondeado (Figura 4.20C-D). Estos elementos miden entre 9-15 um de alto, 7-
13 ym de ancho en su base y 5-9 ym de ancho en su porcién media, y se
encuentran lateralmente fusionados a nivel de la curvatura mientras que, en el
resto del cuerpo algunos se encuentran fusionados a nivel de su base
formando crestas (Figura 4.20D). Como ornamentacién de base se observan
perforaciones entre los elementos esculturales y en su porcién basal (Figura

4.20D).

Observaciones. Aunque nuestra descripcion coincide con la original de la
especie realizada por Candilier et al. 1982, las megasporas descriptas por
estos autores presentaban una gula mas desarrollada y elementos esculturales

mas delgados en comparacion con las megasporas de esta tesis. Ademas, las
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megasporas estudiadas también mostraron similitud con Lagenicula acuminata
Dijkstra y Piérart, 1957. Ambas presentan una ornamentacion robusta, sin
embargo, las espinas de L. acuminata son mas altas que los elementos
esculturales presentes en L. illizii. Las espinas de L. acuminata miden 75 ym de

alto mientras que en L. illizii la ornamentacion no excedié los 15 ym de alto.

Distribucién cronoestratigrafica del material estudiado. Muy probablemente
como parte del conjunto de micro-megasporas y otros palinomorfos

retrabajados del Devoénico en el Carbonifero Inferior en Pozo Manuripi X1.

Rango estratigrafico y geografico. Fameniano tardio-Struniano del Sahara

argelino y Libia occidental (Candilier et al. 1982).

Lagenicula magna (Chi y Hills 1976) comb. nov.

Fig. 4.21 A-G

Basiénimo. Verrucisporites medius var. magnus, Chi y Hills, 1976, p. 700, pl. 2:

5-8.

1982 Lagenoisporites magnus (Chi y Hills 1976); Candilier et al., p. 91, pl. 3: 1-
8.
2019 Lagenoisporites magnus (Chi y Hills 1976); Quetglas et al., p. 5, fig. 2-4.

Material. Ejemplares CICYTTP-M55, 112, 119, 122, 124, 129, 130, 131, 135,

136, 139, 140, 141, 144, 151, 152, 162, 163, 380, 406, 411, 428. Tabla 1.

Descripcion. Megaspora trilete, lateralmente comprimida, con cuerpo esferoidal,
gula proximal y curvatura perfecta bien definida (Figura 4.21A). La longitud total

(incluyendo la gula) es de 290-510 um y el ancho del cuerpo es de 184-390
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pgm. La gula mide 80-280 pym de alto, 85-332 um de ancho en su base y
presenta como unidades esculturales verrugas (Figura 4.21B) que miden 2-7
pMm de alto. Estas verrugas se observan separadas o fusionadas lateralmente
entre si y solo se hallan en las areas de contacto, estan ausentes en los labios
de las lesuras (Figura 4.21B). La superficie del resto del cuerpo de las
megasporas presenta procesos complejos constituidos de una base bulbosa de
contorno esferoidal, de 5-9 ym de diametro, y una proyeccién internamente
tabicada con apice agudo generalmente curvado a modo de gancho (Figura
4.21C-E). Estos procesos miden 5-19 ym de alto y su base 4-7 ym de ancho.
La distribucion de la ornamentacion puede variar. En algunos ejemplares se
observa densa en toda la superficie del cuerpo de la megaspora y cuando esto
ocurre, las bases de los procesos se suelen fusionar lateralmente. En otros
ejemplares es mas densa en la zona proxima a la curvatura perfecta, la cual se
encuentra bien marcada por la abrupta transicion entre la ornamentacion
verrucosa de la gula y los procesos complejos del cuerpo. Asimismo, en esta
zona la ornamentacién forma un “collar” bien diferenciado conformado por
procesos complejos fusionados entre si por sus bases (Figura 4.21D-E). La
superficie de las megasporas, tanto en la gula como en el cuerpo, presenta
perforaciones de diferentes tamafos que conforman la ornamentacion de base
(Figura 4.21F). Estas perforaciones no afectan la base de las unidades
esculturales y estan ausentes en la zona de los labios en la gula.

A partir de una fractura observada en la gula de uno de los ejemplares
(CICYTTP-M 136) se pudo identificar la capa mas externa del exosporio, la cual
presenta una estructura esponjosa constituida por cordones, circulares en

seccidn, que se fusionan en una red tridimensional que delimitan espacios

118



CAPITULO 4 MARCELA QUETGLAS

heterogéneos (Figura 4.21G). Estos elementos o cordones que se
anastomosan, se encuentran dispuestos en diferentes niveles con distintas
orientaciones (Figura 4.21G). Los cordones miden entre 0,201-0,351 um de

ancho.

Observaciones. Los ejemplares de Lagenicula magna son muy similares en su
morfologia y estructura de la pared a los descriptos por Chi y Hills (1976) y
Candilier et al. (1982). Sin embargo, se observé una variabilidad con respecto a
la distribucién de la ornamentacion y las dimensiones de los elementos
esculturales. Para Chi y Hills (1976) las megasporas presentan verrugas en
toda la superficie, aunque no mencionan la presencia de una espina sobre las
bases bulbosas del cuerpo. Segun Candilier et al. (1982) hay una
diferenciacion de ornamentacion entre la gula y el cuerpo de la megaspora,
presentando verrugas en la gula y elementos bulbosos con un apice agudo en
el cuerpo, sin embargo, estos ultimos son de un tamafo relativamente menor a
los descriptos en esta tesis, aunque coinciden con los tamafios descriptos por
Chi y Hills (1976). Arioli et al. (2007) describié una ornamentacién similar a la
de L. magna en Lagenicula variabilis (Winslow 1962) Arioli et al. 2004. Ambas
presentaban una ornamentacioén formada por espinas con una base bulbosa
ancha. Sin embargo, existe una diferencia de tamafio muy importante entre
estas unidades esculturales ya que en L. variabilis miden 45-180 ym de alto
mientras que en L. magna no superan los 20 ym. Ademas, en L. variabilis las
espinas de los procesos pueden bi y hasta trifurcarse (Arioli et al. 2007),
mientras que en L. magna las espinas son siempre enteras, no se dividen. Mas
detalles morfo-estructurales y su discusion pueden observarse en Quetglas et

al. 2019.
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Distribucién cronoestratigrafica del material estudiado. Muy probablemente
como parte del conjunto de micro-megasporas y otros palinomorfos
retrabajados del Devodnico en el Carbonifero Inferior en Pozos Pando X1y

Manuripi X1.

Rango estratigrafico y geogréafico. Givetiano-Fameniano de Canada (Chi y Hills
1976), Fameniano tardio-Struniano del Sahara argelino y Libia occidental

(Candilier et al. 1982).

Lagenicula media (Chiy Hills 1976) comb. nov.

Fig. 4.22 A-D

Basionimo. Verrucisporites medius var. medius, Chiy Hills, 1976, p. 699, pl. 2:

1-4.

1982 Lagenoisporites medius Chi y Hills; Candilier et al., p. 91, pl. 2: 1-4.

Material. Ejemplares CICYTTP-M92, 123, 147, 165. Tabla 1.

Descripcion. Megaspora trilete, lateralmente comprimida, con cuerpo esferoidal,
gula bien desarrollada y curvatura perfecta bien definida (Figura 4.22A-B). La
longitud total (incluyendo la gula) es de 300-560 um y el ancho del cuerpo es
de 245-361 um. La gula, de 205-345 ym de alto y 178-328 ym de ancho,
presenta verrugas dispersas de no mas de 1-5 um de alto (Figura 4.22C).
Desde la porcién media de la gula hasta su base se observan pliegues
dispuestos radialmente (Figura 4.22C). El resto del cuerpo de las megasporas

presenta verrugas de 3-8 um de alto y 4-7 ym de ancho, las cuales pueden
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fusionarse lateralmente formando crestas con una marcada distribucion radial
(Figura 4.22D). Como ornamentacion de base, toda la superficie de las

megasporas se encuentra perforada (Figura 4.22D).

Observaciones. Los ejemplares estudiados difieren de otras megasporas con
verrugas; tales como, Lagenicula verrugosa Spinner 1965 y L. irregularis
Spinner 1965, especificamente en el ancho de las verrugas, 10-32 y 15-84 ym
respectivamente, mientras que las verrugas descriptas en las megasporas aqui
estudiadas no superan los 7 ym de ancho. La ornamentacion reducida indico

una mayor similitud con la morfoespecie L. media.

Distribucién cronoestratigrafica del material estudiado. Muy probablemente
como parte del conjunto de micro-megasporas y otros palinomorfos

retrabajados del Devoénico en el Carbonifero Inferior en Pozo Manuripi X1.

Rango estratigrafico y geografico. Givetiano-Fameniano de Canada (Chi y Hills
1976), Fameniano tardio-Struniano del Sahara argelino y Libia occidental

(Candilier et al. 1982).

Lagenicula microechinata Hills, Hyslop, Braman, y Lloyd, 1984

Fig. 4.23 A-D

1984 Lagenicula microechinata sp. nov.; Hills et al., p. 218, pl. 4: 1-9.

Material. Ejemplares CICYTTP-M134, 170, 423.

Descripcion. Megaspora trilete, lateralmente comprimida, con cuerpo esferoidal,

una gula proximal y curvatura perfecta bien definida por la diferenciacion de
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ornamentacion (Figura 4.23A-B). La longitud total (incluyendo la gula) es de
360-410 um y el ancho del cuerpo es de 213-255 ym. La gula mide entre 173-
212 ym de alto y 188-196 ym de ancho, y presenta verrugas de 1-3 um de alto
y contorno circular (Figura 4.23C). El cuerpo de las megasporas presenta
espinas (Figura 4.23D), las cuales miden entre 6-11 um de alto y 2-3 ym de
ancho en su base. Tanto en la gula como en el resto del cuerpo, la superficie
de las megasporas muestra una ornamentacion de base representada por

perforaciones (Figura 4.23D).

A partir de una fractura observada en la gula de uno de los ejemplares
(Figura 4.23E) se pudo identificar la capa mas externa del exosporio, la cual
presenta cordones que se fusionan conformando una estructura de tipo

reticulada y esponjosa (Figura 4.23F).

Observaciones. Las megasporas estudiadas presentan una ornamentacion
similar a aquellas descriptas originalmente por Hills et al. 1984, excepto por el
diametro de la base de las espinas la cual es menor en este estudio. Los
ejemplares estudiados ademas mostraron similitud con Lagenicula constrictus
Chi y Hills 1976. Sin embargo, nuestros especimenes carecieron de la

constriccion tipica que presentan las espinas de L. constrictus.

Distribucién cronoestratigrafica del material estudiado. Carbonifero Inferior en

Pozos Pando X1 y Manuripi X1.

Rango estratigrafico y geografico. Struniano-Tournaisiano de Canada (Hills et

al. 1984).
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Lagenicula sp. nov.

Fig. 4.24 A-F

Material Tipo. CICYTTP-M404 (holotipo), CICYTTP-M 148 (paratipo).

Localidad Tipo. Pozo Pando X1.

Horizonte Tipo. Nivel CICYTTP 2611.

Material. Ejemplares CICYTTP- M142, 148, 384, 404. Tabla 1.

Diagnosis. Megasporas trilete con cuerpo esferoidal, gula proximal y curvatura
perfecta bien definida. La gula presenta una ornamentacion constituida por
conos, el cuerpo de las megasporas clavas con un apéndice apical similar a
una espina delgada y como ornamentacion de base, toda la superficie de las

megasporas presenta un reticulo con espacios heterogéneos.

Descripcion. Megaspora trilete con cuerpo esferoidal, gula bien desarrollada y
curvatura perfecta bien definida (Figura 4.24A-B). La longitud total (incluyendo
la gula) es de 270-560 um y el ancho del cuerpo es de 165-314 um. La gula
mide 102-286 um de alto y 124-301 um de ancho. La superficie de la gula
presenta conos de apice agudo y contorno esferoidal (Figura 4.24C-D). Estos
conos miden 4-7 ym de alto, 2-4 ym de ancho en su base y 0,5-1 ym en el
apice. Estos elementos se encuentran densamente distribuidos en el area
cercana a la curvatura (Figura 4.24C). El cuerpo de las megasporas presenta
clavas con un apéndice apical similar al de una espina delgada (Figura 4.24E-
F). Las clavas, incluyendo a su espina, miden 5-8 uym de alto. La porcién basal

de estas clavas mide 1-2 uym de ancho mientras que su porcion apical 2-3 pm.
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En algunos casos, las porciones mas amplias de las clavas se hallan
fusionadas lateralmente (Figura 4.24F). Ademas, se puede observar una
ornamentacion de base de tipo reticulada con espacios heterogéneos dando

lugar a una estructura cerrada y densa (Figura 4.24F).

Observaciones. Se pudo determinar que las megasporas estudiadas son
similares a Lagenoisporites clavatus (Karczewska 1967) Dybova-Jachowicz et
al. 1979, que también presenta clavas, aunque mas largas (16-40 ym) y mas
anchas en su base y el apice (6-9 y 9-16 ym, respectivamente). Las clavas de
L. clavatus ademas carecen de espina en su parte apical. La presencia de una
gula proximal bien desarrollada en los ejemplares estudiados permitio su
asignacion al género Lagenicula y la presencia de una espina en sus clavas, la
cual la diferencia de otras formas ya descriptas para el género, podria ser

considerado un caracter diagnostico de una nueva especie.

Distribucién cronoestratigrafica del material estudiado. Carbonifero Inferior en

Pozos Pando X1 y Manuripi X1.
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Figura 4.16
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Figura 4.16 - Lagenicula brasilliensis (Dijkstra 1955) comb. nov. Ejemplar
CICYTTP-M2. A: Megaspora observada con MO. B, C, D: Megaspora
observada con MEB. A, B. Vista general de la megaspora. A: Megaspora
comprimida lateralmente con cuerpo esferoidal y gula proximal. Escala: 100
pum. B: Megaspora comprimida lateralmente cuya gula presenta una proyeccion
auricular (flecha). Escala: 100 um. C, D. Detalle de la superficie. C:
Ornamentacién de base de tipo microgranular dispersa en toda la superficie de
la megaspora. Escala: 10 ym. D: Detalle de la superficie donde se observan los
microgranulos separados unos de otros o lateralmente fusionados (estrella).
Ademas, se identifica la capa mas externa del exosporio constituida por
cordones (flecha), los cuales se fusionan formando una malla o red

tridimensional. Escala: 5 um.
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Figura 4.17
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Figura 4.17 - cf. Lagenicula crassiaculeata Zerndt 1937. Ejemplar CICYTTP-
M183. A, C: Megaspora observada con MO. B, D, E, F: Megaspora observada
con MO de fluorescencia. A, B. Vista general de la megaspora. A: Megaspora
comprimida lateralmente. Escala: 100 um. B: Megaspora comprimida
lateralmente. Escala: 100 um. C-F. Detalle de la superficie. C: Detalle de los
procesos que por transparencia se observan huecos y con tabiques
transversales localizados a diferentes alturas (flecha). Escala: 50 ym. D: Los
procesos presentan base ancha, algunos con un extremo apical adelgazado
que termina en forma de embudo (flecha) y otros sin embudo apical (estrella).
Escala: 50 ym. E: Detalle de los procesos que se observan adelgazados y
ramificados en su base. Escala: 20 um. F: Reticulo, formado por la ramificacién

de la base de los procesos, con lUmenes heterogéneos. Escala: 50 pm.
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Figura 4.18
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Figura 4.18 - Lagenicula devonica Chaloner 1959. A, B, C: Megaspora
observada con MO. D, E, F: Megaspora observada con MEB. A: Ejemplar
CICYTTP-M160. Megaspora comprimida lateralmente con gula bien
desarrollada, con verrugas en su superficie (flecha), y curvatura perfecta bien
definida. Escala: 100 um. B, C. Detalle de la superficie del cuerpo de la
megaspora. Ejemplar CICYTTP-M175. B: Muros conformando un reticulo bien
definido con lumenes heterogéneos. Escala: 20 ym. C: Detalle de los muros
donde se observan espinas de extremo apical curvo (flecha). Escala: 10 ym. D-
F. Fractura en una megaspora. Ejemplar CICYTTP-M175. D: Fractura a nivel
del cuerpo en una megaspora comprimida lateralmente. Escala: 100 ym. E:
Pared de la megaspora donde se observa la ornamentacion (reticulo) formado
por cordones arreglados en diferentes direcciones, algunos se ubican
perpendiculares y otros tangenciales con respecto a la superficie de la
megaspora, y sobre éste espinas de extremo apical curvo. También se observa
el exosporio externo (Eo), el cual consiste de una malla tridimensional, y el
interno (Ei) de menor espesor y mucho mas compacto. Escala: 10 um. F:
Detalle del exosporio externo donde se observan los cordones ubicados en
diferentes direcciones fusionados formando una red tridimensional. Escala: 1

pm.
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Figura 4.19
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Figura 4.19 - cf. Lagenicula hirsutoida Dijkstra y Piérart 1957. Ejemplar
CICYTTP-M58. A, C: Megaspora observada con MO. B, D: Megaspora
observada con MEB. A, B. Vista general de la megaspora. A: Megaspora
comprimida lateralmente con cuerpo esferoidal, gula proximal y una curvatura
perfecta bien definida por la diferenciacidon de ornamentacion entre la gula y el
cuerpo. Escala: 100 ym. B: Se observa que la gula carece de ornamentacién y
el cuerpo presenta procesos, densamente distribuidos, que pueden estar
lateralmente fusionados (flecha). Escala: 50 um. C, D. Detalle de la
ornamentacion del cuerpo de la megaspora. C: Procesos de base ancha,
huecos y apice romo. Escala: 20 um. D: Detalle de los procesos donde se

observa claramente que son huecos (flecha). Escala: 10 um.
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Figura 4.20
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Figura 4.20 - Lagenicula illizii (Candilier, Coquel, y Loboziak, 1982) comb.
nov. A, C: Megaspora observada con MO. B, D: Megaspora observada con
MEB. A, B. Ejemplar CICYTTP-M90. Vista general de la megaspora. A:
Megaspora comprimida lateralmente con cuerpo esferoidal y gula proximal.
Escala: 100 um. B: Megaspora comprimida lateralmente. Escala: 50 um. C, D.
Detalle de la ornamentacién de la megaspora. C: Ejemplar CICYTTP-M199.
Ornamentacién de la gula esta representada por espinas (flecha) mientras que
la del cuerpo esta compuesta por elementos esculturales robustos lateralmente
fusionados a nivel de la curvatura de la megaspora (estrella). Escala: 20 ym. D:
Ejemplar CICYTTP-M90. Detalle de los procesos del cuerpo, los cuales son de
base ancha y se estrechan hacia el apice, el cual se puede observar romo,
puntiagudo o redondeado. Algunos de estos elementos esculturales se
encuentran lateralmente fusionados formando crestas (flecha). Entre estos
elementos esculturales y en su porcion basal.se observan perforaciones como

ornamentacion de base (estrella) Escala: 10 ym.
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Figura 4.21
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Figura 4.21 - Lagenicula magna (Chi y Hills, 1976) comb. nov. C: Megaspora
observada con MO. E: Megaspora observada con MO de fluorescencia. A, B,
D, F, G: Megaspora observada con MEB. A: Ejemplar CICYTTP-M 162.
Megaspora comprimida lateralmente donde se distingue el cuerpo, la gula y la
curvatura perfecta. Escala: 50 um. B-F. Detalle de la superficie. B: Ejemplar
CICYTTP-M 162. Gula donde se observan los labios de las lesuras (flecha) y la
ornamentacion del tipo verrucosa. Algunas verrugas se encuentran fusionadas
(estrella). Escala: 20 um. C: Ejemplar CICYTTP-M 162. Detalle de los procesos
complejos del cuerpo de la espora, formada por una base bulbosa y una
proyeccion internamente tabicada (flecha) con apice agudo curvado. Escala: 20
pm. D: Ejemplar CICYTTP-M 428. Procesos complejos y detalle de la superficie
de la curvatura perfecta (flecha). Escala: 30 um. E: Ejemplar CICYTTP-M 144.
Procesos complejos, ubicados en la curvatura perfecta, con sus bases
lateralmente fusionadas (flecha). Escala: 20 ym. F: Ejemplar CICYTTP-M 162.
Detalle de la superficie del cuerpo de la megaspora donde se observan
perforaciones que corresponden a la ornamentacion de base. Escala: 2 um. G:
Ejemplar CICYTTP-M 136. Detalle de una megaspora fracturada donde se
observa la capa mas externa del exosporio la cual consiste de cordones
fusionados que se fusionan en una red tridimensional que delimitan espacios
heterogéneos de diversos diametros y dispuestos en diferentes niveles con

distintas orientaciones. Escala: 2 um.
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Figura 4.22 - Lagenicula media (Chi y Hills, 1976) comb. nov. Ejemplar
CICYTTP-M123. A: Megaspora observada con MO. B, C, D: Megaspora
observada con MEB. A, B. Vista general de la megaspora. A: Megaspora
comprimida lateralmente con cuerpo esferoidal, gula bien desarrollada y
curvatura perfecta bien definida. Escala: 100 um. B: Megaspora comprimida
lateralmente. Escala: 100 um. C, D. Detalle de la ornamentacion de la
megaspora. C: Verrugas (flecha) dispersas en la gula. Se observa, ademas,
pliegues dispuestos radialmente (estrella) que inician en la porcién media de la
gula. Escala: 50 um. D: Verrugas presentes en el cuerpo, las cuales pueden
fusionarse lateralmente formando crestas con una marcada distribucién radial
(flecha). Se observan perforaciones en toda la superficie de la megaspora a

modo de ornamentacién de base. Escala: 20 ym.
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Figura 4.23
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Figura 4.23 - Lagenicula microechinata Hills, Hyslop, Braman, y Lloyd, 1984.
A, B, C, D, E, F: Megaspora observada con MEB. A: Ejemplar CICYTTP-M423.
Megaspora comprimida lateralmente con cuerpo esferoidal, gula proximal y una
curvatura perfecta bien definida. Escala: 100 um. B-D. Detalle de la superficie
de la megaspora. B: Ejemplar CICYTTP-M423. Detalle de la curvatura perfecta
donde se observa la diferenciacion de ornamentacion entre la gula y el resto
del cuerpo. Escala: 20 um. C: Ejemplar CICYTTP-M134. Verrugas (flecha) de
tamano reducido y contorno circular dispersas en la gula. Escala: 5 ym. D:
Ejemplar CICYTTP-M134. Espinas de base ancha presentes en el resto del
cuerpo. Se observa, ademas, una ornamentacion de base representada por
perforaciones (flecha). Escala: 5 um. E, F. Detalle de la fractura de una
megaspora. Ejemplar CICYTTP-M423. E: Megaspora fracturada a nivel de la
gula donde puede observarse la capa mas externa del exosporio (flecha).
Escala: 20 um. F: Detalle de la foto E, donde se observa el exosporio
constituido por cordones que se fusionan conformando una estructura de tipo

reticulada y esponjosa. Escala: 10 pm.
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Figura 4.24
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Figura 4.24 - Lagenicula sp. nov. A, C, E: Megaspora observada con MO. B,
D, F: Megaspora observada con MEB. A, B. Vista general de la megaspora. A:
Megaspora comprimida lateralmente con gula bien desarrollada y curvatura
perfecta bien definida. Escala: 100 um. B: Megaspora comprimida lateralmente.
Escala: 100 um. C-F. Detalle de la superficie. C: Ornamentacion de la gula
representada por conos densamente distribuidos en el area cercana a la
curvatura. Escala: 20 ym. D: Detalle de los conos de apice corto y agudo, y
base de contorno esferoidal presentes en la gula. Escala: 10 um. E:
Ornamentacion del cuerpo representada por clavas con una espina apical.
Escala: 20 ym. F: Detalle de las clavas, donde en algunos casos, las porciones
mas amplias de las mismas se hallan fusionadas lateralmente (flecha).
Ademas, se observa una ornamentacion de base de tipo reticulada con
espacios heterogéneos dando lugar a una estructura cerrada y densa (estrella).

Escala: 10 ym.
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DISCUSION

Afinidad botanica

Género polifilético

Grandispora es un morfogénero atribuido a las |licofitas o
progimnospermas por su morfologia y fue hallado en estructuras reproductivas
de helechos (Filicopsida, Zygopteridales), dado que la diversificacion de taxones
heterosporados durante el Devonico no se limita a un unico grupo taxonoémico
(Steemans et al. 2011, 2012). Wellman y Gensel (2004) describen esporas
referidas como Grandispora macrotuberculata (Arkhangelskaya) McGregor 1973
y G. douglastownense McGregor 1973, obtenidas de esporangios de la
enigmatica planta Oocampsa catheta Andrews et al., del Devénico Temprano de
Canada. Aunque todavia se sabe poco sobre la ultraestructura de este grupo de
mega-microsporas, Zavialova y Turnau (2012) describen un exosporio similar al
de muchas megasporas de licofitas fosiles y actuales, asumiendo que este

género podria tener dicha afinidad.

Si bien no fue posible realizar un estudio de la ultraestructura de la pared
(MET) de las especies de Grandispora recuperadas en este trabajo, la morfologia
general es consistente con la revelada por los estudios realizados por Zavialova
y Turnau (2012), lo cual apoya su posible afinidad licofitica para registros del
Devoénico Medio y Tardio, pero también concuerda dicha morfologia con las
esporas de Oocampsa catheta Andrews et al., considerada intermedia entre

Trimerophyta y Progimnosperma por Wellman y Gensel (2004).
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Posible afinidad Licofita

Las megasporas con procesos furcados halladas en esta tesis
corresponden principalmente a varias morfoespecies de los géneros
Hystricosporites y Ancyrospora. Dado que estos tipos de procesos furcados han
sido registrados en diversos géneros de esporas del Devonico, es probable que
estas megasporas sean polifiléticas y hayan surgido a través de homoplasia,
producidas por diferentes linajes de plantas que potencialmente no estan
estrechamente relacionadas filogenéticamente (Wellman 2002). Hasta la fecha
no hay registros in situ de Hystricosporites o Ancyrospora y, en consecuencia,
las afinidades botanicas de las plantas que las producen siguen siendo
especulativas (Wellman 2002). En esta tesis no se observd la presencia de
Nikitinsporites Chaloner 1959, morfogénero creado para ubicar megasporas de
morfologia semejante a las formas recuperadas de megasporangios de la licofita
fosil Kryshtofovichia africani (Nikitin 1934) del Devonico Tardio de Rusia (Allen
1980). Jansonius y Hills (1976) y Taylor et al. (1980) consideran que
Nikitinsporites es muy similar a Hystricosporites, diferenciandose la primera solo
en la presencia de una constriccion en la parte distal del proceso justo antes de
la bifurcacion en forma de ancla, y en la ausencia de costillas radiales que se

observan en algunas especies de Hystricosporites.

Existen pocos trabajos sobre ultraestructura de la pared en especies del
geénero Ancyrospora e Hystricosporites (e.g., Wellman 2002, Scott y Hemsley
1992). Segun Wellman (2002), quien realizé un estudio morfolégico detallado
de la estructura y ultraestructura de dos especies de Ancyrospora, la
ultraestructura y la interpretacion del desarrollo de la pared de este género

comparte estrechas similitudes con esporas de licofitas (Borysthenostrobus
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mirandus Ishchenko y Semenova y Krishtofovichia africani Nikitin). Esta
afinidad fue sugerida también por Marshall (2000), quien vinculé la relativa
abundancia de esporas de Ancyrospora en estratos conteniendo restos de la

licofita Thursophyton.

En esta tesis, sélo los Hystricosporites han sido descriptos a nivel de su
estructura, la cual esta formada principalmente por un exosporio claramente
esponjoso similar al descripto por Scott y Hemsley (1992). Segun Wellman
(2002), quien estudio la ultraestructura de especies de Ancyrospora, los
procesos furcados no estan formados por esta estructura esponjosa,
coincidiendo con los procesos descriptos en esta tesis, los cuales son en su
mayoria macizos. Ademas, estos autores plantean que este tipo de
ultraestructura es muy similar a la presente en especies de licofitas actuales, lo
cual también concuerda con los resultados presentados en esta tesis, y confirma

dicha afinidad botanica.

Licofita, Lepidocarpaceae

Las megasporas guladas son asignadas a las Lepidocarpaceae (Balme
1995), es decir a licdpsidas arborescentes heterosporadas. Estudios previos
sobre megasporas con gula sugieren que podrian derivar casi exclusivamente
de esta familia (Arioli et al. 2007), la cual es considerada como gran formadora
de bosques diversos y complejos, no sélo evidenciado por la preservacion de
bosques de licopsidas en el Pennsylvaniano (DiMichele et al. 2007) y

Mississippiano (Bell 1960), sino también por la diversidad morfoldgica hallada en
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asociaciones de megasporas con gula (Glasspool y Scott 2005, Arioli et al. 2007,

Wellman et al. 2009).

Segun Glasspool et al. (2000), en lo que respecta a la ultraestructura de
las megasporas guladas, el exosporio se divide en una capa externa,
intermedia, interna y una lamina basal, mientras que para Arioli et al. (2007) y
Wellman et al. (2009), el exosporio presenta una capa externa y otra interna.
En las megasporas estudiadas en esta tesis, se observé principalmente la capa
mas externa del exosporio, la cual se encontraba compuesta por una red
tridimensional de cordones fusionados dando apariencia de una estructura
esponjosa. Esta estructura de pared y la presencia de una gula caracteristica
del grupo, demuestra la estrecha relacion filogenética con licofitas

arborescentes heterosporadas de la familia Lepidocarpaceae.

Dentro del linaje Licofita se plantea que la heterosporia habria
evolucionado una vez (Bateman y Di Michele 1994), es decir, un grupo
monofilético de licofitas heterosporadas podria haber heredado el modo de
formacion de la pared de las megasporas, el cual evoluciond a partir de una
simple modificacion del proceso de desarrollo basico de esporas
homosporadas (Arioli et al. 2007). Este modo de formacién de la pared en las
megasporas Y, por lo tanto, su ultraestructura persistio relativamente sin
cambios (estasis) desde aquellas guladas (Wellman et al. 2009) hasta las
licofitas heterosporadas actuales (Arioli et al. 2007, Tryon 1986). Segun Arioli et
al. (2007), esta estasis solo estaria presente en las Selaginellaceae Willk. Sin
embargo, la estasis se ha observado también en la estructura de la pared de
Isoetaceae Reichenb, mientras que la porcién mas externa presentaria una

estructura variable con la capacidad de diferenciarse en respuesta a factores
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externos, lo que permite adaptaciones a condiciones ambientales especiales

(Tryon 1986).

Numerosas megasporas fésiles asignadas a licofitas presentan
similitudes en su ultraestructura con las Isoetales (Wellman 2002). Este es el
caso de las megasporas estudiadas en esta tesis, las cuales presentan un
exosporio de estructura esponjosa que coincide con el esquema general
descripto por Lugardon et al. (2000) para las licofitas actuales. Ademas, se
reconocio un arreglo o disposicion estructural de elementos de la esporodermis
similar a los descriptos en las especies actuales de Isoetes L, el cual presenta
una red tridimensional de cordones fusionados formando espacios
heterogéneos (Macluf et al. 2003). La propuesta de Tryon (1986) sobre la
estasis en la estructura de la pared de las megasporas queda claramente
evidenciada en esta tesis, dado que el exosporio de las megasporas
estudiadas y el exosporio de las Isoetales actuales fueron muy similares, lo que
demuestra que la estructura de las megasporas se ha mantenido estable a lo
largo del tiempo. La estabilidad en el modo de la formacioén de la pared de las
Licofitas resulta ser el fendmeno mas interesante dentro de la evolucion de las
mismas ya que podria permitir entender aun mas la progresién morfologica
desde la homosporia a la heterosporia. Por esta razén, como trabajo a futuro,
analizaremos las megasporas halladas con microscopia electronica de
transmision a fin de poder describir en detalle la ultraestructura de la pared de
estas megasporas y por ende brindar nueva evidencia sobre la posible afinidad

botanica y evolucién de las mismas.
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Progimnosperma, Archaeopteridales

El género Biharisporites incluye varias especies dispersas que han sido
descriptas desde el Devoénico hasta el Cretacico por lo que puede relacionarse
con diversos grupos de plantas (Turnau et al. 2009). Segun Balme (1995)
algunas especies del Pérmico, como la especie tipo B. spinosus (Singh) Potonié,
tendrian afinidad con las licopsidas, mientras que aquellos Biharisporites
hallados en el Devonico serian vinculados con progimnospermas del orden
Archaeopteridales basado en registros de megasporas descubiertas en
estructuras reproductivas preservadas en conexion organica del género
Archaeopteris (Arnold 1939, Pettitt 1965, Turnau et al. 2009). El género
Contagisporites también fue hallado en Archaeopteridales (Allen 1980, Marshall
1996), como Archaeopteris halliana y A. macilenta (Phillips et al. 1972). Segun
Turnau et al. (2009), Contagisporites corresponderia a esporas maduras de las
Archaeopteridales mientras que Biharisporites a las inmaduras (Steemans et al.

2011).

Las especies de dichos géneros estudiadas en esta tesis fueron obtenidas
de rocas del Mississippiano inferior. Como fue mencionado en el Capitulo 2, el
ciclo sedimentario del Mississippiano se depositdé en discordancia sobre rocas
del Devonico, por ello, estas especies forman parte del conjunto de palinomorfos
retrabajados de rocas del Devonico Medio-Superior por procesos tectdnicos
vinculados con la Fase Chanica (Starck et al. 1993, Di Pasquo y Azcuy 1997).
Por esta razén también, se registra una falta de depdsitos principalmente del
Famenniano en Bolivia (Di Pasquo et al. 2009a), a la vez que son escasos los
yacimientos de plantas fosiles del Eifeliano-Frasniano debido a que

predominaron ambientes de depositacidon marina, confirmado por asociaciones
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palinolégicas conteniendo variable frecuencia y diversidad tanto del
microplancton de origen marino como del componente transportado de
ambientes terrestres compuesto por esporas y fitoclastos y en menor grado,
algas de agua dulce (e.g. Di Pasquo et al. 2015b, 2019a, 2019b, Noetinger et al.

2018, y referencias en dichos trabajos).

Pese a no contar todavia con un estudio detallado de la ultraestructura de
la pared de las especies de Biharisporites, las especies de ambos géneros
permiten sugerir la existencia de Archaeopteridales entre el Givetiano y

Famenniano de Bolivia y norte de Argentina.

Estas Archaeopteridales habrian sido el grupo de plantas, dentro del linaje
de las Progimnospermas, donde se origind la heterosporia, dado que su
precursor, las Aneurophytales, habrian sido plantas homosporadas (Marshall
1996). Se considera que este linaje habria dado origen a las plantas con semillas
(Taylor et al. 2009) aunque la progresion morfoldgica desde la homosporia a la
heterosporia y finalmente a la semilla sigue en continuo debate (e.g., Chalonery

Pettit 1987, Marshall 1996, Petersen y Burd 2017).

Bioestratigrafia

A partir de los diferentes niveles estudiados de rocas del Devonico y
Carbonifero, se obtuvieron megasporas correspondientes a los géneros:
Biharisporites, Contagisporites, Grandispora, Lagenicula, Hystricosporites 'y

Ancyrospora, algunos de los cuales tienen rangos estratigraficos cortos (e.g.,
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Grandispora) mientras otros tienen un rango estratigrafico mucho mas extenso

(e.g., Lagenicula).

El género Biharisporites es comunmente encontrado como megasporas
dispersas en el Devonico Medio-Tardio (Allen 1980), sin embargo, es un taxén
de amplia distribucion estratigrafica dado que numerosas especies dispersas,
desde el Devonico hasta el Cretacico han sido incluidas en este género (Turnau
et al. 2009). En lo que respecta al Paleozoico, han sido descriptas, por ejemplo,
en asociaciones devonicas (e.g., Chiy Hills 1976, Steemans et al. 2011),
carboniferas (e.g., Braman y Hills 1980) e incluso pérmicas (e.g., Glasspool et
al. 2003). En esta tesis, las dos especies estudiadas, B. arcticus y B. lugardonii,
fueron recuperadas de niveles palinoldgicos de la Formacién Toregua en el
Pozo Manuripi X-1, asignados al Tournaisiano medio-tardio basado en el
registro de especies autdctonas, mientras que en las mismas asociaciones se
reconocen diversos grupos de palinomorfos (acritarcas, prasinofitas,
quitinozoarios, esporas) cuyos rangos son exclusivos o restringidos al Devonico
indican la presencia de material retrabajado (Di Pasquo et al. 2015a, 2019b).
Dado que las citadas especies fueron documentadas en el Devonico Tardio de
Canada y Devonico Medio de Libia, respectivamente (Chi y Hills 1976,
Steemans et al. 2011), sumado a la escasa (un ejemplar de cada especie)
cantidad de ejemplares encontrados, se interpreta forman parte del conjunto de
palinomorfos retrabajados del Devonico incorporados en depésitos del

Carbonifero Inferior.

El género Contagisporites ha sido encontrado en asociaciones del
Givetiano tardio y Frasniano (e.g., McGregor 1981, Grey 1991, Turnau y Racki

1999, Arkhangelskaya y Turnau 2003, Antonelli y Ottone 2006, Grahn et al.
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2013, Noetinger 2015, Di Pasquo et al. 2015b). En esta tesis, la unica especie
estudiada correspondiente a este género (C. optivus) fue también recuperada
de la Formacion Toregua en el Pozo Manuripi X-1, y su presencia en rocas

carboniferas se debe probablemente al retrabajo de rocas devonicas.

El género Grandispora comprende micro- megasporas y es muy comun
dentro de asociaciones del Emsiano-Fameniano, siendo algunas de sus
especies utilizadas como indicadoras de diferentes zonas, por lo que son muy
importantes para realizar correlaciones (Higgs et al. 2000). Las diferentes
especies de Grandispora estudiadas en esta tesis fueron halladas en depésitos
del Devonico: Formacion Tomachi de edad Givetiano-Fameniano temprano,
Formacion lquiri de edad Frasniano-Fameniano temprano y Formacion Los
Monos del Eifeliano-Givetiano-Frasniano temprano de Bolivia, y Formacion
Pescado de edad Pragiano-Emsiano de Argentina. Por su parte, las mismas
especies halladas en depdsitos del Carbonifero Inferior, Formaciones Toregua
y Kaka, cuyo rango estratigrafico es exclusivamente Devonico, son
consideradas parte del conjunto de palinomorfos retrabajados, como fuera
interpretado en estudios previos en sucesiones del Mississippiano y
Pennsylvaniano de Bolivia y norte Argentina (Di Pasquo y Azcuy 1997, Di
Pasquo 2003, 2007a, 2007b, 2009, Streel et al. 2012, Di Pasquo et al. 2015a,

2019a).

Las megasporas con procesos furcados son un elemento importante y
conspicuo dentro de las asociaciones del Devénico Medio y Superior (Wellman
2002). En especial, las especies de los géneros Hystricosporites y Ancyrospora
aparecen hacia fines del Devénico Temprano, aumentando rapidamente en

importancia y dominando en términos de abundancia y diversidad en el
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Devonico Medio a Superior, hasta que disminuyen rapidamente y desaparecen
en el limite Devonico-Carbonifero (Wellman 2002). Las megasporas con
procesos furcados estudiadas en esta tesis (Hystricosporites y Ancyrospora)
fueron halladas tanto en depdsitos del Devonico: Formacion Tomachi de edad
Frasniano y Formacion lquiri de edad Frasniano-Fameniano temprano de
Bolivia, como del Carbonifero: Formacién Toregua y Formacion Kaka. Como se
indico arriba, la presencia de este tipo de megasporas devonicas en depdsitos
Carboniferos de Bolivia y Argentina es interpretada como parte del material

retrabajado.

Las megasporas con gula aparecen en el Devonico, especificamente en
el Frasniano (Chaloner 1967). Sin embargo, algunos géneros como Lagenicula
comienzan a ser mas abundantes en el Mississippiano para convertirse en
dominantes durante el Pennsylvaniano (Scott y Hemsley 1996). En esta tesis,
todas las megasporas guladas estudiadas fueron halladas en depdsitos del
Mississippiano. A nivel mundial son aun escasos los registros de megasporas
del Tournaisiano (e.g., Chaloner 1954, Winslow 1962, Mortimer et al. 1970, Hills
et al. 1984, Scott y Meyer-Berthaud 1985, Hemsley et al. 1994, Glasspool et al.
2000, Glasspool y Scott 2005) y Bolivia no es la excepcion, pues no se cuenta
con trabajos previos sobre este tipo de megasporas para este periodo de tiempo.
A su vez, no se conocen registros de especies de Lagenicula del Mississippiano
en otros paises de América del Sur, pero son documentadas en depdsitos del
Pennsylvaniano y Pérmico principalmente en Argentina y Brasil (e.g., Arai y
Roésler 1984, Archangelsky et al. 1989, Cuneo et al. 1991, Ricardi-Branco et al.

2002, Amaral y Ricardi-Branco 2004, Mune et al. 2011).
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CONCLUSIONES

Afinidad botanica

v' El género Grandispora podria atribuirse a las Licépsidas dado que
presentaria un exosporio similar al de muchas megasporas fésiles y
actuales de dicho grupo. En esta tesis no se ha podido observar fracturas
ni cortes en seccidn de las diferentes especies de Grandispora, por lo que
sigue aun incierta su posible afinidad botanica. Ademas, este género ha
sido hallado en estructuras reproductivas de helechos (Filicopsida,
Zygopteridales) por lo que seria probablemente un género polifilético. A
futuro, analizaremos la ultraestructura de la pared de estos ejemplares
con microscopia electronica de transmision para poder definir su posible

afinidad botanica.

v Las megasporas con procesos furcados halladas en esta tesis
(Hystricosporites y Ancyrospora) podrian tener una afinidad botanica
relacionada con las Lycépsidas dado que presentan un exosporio

claramente esponjoso tipico de este grupo de plantas.

v' El género Lagenicula tendria afinidad botanica con las Lycépsidas,
especificamente con las Lepidocarpaceae (licopsidas arborescentes
heterosporadas) debido a la presencia de una gula la cual es

caracteristica del grupo y de un exosporio compuesto por una red
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tridimensional de cordones fusionados que brinda una apariencia

esponjosa tipica de las licopsidas.

v' Los géneros Biharisporites y Contagisporites tendrian afinidad botanica
con las Progimnospermas del orden Archaeopteridales. Aunque esto
seria solo para aquellos Biharisporites devonicos que ademas encajan en
el concepto original de Potonié, no en el concepto mas amplio del género.
Para los Biharisporites no devonicos y que solo cuadran en el concepto
amplio propuesto por Bhardwaj y Tiwari, su posible afinidad botanica

queda indefinida.

Bioestratigrafia

v La presencia de las megasporas tipicas del Devénico (i.e.,
Biharisporites, Contagisporites, Grandispora, Hystricosporites 'y
Ancyrospora) en rocas del Carbonifero Inferior (Tournaisiano medio-

tardio), se debe probablemente al retrabajo de rocas devonicas.
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Tabla 1 — Ejemplares asignados taxonémicamente o indeterminados, con sus respectivos datos de procedencia.

N° colecciéon

N° paleopalinoteca (nivel)

Asignacion taxonémica

Cuenca

Localidad de estudio

Formacién

Edad

CICYTTP-M 1

CICYTTP-M 2

CICYTTP-M 3
CICYTTP-M 4

CICYTTP-M 5
CICYTTP-M 6

CICYTTP-M 10
CICYTTP-M 11
CICYTTP-M 12
CICYTTP-M 13
CICYTTP-M 14
CICYTTP-M 15
CICYTTP-M 16
CICYTTP-M 17
CICYTTP-M 19
CICYTTP-M 20
CICYTTP-M 21
CICYTTP-M 22
CICYTTP-M 24
CICYTTP-M 25
CICYTTP-M 26
CICYTTP-M 27

575
575
573
573
573
573
575
575
575
575
575
575
575
575
575
575
575
575
575
575
575
575

indeterminada

Lagenicula brasilliensis comb. nov.

indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada

indeterminada

Lagenicula brasilliensis comb. nov.

indeterminada

Lagenicula brasilliensis comb. nov.

indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada

indeterminada

Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios

Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi

Pozo Manuripi

Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua

Toregua

Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio

Tournaisiano medio-tardio
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CICYTTP-M 28
CICYTTP-M 29
CICYTTP-M 30
CICYTTP-M 31
CICYTTP-M 32
CICYTTP-M 33
CICYTTP-M 34
CICYTTP-M 35
CICYTTP-M 36
CICYTTP-M 37
CICYTTP-M 38
CICYTTP-M 39
CICYTTP-M 40
CICYTTP-M 41
CICYTTP-M 42
CICYTTP-M 43
CICYTTP-M 44
CICYTTP-M 45
CICYTTP-M 46
CICYTTP-M 47
CICYTTP-M 48
CICYTTP-M 49
CICYTTP-M 50
CICYTTP-M 51
CICYTTP-M 52
CICYTTP-M 53
CICYTTP-M 54
CICYTTP-M 55
CICYTTP-M 56

575
575
580
580
580
580
580
580
580
580
580
579
579
579
579
579
579
579
579
579
579
579
579
579
579
579
579
579
579

Lagenicula brasilliensis comb. nov. Madre de Dios

indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada

indeterminada

Hystricosporites spiralis

indeterminada

Contagisporites optivus

indeterminada

indeterminada

cf. Grandispora velata

indeterminada
indeterminada

indeterminada

Lagenicula magna comb. nov.

indeterminada

Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios

Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi

Pozo Manuripi

Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua

Toregua

Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio

Tournaisiano medio-tardio

189



APENDICE

MARCELA QUETGLAS

CICYTTP-M 57
CICYTTP-M 58
CICYTTP-M 59
CICYTTP-M 60
CICYTTP-M 61
CICYTTP-M 62
CICYTTP-M 63
CICYTTP-M 64
CICYTTP-M 65
CICYTTP-M 66
CICYTTP-M 67
CICYTTP-M 68
CICYTTP-M 69
CICYTTP-M 70
CICYTTP-M 71
CICYTTP-M 72
CICYTTP-M 73
CICYTTP-M 74
CICYTTP-M 75
CICYTTP-M 76
CICYTTP-M 77
CICYTTP-M 78
CICYTTP-M 79
CICYTTP-M 80
CICYTTP-M 81
CICYTTP-M 82
CICYTTP-M 83
CICYTTP-M 84
CICYTTP-M 85

579
579
579
579
579
579
579
579
579
579
579
579
579
579
579
579
579
579
579
579
579
579
579
578
578
578
578
578
578

indeterminada
cf. Lagenicula hirsutoida
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Hystricosporites furcatus
Hystricosporites delectabilis
Hystricosporites delectabilis
Hystricosporites delectabilis
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Hystricosporites delectabilis
indeterminada
indeterminada
cf. Grandispora velata
indeterminada
Hystricosporites spiralis
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Contagisporites optivus
indeterminada
indeterminada
Hystricosporites delectabilis

indeterminada

Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios

Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi

Pozo Manuripi

Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua

Toregua

Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio

Tournaisiano medio-tardio
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APENDICE

MARCELA QUETGLAS

CICYTTP-M 86
CICYTTP-M 87
CICYTTP-M 88
CICYTTP-M 89
CICYTTP-M 90
CICYTTP-M 91

CICYTTP-M 92

CICYTTP-M 93
CICYTTP-M 94
CICYTTP-M 95
CICYTTP-M 96
CICYTTP-M 97
CICYTTP-M 98
CICYTTP-M 99
CICYTTP-M 100
CICYTTP-M 101
CICYTTP-M 102
CICYTTP-M 103
CICYTTP-M 104
CICYTTP-M 105
CICYTTP-M 106
CICYTTP-M 107
CICYTTP-M 108
CICYTTP-M 109
CICYTTP-M 110
CICYTTP-M 111
CICYTTP-M 112
CICYTTP-M 113
CICYTTP-M 114

578
578
578
578
578
578
578
578
578
578
578
578
578
578
578
578
578
578
578
578
578
578
578
577
577
577
577
577
577

indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Lagenicula illizii comb. nov.

indeterminada

Lagenicula media comb. nov.

indeterminada
indeterminada
indeterminada
Hystricosporites spiralis
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Ancyrospora incisa
indeterminada
indeterminada
Ancyrospora incisa
indeterminada
Biharisporites lugardonii
indeterminada

indeterminada

Lagenicula magna comb. nov.

indeterminada

indeterminada

Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios

Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi

Pozo Manuripi

Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua

Toregua

Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio

Tournaisiano medio-tardio

191



APENDICE

MARCELA QUETGLAS

CICYTTP-M 115
CICYTTP-M 116
CICYTTP-M 117
CICYTTP-M 118
CICYTTP-M 119
CICYTTP-M 120
CICYTTP-M 121
CICYTTP-M 122
CICYTTP-M 123
CICYTTP-M 124
CICYTTP-M 125
CICYTTP-M 126
CICYTTP-M 127
CICYTTP-M 128
CICYTTP-M 129
CICYTTP-M 130
CICYTTP-M 131
CICYTTP-M 132
CICYTTP-M 133
CICYTTP-M 134
CICYTTP-M 135
CICYTTP-M 136
CICYTTP-M 137
CICYTTP-M 138
CICYTTP-M 139
CICYTTP-M 140
CICYTTP-M 141
CICYTTP-M 142
CICYTTP-M 143

577
577
577
577
577
577
577
577
577
577
577
577
577
577
577
577
577
577
577
577
577
577
577
577
577
577
577
577
576

Hystricosporites furcatus
indeterminada
indeterminada

indeterminada

Lagenicula magna comb. nov.

indeterminada

indeterminada

Lagenicula magna comb. nov.

Lagenicula media comb. nov.

Lagenicula magna comb. nov.

indeterminada
indeterminada
indeterminada

Hystricosporites delectabilis

Lagenicula magna comb. nov.
Lagenicula magna comb. nov.

Lagenicula magna comb. nov.

indeterminada
indeterminada

Lagenicula microechinata

Lagenicula magna comb. nov.

Lagenicula magna comb. nov.

indeterminada

indeterminada

Lagenicula magna comb. nov.
Lagenicula magna comb. nov.

Lagenicula magna comb. nov.

Lagenicula sp. nov.

Hystricosporites spiralis

Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios

Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi

Pozo Manuripi

Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua

Toregua

Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio

Tournaisiano medio-tardio
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APENDICE

MARCELA QUETGLAS

CICYTTP-M 144
CICYTTP-M 145
CICYTTP-M 146
CICYTTP-M 147
CICYTTP-M 148
CICYTTP-M 149
CICYTTP-M 150
CICYTTP-M 151
CICYTTP-M 152
CICYTTP-M 153
CICYTTP-M 154
CICYTTP-M 155
CICYTTP-M 156
CICYTTP-M 157
CICYTTP-M 158
CICYTTP-M 159
CICYTTP-M 160
CICYTTP-M 161
CICYTTP-M 162
CICYTTP-M 163
CICYTTP-M 164
CICYTTP-M 165
CICYTTP-M 166
CICYTTP-M 167
CICYTTP-M 168
CICYTTP-M 169
CICYTTP-M 170
CICYTTP-M 171
CICYTTP-M 172

576
576
576
576
576
576
576
576
576
576
576
576
576
576
576
576
576
576
574
574
574
574
574
574
574
574
574
574
574

Lagenicula magna comb. nov.

Biharisporites lugardonii
indeterminada
Lagenicula media comb. nov.
Lagenicula sp. nov.
indeterminada

indeterminada

Lagenicula magna comb. nov.

Lagenicula magna comb. nov.

indeterminada
indeterminada
Hystricosporites delectabilis
Biharisporites arcticus
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Lagenicula devonica

cf. Grandispora velata

Lagenicula magna comb. nov.

Lagenicula magna comb. nov.

indeterminada
Lagenicula media comb. nov.
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Lagenicula microechinata
indeterminada

indeterminada

Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios

Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi

Pozo Manuripi

Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua

Toregua

Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio

Tournaisiano medio-tardio
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APENDICE

MARCELA QUETGLAS

CICYTTP-M 173
CICYTTP-M 174
CICYTTP-M 175
CICYTTP-M 176
CICYTTP-M 177
CICYTTP-M 178
CICYTTP-M 179
CICYTTP-M 180
CICYTTP-M 181
CICYTTP-M 182
CICYTTP-M 183
CICYTTP-M 184
CICYTTP-M 185
CICYTTP-M 186
CICYTTP-M 187
CICYTTP-M 188
CICYTTP-M 189
CICYTTP-M 190
CICYTTP-M 191
CICYTTP-M 192
CICYTTP-M 193
CICYTTP-M 194
CICYTTP-M 195
CICYTTP-M 196
CICYTTP-M 197
CICYTTP-M 198
CICYTTP-M 199
CICYTTP-M 200
CICYTTP-M 201

574
574
574
574
572
572
572
572
572
572
572
572
729
729
729
729
729
729
729
729
729
729
729
729
729
729
729
729
729

indeterminada
indeterminada

Lagenicula devonica
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada

cf. Grandispora velata
indeterminada

indeterminada

cf. Lagenicula crassiaculeata

indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Hystricosporites elongatus
indeterminada
indeterminada
Biharisporites lugardonii
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Hystricosporites elongatus
Hystricosporites spiralis
Lagenicula illizii comb. nov.
indeterminada

indeterminada

Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios

Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando

Pozo Pando

Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua

Toregua

Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio

Tournaisiano medio-tardio
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APENDICE

MARCELA QUETGLAS

CICYTTP-M 202
CICYTTP-M 203
CICYTTP-M 204
CICYTTP-M 205
CICYTTP-M 206
CICYTTP-M 207
CICYTTP-M 208
CICYTTP-M 209
CICYTTP-M 210
CICYTTP-M 211
CICYTTP-M 212
CICYTTP-M 213
CICYTTP-M 214
CICYTTP-M 215
CICYTTP-M 216
CICYTTP-M 217
CICYTTP-M 218
CICYTTP-M 219
CICYTTP-M 220
CICYTTP-M 221
CICYTTP-M 222
CICYTTP-M 223
CICYTTP-M 224
CICYTTP-M 225
CICYTTP-M 226
CICYTTP-M 227
CICYTTP-M 228
CICYTTP-M 229
CICYTTP-M 230

729
729
729
729
729
734
734
734
734
731
731
731
731
731
734
734
734
734
734
731
731
731
731
109
109
109
109
109
1235

indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada

indeterminada

Lagenicula illizii comb. nov.

indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada

indeterminada

Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija

Tarija

Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Yesera Centro
Yesera Centro
Yesera Centro
Yesera Centro
Yesera Centro

Balapuca

Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Iquiri
Iquiri
Iquiri
Iquiri
Iquiri

Los Monos

Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Frasniano-Fameniano temprano
Frasniano-Fameniano temprano
Frasniano-Fameniano temprano
Frasniano-Fameniano temprano
Frasniano-Fameniano temprano

Givetiano-Frasniano temprano
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APENDICE

MARCELA QUETGLAS

CICYTTP-M 231
CICYTTP-M 232
CICYTTP-M 233
CICYTTP-M 234
CICYTTP-M 235
CICYTTP-M 236
CICYTTP-M 237
CICYTTP-M 238
CICYTTP-M 239
CICYTTP-M 240
CICYTTP-M 241
CICYTTP-M 242
CICYTTP-M 243
CICYTTP-M 244
CICYTTP-M 245
CICYTTP-M 246
CICYTTP-M 247
CICYTTP-M 248
CICYTTP-M 249
CICYTTP-M 250
CICYTTP-M 251
CICYTTP-M 252
CICYTTP-M 253
CICYTTP-M 254
CICYTTP-M 255
CICYTTP-M 256
CICYTTP-M 257
CICYTTP-M 258
CICYTTP-M 259

1235
1235
1235
1267
1267
1267
1267
1267
1267
1267
1267
1267
1267
1267
1267
1242
1242
1242
1242
1242
1242
1242
1242
1242
1242
1245
1245
1245
1245

Grandispora pseudoreticulata
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada

Grandispora pseudoreticulata
indeterminada

Grandispora pseudoreticulata

Grandispora pseudoreticulata

Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija

Tarija

Balapuca
Balapuca
Balapuca
Yesera Norte
Yesera Norte
Yesera Norte
Yesera Norte
Yesera Norte
Yesera Norte
Yesera Norte
Yesera Norte
Yesera Norte
Yesera Norte
Yesera Norte
Yesera Norte
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca

Balapuca

Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos

Los Monos

Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano

Givetiano-Frasniano temprano
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APENDICE

MARCELA QUETGLAS

CICYTTP-M 260
CICYTTP-M 261
CICYTTP-M 262
CICYTTP-M 263
CICYTTP-M 264
CICYTTP-M 265
CICYTTP-M 266
CICYTTP-M 267
CICYTTP-M 268
CICYTTP-M 269
CICYTTP-M 270
CICYTTP-M 271
CICYTTP-M 272
CICYTTP-M 273
CICYTTP-M 274
CICYTTP-M 275
CICYTTP-M 276
CICYTTP-M 277
CICYTTP-M 278
CICYTTP-M 279
CICYTTP-M 280
CICYTTP-M 281
CICYTTP-M 282
CICYTTP-M 283
CICYTTP-M 284
CICYTTP-M 285
CICYTTP-M 286
CICYTTP-M 287
CICYTTP-M 288

1245
1245
1245
1245
2615
2615
2615
2615
2615
2615
2615
2615
2615
2615
2615
2615
1247
304
304
304
304
304
304
304
304
304
305
305
305

indeterminada
Grandispora pseudoreticulata
indeterminada
Grandispora pseudoreticulata
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Hystricosporites furcatus
Hystricosporites delectabilis
Ancyrospora incisa
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada

indeterminada

Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija

Tarija

Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca

Balapuca

Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos

Los Monos

Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano

Givetiano-Frasniano temprano

Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio

Tournaisiano medio-tardio

Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano

Givetiano-Frasniano temprano
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APENDICE

MARCELA QUETGLAS

CICYTTP-M 289
CICYTTP-M 290
CICYTTP-M 291
CICYTTP-M 292
CICYTTP-M 293
CICYTTP-M 294
CICYTTP-M 295
CICYTTP-M 296
CICYTTP-M 297
CICYTTP-M 298
CICYTTP-M 299
CICYTTP-M 300
CICYTTP-M 301
CICYTTP-M 302
CICYTTP-M 303
CICYTTP-M 304
CICYTTP-M 305
CICYTTP-M 306
CICYTTP-M 307
CICYTTP-M 308
CICYTTP-M 309
CICYTTP-M 310
CICYTTP-M 311
CICYTTP-M 312
CICYTTP-M 313
CICYTTP-M 314
CICYTTP-M 315
CICYTTP-M 316
CICYTTP-M 317

305
305
305
306
306
306
307
307
307
307
307
307
307
307
307
307
1232
1232
1232
1232
1232
1232
1232
1232
1232
1233
1233
120
120

indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Grandispora pseudoreticulata
indeterminada
Grandispora pseudoreticulata
Grandispora pseudoreticulata
Grandispora pseudoreticulata
indeterminada
Grandispora pseudoreticulata
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada

indeterminada

Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija

Tarija

Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Yesera Sur
Yesera Sur
Yesera Sur
Yesera Sur
Yesera Sur
Yesera Sur
Yesera Sur
Yesera Sur
Yesera Sur
Yesera Sur
Yesera Sur
Mataral

Mataral

Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Itacua
Itacua
Itacua
Itacua
Itacua
Itacua
Itacua
Itacua
Itacua
Los Monos
Los Monos
Los Monos

Los Monos

Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Tournaisiano-Viseano
Tournaisiano-Viseano
Tournaisiano-Viseano
Tournaisiano-Viseano
Tournaisiano-Viseano
Tournaisiano-Viseano
Tournaisiano-Viseano
Tournaisiano-Viseano
Tournaisiano-Viseano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano

Givetiano-Frasniano temprano
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APENDICE

MARCELA QUETGLAS

CICYTTP-M 318
CICYTTP-M 319
CICYTTP-M 320
CICYTTP-M 321
CICYTTP-M 322
CICYTTP-M 323
CICYTTP-M 324
CICYTTP-M 325
CICYTTP-M 326
CICYTTP-M 327
CICYTTP-M 328
CICYTTP-M 329
CICYTTP-M 330
CICYTTP-M 331
CICYTTP-M 332
CICYTTP-M 333
CICYTTP-M 334
CICYTTP-M 335
CICYTTP-M 336
CICYTTP-M 337
CICYTTP-M 338
CICYTTP-M 339
CICYTTP-M 340
CICYTTP-M 341
CICYTTP-M 342
CICYTTP-M 343
CICYTTP-M 344
CICYTTP-M 345
CICYTTP-M 346

120
120
121
121
121
121
121
121
121
121
121
121
121
446
446
446
446
446
446
446
446
446
449
449
449
449
449
449
449

indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Grandispora pseudoreticulata
indeterminada
indeterminada
Grandispora pseudoreticulata
indeterminada
indeterminada
cf. Grandispora naumovae
indeterminada
indeterminada
Grandispora pseudoreticulata
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Grandispora pseudoreticulata
Grandispora pseudoreticulata
Grandispora pseudoreticulata
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Grandispora pseudoreticulata
Grandispora pseudoreticulata
indeterminada
Grandispora pseudoreticulata
Grandispora pseudoreticulata

Grandispora pseudoreticulata

Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija

Tarija

Mataral
Mataral
Mataral
Mataral
Mataral
Mataral
Mataral
Mataral
Mataral
Mataral
Mataral
Mataral
Mataral
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado

Angosto del Pescado

Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Pescado
Pescado
Pescado
Pescado
Pescado
Pescado
Pescado
Pescado
Pescado
Pescado
Pescado
Pescado
Pescado
Pescado
Pescado

Pescado

Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano

Eifeliano-Givetiano
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APENDICE

MARCELA QUETGLAS

CICYTTP-M 347
CICYTTP-M 348
CICYTTP-M 349
CICYTTP-M 350
CICYTTP-M 351
CICYTTP-M 352
CICYTTP-M 353
CICYTTP-M 354
CICYTTP-M 355
CICYTTP-M 356
CICYTTP-M 357
CICYTTP-M 358
CICYTTP-M 359
CICYTTP-M 360
CICYTTP-M 361
CICYTTP-M 362
CICYTTP-M 363
CICYTTP-M 364
CICYTTP-M 365
CICYTTP-M 366
CICYTTP-M 367
CICYTTP-M 368
CICYTTP-M 369
CICYTTP-M 370
CICYTTP-M 371
CICYTTP-M 372
CICYTTP-M 373
CICYTTP-M 374
CICYTTP-M 375

449
309
309
309
309
310
310
310
310
310
310
311
311
311
1663
1663
1663
1663
1663
1663
1655
1655
1655
1655
2609
2609
2609
2609
2609

Grandispora pseudoreticulata
Grandispora pseudoreticulata
Grandispora pseudoreticulata
indeterminada
Grandispora pseudoreticulata
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Grandispora pseudoreticulata
Grandispora pseudoreticulata
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Ancyrospora incisa
Grandispora pseudoreticulata
Ancyrospora incisa
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Grandispora permulta
indeterminada
indeterminada

Ancyrospora incisa

indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada

indeterminada

Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios

Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Angosto del Pescado
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando

Pozo Pando

Pescado
Pescado
Pescado
Pescado
Pescado
Pescado
Pescado
Pescado
Pescado
Pescado
Pescado
Pescado
Pescado
Pescado
Kaka
Kaka
Kaka
Kaka
Kaka
Kaka
Kaka
Kaka
Kaka
Kaka
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua

Toregua

Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Eifeliano-Givetiano
Viseano
Viseano
Viseano
Viseano
Viseano
Viseano
Viseano
Viseano
Viseano

Viseano

Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio

Tournaisiano medio-tardio
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APENDICE

MARCELA QUETGLAS

CICYTTP-M 376
CICYTTP-M 377
CICYTTP-M 378
CICYTTP-M 379
CICYTTP-M 380
CICYTTP-M 381
CICYTTP-M 382
CICYTTP-M 383
CICYTTP-M 384
CICYTTP-M 385
CICYTTP-M 386
CICYTTP-M 387
CICYTTP-M 388
CICYTTP-M 389
CICYTTP-M 390
CICYTTP-M 391
CICYTTP-M 392
CICYTTP-M 393
CICYTTP-M 394
CICYTTP-M 395
CICYTTP-M 396
CICYTTP-M 397
CICYTTP-M 398
CICYTTP-M 399
CICYTTP-M 400
CICYTTP-M 401
CICYTTP-M 402
CICYTTP-M 403
CICYTTP-M 404

2609
2609
2609
2609
2609
2609
2609
2609
2609
2609
2609
2609
2613
2613
2613
2613
2613
2613
2613
2613
2613
2613
2613
2614
2614
2614
2614
2611
2611

Hystricosporites furcatus

Hystricosporites delectabilis

indeterminada

indeterminada

Lagenicula magna comb. nov.

indeterminada
indeterminada
indeterminada
Lagenicula sp. nov.
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Grandispora senticosa
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Hystricosporites spiralis
indeterminada
indeterminada
indeterminada

Lagenicula sp. nov.

Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios

Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando

Pozo Pando

Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua

Toregua

Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio

Tournaisiano medio-tardio
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APENDICE

MARCELA QUETGLAS

CICYTTP-M 405
CICYTTP-M 406
CICYTTP-M 407
CICYTTP-M 408
CICYTTP-M 409
CICYTTP-M 410
CICYTTP-M 411
CICYTTP-M 412
CICYTTP-M 413
CICYTTP-M 414
CICYTTP-M 415
CICYTTP-M 416
CICYTTP-M 417
CICYTTP-M 418
CICYTTP-M 419
CICYTTP-M 420
CICYTTP-M 421
CICYTTP-M 422
CICYTTP-M 423
CICYTTP-M 424
CICYTTP-M 425
CICYTTP-M 426
CICYTTP-M 427
CICYTTP-M 428
CICYTTP-M 429
CICYTTP-M 430
CICYTTP-M 431
CICYTTP-M 432
CICYTTP-M 433

2611
2611
2611
2611
2611
2611
2611
2610
2610
2610
2610
2610
2610
2610
2610
2610
2610
2610
2610
2612
2612
2612
2612
2612
2612
2612
2612
2612
2612

indeterminada

Lagenicula magna comb. nov.

indeterminada
Hystricosporites costatus
Hystricosporites spiralis

indeterminada

Lagenicula magna comb. nov.

indeterminada
indeterminada
Grandispora senticosa
indeterminada
indeterminada
Hystricosporites spiralis
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Hystricosporites furcatus
Lagenicula microechinata
indeterminada
indeterminada
indeterminada

indeterminada

Lagenicula magna comb. nov.

indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada

indeterminada

Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios

Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando

Pozo Pando

Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua

Toregua

Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio

Tournaisiano medio-tardio

202



APENDICE

MARCELA QUETGLAS

CICYTTP-M 434
CICYTTP-M 435
CICYTTP-M 436
CICYTTP-M 437
CICYTTP-M 438
CICYTTP-M 439
CICYTTP-M 440
CICYTTP-M 441
CICYTTP-M 442
CICYTTP-M 448
CICYTTP-M 449
CICYTTP-M 450
CICYTTP-M 451
CICYTTP-M 452
CICYTTP-M 453
CICYTTP-M 454
CICYTTP-M 455
CICYTTP-M 456
CICYTTP-M 457
CICYTTP-M 458
CICYTTP-M 459
CICYTTP-M 460
CICYTTP-M 461
CICYTTP-M 462
CICYTTP-M 463
CICYTTP-M 464
CICYTTP-M 465
CICYTTP-M 466
CICYTTP-M 467

729
729
578
729
573
729
731
731
734
106
108
108
108
473 (4312
473 (4312
473 (4312
473 (4312
473 (4312
473 (4312
473 (4312
473 (4312
473 (4312
474 (4313
474 (4313
474 (4313
474 (4313
474 (4313
474 (4313

)
)
)
)
)
)
)
)
)
)
)
)
)
)
)
474 (4313)

Hystricosporites delectabilis
Hystricosporites expandus
Hystricosporites furcatus
Hystricosporites furcatus
Hystricosporites spiralis
Hystricosporites spiralis
Hystricosporites spiralis
Hystricosporites spiralis
Hystricosporites spiralis
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Grandispora permulta
Grandispora permulta
indeterminada
indeterminada
Hystricosporites spiralis
indeterminada
Grandispora pseudoreticulata
Ancyrospora incisa
Grandispora permulta
Grandispora pseudoreticulata
Grandispora pseudoreticulata
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Grandispora pseudoreticulata

Grandispora pseudoreticulata

Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija

Tarija

Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Manuripi
Pozo Pando
Pozo Manuripi
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Yesera Centro
Yesera Centro
Yesera Centro
Yesera Centro
Yesera Centro
Yesera Centro
Yesera Centro
Yesera Centro
Yesera Centro
Yesera Centro
Yesera Centro
Yesera Centro
Yesera Centro
Yesera Centro
Yesera Centro
Yesera Centro
Yesera Centro
Yesera Centro
Yesera Centro

Yesera Centro

Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua

Toregua

Huamampampa Emsiano superior-Eifeliano medio

Los Monos
Los Monos
Los Monos
Iquiri
Iquiri
Iquiri
Iquiri
Iquiri
Iquiri
Iquiri
Iquiri
Iquiri
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos

Los Monos

Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio

Tournaisiano medio-tardio

Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano

Givetiano-Frasniano temprano

Frasniano-Fameniano temprano
Frasniano-Fameniano temprano
Frasniano-Fameniano temprano
Frasniano-Fameniano temprano
Frasniano-Fameniano temprano
Frasniano-Fameniano temprano
Frasniano-Fameniano temprano
Frasniano-Fameniano temprano

Frasniano-Fameniano temprano

Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano

Givetiano-Frasniano temprano

203



APENDICE

MARCELA QUETGLAS

CICYTTP-M 468
CICYTTP-M 469
CICYTTP-M 470
CICYTTP-M 478
CICYTTP-M 479
CICYTTP-M 480
CICYTTP-M 481
CICYTTP-M 482
CICYTTP-M 483
CICYTTP-M 484
CICYTTP-M 485
CICYTTP-M 486
CICYTTP-M 487
CICYTTP-M 488
CICYTTP-M 489
CICYTTP-M 490
CICYTTP-M 491
CICYTTP-M 492
CICYTTP-M 493
CICYTTP-M 494
CICYTTP-M 495
CICYTTP-M 496
CICYTTP-M 497
CICYTTP-M 498
CICYTTP-M 499
CICYTTP-M 500
CICYTTP-M 501
CICYTTP-M 502
CICYTTP-M 503

474 (4313)

474 (4313)

474 (4313)
564
564
564
564
564
564
565
565
565
565
565
565
566
566
566
566
566
1234
1234
1234
1234
1236
1237
1237
1239
1239

indeterminada
Grandispora pseudoreticulata
Grandispora pseudoreticulata
Hystricosporites delectabilis
Ancyrospora incisa
Ancyrospora incisa
Grandispora pseudoreticulata
Ancyrospora incisa
indeterminada
indeterminada
Hystricosporites delectabilis
Grandispora pseudoreticulata
Ancyrospora incisa
Hystricosporites expandus
indeterminada
Hystricosporites spiralis
Hystricosporites costatus
Grandispora pseudoreticulata
Ancyrospora incisa
Hystricosporites costatus
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Grandispora pseudoreticulata
indeterminada

indeterminada

Tarija
Tarija
Tarija
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija

Tarija

Yesera Centro
Yesera Centro
Yesera Centro
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Pozo Manuripi
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca

Balapuca

Los Monos
Los Monos
Los Monos
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos

Los Monos

Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano

Givetiano-Frasniano temprano

204



APENDICE

MARCELA QUETGLAS

CICYTTP-M 504
CICYTTP-M 505
CICYTTP-M 506
CICYTTP-M 507
CICYTTP-M 508
CICYTTP-M 509
CICYTTP-M 510
CICYTTP-M 511
CICYTTP-M 512
CICYTTP-M 513
CICYTTP-M 514
CICYTTP-M 515
CICYTTP-M 516
CICYTTP-M 517
CICYTTP-M 518
CICYTTP-M 519
CICYTTP-M 520
CICYTTP-M 521
CICYTTP-M 522
CICYTTP-M 523
CICYTTP-M 524
CICYTTP-M 525
CICYTTP-M 526
CICYTTP-M 527

1239
1241
1241
1241
1241
1243
1246
1246
1246
1246
1246
733
733
733
733
733
738
739
739
739
739
1233
1233
1233

indeterminada
indeterminada
Grandispora pseudoreticulata
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Grandispora pseudoreticulata
Grandispora pseudoreticulata
Hystricosporites spiralis
indeterminada
indeterminada
Hystricosporites furcatus
Hystricosporites furcatus
Hystricosporites spiralis
indeterminada
indeterminada
indeterminada
Hystricosporites delectabilis
indeterminada
indeterminada

indeterminada

Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Tarija
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Madre de Dios
Tarija
Tarija

Tarija

Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Balapuca
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Pozo Pando
Yesera Sur
Yesera Sur

Yesera Sur

Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Los Monos
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Toregua
Tomachi
Tomachi
Tomachi
Tomachi
Tomachi
Los Monos
Los Monos

Los Monos

Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Tournaisiano medio-tardio
Frasniano
Frasniano
Frasniano
Frasniano
Frasniano
Givetiano-Frasniano temprano
Givetiano-Frasniano temprano

Givetiano-Frasniano temprano
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