
525

FLORA GIMNOSPÉRMICA DE LA FORMACIÓN 
ÑIRIHUAU (OLIGOCENO TARDÍO–MIOCENO 
TEMPRANO), PROVINCIA DE RÍO NEGRO, 
ARGENTINA

1Laboratorio de Paleobotánica, Departamento de Ecología, Genética y Evolución. Facultad de Ciencias Exactas y Naturales, Universidad de Buenos Aires. Intendente 
Güiraldes 2620, C1428EHA, Buenos Aires, Argentina. marsilea2001@yahoo.com.ar, mzamaloa@ege.fcen.uba.ar, chingolo09@hotmail.com
2Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”, Av. Ángel Gallardo 470, C1405DJR, Buenos Aires, Argentina. ejromero@macn.gov.ar
3Consejo Nacional de Investigaciones Científicas y Técnicas (CONICET).

AMEGHINIANA - 2012 - Tomo 49 (4): 525 – 551 ISSN 0002-7014

PAULA FALASCHI1, 3, MARÍA DEL CARMEN ZAMALOA1, NICOLÁS CAVIGLIA1 y EDGARDO J. ROMERO1, 2, 3

AMGHB2-0002-7014/12$00.00+.50

Resumen. Las paleofloras cenozoicas de la zona de San Carlos de Bariloche, Argentina, se ubican principalmente a lo largo de los ríos Ñiri-
huau y Pichileufú, y pertenecen a diversas unidades estratigráficas. De éstas, la flora de Pico Quemado corresponde a la parte más basal de 
la Formación Ñirihuau y se le atribuye una edad oligocena tardía a miocena temprana. Se describen impresiones y compresiones foliares de 
Araucaria nathorstii Dusén (sección Araucaria) y una escama ovulífera de Araucariaceae; esta última constituye el primer registro de estruc-
turas reproductivas de la sección Araucaria para el Cenozoico de América del Sur. Se hallan, además, impresiones y compresiones foliares de 
Podocarpaceae. Entre éstas, la presencia de podocarpáceas de hojas bilaterales afines a Dacrycarpus de Laubenfels, conocidas anteriormente 
para yacimientos eocenos de Chile, Argentina y Antártida, permite extender su registro hasta el Oligoceno tardío–Mioceno temprano de Pat-
agonia y relacionarlas con las floras fósiles y actuales de la región Australásica. La morfología de las hojas estudiadas, así como sus afinidades 
con formas actuales, sumadas a la sedimentología, palinología, megaflora angiospérmica y la presencia de bivalvos de agua dulce, permiten 
sugerir un ambiente de depositación fluvio-lacustre, desarrollado en un clima templado a templado cálido y húmedo.
Palabras clave. Cenozoico. Patagonia. Gimnospermas. Megafósiles. Microfósiles.

Abstract. GYMNOSPERM flora from the Ñirihuau Formation (LATE Oligocene–EARLY Miocene), Río 
Negro province, Argentina. The Cenozoic paleofloras in the area of San Carlos de Bariloche, Argentina are located mainly along 
the Ñirihuau and Pichileufú rivers, and belong to several stratigraphic units. Of these, the flora of Pico Quemado is situated in the most basal 
part of the Ñirihuau Formation and is probably late Oligocene–early Miocene in age. It is described herein, gymnospermous foliar impres-
sions and compressions of Araucaria nathorstii Dusén (section Araucaria) and an ovuliferous scale of Araucariaceae; the latter constitutes the 
first evidence of reproductive structures belonging to section Araucaria for the Cenozoic of South America. Foliar impressions and compres-
sions of Podocarpaceae are also present. Among them, the presence of podocarps with bilateral leaves related to Dacrycarpus de Laubenfels, 
previously known from Eocene outcrops of Chile, Argentina and Antarctica, allows extending their record up to the late Oligocene-early 
Miocene of Patagonia and relating them with the fossil and extant floras from the Australasian region. The morphology of the studied leaves, 
as well as their affinities with extant forms, together with the sedimentology, palynology, angiospermous megaflora and presence of fresh-
water bivalvia, allow suggesting a fluvial-shallow lacustrine depositional setting, developed under temperate to warm-temperate and humid 
climate.
Key words. Cenozoic. Patagonia. Gymnosperms. Megafossils. Microfossils.

Las sedimentitas cenozoicas en el área de San Carlos de Bari-
loche fueron estudiadas desde comienzos del siglo XX (Roth, 
1922; Schiller, 1926, 1927; Feruglio, 1927; Ljungner, 1931; 
Wichmann, 1934; Guiñazú, 1940; Larsson, 1941; González 
Bonorino, 1944; Petersen y González Bonorino, 1947, entre 
otros). El primer esquema estratigráfico se debe a Feruglio 
(1941), quien distinguió los afloramientos cercanos a dicha 
localidad en: Serie Andesítica (actualmente Formación Ven-
tana y correlacionables); Patagoniano (con fósiles marinos, 
actualmente Formación Ventana según González Bonorino y 
González Bonorino, 1978) y Post-Patagoniano o Capas con 
Nothofagus Blume (con fósiles continentales, actualmente 

Formación Ñirihuau y correlacionables). Estudios sedimen-
tológicos, estratigráficos y paleoambientales más modernos 
se deben a González Bonorino (1973); González Bonorino 
y González Bonorino (1978); Rabassa (1974); Bergmann 
(1971); Cazau (1972, 1980); González Díaz y Nullo (1980); 
Ramos (1982); Spalletti (1981, 1983); Cazau et al. (1989, 
2005); Mancini y Serna (1989), Spalletti y Dalla Salda 
(1996); Giacosa et al. (2001, 2005) y Paredes et al. (2009).

En esta área, los yacimientos con flora fósil pertenecen 
a diversas unidades estratigráficas y se ubican en las nacien-
tes de los Arroyos Montoso, Chenqueniyeu y Pantanoso, a 
lo largo de los ríos Ñirihuau y Pichileufú y muy próximos 
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a San Carlos de Bariloche (Feruglio, 1941; Romero y Ar-
guijo, 1981; Aragón y Romero, 1984). Los estudios de es-
tas floras se deben esencialmente a los trabajos pioneros de 
Berry (1925, 1928, 1938), Fiori (1931, 1939, 1940) y más 
recientemente de Romero (1978), Romero y Arguijo (1981), 
Arguijo y Romero (1981) y Romero y Dibbern (1984). La 
localidad plantífera de interés en este trabajo se halla a am-
bas márgenes del Arroyo Montoso, próxima a los laboreos 
de la mina de Pico Quemado (Fig. 1), y se ubica estrati-
gráficamente en la base de la Formación Ñirihuau (Aragón 
y Romero, 1984). Fue mencionada inicialmente por Roth 
(1922) y Rassmus (1922) y luego en trabajos de síntesis por 
Romero (1978), Romero y Arguijo (1981) y Aragón y Ro-
mero (1984), quienes señalaron que preserva una flora rica y 
variada, con diversas especies de Nothofagus, desarrollada en 
un ambiente fluvial-lagunar con clima húmedo y templado 
a templado-cálido (Aragón y Romero, 1984). No obstante, 
son escasos los trabajos paleobotánicos de detalle, los cuales 
se deben a Frenguelli (1943), Menéndez (1960) y Menéndez 
y Caccavari (1966), quienes describieron respectivamente 

hojas de Lomatia patagonica Frenguelli 1943 (Proteaceae), 
frutos alados de Ruprechtia latipedunculata Menéndez 1960 
(Polygonaceae) y hojas de Araucaria de Jussieu con cutícula 
preservada.

El objetivo principal de esta contribución es dar a co-
nocer en mayor detalle la megaflora gimnospérmica de Pico 
Quemado, a fin de ampliar los estudios sistemáticos pre-
vios. Los objetivos secundarios comprenden la ampliación 
y cotejo de la información paleoecológica y paleoambiental 
disponible hasta el momento, para esto, se exponen breve-
mente los resultados preliminares del análisis palinológico y 
de improntas no gimnospérmicas, materiales que se hallan 
actualmente bajo estudio.

MARCO GEOLÓGICO Y ESTRATIGRÁFICO
Piatnitzky (1947) indicó que el yacimiento fosilífero de 

Pico Quemado se localizaba muy próximo al contacto con 
la infrayacente “Serie Andesítica”, al igual que Bergmann 
(1971), quien lo denominó Complejo Pico Quemado, y re-
conoció en una perforación el límite entre ambas unidades 
en una discordancia ubicada a unos 170 m de profundidad. 
Luego González Bonorino y González Bonorino (1978) y 
Romero (1978) asignaron este yacimiento a la Formación 
Ventana. Más tarde, Aragón y Romero (1984) señalaron 
que el mismo pertenece a la Formación Ñirihuau, específi-
camente a la parte más basal de dicha Formación. Cazau et 
al. (1989) realizaron una división de la Formación Ñirihuau 
en tres miembros; de éstos, el miembro inferior concentra 
las principales acumulaciones de carbón incluyendo el yaci-
miento de Pico Quemado. Los estudios más recientes de la 
Formación Ñirihuau se deben a Giacosa et al. (2005) y Pa-
redes et al. (2009), quienes estudiaron la evolución sedimen-
taria de la Formación Ñirihuau; abarcando cuatro secciones 
sedimentológicas de detalle a lo largo del río homónimo. Sin 
embargo, no se incluye la localidad de Pico Quemado en 
dichos relevamientos. 

El relevamiento sedimentológico-estratigráfico de la For-
mación Ñirihuau en el área de Pico Quemado fue motivado 
mayormente por la exploración de carbón e hidrocarburos 
y se debe a los trabajos iniciales de Borrello (1956) y Berg-
mann (1971); quienes identificaron dos niveles carbonosos 
principales, distanciados entre sí por 37 a 70 m, cada uno 
de los cuales consta a su vez de dos mantos de carbón de 1 a 
2 m de potencia. Posteriormente, Aragón y Romero (1984) 
dieron a conocer la columna sedimentológica en las zonas 
aledañas a la mina, y determinaron que los niveles fosilíferos 
afloran en forma intercalada o inmediatamente por encima 

Figura 1. Ubicación geográfica de la localidad fosilífera de Pico Que-
mado (1) y demás localidades paleoflorísticas clásicas de la Formación 
Ñirihuau a lo largo del río homónimo (2). (3): Paleoflora eocena de Río 
Pichileufú/ Geographic setting of the Pico Quemado fossiliferous local-
ity (1) and the historical paleofloristic localities of the Ñirihuau Formation 
along the homonymous river (2). (3): Eocene paleoflora of Rio Pichileufú.
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de los mantos de carbón. Las improntas vegetales se hallan 
en limolitas y arcilitas de color gris-castaño oscuro o beige 
claro cuando meteorizadas, de fractura concoidea. Según 
estos autores, entre las sedimentitas situadas en la margen 
este del arroyo Montoso, y frente a las dependencias que co-
rrespondieron a las oficinas de la mina, se conservan además 
restos de troncos carbonizados in situ.

La sedimentología de la Formación Ñirihuau indica, en 
general, un ambiente depositacional fluvio-lacustre (Cazau 
et al., 1989), en particular para el sector de Pico Quemado, 
Aragón y Romero (1984) señalaron que la abundancia de 
material carbonoso y la presencia de grandes troncos in situ 
indicarían ambientes lacustres poco profundos o pantanos, 
desarrollados en clima templado a templado cálido con con-
diciones húmedas.

En relación a la edad de la Formación Ñirihuau, la mis-
ma ha sido objeto de controversias, y fue considerada como 
eocena temprana a oligocena o miocena tardía (Feruglio, 
1941; Groeber, 1954; Cazau, 1972; González Bonorino, 
1973; González Díaz y Nullo, 1980; Aragón y Romero, 
1984). Cazau et al. (1989) realizaron dataciones radimétri-
cas en numerosas localidades de la Cuenca de Ñirihuau, en 
afloramientos correspondientes a las Formaciones Huitrera, 
Ventana, Ñirihuau y Collón Cura. Estos autores indicaron 
una edad de 34–21 Ma (Oligoceno temprano bajo a Mioce-
no temprano bajo) para la Formación Ventana, subyacente a 
la Formación Ñirihuau en la localidad bajo estudio. De las 
localidades datadas para la Formación Ventana, Arroyo las 
Bayas es la más próxima a Pico Quemado (15 km), en ésta, la 
datación de andesitas arrojó un resultado de 27 Ma (Oligo-
ceno tardío bajo). Respecto de la Formación Ñirihuau, data-
ciones en tobas del miembro medio indican su depositación 
alrededor de los 19,7–22 Ma (Mioceno temprano bajo), y 
finalmente la acumulación del miembro superior alrededor 
de los 16–17 Ma (Mioceno temprano alto a Mioceno medio 
bajo). De acuerdo a estos datos, se asignó a la Formación Ñi-
rihuau una edad en el intervalo Oligoceno tardío a Mioceno 
medio bajo, aunque gran parte de la acumulación ocurrió 
casi enteramente en el Mioceno temprano (Giacosa et al., 
2001, 2005). La edad del miembro inferior de la Formación 
Ñirihuau, que incluye la localidad bajo estudio, quedaría así 
comprendida en el lapso Oligoceno tardío–Mioceno tem-
prano. 

MATERIALES Y MÉTODOS
Los megafósiles estudiados corresponden a coleccio-

nes realizadas por C.A. Menéndez, E.J. Romero (Museo 

Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”-
MACN) y J. González de la Asociación Paleontológica Ba-
riloche en los años 60 y 70, y se hallan depositados en las 
colecciones del MACN, de la Facultad de Ciencias Exactas y 
Naturales de la Universidad de Buenos Aires (FCEN-UBA) 
y del Museo de la Asociación Paleontológica Bariloche bajo 
las siglas BA Pb, FCENCBPB y MAPBAR respectivamen-
te. En caso de hallarse improntas diferentes a ambos lados 
de una misma pieza, las mismas han sido identificadas con 
el mismo número de colección pero diferenciadas con nú-
meros arábigos situados entre paréntesis.

Las improntas foliares fueron observadas bajo lupa bi-
nocular Wild Heerbrugg y fotografiadas con cámara Canon 
Powershot A710 IS y cámara Leica EC3 acoplada a la lupa. 
Las ilustraciones fueron hechas con tableta digitalizadora 
Genius Easypen. El material cuticular fue removido mecá-
nicamente y tratado mediante reactivo de Schulze, una par-
te del material fue montado con gelatina-glicerina para su 
observación y fotografiado bajo microscopio óptico Leitz 
Dialux 20; la parte restante fue metalizada con oro-paladio 
(40%–60%) y examinada en un microscopio electrónico 
Phillips XL 30 en el MACN.

Se procesaron seis muestras de los mismos sedimentos 
portadores de la megaflora con el fin de analizar la repre-
sentación de las gimnospermas en la microflora. Se siguie-
ron los métodos estándar: HCl y HF para disolución de 
carbonatos y silicatos respectivamente; breve oxidación con 
ácido nítrico al 10%, filtrado por mallas de 10 µm y 25 µm 
y montaje permanente en gelatina-glicerina. Para la obser-
vación y fotografías se utilizó un microscopio Dialux 20 
con cámara Leica EC3 acoplada. Los preparados palinoló-
gicos estudiados se encuentran depositados en la colección 
de Palinología del Departamento de Ecología, Genética y 
Evolución, Universidad de Buenos Aires, bajo las siglas BA-
FCB p.m. 253–255. 

La estratigrafía, así como la identificación de los niveles 
fosilíferos, fueron tomadas de Aragón y Romero (1984). 
Para la determinación y comparaciones de las hojas gim-
nospérmicas, se utilizaron las tipificaciones foliares de De 
Laubenfels (1953) y aquella más reciente de Offler (1984), 
basada en restos vegetativos de coníferas de Australia y 
Nueva Guinea. La asignación sistemática de los materia-
les fue realizada a nivel de morfotipo en la mayoría de los 
casos, excepto en el caso de hallarse cutículas con buena 
preservación y/o asociación a estructuras reproductivas o 
palinomorfos afines. Finalmente, se realizaron comparacio-
nes con coníferas actuales de América del Sur y Oceanía, y 
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coníferas fósiles del Cenozoico de América del Sur, Antár-
tida y Oceanía.

PALEONTOLOGÍA SISTEMÁTICA

Familia Podocarpaceae Endlicher 1847

Género Podocarpus L’Heritier ex Persoon 1807 
Especie Tipo. Podocarpus elongatus (Aiton) L’Heritier ex Persoon 1807 

cf. Podocarpus

Morfotipo 1

Figuras 2.1–3

Material estudiado. FCENCBPB 278, 279, 281, 287, 
288(1), 292, 293, 294, 295, MAPBAR 1041.
Procedencia geográfica. Arroyo Montoso, cercanías de la 
mina de Pico Quemado.
Procedencia estratigráfica. Formación Ñirihuau.
Descripción. Hojas aisladas simples, falcadas, comprimidas 
bifacialmente, de márgenes enteros (Fig. 2.1–3). Dimensio-
nes: 6–8 cm x 0,4–0,7 cm, relación L/A= 11,4:1 - 16,3:1; 
el ancho mayor se alcanza en el tercio o mitad inferior de la 
hoja, y se estrecha abruptamente hacia la base, donde ésta 
se hace curva y determina en ocasiones una asimetría en el 
ancho de la lámina foliar. Sector de inserción ocasionalmente 
preservado, en tal caso la lámina se tuerce sobre sí misma y 
origina un falso pecíolo corto. Ápice agudo, no mucronado. 
Una vena media demarcada. Cutícula no preservada.
Comparaciones con formas actuales. Las hojas aquí estu-
diadas pueden ser asignadas al tipo foliar II de De Laub-
enfels (1953). Se trata de hojas comprimidas bifacialmente, 
de inserción ancha o estrecha, uninervias, generalmente de 
perfil recto pero existen algunas falcadas. Este tipo foliar no 
está precedido en la ontogenia por ningún otro tipo foliar, y 
puede permanecer en la planta adulta o bien ser sucedido por 
los tipos I o III. En todas las familias de coníferas actuales se 
hallan géneros que poseen este tipo foliar en algún momento 
de su ontogenia.

Offler (1984) presentó un estudio exhaustivo de todas 
las formas foliares vegetativas halladas durante la ontogenia 
de las coníferas actuales de Australia y Nueva Guinea, per-
tenecientes a las familias Cupressaceae s.l., Podocarpaceae y 
Araucariaceae. Basándose exclusivamente en la morfología 
foliar, esta autora señaló que la combinación de 5 caracteres 
de importancia sistemática (filotaxis, tipo de compresión de 
la lámina, relación de la parte libre de la hoja respecto del 
eje, venación y forma de la hoja) resulta en general suficiente 
para permitir una separación a nivel genérico, y propuso 7 

grupos foliares principales. Dentro de esta clasificación, el 
Morfotipo 1 puede ser asignado al Grupo IV, y dentro de 
éste, al Subgrupo 3, con hojas de lámina bien desarrollada, 
abierta respecto del eje, bifaciales y uninervias. Esto permi-
te realizar una comparación más estrecha del Morfotipo 1 
con las coníferas del sector australo-pacífico, y, en concor-
dancia con la tipificación foliar y descripciones ofrecidas 
por De Laubenfels (1953), sugerir sus mayores afinidades 
con el actual género Podocarpus. Éste posee hojas con gran 
variabilidad de tamaño, pero generalmente grandes y siem-
pre uninervias, de forma lineal-lanceolada a frecuentemente 
falcada. Respecto de la inserción, el sector más proximal de 
las hojas del Morfotipo 1 se halla pocas veces preservado. 
No obstante, en todos los casos se observó una notable cur-
vatura basal, con una asimetría en el ancho de la lámina, 
compatible con una torsión de la lámina foliar, que en un 
ejemplar se continúa con un falso pecíolo corto (Fig. 2.2). 
Hojas de lámina estrechamente oblonga, con base estrecha 
y falso pecíolo originado por torsión son características de 
numerosas especies de Podocarpus actual (Offler, 1984; Hill 
y Brodribb, 1999). En las mismas, el falso pecíolo es muy 
corto, y en hojas aisladas, permanece como un ejecillo o se 
torna indistinguible de la lámina, aunque la curvatura de la 
base permanece intacta (véase Offler, 1984, figs. 30 y 35). 
No se han hallado hojas en conexión orgánica con tallos que 
permitan determinar la filotaxis, sin embargo, resulta posible 
sugerir una filotaxis espiralada a pseudo-verticilada según se 
observa en Podocarpus actual.

Dentro de las especies de podocarpáceas del extremo 
austral de América del Sur, el Morfotipo 1 se asemeja a Po-
docarpus saligna D. Don, especie que crece actualmente en la 
Cordillera de la Costa en Chile, ocupando zonas húmedas en 
las partes altas de los cerros (Hoffmann, 1997).
Comparaciones con formas fósiles. Para el Mioceno de 
Chile, Troncoso (1991) describió hojas de morfología y 
dimensiones muy similares al Morfotipo 1, las cuales asig-
nó a Podocarpus sp. 1 y comparó con las especies actuales 
Podocarpus saligna; P. elatus R. Br. ex Endl., de Australia; P. 
sellowi Klotzsch ex Endl., de Brasil y P. parlatorei Pilg. del 
norte argentino. No existen hasta el momento otros registros 
de hojas similares.

En los mismos niveles portadores de las hojas, se halló 
polen de Podocarpidites spp. (Figs. 6.6–9), lo cual permite 
reforzar la asignación sistemática del Morfotipo 1 a Podocar-
pus sp. En particular, Podocarpidites marwickii Couper 1953 
(Fig. 6.9) sugiere la presencia de una especie similar al actual 
Podocarpus saligna (Romero, 1977).
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Familia Podocarpaceae

Morfotipo 2

Figuras 2.4–10, 5.5–8

Material estudiado. FCENCBPB 288 (2), 289 (2), 302, 
303, 304, 305, 306, 307, 308, 309, MAPBAR 900.
Procedencia geográfica. Arroyo Montoso, cercanías de la 
mina de Pico Quemado.
Procedencia estratigráfica. Formación Ñirihuau.
Descripción. Fragmentos de ramas foliosas con hasta 3 órde-
nes de ramificación en conexión orgánica. Ramas de primer 
orden (R1) de 10 cm de longitud máxima preservada y 1,7 
(1,3–2) mm de ancho. Ramas de segundo orden (R2) de 3 
cm de longitud máxima preservada y 1,5 (1–1,9) mm de 
ancho; ramas de tercer orden (R3) de 2,5 cm de longitud 
máxima preservada y 1,1 (0,9–1,4) mm de ancho. Las ra-
mas de segundo y tercer orden se insertan en forma alterna 
a subopuesta, sin una cladotaxis aparente, en ángulos de 35º 
(12º–60º). Hojas de filotaxis espiralada, imbricadas y adpre-
sas al tallo, romboidales en las R3 y partes apicales de R1 y 
R2 a estrechamente romboidales en las porciones basales y 
medias de R1 y R2, transición gradual entre ambas morfolo-
gías (Figs. 2.5–7, 2.9–10, 5.5). Dimensiones de las hojas: 2 
(1–3,7) mm de largo x 0,8 (0,5–1,3) mm de ancho. Relación 
L/A= 2,6:1 (1,5:1 en hojas romboidales de R3; a 4,5:1 en 
hojas estrechamente romboidales de R1 y R2). Parte libre de 
la hoja: ≤ 1/3 de su longitud. Superficie abaxial suavemente a 
muy convexa, frecuentemente con quilla longitudinal aguda. 
Ápice foliar agudo e incurvado, algo punzante en las hojas 
más elongadas. Meristema apical protegido por hojas redu-
cidas, densamente dispuestas (Fig. 2.10). Superficie del tallo 
con estrías longitudinales en donde las hojas se han despren-
dido. Cutícula de regular preservación, anfiestomática (Figs. 
5.6–8). Células epidérmicas cuadrangulares o rectangulares a 
poligonales irregulares, alineadas longitudinalmente, paredes 
anticlinales lisas, engrosadas en los ángulos, paredes pericli-
nales lisas o en ocasiones rugosas (Fig. 5.7). Dimensiones de 
las células epidérmicas 34 (16–65) µm de largo x 13 (6–20) 
µm de ancho. Estomas en hileras longitudinales disconti-
nuas, observados sólo en ciertos sectores de la hoja, separados 
entre sí por 2–3 células, paralelos al margen foliar, células 
subsidiarias diferenciadas de las epidérmicas, microestructu-
ra de las células oclusivas y subsidiarias no preservada (Figs. 
5.7–8). No se observan anillos de Florin, papilas u otras es-
tructuras en la superficie externa de la cutícula.

El ejemplar MAPBAR900 preserva tres cuerpos ovoides 
de aspecto carnoso, posiblemente óvulos, de 2,8 x 3,4 mm; 

3,3 x 2 mm y 2,6 x 2,6 mm respectivamente (Figs. 2.4–5), 
uno de ellos en conexión orgánica con la rama R2 (Fig. 2.5), 
en posición lateral respecto de la misma.
Comparaciones con formas actuales. Las hojas aquí des-
criptas corresponden al tipo foliar III de De Laubenfels 
(1953), caracterizado por hojas reducidas, escuamiformes, 
adelgazadas desde el punto de inserción hacia el ápice, con 
una parte libre que puede ser menor que la parte decurrente, 
en general estrechamente adpresas al eje. En las coníferas ac-
tuales, este tipo de hojas puede hallarse en renovales, yemas 
de descanso, en la base de estructuras reproductivas o como 
hojas adultas de las familias Cupressaceae s.l. y Podocarpa-
ceae. En general, las hojas tipo III son precedidas de hojas 
tipo I o II, y una vez que aparecen, permanecen como for-
ma definitiva en la planta adulta. En base a las dimensiones 
de las ramas y presencia de abundantes ramificaciones, los 
ejemplares correspondientes al Morfotipo 2 corresponderían 
a ramas foliosas adultas.

Dentro de las Cupressaceae s.l., diversos géneros inclui-
dos tradicionalmente en las Taxodiaceae poseen hojas redu-
cidas dispuestas en forma espiralada. El único género que 
crece actualmente en el Hemisferio Sur es Athrotaxis D. Don 
(Tasmania); aunque el registro fósil indica la presencia de 
este género en el Mesozoico superior de la provincia de Santa 
Cruz (Halle, 1913; Florin, 1960; Archangelsky, 1963; Vi-
llar de Seoane, 1998; Llorens y Del Fueyo, 2003; Passalia, 
2007, 2008). La similitud del Morfotipo 2 con Athrotaxis es 
sólo superficial, existen numerosas diferencias en el patrón 
de ramificación, la morfología foliar, anatomía cuticular y 
de las estructuras reproductivas (cf. Offler, 1984; Hill et al., 
1993) que permiten descartar una afinidad con este géne-
ro. Las Cupressaceae s.l. poseen conos megasporangiados de 
consistencia leñosa (con excepción de Juniperus L., que posee 
conos carnosos pero hojas con filotaxis típicamente verticila-
da); netamente diferentes a los “cuerpos carnosos” observa-
dos en conexión orgánica con el Morfotipo 2; permitiendo 
descartar afinidades con dicha familia. 

Dichas estructuras son, en cambio, similares a los óvulos 
de las Podocarpaceae; los cuales se hallan total o completa-
mente recubiertos por una excrecencia carnosa (epimacio). 
Se sugiere por lo tanto una afinidad del Morfotipo 2 con 
las Podocarpaceae. La ausencia de pedúnculos especializados 
portadores de los óvulos, así como las dimensiones de los 
mismos, permitirían aproximar las estructuras observadas a 
los géneros Dacrycarpus De Laub. y Dacrydium Solander ex 
Lambert emend. De Laub. En éstos, los óvulos se disponen 
terminalmente sobre ramas foliosas cortas, ubicadas lateral 
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o terminalmente dentro de la rama principal. No obstante, 
la regular preservación no permitió la identificación de ca-
racteres diagnósticos, tales como la fusión del epimacio a la 
semilla, inserta a su vez en un receptáculo carnoso, típicos de 
Dacrycarpus (De Laubenfels 1969 a,b).

Dentro de las Podocarpaceae, se ha utilizado histórica-
mente la morfología de las hojas adultas para separar dos 
grupos principales (Offler, 1984; Wells y Hill, 1989; Stoc-
key, 1990; Pole, 1992 a, b; Hill y Brodribb, 1999). Un gru-
po posee hojas de lámina desarrollada, más o menos anchas, 
dispuestas en forma no imbricada, generalmente bifaciales 
(Phyllocladus L.C. y A. Rich., Podocarpus, Prumnopitys Phi-
lippi, Saxegothaea Lindley, Sundacarpus (Blume) C.N. Page, 
Afrocarpus Page, Retrophyllum Page, Nageia Gaertn.) y más 
raramente bilaterales (Acmopyle Pilger, Falcatifolium De 
Laub. y las hojas juveniles o vegetativas de Dacrycarpus). El 
otro grupo incluye formas con hojas reducidas, comprimidas 
bifacialmente, relativamente robustas en relación a su ancho, 
frecuentemente imbricadas y con filotaxis espiralada. Com-
prende un conjunto de géneros incluidos históricamente en 
el género Dacrydium s.l. (secciones B y C de Florin, 1931) 
y luego segregados en los géneros Dacrydium s.s., Lagarostro-
bos (Hooker f.) Quinn, Lepidothamnus Philippi, Halocarpus 
C.J. Quinn y Manoao (Hook.) Molloy (Guillaumin, 1957; 
Patel, 1967; De Laubenfels, 1969a, Pocknall, 1981; Quinn, 
1982; Molloy, 1995). Otras podocarpáceas con hojas tipo III 
son Microcachrys Hooker f. , con filotaxis dística; y Micros-
trobos J. Garden y L.A.S. Johnson, Parasitaxus (Viellard) de 
Laub., Dacrycarpus (hojas no vegetativas o adultas) y Acmo-
pyle (ocasionalmente en la base de las ramas fértiles), con 
filotaxis espiralada. La mayoría de estos géneros presenta al 
menos dos tipos foliares durante su ontogenia: usualmente 
las hojas juveniles o vegetativas poseen lámina desarrollada, 
son de forma lineal a lanceolada, no adpresas, bifaciales, asig-
nables al tipo foliar II de De Laubenfels (1953); mientras 
que las hojas adultas o no vegetativas corresponden al tipo 

foliar III. Con frecuencia existe además un tercer tipo foliar 
transicional, atribuible en general al tipo I (De Laubenfels, 
1953, 1969a,b; Quinn, 1982; Offler, 1984; Molloy, 1995; 
Hill y Brodribb, 1999). No obstante, no existe una relación 
unívoca entre el tipo foliar (II o III) y la edad de la planta: 
en ocasiones, el tipo foliar que se produce primero o “follaje 
juvenil” permanece en el árbol adulto aún luego de que éste 
comienza a producir el tipo foliar definitivo, o “follaje madu-
ro” (Offler, 1984). Además, las condiciones microclimáticas 
del crecimiento de cada planta dentro del dosel pueden in-
fluir en el desarrollo de uno u otro tipo foliar; en particular, 
la mayor incidencia lumínica determina mayor presencia de 
hojas escuamiformes (Offler, 1984; Hill y Brodribb, 1999). 
Por todos estos motivos, la determinación del follaje de las 
podocarpáceas a nivel intrafamiliar reviste dificultades en au-
sencia de material reproductivo o cuticular, y en particular 
en el caso de los géneros de hojas imbricadas, la frecuencia 
de géneros con follaje heteromórfico dificulta aún más esta 
asignación.

El Morfotipo 2 presenta similitudes morfológicas respec-
to de las diversas podocarpáceas actuales con hojas tipo III. 
Tengnér (1965) señaló que (los géneros antes incluidos den-
tro de) Dacrydium s.l. puede ser dividido en dos subgrupos 
en base a las características del leño, hojas y polen. En uno de 
ellos (ex Grupo C de Florin, 1931; géneros Halocarpus, Ma-
noao, Lagarostrobos y Lepidothamnus), las hojas adultas son 
escuamiformes, más o menos superpuestas, anchas, con una 
quilla roma en la cara abaxial. En general, la parte libre de la 
hoja es prácticamente inexistente y la consistencia es coriá-
cea y robusta, presentan por lo tanto una morfología similar 
respecto al Morfotipo 2 sólo en su aspecto general, pero dife-
renciable por la diferente relación L/A, la extrema reducción 
de la porción libre de la hoja y la consistencia robusta de las 
hojas. El otro grupo, que involucra a las especies actualmente 
incluidas en Dacrydium s.s., carece de hojas escuamiformes 
excepto dos especies [D. elatum (Roxb.) Wallich ex Hook. y 

Figura 2. 1–3, Morfotipo 1, cf. Podocarpus sp. Hojas simples, falcadas, uninervias/ simple leaves, falcate, univeined; 1, FCENCBPB 288 (1); 2, FCENCB-
PB 287. Detalle de la base foliar curvada, con torsión y falso pecíolo (cabeza de flecha)/ detail of the curved foliar base, with twisting and false petiole 
(arrowhead); 3, MAPBAR 1041; 4–10, Morfotipo 2 (Podocarpaceae); 4–7, MAPBAR 900. Aspecto general del sistema de ramas: ramas de primer 
(R1), segundo (R2) y tercer orden (R3). Nótese los cuerpos ovoides y carnosos (flechas) / general aspect of the branching system: first order (R1), sec-
ond order (R2) and third order (R3) branches. Notice the ovate, fleshy bodies (arrows); 5, Detalle de las ramas foliosas y un cuerpo ovoide en conexión 
orgánica (¿óvulo?, flecha)/ detail of the leafy branches and an ovate body in organic connection (ovule?, arrow); 6, Detalle de las ramas R2 y R3. Nótese 
la transición en la forma de las hojas: estrechamente romboidales en la base de R2 a romboidales equidimensionales en el ápice de R2 y la totalidad 
de R3; ápices foliares agudos e incurvados, quilla/ detail of R2 and R3 branches. Notice the transition in leaf shape: narrowly rhomboidal in the base of 
R2 to rhomboidal equidimensional in the apex of R2 and the whole R3, foliar apex acute and incurved, keel; 7, Detalle de R2 con hojas estrechamente 
romboidales y R3 con hojas romboidales equidimensionales / detail of R2 with narrowly rhomboidal leaves and R3 with equidimensional rhomboidal 
leaves; 8, FCENCBPB 306. Sistema de ramas con 2 (3?) órdenes de ramificación/ branching system with 2 (3?) branching orders; 9, FCENCBPB 309. 
Detalle de hojas estrechamente romboidales/ detail of narrowly rhomboidal leaves; 10, FCENCBPB 307. Sector apical de las ramitas. Hojas estrecha-
mente romboidales, con quilla, ápice agudo y fuertemente incurvado. Meristema apical protegido por hojas reducidas, densamente dispuestas/ 
apical part of the branchlets. Narrowly rhomboidal, keeled leaves with acute and strongly incurved apices. Apical meristem protected by reduced, densely 
packed leaves. Escala gráfica/ scale bar: 1, 3, 4, 8 = 1 cm; 2, 5–7, 9–10 = 5 mm.
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D. novo-guineense Gibbs]. En éstas, las hojas son estrechas, 
adpresas, con un mayor desarrollo de la parte libre y poseen 
una quilla aguda, y presentan por lo tanto una morfología 
muy similar a la del Morfotipo 2, aunque son de dimensio-
nes ligeramente menores (1–1,5 mm de largo x 0,4–0,6 mm 
de ancho; De Laubenfels, 1969a). 

El Morfotipo 2 puede ser también comparado con las 
hojas adultas de Dacrycarpus. Este género posee un marca-
do dimorfismo foliar, con hojas juveniles anchas, falcadas, 
de ápice agudo, comprimidas bilateralmente y disposición 
usualmente dística (De Laubenfels, 1969b; 1988); mientras 
que las hojas adultas son reducidas, imbricadas, comprimi-
das bifacialmente, con el ápice incurvado y disposición espi-
ralada y miden generalmente 1,5–3 x 0,5–0,8 mm.

A nivel cuticular, el Morfotipo 2 posee hojas anfiestomá-
ticas. Los estomas se disponen en hileras longitudinales, con 
los ejes estomáticos paralelos al margen foliar; las células epi-
dérmicas son rectangulares y se disponen en hileras, caracteres 
que sugieren afinidad con Dacrycarpus y Dacrydium y separan 
claramente de otras podocarpáceas similares como Halocarpus, 
Lagarostrobos, Lepidothamnus y Manoao (Wells y Hill, 1989). 
El desarrollo de anillos de Florin es variable en ambos géneros, 
pero el carácter liso y recto de las paredes anticlinales de las 
células epidérmicas, lo aproxima más a Dacrycarpus. La regular 
preservación, incluyendo número de subsidiarias, ornamen-
tación de sus paredes y presencia o ausencia de extensiones 
polares o laterales impide mayores comparaciones.
Comparaciones con formas fósiles. Numerosas especies de 
podocarpáceas de hojas reducidas han sido descriptas para 
yacimientos terciarios de Australia y Nueva Zelanda (véase 
referencias en Hill y Brodribb, 1999), muchas de ellas con 
cutículas. Para la Patagonia argentina y chilena, se conocen 
aún pocos restos, en su mayoría de edad eocena. Para el Pa-
leoceno tardío (?) a Eoceno temprano de Antártida y Eoceno 
de Santa Cruz y Río Negro se registró la presencia de Dacry-
carpus tertiarius (Berry) Fontes y Dutra 2010 (Berry, 1928, 
1938; Florin, 1940a; Zastawniak, 1981; Zhou y Li, 1994; 
Doktor et al., 1996; Fontes y Dutra, 2010); cuyas hojas 
son muy similares a las hojas adultas del actual Dacrycarpus 
dacrydioides (A. Richard) De Laub. Se trata en todos los casos 
de improntas de hoja sin cutícula preservada, asociadas en el 
material antártico a semillas muy similares a las de Dacrycar-
pus (Fontes y Dutra, 2010). Este material se diferencia del 
nuestro en la forma general de sus hojas, las cuales carecen 
de quilla y sus ápices se dirigen casi siempre hacia fuera, ale-
jándose del eje. Para el Eoceno tardío-Oligoceno temprano 
de Tierra del Fuego, Panti et al. (2008) describieron coníferas 

de hojas escuamiformes, pero sin una asignación sistemática 
precisa. Para el Eoceno de Chile se registró la presencia de 
ramas foliosas asignadas a Dacrycarpus inopinatus (Florin) 
Greenwood (Florin, 1940a; Greenwood, 1987); cuyas hojas 
son mayormente bilaterales, mientras que se hallan hojas es-
cuamiformes y bifaciales únicamente en la base de las ramas 
jóvenes, otorgándoles un aspecto claramente dimórfico y di-
ferenciable del Morfotipo 2. Para el Mioceno de Chile, Tron-
coso y Romero (1993) describieron ramas foliosas sin cutí-
cula, con hojas de morfología y dimensiones similares a las 
aquí descriptas, asignadas a Dacrydium s.l., las cuales poseen 
yemas apicales globosas no observadas en nuestro material.

El Morfotipo 2 se asemeja a dichos taxones fósiles sólo en 
su morfología general, de características generalizadas para 
las coníferas de hojas reducidas, y no puede ser asignado a 
ningún taxón descripto para la Patagonia argentina o chile-
na. Dada la frecuencia de dimorfismo foliar en las podocar-
páceas, es posible que el Morfotipo 2 pudiera representar las 
hojas adultas de un taxón con hojas juveniles o transicionales 
de lámina desarrollada. En particular, la asociación en los 
mismos niveles de ramas con hojas reducidas e imbricadas 
(Morfotipo 2) junto a ramas con hojas de lámina desarro-
llada y comprimida bilateralmente (Morfotipo 5), sugiere 
como posibilidad su pertenencia a un mismo taxón bioló-
gico. Sus mayores afinidades estarían dadas, de acuerdo a la 
morfología foliar y anatomía cuticular, con podocarpáceas 
de los géneros Dacrycarpus y Dacrydium, y se los asigna en 
forma preliminar a esta familia. No obstante, al no haberse 
hallado aún conexiones orgánicas entre ambos tipos foliares 
(Morfotipos 2 y 5), se optó describirlos en forma separada. 

Familia Podocarpaceae? 

Morfotipo 3

Figuras 3.1–2

Material estudiado. FCENCBPB 277; MAPBAR 1007.
Procedencia geográfica. Arroyo Montoso, cercanías de la 
mina de Pico Quemado.
Procedencia estratigráfica. Formación Ñirihuau.
Descripción. Ramitas foliosas, no ramificadas, longitud máxi-
ma preservada 2,5 cm, diámetro del tallo 0,6–0,8 mm. Hojas 
subopuestas, dispuestas en un mismo plano, insertas en án-
gulos de 37º (20º–45º), comprimidas bifacialmente, lineales 
a lanceoladas, de márgenes enteros y paralelos. Ápice asimé-
trico, levemente acuminado en hojas completas, no mucro-
nado, base con una suave constricción y probable torsión que 
origina un falso pecíolo. Dimensiones de las hojas basales: 6,6 
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(4,8–11) mm de largo x 0,8 (0,4–1) mm de ancho; relación L/
A= 8,4 (6,6–12,3). Hojas apicales miden 3,7–4 mm de largo 
x 0,6–0,8 mm de ancho; relación L/A= 4,6–6,7 respectiva-
mente. Vena media demarcada, se observó únicamente en el 
ejemplar FCENCBPB 277. Cutícula de regular preservación, 
no permitió observación de caracteres anatómicos.
Comparaciones con formas actuales. El material estudiado 
puede ser asignado al tipo foliar II de De Laubenfels (1953; 
ver discusión Morfotipo 1).

Las mayores similitudes se hallaron con las hojas adultas 
de Saxegothaea, Prumnopitys y Podocarpus. Estos tres géneros 
poseen hojas con filotaxis espiralada, pero en condiciones 
de baja luminosidad, pueden torcer sus pecíolos de modo 
que las hojas se disponen en un único plano y la superficie 
fotosintética queda orientada en forma perpendicular a la 
dirección de la luz incidente. En la cordillera patagónica de 
Argentina y Chile, crecen actualmente 4 especies de podo-
carpáceas con hojas tipo II: Podocarpus saligna, P. nubigena 
Lindley, Saxegothaea conspicua Lindley y Prumnopitys andi-
na (Poepp. ex Endl.) de Laub., las tres últimas poseen hojas 
con una morfología muy similar. El Morfotipo 3 se asemeja 
particularmente a P. andina, especie que posee las hojas de 
menores dimensiones (1–2,5 cm x 1,5–2 mm, relación L/A 
próxima a 10; Troncoso, 1991), lineales a ligeralmente falca-
das y en tal caso el ápice es algo asimétrico, aguzado pero sin 
mucrón punzante, y la base se atenúa hacia un pecíolo muy 
corto a veces retorcido.
Comparaciones con formas fósiles. De las especies descrip-
tas para el extremo austral de América del Sur, el Morfoti-
po 3 presenta cierta semejanza con Podocarpus andiniformis 
Berry 1938 del Eoceno de Río Pichileufu (provincia de Río 
Negro), aunque nuestro material presenta hojas dispuestas 
mucho más densamente, de menores dimensiones y ápices 
no tan agudos como en aquella especie. El material referido a 
P. andiniformis es escaso y carece de cutícula, las comparacio-
nes son por lo tanto limitadas. Una morfología similar se ha-
lla también en Coronelia molinae Florin 1940 del Eoceno del 
sur de Chile y Tasmania (Florin, 1940b; Townrow, 1965), 
pero ésta se distingue por sus bases foliares abruptamente 
redondeadas que originan un corto pecíolo, no decurrentes, 
y por caracteres epidérmicos (presencia de papilas y pelos 
epidérmicos) no verificables en nuestro material.

Morfotipo 4

Figura 3.3

Material estudiado. Articulados: FCENCBPB 280, 289(1). 

Hojas aisladas: FCENCBPB 289, 296, 297.
Procedencia geográfica. Arroyo Montoso, cercanías de la 
mina de Pico Quemado.
Procedencia estratigráfica. Formación Ñirihuau.
Descripción. Hojas linear-lanceoladas, dispuestas en forma 
alterna a subopuesta, insertas en ángulos de 34º–49º, posible-
mente bifaciales, base decurrente y estrechada gradualmente, 
probable falso pecíolo con torsión basal, ápice redondeado 
o levemente acuminado, márgenes enteros. Dimensiones de 
las hojas: 1,1 (0,6–1,6) cm de largo x 0,22 (0,2–0,3) cm de 
ancho. Relación L/A= 4,8:1 (3,2:1–6,9:1), relación entre la 
base decurrente y la parte libre de la hoja= 0,25–0,36. Una 
vena media prominente. Hojas reducidas, adpresas, de 0,4 
cm de largo x 0,08 cm de ancho, de inserción espiralada en 
la base de la rama. Cutícula de regular preservación, no per-
mitió la observación de caracteres anatómicos.
Comparaciones con formas actuales. Los materiales estu-
diados pueden ser asignados al tipo foliar II de De Lauben-
fels (1953, ver Discusión del Morfotipo 1). Dentro de éste, 
la combinación de hojas bifaciales pequeñas, simples, uni-
nervias, con una base estrechada que se continúa en un falso 
pecíolo con ligera torsión basal, sugeriría afinidad con los 
géneros Saxegothaea, Prumnopitys y Podocarpus. No obstante, 
la calidad de la preservación no permitió determinar con cer-
teza el tipo de compresión e inserción de la hoja, por lo que 
su asignación y comparaciones son limitadas. Asímismo, no 
se puede descartar que este morfotipo pueda corresponder a 
hojas juveniles del Morfotipo 1, del cual se distingue por su 
forma y dimensiones, pero en ausencia de restos cuticulares o 
conexiones orgánicas, resulta poco acertada la asignación de 
ambos subtipos a un mismo taxón.
Comparaciones con formas fósiles. Hojas de morfología 
similar a este morfotipo fueron descriptas por Troncoso 
(1991) para el Mioceno de Chile y asignadas a Saxegothopsis, 
por su similitud con Saxegothopsis fuegianus Dusén 1899 del 
Mioceno de Tierra del Fuego y posibles afinidades con Saxe-
gothaea conspicua. 

Familia Podocarpaceae

cf. Dacrycarpus

Morfotipo 5

Figuras 3.4–7

Material estudiado. BA Pb 8370; FCENCBPB 282, 283, 
284, 285.
Procedencia geográfica. Arroyo Montoso, cercanías de la 
mina de Pico Quemado.
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Procedencia estratigráfica. Formación Ñirihuau.
Descripción. Corresponde al ejemplar más completo 
FCENCBPB 285 (Figs. 3.4–5). Sistema de ramas foliosas en 
conexión orgánica. Rama de primer orden (1) de posición 
central y 3,1 cm de longitud preservada. Ramas de segundo 
orden (2–5?), dispuestas en forma alterna sobre la rama (1) 
y de longitudes preservadas 1,4; 2,3; 1,8 y 0,7 cm y ángulos 
de inserción de 32º, 54º, 46º y 40º respectivamente. Hojas 
subopuestas a alternas, insertas en ángulos de 43º (25º–63º), 
comprimidas bilateralmente, lanceoladas, de base ancha y 
decurrente, ápice con mucrón punzante. Vena media demar-
cada. Dimensiones de las hojas 6,1 (3,4–8,5) mm de largo x 
1,5 (1,1–1,8), relación L/A= 4,1:1 (2,6:1–5,9:1). Se obser-
van hojas más pequeñas en los ápices de las ramas y también 
intercaladas al azar entre las hojas más grandes, sin un patrón 
definido (Figs. 3.4–5), otorgando a las ramas un aspecto li-
geramente heterogéneo. Los ejemplares FCENCBPB 283 y 
284 corresponden a ramitas de 2 cm de longitud preservada, 
con hojas de idénticas características a las descriptas pero dis-
puestas más densamente y con una mayor homogeneidad de 
dimensiones, sólo algo más pequeñas en el ápice y base de 
las ramitas (Fig. 3.6). Las hojitas miden 2 (0,8–4) mm de 
largo x 1 (0,2–1) mm de ancho, relación L/A= 4,4:1 (3,3:1 
– 6,2:1), se insertan en ángulos de 44º (29º–56º). Cuando 
preservado, el meristema apical se halla protegido por hojas 
reducidas, densamente dispuestas y posiblemente bifaciales 
(Fig. 3.7). Cutícula de preservación insuficiente, no permitió 
la observación de caracteres anatómicos.
Comparaciones con formas actuales. El material estudiado 
puede ser asignado al tipo foliar I de De Laubenfels (1953), 
caracterizado por tratarse de hojas falcadas, con ápices in-
curvados, uno o más haces vasculares e insertas en forma 
espiralada. Este tipo foliar se halla en follaje transicional 
(Araucariaceae, “Taxodiaceae”, Podocarpaceae y raramen-
te en Pinaceae) o maduro (Pinaceae, “Taxodiaceae”, Podo-

carpaceae) mientras que está completamente ausente en las 
Cupressaceae s.s. y Taxaceae, tanto en formas transicionales 
como adultas. De todas estas formas, son características las 
hojas bilaterales y sin pecíolo en las podocarpáceas Falcatifo-
lium, Acmopyle (hojas adultas) y Dacrycarpus (hojas juveniles 
o vegetativas; Hill y Brodribb, 1999), siendo la bilateralidad 
un carácter único dentro del follaje de las coníferas actuales. 
De éstos, el Morfotipo 5 presenta las mayores similitudes 
con Acmopyle y Dacrycarpus. En ausencia de estructuras re-
productivas o estructura cuticular preservadas; la asignación 
a uno u otro género resulta dificultosa, por lo que las compa-
raciones se realizaron con ambos taxones.

Las especies actuales de Dacrycarpus presentan hojas ju-
veniles bilaterales, falcadas y curvadas hacia el eje, o bien 
lineales a frecuentemente lanceoladas, insertas en ángulos 
de 60º, típicamente más cortas hacia el ápice de la rama, 
de modo que ésta adquiere una apariencia de pluma, miden 
6–12 mm x 1 mm y se insertan usualmente en forma dística 
(De Laubenfels, 1969b, 1988). Las hojas del Morfotipo 5 
son similares en morfología y dimensiones a D. dacrydioides, 
en cuyas hojas se observa en ocasiones una marcada variabi-
lidad en las dimensiones de las hojas, así como hojas peque-
ñas intercaladas y en algunos casos, se emiten hojas hacia un 
solo lado de la rama, de modo que ésta adquiere un aspecto 
menos simétrico y disímil respecto de una pluma (Fig. 3.8).  
Acmopyle posee hojas adultas lineales, bilaterales, dísticas (ex-
cepto ramas con exposición directa a la luz solar), con dos 
bandas estomáticas conspicuas en la superficie inferior de la 
hoja y márgenes a veces curvados, miden 10-19 mm (hasta 
22 mm) x 1,8–3,2 mm en hojas de sombra de A. panche-
ri (Brongniart y Grisebach) Pilger (De Laubenfels, 1969b, 
1988). La inserción dística de las hojas otorga también a las 
ramitas un aspecto “de pluma”, Acmopyle difiere por lo tanto 
en el aspecto general de la rama y hojas de mayores dimen-
siones respecto del Morfotipo 5.

Figura 3. 1–2, Morfotipo 3 (Podocarpaceae?); 1, MAPBAR 1007; 2, FCENCBPB 277. Ramas foliosas con hojas bifaciales, uninervias, dispuestas en 
un plano. Base foliar estrechada, con probable torsión y falso pecíolo (flechas)/ leafy branches with bifacial, univeined leaves, inserted in one plane. 
Foliar base narrowed, with probable torsión and false petiole (arrows); 3, Morfotipo 4 (Podocarpaceae?). FCENCBPB 280. Rama foliosa con hojas 
uninervias, posiblemente bifaciales/ leafy branch with univeined, possibly bifacial leaves; 4–7, Morfotipo 5. Podocarpaceae cf. Dacrycarpus; 4–5, 
FCENCBPB 285. Sistema de ramificación: ramas de primer orden (R1) y segundo orden (R2). Nótese la presencia de hojas más pequeñas intercaladas 
(flechas) y el aspecto heterogéneo de las ramas/ branching system in organic connection: first order (R1) and second order (R2) branches. Notice the 
presence of smaller intercalated leaves (arrows) and the heterogeneous aspect of the branches; 5, detalle de las hojas bilaterales con ápice mucronado 
y vena media única/ detail of bilateral leaves mucronate apex and a single middle vein; 6, FCENCBPB 284. Ramita de aspecto homogéneo, con hojas 
bilaterales de mayores dimensiones en el sector medio, más pequeñas hacia la base y el ápice de la ramita / branchlet of homogeneous aspect, with 
bigger bilateral leaves in the middle part, getting smaller to the base and the apex of the branchlet; 7, sector apical de una ramita. Hojas bilaterales con 
una vena media; ápice agudo y mucronado. Meristema apical recubierto de hojas densamente dispuestas, posiblemente bifaciales (flecha)/ apical 
part of a branchlet. Bilateral leaves with a middle vein and acute, mucronate apex. Apical meristem covered by densely arranged leaves, possibly bifacial 
(arrow); 8, Dacrycarpus dacrydioides (actual), rama de último orden portando una ramita: hojas bilaterales con ápice agudo y mucronado; meri-
stema apical protegido por hojas reducidas y densamente empaquetadas/ (extant), last order branch bearing a branchlet: bilateral leaves with acute 
and mucronate apex; apical meristem protected by reduced, densely packed leaves. (Foto cortesía de Chrissen E.C. Gemmill, University of Waikato, New 
Zealand). Escala gráfica / Scale bar: 1–3; 5, 6, 8 = 5 mm; 4 = 1 cm; 7 = 1 mm.
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Comparaciones con formas fósiles. Dacrycarpus presenta un 
amplio registro macrofosilífero en el Cenozoico de Austra-
lia y Nueva Zelanda (Wells y Hill, 1989; Pole, 1998; Hill 
y Brodribb, 1999; Hill y Whang, 2000). En cambio, existe 
hasta el momento una única especie con hojas bilaterales de 
este género descripta para Patagonia: D. inopinatus (Florin) 
Greenwood 1987; procedente del Eoceno de Chile (Enge-
lhardt, 1891, 1905; Florin, 1940a; Greenwood, 1987; ver 
Discusión Morfotipo 2). Para el Mioceno de Chile, Troncoso 
(1991) y Troncoso y Romero (1993) citaron formas afines a 
esta especie, designadas como Podocarpus sp. 2. El material 
aquí descripto se asemeja a D. inopinatus en sus dimensio-
nes y morfología general, particularmente en los ejemplares 
de pequeño tamaño (FCENCBPB 282, 283, 284, Figs. 3.6 
–7), que presentan una mayor homogeneidad en dimen-
siones y morfología foliar. No obstante, las hojas mayores 
del Morfotipo 5, son notablemente más anchas que las de 
aquella especie (FCENCBPB 285: 1,1–1,8 mm, D. inopi-
natus: 0,6–1 mm) y se insertan en la rama más separadas 
entre sí, lo cual otorga a las ramas del Morfotipo 5 un as-
pecto diferente respecto del típico “aspecto de pluma” del 
género Dacrycarpus y presente también en D. inopinatus. Por 
otro lado, se hallan frecuentemente en las ramas de FCEN-
CBPB 285 hojas más cortas intercaladas entre otras más lar-
gas, lo cual contribuye al aspecto irregular de las ramitas. La 
ausencia de cutículas con detalles preservados impide una 
comparación estrecha entre ambos materiales, aunque pro-
bablemente se trata de formas afines. Florin (1940a) señaló 
que las mayores similitudes de esta especie se hallarían con 
los actuales D. dacrydioides de Nueva Zelanda, D. vieillardii 
(Parl.) De Laub. de Nueva Caledonia y D. imbricatus (Blu-
me) De Laub. de Nueva Guinea, similitudes compartidas 
con el Morfotipo 5, en particular respecto de primera D. 
dacrydioides. Wilf et al. (2007, 2009) mencionaron también 
la presencia de Dacrycarpus para el Eoceno de Laguna del 
Hunco, Chubut, aunque estos materiales no han sido aún 
descriptos formalmente.

Para el Eoceno temprano de Santa Cruz y Río Negro, se 
registra la presencia de Dacrycarpus tertiarius; especie repre-
sentada también en el Paleógeno de Antártida por macro-
fósiles foliares y semillas de morfología y dimensiones muy 
similares a las actuales (ver Discusión Morfotipo 2). Todos 
los registros de esta especie corresponden a ramas de hojas 
escuamiformes, imbricadas y bifaciales, por lo cual podrían 
representar a las hojas adultas del género; mientras que los 
registros del Eoceno y Mioceno de Chile (D. inopinatus), 
Eoceno de Laguna del Hunco (Dacrycarpus sp.) y el Mor-

fotipo 5 corresponden a hojas bilaterales y por lo tanto a las 
hojas juveniles o vegetativas.

Por su parte, Acmopyle tiene un amplio registro macro-
fosilífero en yacimientos paleocenos, eocenos y oligoce-
nos (temprano) de Australia (Hill y Carpenter, 1991; Pole 
1992a; Carpenter y Pole, 1995). En América del Sur, está re-
presentado por A. engelhardtii (Berry) Florin 1940, del Eoce-
no de Río Pichileufú, Río Negro (Berry, 1938; Florin, 1940 
a) y Acmopyle sp. del Eoceno de Laguna del Hunco, Chubut 
(Wilf et al., 2007, 2009, 2010b). Para distintas localidades 
del Eoceno de Antártida, Florin (1940b) y luego Zhou y Li 
(1994) describen la especie A. antarctica Florin 1940. Tan-
to las hojas de las especies actuales como del Terciario de 
Río Pichileufú y Antártida presentan hojas de dimensiones 
mucho mayores a las observadas en el Morfotipo 5, se dis-
ponen más densamente y carecen, por otro lado, de las hojas 
intercaladas más pequeñas, vistas en el Morfotipo 5. Las di-
mensiones foliares por sí solas no pueden ser consideradas de 
importancia sistemática (existen especies fósiles de Acmopyle 
del Cenozoico de Australia de pequeñas dimensiones; Hill 
y Carpenter, 1991); no obstante, la asignación de nuestro 
material al género Acmopyle parece poco probable debido al 
aspecto general de las ramas foliosas.

Las mayores afinidades del Morfotipo 5 se encuentran 
con las hojas juveniles de Dacrycarpus, en base a sus dimen-
siones, ángulo de inserción de las hojas y variabilidad en las 
dimensiones y posición de las hojas. Considerando el dimor-
fismo foliar hallado en Dacrycarpus, resulta posible sugerir 
la vinculación del Morfotipo 5 a un mismo taxón biológico 
junto con el Morfotipo 2 (hojas escuamiformes y bifaciales), 
que podrían representar las hojas adultas, como se observa 
actualmente en este género. La asignación sistemática de los 
restos vegetativos del Morfotipo 5 se ve además corroborada 
por la presencia de polen de Dacrycarpites australiensis Cook-
son y Pike 1953 (Fig. 6.2) en los mismos niveles portadores 
de hojas.

Familia Podocarpaceae?
Morfotipo 6
Figuras 4.1–2

Material estudiado. FCENCBPB 276(2); MAPBAR 741.
Procedencia geográfica. Arroyo Montoso, cercanías de la 
mina de Pico Quemado.
Procedencia estratigráfica. Formación Ñirihuau.
Descripción. Hojas aisladas, falcadas, de margen entero, bifa-
ciales. Base incompleta de ancho estimado 0,5 cm, longitud 
promedio estimada 5,8–7,3 cm. Ancho máximo 0,8–1 cm, re-
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lación L/A= 7,2–7,3. Ápice romo, incompleto, de 0,15 cm de 
ancho. Numerosas venas no ramificadas, paralelas y poco cons-
picuas, sin una vena media principal. Cutícula de preservación 
regular, no permitió observación de caracteres anatómicos.
Comparaciones con formas actuales. Estos ejemplares co-
rresponden al tipo foliar IV de De Laubenfels (1953), ca-
racterizadas por ser anchas, de forma lanceolada a ovalada, 
planas y plurinervias, con inserción ancha o estrecha. Este 
tipo foliar se halla restringido dentro de las coníferas actuales 
a la familia Araucariaceae y al género Nageia dentro de las 
Podocarpaceae, pero la ausencia de cutícula o estructuras re-
productivas preservadas impide una comparación detallada. 
Comparaciones con formas fósiles. Se halla cierta similitud 
entre el material aquí estudiado y “Zamia” tertiaria Engelhar-
dt 1891, descripta para el Mioceno de Chile y el Eoceno de 
Río Negro y Chubut (Engelhardt, 1891; Berry, 1922) y atri-
buida al Orden Cycadales. Esta especie posee hojas opuestas, 
coriáceas, lanceoladas, inequilaterales y frecuentemente fal-
cadas, con su máximo ancho en la zona media y aguzándose 
aproximadamente en forma igual hacia el ápice y la base, 
ápices agudos a acuminados; con numerosas venas paralelas 
dispuestas densamente, sin una vena media. Recientemente, 
esta especie fue considerada como una probable conífera de 
hojas anchas, cuya morfología y arquitectura foliar indicaría 
afinidades tanto con Agathis Salisbury (Araucariaceae) como 
con las Podocarpaceae (Wilf et al., 2005). Labandeira et al. 
(2007) señalaron que el conjunto de trazas de insectos ha-
llados en diversos ejemplares de esta especie, indicarían una 
mayor afinidad con la familia Podocarpaceae, la cual ha sido 
corroborada recientemente por estudios cuticulares (Iglesias 
et al., 2008). Dentro de las actuales Podocarpaceae, el género 
Nageia posee, al igual que Retrophyllum y Afrocarpus, hojas 
subopuestas u opuestas, con bases foliares insertas mediante 
una típica torsión basal; pero difiere de aquéllos en el ca-
rácter plurinervio de las hojas, único dentro de las actuales 
Podocarpaceae (Page, 1988). Actualmente, este género se 
distribuye desde el sur de India y Bangladesh, a lo largo del 
sudeste asiático hasta Nueva Guinea, y del sur de China al 
sur de Japón (De Laubenfels, 1988). “Zamia” tertiaria posee 
una venación similar a la de Nageia, un estudio detallado 
de la anatomía cuticular así como de la forma de inserción 
de las hojas podrá corroborar la similitud morfológico-ar-
quitectural de estas hojas. El Morfotipo 6 concuerda en sus 
dimensiones y forma falcada con de ejemplares de “Z.” ter-
tiaria ilustrados por Berry (1938, pl. 9), pero la ausencia de 
ápice y bases preservadas, así como de cutícula en nuestros 
materiales, impide una comparación más estrecha.

Se hallaron similitudes también entre el material des-
cripto y el género Araucarioides Bigwood y Hill 1985 (Arau-
cariaceae), descripto para hojas del Eoceno de Tasmania y 
por Pole (1995) para el Cretácico Tardío de Nueva Zelanda. 
Posee hojas bifaciales, generalmente asimétricas, pluriner-
vias, lineales a lanceoladas (relación L/A > 10) y cutícula tí-
picamente araucarioide. El material aquí estudiado presenta 
morfología y dimensiones muy similares, pero la ausencia de 
cutícula preservada impide mayores comparaciones.

Familia Araucariaceae Henkel y Hochst 1865
Género Araucaria de Jussieu 1789

Sección Araucaria Wilde y Eames 1952

Especie tipo. Araucaria araucana (Molina) K. Koch 1873.

Araucaria nathorstii Dusén 1899
Figuras 4.3–6

Material estudiado. FCENCBPB 298, 299, 301, 311;
MAPBAR 715, 1378.
Procedencia geográfica. Arroyo Montoso, cercanías de la 
mina de Pico Quemado.
Procedencia estratigráfica. Formación Ñirihuau.
Descripción. Hojas aisladas, de consistencia gruesa y coriá-
cea, lanceoladas elongadas a oval-lanceoladas, de margen en-
tero y ápice acuminado, sin mucrón. Base de inserción cón-
cava, de 0,9–1,5 cm de ancho. Incluye dos subtipos de forma 
y proporciones diferentes: 1) FCENCBPB 298, 299, 311. 
Los ejemplares completos (FCENCBPB 311 y FCENCBPB 
298, Figs. 4.3, 4.5) son de forma lanceolada, elongada, de 
2,8 x 1 cm y 8,3 cm x 2,6 cm respectivamente; relación L/A= 
2,8–3:1 y 2) FCENCBPB 301, MAPBAR 715, MAPBAR 
1378. Los dos ejemplares completos (MAPBAR 715; Fig. 
4.4 y MAPBAR 1378) corresponden a hojas oval-lanceola-
das, de base ensanchada, de 4,2–4,3 cm de largo x 1,9 cm 
de ancho; relación L/A= 2,2:1–2,3:1. En ambos subtipos, la 
relación ancho máximo/base es de 1,8–2,1. Venación para-
lela. Cutícula: corresponde a FCENCBPB 298. Hojas anfis-
tomáticas, con concentración de estomas ligeramente mayor 
en una superficie (no fue posible diferenciar las superficies 
abaxial y adaxial); márgenes foliares con escasos estomas o 
sin ellos. Hileras estomáticas continuas, raramente disconti-
nuas, paralelas entre sí y respecto del margen foliar; separadas 
entre sí por 6 (2–13) hileras de células epidérmicas (Figs. 4.6, 
5.1-2). Estomas hundidos individualmente, separados entre 
sí por 1–3 células epidérmicas o en ocasiones contiguos pero 
sin compartir células subsidiarias, elípticos a sub-circulares 
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o raro circulares; apertura estomática paralela (72%), ligera-
mente oblicua (25º aproximadamente, 27%), o transversal 
al eje longitudinal (1%) (Figs. 5.1–5.4). Aparato estomático 
de 82 (57–100) µm de largo x 42 (17–55) µm de ancho; 
células oclusivas de 42 (19–57) µm de largo x 18 (6–32) 
µm de ancho. Cantidad de células subsidiarias: 4 (80%), 5 
(19%), 6 (1%). Cutícula de las células oclusivas engrosada 
en la zona del ostíolo, cutícula de las subsidiarias lisa o con 
rugosidades. Células epidérmicas rectangulares elongadas a 
irregulares entre hileras estomáticas [dimensiones: 28 (15–
53) x 8 (5–14) µm] y cuadrangulares o irregulares dentro 
de las hileras [dimensiones: 17 (6–38) µm x 12 (5–27) µm]. 
Paredes anticlinales de las células epidérmicas lisas o con 
nudosidades (observadas sólo bajo microscopio óptico), fre-
cuentemente engrosadas en los ángulos; paredes periclinales 
lisas o rugosas.
Discusión y comparaciones. El subtipo foliar 1 (FCEN-
CBPB 298, 299 y 311) posee características morfológicas 
y anatómico-cuticulares muy similares al ejemplar BA Pb 
8206 descripto por Menéndez y Caccavari (1966) y asignado 
a Araucaria nathorstii, procedente también del yacimiento 
de Pico Quemado. El ejemplar FCENCBPB 311 represen-
ta muy probablemente, por sus pequeñas dimensiones, una 
hoja juvenil; no obstante, la forma y proporciones se mantie-
nen iguales al ejemplar de mayor tamaño. El subtipo foliar 
2 (FCENCBPB 301, MAPBAR 715, MAPBAR 1378) se 
diferencia del anterior por tratarse de hojas de dimensiones 
menores y base marcadamente aovada, las cuales coinciden 
enteramente con las descripciones del ejemplar BA Pb 8205 
de Menéndez y Caccavari (1966.). Dichos autores señalaron 
la uniformidad de caracteres cuticulares de estos dos tipos de 
hojas, y, considerando la variación en tamaño y forma que se 
observa en diversas especies de Araucaria actual, adjudicaron 
todos los materiales por ellos estudiados a A. nathorstii. En 
base a la identidad de caracteres morfológicos y anatómicos, 
así como la proveniencia del mismo yacimiento, se asigna 
todos los materiales aquí estudiados a A. nathorstii.

A. nathorstii fue descripta originalmente por Dusén 
(1899) en base a hojas sin cutícula preservada, proceden-
tes del Oligoceno tardío-Mioceno temprano de Arroyo Las 
Minas en Punta Arenas (Chile). Este autor distinguió ho-
jas de ramas estériles, de forma lanceolada, algo estrechadas 
en su base; y hojas de ramas fértiles, de forma lanceoladas 
pero más anchas que las anteriores, a veces casi triangulares 
(aovadas), de base ancha y decurrente. Luego Berry (1928) 
citó esta especie en estratos terciarios de Río Negro, de una 
localidad próxima al Lago Nahuel Huapi, cuya edad consi-
deró posiblemente Oligocena tardía. Los materiales de Berry 
comprenden algunas hojas pequeñas, aovadas, que conside-
ró idénticas al material de Dusén, aunque la mayoría serían 
hojas grandes y elongadas. Berry (1928) optó por no atri-
buirlas a ramas vegetativas o reproductivas, pero las asignó 
a la misma especie descripta por Dusén. Las diferencias en 
dimensiones y proporciones halladas entre los dos subtipos 
foliares aquí descriptos coinciden con aquellas halladas por 
Dusén (1899) y por Berry (1928), pero al no haberse halla-
do estructuras reproductivas en conexión orgánica con las 
hojas, se opta aquí por seguir el mismo criterio adoptado por 
Berry (1928.) de no discriminar hojas de ramas estériles de 
ramas fértiles. También Fiori (1939) citó esta especie para los 
afloramientos de Formación Ñirihuau en Mina de Petróleo, 
unos 22 km al SE de Bariloche y probablemente cercana al 
sitio de donde proceden los ejemplares de Berry. Finalmente, 
Feruglio (1941) mencionó ejemplares muy probablemente 
asignables a esta especie para estratos terciarios de Punta 
Norte (Cabo Coyle) en el SE de la provincia de Santa Cruz, 
aunque no realizó una descripción de los mismos. Otras citas 
para esta especie corresponden al Eoceno de Isla Seymour 
(Doktor et al., 1996) y posiblemente al Eoceno de Isla Rey 
Jorge (Troncoso, 1986), ambos en Antártida, aunque se tra-
ta de escasos ejemplares sin cutícula preservada. En opinión 
de Berry (1928), A. nathorstii se habría distribuido desde 
aproximadamente 53ºS a casi 41ºS, aunque los registros an-
tárticos ampliarían el rango a más de 60ºS.

Figura 4. 1–2, Morfotipo 6 (Podocarpaceae?). FCENCBPB 276 (2). Hoja aislada, falcada, plurinervia/ isolated leaf, falcate, multiveined; 2, detalle de 
la venación/ detail of the leaf venation; 3–6, Araucaria nathorstii Dusén; 3, FCENCBPB 298. Aspecto general de la hoja estrechamente lanceolada 
con fragmentos de cutícula preservada/ general aspect of the narrowly lanceolate leaf with cuticle fragments preserved; 4, MAPBAR 715. Aspecto 
general de la hoja lanceolada y de base aovada/ general aspect of the lanceolate leaf with ovate base; 5, FCENCBPB 311. Hoja juvenil/ juvenile leaf; 
6, FCENCBPB 298, cutícula. Superficie interna vista con microscopio óptico. Hileras estomáticas continúas con estomas próximos entre sí. Paredes 
anticlinales de las células epidérmicas lisas o ligeramente sinuosas (flechas)/ FCENCBPB 298, cuticle. Inner surface seen with optical microscope. 
Continuous stomatal rows with stomata close to each other. Anticlinal walls of epidermal cells smooth or slightly sinuous (arrows); 7, Araucaria 
sp. FCENCBPB 300. Complejo bráctea-escama uniseminado, con superficie finamente estriada en sentido longitudinal, alas estrechas (A) en el 
sector distal y un dentículo agudo en el sector basal (D). Nótese el contorno circular de la semilla/ uniseminated bract-scale complex, with finely, 
longitudinally striated surface, narrow wings (A in the distal part and an acute denticle in the basal part (D). Notice the circular shape of the seed; 8, 
complejo bráctea-escama de Araucaria araucana (actual) con semilla aún inmadura. L: lígula, A: alas, D: dentículo basal/ extant Araucaria araucana 
bract-scale complex with seed still immature. L: ligule, A: wings, D: basal denticle. (Foto cortesía de Darian M. Stark Schilling, disponible en: www.
florachilena.cl). Escala gráfica/ Scale bar: 1–5; 7–8 = 1 cm; 6 = 100 µm. 
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 Tanto Dusén (1899) como Berry (1928) y Menén-
dez y Caccavari (1966) coinciden en que A. nathorstii se 
asemeja más a A. araucana (Sección Araucaria) por sus 
hojas anchas, coriáceas y gruesas, de ápice acuminado. A 
nivel cuticular existen numerosas similitudes entre ambas: 
estomas alineados en hileras continuas u ocasionalmente 
discontinuas, orientados con las aperturas paralelas al eje 
mayor, en ocasiones oblicuas y más raro transversales, en 
general con 4 subsidiarias, pero aparecen también 5 o 6. 
Las células epidérmicas son rectangulares entre hileras es-
tomáticas a irregulares dentro de las hileras, y en ambas es-
pecies las paredes periclinales pueden tener una ornamen-
tación granular. A. nathorstii se diferencia de A. araucana 
por carecer de extensiones polares en las células oclusivas 
y de punteaduras en la pared de las células epidérmicas 
(Stockey y Ko, 1986).

El registro fósil de hojas asignadas a la Sección Arau-
caria para el sur de América del Sur comprende diversas 
especies de edad cretácica, eocena y oligo-miocena (véase 
“Distribución de la sección Araucaria en el registro fósil 
de América del Sur y Antártida”). De éstas, las mayores 
similitudes se hallan con A. pararaucana Panti, Césari, 
Marenssi y Olivero 2007 del Eoceno tardío de Tierra del 
Fuego (Panti et al., 2007), pero A. nathorstii se diferencia 
de ésta por sus hileras estomáticas más regulares y células 
epidérmicas perfectamente rectangulares. Para el Paleoce-
no tardío de Antártida, Dusén (1908) describió un único 
ejemplar de hoja sin cutícula que denominó A. imponens 
Dusén 1908, de forma muy similar a las hojas grandes de 
A. nathorstii, aunque se separaría de esta última por su base 
ancha, forma más lanceolada y menor cantidad de venas. 
Berry (1928) y Doktor et al. (1996) consideraron que A. 
imponens podría hallarse dentro del rango de variabilidad 
natural de A. nathorstii. Recientemente, Cantrill et al. 
(2011), ofrecieron una descripción detallada de A. impo-
nens, basada en materiales originales y nuevas colecciones, 
y reconfirmaron la identidad taxonómica de la especie. 

Araucaria sp. 

Figura 4.7

Material estudiado. FCENCBPB 300.
Procedencia geográfica. Arroyo Montoso, cercanías de la 
mina de Pico Quemado.
Procedencia estratigráfica. Formación Ñirihuau.
Descripción. Complejo-bráctea escama de forma oblonga-
cuneiforme, de 3 cm de largo máximo preservado x 1,5 cm 
de ancho máximo preservado, estrechamente alado. Sector 
distal del complejo y lígula no preservados, el extremo basal 
del complejo (punto de inserción en el eje del cono) conserva 
un pequeño dentículo acuminado. Bráctea y escama comple-
tamente fusionadas entre sí y con la semilla, sin alas. Superfi-
cie del complejo finamente estriada en sentido longitudinal. 
Semilla de forma roma y semi-circular en el sector apical de 
la escama, contorno completo de la semilla no preservado; 
diámetro mayor de 0,9 cm.
Discusión. El ejemplar estudiado es asignado al género 
Araucaria por poseer bráctea y escama completamente fu-
sionadas entre sí y recubriendo por entero la semilla. El 
aspecto nuciforme del complejo seminífero, la ausencia de 
alas bien desarrolladas y la retención de la semilla dentro 
de la escama en el momento de la dehiscencia de la misma, 
permiten asignarlo a la Sección Araucaria Wilde y Eames 
(1952). Silba (1986) describió las escamas seminíferas de 
las dos especies actuales [A. araucana y A. angustifolia (Ber-
tol.) Kuntze] como estrechamente aladas, aunque se obser-
va que el desarrollo de las alas varía entre moderado y nulo 
entre las diferentes escamas, y en ningún caso alcanza la 
amplitud observada en escamas de las otras secciones del 
género. El complejo seminífero aquí descripto coincide, en 
efecto, con la descripción de Silba (1986) para las especies 
actuales respecto de la presencia de alas estrechas y también 
de un pequeño dentículo en la base de la escama, donde 
ésta se inserta en el cono (Fig. 4.8). El aspecto general y 
dimensiones de nuestro ejemplar son similares a los de las 

Figura 5. 1–4, Araucaria nathorstii Dusén. FCENCBPB 298; 1, Superficie cuticular interna, zona media de la hoja. Hileras estomáticas con estomas 
paralelos y ligeramente oblicuos al eje/ inner cuticular surface, middle part of the leaf. Stomatal rows with paralell and slightly oblique stomata; 2, 
superficie cuticular interna, zona marginal de la hoja. Estomas paralelos y transversales (cabezas de flechas) al eje/ inner cuticular surface, marginal 
part of the leaf. Paralell and transverse stomata (arrowheads); 3, Detalle de los estomas con 4 (derecha) y 5 (izquierda) células subsidiarias/ detail 
of the stomata with 4 (right) and 5 (left) subsidiary cells; 4, vista lateral de un estoma con 4–5? células subsidiarias (cabezas de flechas)/ lateral view 
of a single stoma with 4–5? subsidiary cells (arrowheads); 5–8, Morfotipo 2 (Podocarpaceae?). MAPBAR 900; 5, aspecto general de las hojas vistas 
con MEB. Nótese la forma estrechamente romboidal, la quilla abaxial y el ápice agudo/ general aspect of the leaves with SEM. Notice the narrowly 
romboidal shape, the abaxial keel and the acute apex; 6, detalle de la figura anterior. Superficie cuticular externa con estomas alineados (cabezas de 
flecha)/ detail of previous figure. External cuticular surface with aligned stomata (arrowheads); 7, superficie cuticular interna con estomas alineados 
(cabezas de flecha)/ inner cuticular surface with aligned stomata (arrowheads); 8, detalle de la figura anterior. Aparato estomático: Os: ostíolo, Oc: 
células oclusivas, S: células subsidiarias, E: células epidérmicas/ detail of previous figure. Stomatal apparatus: Os: ostiole, Oc: guard cells, S: subsidiary 
cells, E: epidermal cells. Escala gráfica/ scale bar: 1–2; 6–7 = 100 µm; 3–4, 8 = 20 µm; 5 = 500 µm.
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dos especies actuales; sin embargo, difiere de éstas por la 
forma circular de la semilla, que parece ocupar además sólo 
el sector distal del complejo; mientras que en las especies 
actuales, la semilla adquiere una forma elongada y cunei-
forme y ocupa al madurar la totalidad del complejo. No 
obstante, dado que no se ha preservado la integridad del 
contorno de la semilla, es posible que sólo el extremo distal 
fuera semi-circular y originalmente adquiriera una forma 
más cuneiforme hacia el extremo basal (interior) del com-
plejo. Respecto del volumen de la semilla en relación al 
del complejo, es posible sugerir que se tratara de una se-
milla inmadura o bien abortada, en estos casos la semilla 
no abulta más allá del sector distal del complejo, según se 
puede observar en semillas de A. araucana (Fig. 4.8). La 
asociación de este ejemplar reproductivo en los mismos ni-
veles fosilíferos con hojas araucarioides de una única espe-
cie (A. nathorstii) permite sugerir su probable pertenencia 
a un mismo taxón natural, siendo éste el primer registro de 
estructuras reproductivas asociadas a dicha especie y permi-
tiendo así corroborar la presencia de la Sección Araucaria 
en el Oligoceno-Mioceno de la Formación Ñirihuau. Hasta 
el momento, existen sólo tres registros de estructuras repro-
ductivas de Araucariaceae en el Cenozoico de América del 
Sur (Panti et al., 2011); representadas por escamas seminí-
feras de Araucaria pichileufensis Berry (Berry, 1938); cf. A. 
pichileufensis (Wilf et al., 2010a) y Araucaria sp. (Wilf et 
al., 2003). Las mismas proceden de las clásicas localidades 
terciarias de Río Pichileufú, Pampa de Jones y Laguna del 
Hunco, respectivamente, y poseen características morfoló-
gicas típicas de la sección Eutacta. No existen, en cambio, 
registros sudamericanos o antárticos de escamas seminíferas 
o conos megasporangiados asignados a la Sección Arauca-
ria, por lo cual sería éste el primer hallazgo reportado no 
sólo para Patagonia sino también para América del Sur. 

Megaflora no-gimnospérmica
Las improntas de hojas de angiospermas, ampliamente 

dominantes en el yacimiento, se encuentran actualmente en 
estudio. Hasta el momento, se han reconocido 182 ejempla-
res en moderado estado de preservación, agrupados en 38 
morfotipos y 6 especies. Las hojas de tamaño mediano do-
minan ampliamente: 90% micrófilas (225–2025 mm2) y 5% 
notófilas (2025–4500 mm2). El resto son nanófilos (25–225 
mm2) y un único ejemplar mesófilo (4500–18.225 mm2). 
Los morfotipos con hojas de margen no entero presentan 
una mayor diversidad que las de margen entero: 58% vs. 
42%, aproximadamente. Entre los primeros hay un amplia 

dominancia del género Nothofagus, que representa más del 
11% de la diversidad total de la flora. Se identificaron cinco 
especies, siendo las más abundantes N. simplicidens Dusén, 
N. serrulata Dusén y N. variabilis Dusén. Sobre la base de 
estas características composicionales y de la arquitectura fo-
liar, se puede ubicar a esta paleoflora dentro de los tipos pae-
loflorísticos del Cenofítico de Austrosudamérica propuestos 
por Troncoso y Romero (1998) como una Paleoflora Mix-
ta con Nothofagus. Este tipo de flora se distingue por estar 
dominada por familias tropicales (Lauraceae, Rubiaceae, 
Sterculiaceae, etc.) pero con un importante componente de 
Nothofagaceae; las especies de hojas de más de 10 cm de 
largo constituyen menos del 25% del total y el porcentaje 
de hojas de margen entero es de alrededor de 40–45%. Esta 
caracterización es preliminar y está sujeta a ajustes una vez 
completado su estudio.

Las pteridofitas se hallan escasamente representadas en la 
megaflora, habiéndose hallado hasta el momento improntas 
de regular preservación y sin cutícula, pertenecientes al me-
nos a dos especies diferentes, afines al Orden Polypodiales.

Microflora
Las muestras analizadas contienen similares asociaciones 

palinológicas en regular estado de preservación. La materia 
orgánica amorfa es abundante y su color varía de amarillo 
claro a pardo oscuro. 

Las gimnospermas están representadas por polen de 
Araucariaceae (familia sólo representada por Araucariacites 
australis Cookson 1947; Fig. 6.1) y Podocarpaceae (Dacry-
carpites australiensis Cookson y Pike 1953, Podocarpidites 
marwickii Couper 1953, P. elegans Romero 1977, P. rugulo-
sus Romero 1977, Phyllocladidites mawsonii Cookson 1947 
ex Couper 1953, Microcachrydites antarcticus Cookson 1947 
y Trichotomosulcites subgranulatus Couper 1953; Figs. 6.2-9). 
La palino- flora se completa con esporas diversas, en espe-
cial de origen pteridofítico (Polypodiaceae, Dicksoniaceae, 
Cyatheaceae; Figs. 6.11-14) y polen de angiospermas [No-
thofagaceae (Fig. 6.10) y, en menor porcentaje, Myrtaceae y 
Proteaceae]. Es de destacar la abundancia en todas las mues-
tras de cenobios del alga verde dulceacuícola Pediastrum bor-
yanum (Turpin) Meneghini (Fig. 6.16). También es notable 
la presencia y elevada diversidad de estromas y esporas uni a 
multicelulares de hongos (Fig. 6.15). 

Si bien las gimnospermas son diversas, no dominan nu-
méricamente. La asociación está dominada por polen de 
Nothofagus, en especial del tipo Fuscospora, seguido por po-
docarpáceas. 
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Figura 6. 1, Araucariacites australis Cookson; 2, Dacrycarpites australiensis Cookson y Pike; 3, Microcachrydites antarcticus Cookson; 4, Phyllo-
cladidites mawsonii Cookson; 5, Trichotomosulcites subgranulatus Couper; 6, 7, Podocarpidites rugulosus Romero; 8, Podocarpidites elegans 
Romero; 9, Podocarpidites marwickii Couper; 10, Nothofagus tipo Fuscospora; 11, Ischyosporites sp. (Dicksoniaceae); 12, Matonisporites sp. 
(Dicksoniaceae); 13, Espora de Cyathidites minor; 14, espora de Cyatheacidites annulatus (Lophosoriaceae); 15, estroma de hongo (Ascomycota); 
16, Pediastrum boryanum (Turpin) Meneghini. Escala gráfica, en todos los casos/ in all cases, scale bar= 20 µm.

CONSIDERACIONES PALEOECOLÓGICAS Y 
PALEOAMBIENTALES
Implicancias paleoambientales de la flora gimnospérmica 
de Pico Quemado

La mega y microflora de gimnospermas estudiada corres-
ponde a dos familias de coníferas (Podocarpaceae y Araucaria-
ceae), aunque no se excluye la presencia de una tercera familia 

(Cupressaceae s.l.). La primera está representada en la megaflo-
ra por hojas de los Morfotipos 2, 5 y 1 (afines a Dacrycarpus/
Dacrydium y Podocarpus saligna) y probablemente por los Mor-
fotipos 3, 4 y 6 (los dos primeros probablemente afines a Podo-
carpus/Prumnopitys y el 6 de afinidad incierta); y la segunda por 
hojas de Araucaria nathorstii y un complejo bráctea-escama de 
Araucaria sp. (ambos representantes de la sección Araucaria). 
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La presencia de Dacrycarpus en yacimientos fósiles es rele-
vante, dado que es un género que se caracteriza por su intole-
rancia a la sequía y su afinidad con ambientes muy húmedos 
(Brodribb y Hill, 1998, 2004; Hill y Brodribb, 1999). Actual-
mente, las especies de Dacrycarpus se distribuyen en amplias 
áreas de clima húmedo oceánico desde el Sur de China a Fiji, 
Nueva Guinea y Nueva Zelanda. D. dacrydioides crece úni-
camente en Nueva Zelanda, en suelos fértiles de planicies de 
inundación con buen drenaje, terrazas bajas de cuencas fluvia-
les y márgenes húmedos de pantanos (De Laubenfels, 1988; 
Blanchon, 2005); aunque puede alcanzar ambientes más secos 
hasta los 600 m de altura, donde adopta un hábito arbustivo 
(Cubitt y Molloy, 1994). En Westland (South Island) crece a 
bajas alturas, en bosques compuestos por Dacrydium cupressi-
num Solander ex G. Forst., Prumnopitys ferruginea (G. Benn. 
ex D. Don) De Laub. y Weinmannia racemosa L.f., colonizan-
do suelos ricos en minerales y arcilla que resultan de intensos 
disturbios generados por inundaciones (Duncan, 1993). 

Dacrydium crece en un amplio rango de condiciones 
térmicas y edáficas, pero casi siempre en ambientes de alta 
humedad (De Laubenfels, 1969a). En particular, D. elatum 
y D. novo-guineense son árboles de ambientes tropicales, el 
primero crece en zonas bajas y el segundo se halla más fre-
cuentemente en bosques de altura hasta los 2.200 m (De 
Laubenfels, 1988).

Prumnopitys crece en el Este de Australia, Nueva Cale-
donia y Nueva Zelanda, y en América del Sur desde Chile 
a Venezuela y Costa Rica (De Laubenfels, 1988). P. andina 
crece en bosques de baja a media altura (200–1100 m) en los 
Andes de Chile y Argentina (Farjon, 1998), en terrenos de 
humedad moderada, y puede adaptarse a un amplio rango de 
condiciones climáticas, incluyendo temperaturas invernales 
bajas y veranos secos (Donoso, 2005).

Podocarpus saligna es una especie endémica en Chile, 
donde crece en quebradas y terrenos húmedos e incluso pan-
tanosos, próximo a cursos de agua, ocupando superficies re-
lativamente reducidas, asociado a Nothofagus spp. y Drimys 
winteri J.R. y Forster, entre otras (Donoso, 1993, 2005).

La mayoría de las especies de Araucaria crece en bosques 
tropicales o subtropicales, con la particular excepción de A. 
araucana, que crece en ambientes montanos de la Cordillera 
de los Andes (Argentina y Chile) y de la Cordillera de la 
Costa (Chile), con un rango de precipitación de 600–4500 
mm concentrado esencialmente en los meses de verano. Las 
temperaturas en la zona de distribución andina oscilan entre 
los 30ºC y 1ºC a -20ºC, con precipitaciones invernales bajo 
la forma de nieve (Hueck, 1978); mientras que en la cor-

dillera de Nahuelbuta las temperaturas fluctúan entre -1ºC 
en invierno hasta 9ºC en verano. La especie crece tanto en 
bosques puros como mixtos, asociada a diversas especies de 
Nothofagus, y en sectores bajos se asocia con especies pro-
pias del tipo forestal siempreverde como Saxegothaea cons-
picua, Eucryphia cordifolia Cav., Weinmannia trichosperma 
Cav. y Laurelia sempervirens (Ruiz et Pavón) Tul. (Montaldo, 
1974); y con Drimys winteri en sectores húmedos (Donoso, 
1993, 2005). Por su parte, A. angustifolia domina en bos-
ques lluviosos subtropicales a templados, donde se asocia 
frecuentemente a Podocarpus lambertii Klotzsch; creciendo 
a 500–1800 m.s.n., con abundantes lluvias de 1250–2200 
mm distribuidas en forma uniforme a lo largo del año y tem-
peraturas medias anuales de 10º–18ºC (Hueck, 1953; Gol-
fari, 1963), aunque tolera bien temperaturas bajo 0ºC con 
formación de escarcha (Silveira Wrege et al., 2009).

De acuerdo a las afinidades con las formas actuales, re-
sulta posible inferir que tres de los Morfotipos estudiados (1, 
2, 5) estarían ligados a ambientes de humedad abundante, 
próximos a cursos fluviales o lagunas. Los Morfotipos 3 y 4 
podrían asociarse a ambientes con humedad más reducida, 
sin que esto implique un déficit hídrico, por lo que podrían 
haber habitado sitios cercanos a los cursos de agua con buen 
drenaje, por ejemplo, zonas de mayor pendiente. Por su par-
te, A. nathorstii podría haber ocupado zonas más elevadas 
con buenas precipitaciones, tal vez rodeando bosques de an-
giospermas o parcialmente entremezclados con ellas; a seme-
janza de las dos especies actuales de la Sección Araucaria. Las 
dimensiones foliares, mucho mayores que las de las especies 
actuales, permiten sugerir que la humedad no constituyó 
un factor limitante del crecimiento de la planta, por lo que 
dicha especie habría tenido probablemente requerimientos 
hídricos más similares a los de A. angustifolia. 

En relación al contenido palinológico, la presencia de Pe-
diastrum boryanum estaría indicando el desarrollo de cuerpos 
de agua dulce en el sitio de depositación, circundados proba-
blemente por vegetación herbácea de helechos y bosques de 
Nothofagus y gimnospermas, aunque no se puede establecer 
si se trataba de bosques mixtos o localmente puros de noto-
fagáceas y coníferas. La ausencia de palinomorfos marinos 
(quistes de dinoflagelados) indicaría que se trataba de un 
cuerpo de agua cerrado o sin conexión con el mar. Los res-
tos fúngicos son evidencia de condiciones locales de elevada 
humedad. Hasta el momento, el único megafósil de origen 
animal hallado en este yacimiento es un molde externo de un 
bivalvo de agua dulce (cf. Diplodon), evidencia que sugiere 
un paleoambiente similar al señalado por la paleoflora.
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Aragón y Romero (1984) propusieron que la deposita-
ción de esta flora habría ocurrido en un ambiente fluvial-
lagunar con clima húmedo y templado a templado-cálido; 
basados en la dominancia de rocas pelíticas con algunos ni-
veles lenticulares y depósitos de carbón, así como la presencia 
de troncos in situ de gran tamaño y una megaflora de mezcla 
con abundante Nothofagus. Barreda y Palazzesi (2007) pro-
pusieron, en base a datos paleobotánicos y paleopalinológi-
cos de Patagonia, un esquema de evolución paleoclimática 
para el lapso Paleógeno-Neógeno temprano dividido en 4 
etapas. De éstos, la flora de Pico Quemado concuerda, se-
gún la edad sugerida para su depositación y según las evi-
dencias micro-megaflorísticas, con la primera parte de la 
etapa 3 (Oligoceno tardío-Mioceno temprano), con floras 
dominadas por bosques de Podocarpaceae, Nothofagaceae y 
Araucariaceae, con abundantes helechos de las familias Dick-
soniaceae, Pteridaceae y Polypodiaceae y algunas angiosper-
mas megatérmicas en zonas bajas. La flora gimnospérmica 
aquí estudiada, así como el análisis preliminar del polen y las 
improntas angiospérmicas, son congruentes con las interpre-
taciones de todos estos autores.

Finalmente, cabe destacar que, de acuerdo a las eviden-
cias micro y megaflorísticas, la combinación de coníferas de 
afinidad australásica (Dacrycarpus/Dacrydium) con especies 
de afinidad sudamericana (P. saligna, P. andina, A. araucana) 
no tiene equivalentes en los ecosistemas actuales y representa 
probablemente los últimos remanentes de bosque húmedo 
en la zona pre-cordillerana, anteriores al mayor deterioro cli-
mático del Mioceno, que habría de producir la retracción 
areal de Araucaria y Podocarpus/Prumnopitys hacia la zona 
cordillerana y la extinción de elementos de zonas típicamen-
te húmedas como Dacrycarpus/Dacrydium (ver siguiente sec-
ción).

Distribución de la sección Araucaria en el registro fósil de 
América del Sur y Antártida

El registro del género Araucaria en América del Sur y 
Antártida comprende microfósiles (polen, cutículas) y me-
gafósiles (leños, estróbilos micro y megasporangiados, hojas, 
corteza), como mínimo desde el Jurásico Temprano (Brea, 
1997; Gnaedinger y Herbst, 2009). De todos estos restos, 
únicamente la micromorfología cuticular, la morfología y 
anatomía foliar y reproductiva y, en ocasiones la corteza, per-
miten realizar una discriminación a nivel de las 4 secciones 
actuales del género: Araucaria, Bunya, Eutacta e Intermedia 
(Wilde y Eames, 1952; Stockey, 1975, 1978, 1982, 1994; 
Stockey y Taylor, 1978a, b; Stockey y Ko, 1986; Cantrill y 

Poole, 2005) y, por lo tanto, rastrear su evolución y distri-
bución paleogeográfica en forma fidedigna. Sin embargo, 
algunas especies fósiles presentan afinidades con dos o más 
secciones, lo cual ocurre con frecuencia en especies mesozoi-
cas (Cantrill, 1992).

El registro de la sección Araucaria comienza para Amé-
rica del Sur y Antártida en el Cretácico Temprano del sur de 
Argentina con hojas, cutícula y leños de A. grandifolia (Fer.) 
emend. Del Fueyo y Archangelsky 2002 (Feruglio, 1951; 
Del Fueyo y Archangelsky, 2002; Vera y Césari, 2012)) y de 
Antártida con hojas de A. chambersii Cantrill y Falcon-Lang 
2001. Del Cretácico Temprano de Brasil han sido descriptas 
hojas de A. cartellei Duarte 1993; morfológicamente simila-
res a A. angustifolia, pero sin preservación de cutícula. Para 
el Cretácico Tardío, la sección se halla documentada en An-
tártida con hojas de A. fibrosa Césari, Marenssi y Santillana 
(Césari et al., 2001, 2009).

Durante el Cenozoico, los primeros registros de hojas se 
refieren al Paleoceno tardío y Eoceno de Antártida, con A. 
imponens (Dusén, 1908; Cantrill et al., 2011), cf. A. nathors-
tii (Troncoso, 1986) y A. nathorstii (Doktor et al., 1996), 
aunque en todos los casos se trata de improntas sin cutícu-
la. Para el Eoceno de Tierra del Fuego, Panti et al. (2007) 
describieron improntas foliares con cutícula, asignadas a A. 
pararaucana.

A partir del Oligoceno, se hallan registros de la sección 
Araucaria únicamente en el extremo austral de América del 
Sur, no existiendo hasta el momento evidencias de su pre-
sencia en el continente antártico. A. nathorstii se halla docu-
mentada por hojas con cutícula y escamas seminíferas para el 
Oligo-Mioceno de Chile (Punta Arenas; Dusén, 1899) y Ar-
gentina (Pico Quemado y localidades próximas; Berry, 1928; 
Fiori, 1939; Menéndez y Caccavari, 1966; este trabajo). Los 
registros más recientes de la sección corresponden a hojas sin 
cutícula de Araucaria sp. del Mioceno temprano a medio de 
Tierra del Fuego (Falaschi et al., 2011) y del Mioceno tardío 
bajo del área de Matanzas en Chile Central (Troncoso, 1991; 
Troncoso y Romero, 1993).

En la actualidad, la Sección Araucaria se halla representa-
da únicamente en América del Sur, por A. angustifolia en el 
S de Brasil y NE de Argentina (18º–30ºS) y A. araucana en 
el NO de Patagonia argentino-chilena (37º–40ºS) (Veblen et 
al., 1995). Si bien el registro megafosilífero es aún incomple-
to, permite sugerir, en primer lugar, una disminución de la 
diversidad específica de la sección. En segundo lugar, resulta 
evidente una clara retracción areal, dado que la sección al-
canzó su mayor amplitud areal durante el Cretácico Tempra-
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no, abarcando desde Brasil hasta la Antártida; habitó durante 
el máximo termal del Eoceno en altas latitudes de Antártida 
y del extremo sur de Chile y Argentina y se registra hasta el 
Mioceno en el centro-sur de Chile y Argentina. Respecto de 
su área de distribución cretácica, la sección sufrió una retrac-
ción latitudinal de aproximadamente 20º en su extremo sur 
(A. chambersii y A. fibrosa en Antártida) y de 13º en su extre-
mo norte (A. cartellei en Brasil). Respecto de su distribución 
en el Cenozoico de Patagonia, los hallazgos miocenos de Ma-
tanzas en Chile y Tierra del Fuego en Argentina atestiguan 
que la sección se hallaba representada aún en latitudes más 
boreales (4º aproximadamente) y mucho más australes (13º 
aproximadamente) respecto de la distribución actual de A. 
araucana, lo cual implica una marcada retracción latitudinal 
con posterioridad al Mioceno tardío. Esta retracción ocurrió 
también en sentido longitudinal, desde el margen oriental 
del continente (A. grandifolia en Santa Cruz, A. pararaucana 
y A. sp. en Tierra del Fuego) hacia el occidente, a la zona 
cordillerana. En términos generales, se puede afirmar que la 
distribución paleogeográfica de la sección Araucaria sigue el 
patrón general de la familia Araucariaceae, que alcanzó su 
mayor abundancia y diversidad a nivel mundial en el Cre-
tácico Temprano, y comenzó a decrecer con posterioridad a 
este período (Kershaw y Wagstaff, 2001; Kunzmann, 2007). 

En relación a las causas que generaron la retracción de la 
sección Araucaria y también la extinción de la sección Eutacta 
(Troncoso, 1991; Troncoso y Romero, 1993) en Patagonia; 
las mismas se deben probablemente a cambios climáticos, 
más que a la competencia con las angiospermas (Kershaw y 
Wagstaff, 2001). Durante el Paleógeno- grandes sucesos tec-
tónicos y orogénicos ocurrieron en América del Sur, esencial-
mente, el desplazamiento de la placa de Drake y el levanta-
miento andino. El primero determinó la separación de Amé-
rica del Sur y Antártida, la apertura del pasaje de Drake con 
el concomitante establecimiento de la corriente circumpolar 
austral y el inicio de la glaciación antártica. La glaciación 
antártica habría introducido aguas más frías en la corriente 
de Humboldt, enfriando el clima del sur de América del Sur 
y desviándose luego hacia el norte de Chile (Graham, 1987; 
Zinsmeister, 1978). Por su parte, el paulatino levantamiento 
de la cordillera andina fue provocando una sombra de lluvia 
hacia la región extraandina con un marcado aumento de la 
aridez y estacionalidad climática (Tauber, 1997). El conjun-
to de cambios tectónico-orogénicos y climáticos afectaron 
así en forma progresiva e irreversible la composición, evo-
lución y distribución de los ecosistemas patagónicos (Pas-
cual y Ortiz Jaureguizar, 1990; Behrensmeyer et al., 1992; 

Pascual, 1996). En efecto, las evidencias provenientes de la 
sedimentología, faunas de mamíferos, megafósiles vegetales y 
palinomorfos en diversos yacimientos terciarios de Patagonia 
extra-andina, son consistentes en cuanto a la retracción de 
los ambientes boscosos hacia la región cordillerana (bosques 
meso y microtérmicos, dominados por Nothofagus y Podo-
carpáceas); y una marcada expansión de ecosistemas abiertos 
con predominancia de elementos herbáceo-arbustivos con 
adaptaciones xerofíticas; los cambios más drásticos se ha-
brían dado, en efecto, en el lapso Oligoceno tardío-Mioceno, 
particularmente en el Mioceno medio a tardío (Barreda y 
Bellosi, 2003; Barreda y Palazzesi, 2007).

Para la Formación Ñirihuau, Spalletti (1981) señaló 
que la progresiva desaparición de los niveles de carbón y la 
presencia de eolianitas en los términos medios, evidencian 
un proceso de aridización a lo largo de su depositación. En 
las secciones superiores, la presencia de ortoconglomerados 
y diamictitas registran, por un lado, un episodio regresivo 
vinculado con la brusca caída del nivel del mar ocurrida a 
nivel mundial y vinculada directamente con la glaciación 
antártica; por el otro, el ascenso de las áreas de aporte como 
consecuencia del inicio del levantamiento de los Andes Pata-
gónicos. Estos eventos habrían tenido una fuerte influencia 
sobre el clima, provocando una mayor duración de las esta-
ciones secas (Spalletti, 1981).

CONCLUSIONES
La megaflora gimnospérmica de Pico Quemado (Forma-

ción Ñirihuau, Oligoceno tardío-Mioceno temprano) com-
prende una especie de Araucariaceae (A. nathorstii Dusén), 
3 morfotipos de Podocarpaceae y 3 morfotipos asignados en 
a dicha familia en forma tentativa. Entre las Podocarpaceae, 
se hallan formas afines a los géneros Podocarpus (P. saligna), 
Dacrycarpus/Dacrydium y Prumnopitys (P. andina). Las ho-
jas de A. nathorstii poseen cutícula preservada, lo cual per-
mitió asignarla a la sección Araucaria. Se describió además 
un complejo bráctea-escama uni-seminado, estrechamente 
alado, cuyas características permiten incluirlo en la sección 
Araucaria y vincularlo posiblemente a A. nathorstii; el mismo 
constituye el primer registro de estructuras reproductivas de 
la sección Araucaria para el Cenozoico de América del Sur. 
Estos registros, junto a hojas sin cutícula del Mioceno de 
Chile y Tierra del Fuego, constituyen las evidencias mega-
florísticas más recientes que documentan la presencia de la 
sección Araucaria fuera de su actual área de distribución en 
Patagonia y permiten inferir que su posterior retracción fue 
una respuesta a los profundos cambios climáticos del Neóge-
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no. Se registran, además, podocarpáceas de hojas bilaterales 
(cf. Dacrycarpus), las cuales son frecuentes en yacimientos 
eocenos de Argentina y Chile, se documentan en el yaci-
miento de Pico Quemado y en el Mioceno de Chile y se 
hallan ausentes en depósitos más recientes; mientras que las 
especies actuales crecen únicamente en ambientes húmedos 
de la región australásica. 

La microflora está dominada por polen de Nothofagus, 
seguida por varias especies de podocarpáceas y se registran 
también araucariáceas. Las esporas son diversas y compren-
den especies de Polypodiaceae, Dicksoniaceae y Cyathea-
ceae; se hallaron además asociadas con abundantes cenobios 
de algas verdes dulciacuícolas y estromas fúngicos.

La megaflora gimnospérmica aquí estudiada, así como el 
análisis preliminar del polen y las improntas angiospérmicas, 
sumado a la presencia de un resto de bivalvo de agua dulce 
(cf. Diplodon), son congruentes con los estudios sedimento-
lógicos anteriores y permiten sugerir, en conjunto, un am-
biente de depositación fluvio-lacustre, desarrollado en clima 
templado a templado-cálido y húmedo.
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