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Estudio sistemético y paleodendrolégico del lefio
de una Cupressaceae tridsica de la Formacion
Ischigualasto, provincia de San Juan, Argentina
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Abstract. SYSTEMATIC AND PALAEODENDROLOGICAL STUDY OF A TRIASSIC CUPRESSACEAE WOOD FROM THE Is-
CHIGUALASTO FORMATION, SAN JUAN PROVINCE, ARGENTINA. A silicified wood collected from the Is-
chigualasto Formation, San Juan Province, Argentina and assigned to Protojuniperoxylon ischigualastense
Bonetti emend. is revised. This conifer wood was previously assigned either to Cupressaceae or “Proto-
pinaceae”. The presence of axial parenchyma with resin contents found in P. ischigualastense plus the oc-
currence of cupressoid cross-fields, bead-like thickenings in the ray cells and ray tracheids allow the con-
validation of Cupressaceae assignation. Consequently, P. ischigualastense represents the earliest record of
the family in Argentina. Quantitative growth ring anatomy analysis leads to the conclusion that the trees
were evergreen gymnosperms. The cumulative algebraic sum of each cell's deviation from the mean of the
radial diameters was calculated for each growth ring increment and plotted as a zero-trending curve (CS-
DM curve). This Cupressaceae species exhibits right-skewed CSDM curves as typical of evergreen
conifers. Furthermore, latewood percentage, cellular diminution percentage and ring markedness index
were calculated. P. ischigualastense quantitative growth ring parameters are similar to those of extant
conifers with moderate-to-high leaf longevity.

Resumen. Se revisa un lefio silicificado recolectado en la Formacién Ischigualasto, provincia de San Juan,
Argentina y se asigna a Protojuniperoxylon ischigualastense Bonetti emend. Previamente, este lefio coniferoi-
de fue asignado tanto a las Cupressaceae como a las "Protopinaceae". El hallazgo de parénquima axial con
contenidos resinosos en P. ischigualastense, sumado a la presencia de campos de cruzamiento de tipo
cupresoide, engrosamientos arrosariados en las células de los radios y traqueidas radiales, sustenta la
revalidacién de la asignacion a las Cupressaceae. En consecuencia, P. ischigualastense constituye el registro
mas antiguo de la familia en la Argentina. El analisis anatémico-cuantitativo de los anillos de crecimien-
to permite concluir que los arboles eran gimnospermas de habito siempreverde. La suma algebraica acu-
mulativa de la desviacién de la media de los didmetros promedios respecto del promedio total de los
diametros fue calculada para cada incremento de anillo y graficada como una curva tendiente a cero (cur-
va CSDM). Esta especie de Cupressaceae exhibe curvas CSDM sesgadas hacia la derecha, tal como ocurre
en las coniferas perennifolias. Ademads, fueron calculados el porcentaje de lefio tardio, el porcentaje de dis-
minucién celular y el indice de marcado de anillo. Los parametros cuantitativos de los anillos de creci-
miento de P. ischigualastense son similares a los que presentan las coniferas actuales con moderada a alta
retencién foliar.
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Introduccion

La familia Cupressaceae (sensu stricto) del orden
Coniferales posee alrededor de 20 géneros y 125 es-
pecies distribuidas en las regiones calidas y templa-
do-frias de ambos hemisferios (Page, 1990; Covas,
1995). De los veinte géneros reconocidos, diez son
monotipicos y endémicos: Austrocedrus Florin y Bou-
telje, Diselma Hooker, Fitzroya Hooker ex Lindley,
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Fokienia Henry y Thomas, Microbiota Komarov,
Neocallitropsis Florin, Pilgerodendron Florin, Platycla-
dus Spach, Tetraclinis Masters y Thujopsis Siebold y
Zuccarini (Page, 1990). Los géneros restantes tienen
mas de una especie y su distribucién es mas amplia:
Actinostrobus Miquel ex Lehmann, Calocedrus Kurz,
Callitris Ventenat, Cupressus Linnaeus, Chamaecyparis
Spach, Juniperus Linnaeus, Libocedrus Endlicher, Pa-
puacedrus Li, Thuja Linnaeus y Widdringtonia Endli-
cher. El analisis cladistico realizado por Gadek et al.
(2000) basado en datos moleculares, bioquimicos y
morfoanatémicos combinados, permite reconocer a
la familia Cupressaceae (s.s.) como un grupo mo-
nofilético, que se incluye en un clado més amplio
(Cupressaceae s.l.) el cual comprende también a las
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Taxodiaceae. En este mismo estudio, dichos autores
reconocen en la familia Cupressaceae dos subclados:
Callitroideae (distribuido en el Hemisferio Sur) y Cu-
pressoideae (salvo Tetraclinis, distribuido en el He-
misferio Norte).

Las Cupressaceae corresponden a arboles o ar-
bustos siempreverdes (monoicos o dioicos), con hojas
opuestas, decusadas o en verticilos trimeros o tetra-
meros, y dimérficas (jévenes lineares y adultas es-
cuamiformes) (Greguss, 1955; Page, 1990; Covas,
1995; Fu et al., 1999). Dentro de la familia se reconoce
una gran diversidad intraespecifica en la fisonomia
de la copa, distinguiéndose tres formas en funcién de
la silueta o porte general del arbol: piramidal (arbo-
les con porte columnar y ramas muy enderezadas),
horizontal (arboles de porte abierto con ramas largas
y horizontales) e intermedia (ejemplares con ramas
horizontales que se enderezan secundariamente)
(Callen, 1976; Gaussen, 1968; Hames, 1980; Welch,
1991; Grosfeld, 2000). En el aspecto dendrolégico, las
Cupressaceae pueden desarrollar anillos de creci-
miento definidos o dificilmente discernibles, con
transicion al lefio tardio gradual o abrupta (Greguss,
1955; Boureau, 1956); asimismo las maderas de esta
familia son ampliamente utilizadas en estudios den-
drocronolégicos debido a la gran longevidad de los
individuos de muchos géneros (Grissino-Mayer, 1993).

Las Cupressaceae crecen en gran variedad de am-
bientes, pero en general son plantas xerofiticas -con
adaptaciones xeromérficas- que pueden vivir en am-
bientes aridos o semidridos o en suelos oligotréficos
(Scagel, 1987).

Los registros mas antiguos de Cupressaceae estan
constituidos por conos femeninos, pequehas ramas
con hojas y troncos del Tridsico Superior de Francia
(Lemoigne, 1967) y Estados Unidos (Bock, 1969). Sin
embargo, existe gran dificultad para determinar si re-
almente estos restos pertenecen a esta familia o a las
Taxodiaceae (Thomas y Spicer, 1987). De acuerdo con
Stewart y Rothwell (1993), la familia habria comen-
zado a diferenciarse en el Jurasico, y la emergencia
de los géneros modernos no habria ocurrido hasta el
Cretacico Superior y el Paledgeno.

En cuanto a los lefios fésiles citados para el
Triasico, las asignaciones a Cupressaceae se conside-
ran dudosas, debido fundamentalmente a que estan
basadas en descripciones incompletas y/o en carac-
teres de afinidad discutible. Asi, por ejemplo, los le-
fios asignados a "Cupressinoxylon" y " Juniperoxylon"
del Tridsico Superior de Francia muestran caracteris-
ticas cupresoides (Lemoigne, 1967), aunque las des-
cripciones realizadas son insuficientes para certificar
la determinacién. En otros lefios tridsicos atribuidos a
las Cupressaceae, como Protojuniperoxylon ischigua-
lastensis [Argentina, cuando fue descripto por prime-
ra vez por Bonetti (1966)] y Protochamaecyparixylon
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klitzschii Giraud in Giraud y Hankel 1985 (Tanzania y
Chile; Lutz et al., 1999), las traqueidas presentan pun-
teaduras mixtas en las paredes radiales, caracter
transicional que los relaciona con la familia "Protopi-
naceae".

En la Argentina, la primera cita de lefios fdsiles
asignados a las cupresaceas, de acuerdo a Lutz y
Herbst (1986), fue realizada por Conwentz en 1884,
quien describié como Cupressinoxylon patagonicum a
maderas petrificadas del Oligoceno de la provincia
de Rio Negro. Sin embargo, esta forma fue conside-
rada dudosa por Krdusel (1949). Posteriormente, Ja-
worski (1915, 1926a, 1926b) mencioné un fragmento
de madera del Jurasico Inferior a Medio (Torres y
Philippe, 2002) proveniente de Chacay Melehue
(Neuquén, Argentina) asignada por Gothan al géne-
ro Cupressinoxylon. De la misma localidad, Eckhold
(1922) renombré a Cupressinoxylon krauselii. La atri-
bucién genérica de esta madera ha sido puesta en du-
da por la mayoria de los autores que la han citado,
debido a su mala preservacién y a su diagnosis im-
precisa (Krdusel, 1949; Vaudois y Privé, 1971). En
1949, Krédusel describi6 la especie Cupressinoxylon ha-
llei, sobre la base de restos hallados en la Patagonia y
de edad incierta (Cretacica o "Terciaria"). Posterior-
mente, Bonetti (1966) adjudic6é su especie Protoju-
niperoxylon ischigualastensis, del Neotridsico tempra-
no de Ischigualasto a la familia Cupressaceae. Re-
cientemente, Gnaedinger (2003) cit6 la especie Prote-
licoxylon feriziense (Fahkr y Marguerier) Phillipe, en la
Formacién La Matilde (Jurasico Medio alto) del Gran
Bajo de San Julidn, provincia de Santa Cruz. De
acuerdo a la autora, esta especie pertenece probable-
mente a un lefio de cupresécea. Con todo lo dicho, el
registro mesozoico de lefios de la familia Cupressa-
ceae de nuestro pais parece escaso y las asignaciones,
precarias.

Cuando Bonetti (1966) cred la especie que es obje-
to de este trabajo (Protojuniperoxylon ischigualastense)
consideré que reunia suficientes caracteristicas para
ubicarla dentro de la familia Cupressaceae: campos
de cruzamiento con punteaduras cupresoides, pre-
sencia de traqueidas en los radios y frecuentes né6du-
los juniperoides. La autora encontré dos diferencias
fundamentales entre su especie y los lefios tipicos de
Cupressaceae: traqueidas con punteaduras mixtas y
ausencia de parénquima axial.

El género Protojuniperoxylon fue fundado por Ec-
khold (1922) para lefos fésiles que reunfan todos los
caracteres de Juniperoxylon Houlbert in Lecointre
emend. Krédusel, pero con punteaduras mixtas en las
paredes radiales de las traqueidas. Este dltimo autor,
siguiendo el criterio de Kréusel (1917, 1919), asigné el
género a la familia "Protopinaceae”, dentro de la tribu
"Protocupressinae", demostrando la estrecha vincula-
cién de Protojuniperoxylon con la familia Cupressaceae.
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La familia "Protopinaceae" fue instituida por
Kréusel (1917, 1919, 1949) para aquellos lefios gim-
nospérmicos mesozoicos que poseen punteaduras en
las paredes radiales de las traqueidas de tipo arauca-
rioide (primitivas) o "protopinoide" (transicionales),
al mismo tiempo que caracteristicas de coniferas mo-
dernas (derivadas). Las punteaduras "protopinoi-
des", mas conocidas como mixtas, son aquellas que
retinen propiedades de las del tipo araucarioide (al-
ternas y contiguas) junto con las del tipo abietinoide
(opuestas y espaciadas) (Boureau, 1956). Posterior-
mente, Vogellehner (1967, 1968) -en la revisiéon de los
géneros tridsicos de gimnospermas- reconocié la
existencia de la familia "Protopinaceae", mientras
que Bailey (1933) y Grambast (1952, 1954) considera-
ron a este taxén como artificial basdndose en el ha-
llazgo de punteaduras mixtas y abietinoides en un
mismo arbol, tanto en diferentes 6rganos (ramas,
tronco, raiz) como en diferentes zonas de un mismo
organo (interna o periférica). Aunque de hecho las
"Protopinaceae" no corresponden a un grupo natural
(esta basada s6lo en lenos fésiles), esta familia ha si-
do comtnmente utilizada en la literatura paleobota-
nica (Giraud y Hankel, 1985; Stewart y Rothwell,
1993; Lutz et al., 1999) para incluir lefios con caracte-
res intermedios diferentes de los presentes en géne-
ros actuales.

En los afios subsiguientes, Vaudois y Privé (1971),
en su revision de los lefios fésiles de Cupressaceae,
afiadieron algunos taxones cuyas descripciones de-
notaban el cardcter mixto de las punteaduras radia-
les. Sin embargo, no incluyeron en su andlisis a Pro-
tojuniperoxylon. Reconocieron como géneros de lefios
fosiles de Cupressaceae a: Cupressinoxylon Goppert
emend. Gothan; Juniperoxylon Houlbert in Lecointre
emend. Krédusel; Tetraclinoxylon Grambast; Palaeocalli-
troxylon Greguss; Callitrixylon Privé y Boureau;
Libocedroxylon Penny; Chamaeocyparixylon Chudajber-
dyev in Vakhrameev, Radchenko y Takhtajan; Wid-
dringtonoxylon Penny y Thujoxylon Penny. En la déca-
da siguiente, Giraud (en Giraud y Hankel, 1985) creé
un nuevo género, Protochamaecyparixylon, el cual
asigno a la familia Cupressaceae, a pesar de que po-
sefa punteaduras mixtas, en su mayoria araucarioi-
des. Miiller-Stoll y Schultze-Motel (1990a), por su
parte, se refirieron a la posible presencia de parén-
quima axial en P. ischigualastense, pero no asumieron
una postura acerca si ese caracter era determinante
para asignar la especie a las Cupressaceae o no. Phi-
lippe et al. (1999) evaluaron el estatus nomenclatural
de algunos de los géneros de lefios homoxilicos f6si-
les, entre los cuales se encontraban muchos de los gé-
neros asignados a Cupressaceae. En particular, consi-
deraron a Palaeocallitroxylon como un probable siné-
nimo taxondmico de Juniperoxylon. Mas recientemen-
te, Zamuner et al. (2001) refirieron cuatro especies del
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Triasico de la Argentina a la familia "Protopinaceae":
Protocircoporoxylon cortaderitaense (Menéndez) Voge-
llehner (Formacién Cortaderita) recientemente atri-
buida a las Corystospermaceae (Bodnar, 2006), P. ma-
rianaense Zamuner y Artabe (Formacién Paso Flores),
Protojuniperoxylon ischigualastense Bonetti emend.
(Formacién Ischigualasto) y una nueva especie de
Araucarioxylon (Zamuner, 1992). Zamuner et al. (2001)
indicaron que probablemente estos géneros repre-
senten formas precursoras de las Podocarpaceae,
Cupressaceae, Araucariacae y Taxaceae.

En la presente contribucion se realiza la revision
de Protojuniperoxylon ischigualastense -utilizando los
materiales sobre los que Bonetti en 1966 habia basa-
do la diagnosis original y material adicional- con el
proposito de esclarecer su asignacion sistematica. En
segundo lugar, se analizan cuantitativamente los ani-
llos de crecimiento para inferir el habito de la planta.

Materiales y métodos

Los materiales estudiados corresponden al mate-
rial tipo y a dos ejemplares adicionales de P. ischigua-
lastense Bonetti 1966; los troncos estén silicificados y
fueron hallados por Archangelsky (Bonetti, 1966;
Archangelsky, 1968) en la Hoyada de Ischigualasto,
en lentes de areniscas de la seccion superior de la
Formacién Ischigualasto, provincia de San Juan (figu-
ra 1). La Formacién Ischigualasto esta caracterizada
por areniscas medianas a gruesas y conglomerados en
cuerpos lenticulares, entrecruzados y onduliticos, y li-
molitas con estratificaciéon paralela, atribuidos a un
ambiente fluvial meandroso de moderada a alta si-
nuosidad con planicies de inundacién extensas y bien
drenadas (Zamuner, 1992; Bellosi et al., 2001). El nivel
fosilifero (NF 1V), de donde proviene el material estu-
diado (figura 2), est4 constituido por troncos permi-
neralizados asignados a corystospermas (Rhexoxylon
piatnitzkyi Archangelsky y Brett emend. Brett) y coni-
feras (Protojuniperoxylon ischigualastense Bonetti
emend.) (Archangelsky, 1968; Brett, 1968; Zamuner,
1992). El nivel plantifero de esta seccién estratigrafica
fue adjudicado por Spalletti et al. (1999) a la Biozona
de Yabeiella brackebuschiana (Kurtz) Oishi, Scyto-
phyllum neuburgianum Dobruskina, Rhexoxylon piat-
nitzkyi Archangelsky y Brett emend. Brett (BNP) asig-
nada al Mesotriasico Tardio-Neotridsico Temprano.
La edad reconocida para esta formacién coincide con
las dataciones realizadas por el método Ar®’ /Ar¥
(228,5+ 0,3 M.a.) sobre material tobaceo (Rogers et al.,
1993).

El material -megascépico y microscépico- estu-
diado de Protojuniperoxylon ischigualastense Bonetti
emend. esta depositado en la colecciéon de la Division
Paleobotanica del Museo de La Plata, bajo las siglas
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Figura 1. Mapa de ubicacién geografica de la localidad fosilifera
Hoyada de Ischigualasto. Adaptado de Zamuner (1992) / location
map of Hoyada de Ischigualasto fossiliferous locality. Adapted from
Zamuner (1992).

LPPB y LPPm. Los preparados se estudiaron con mi-
croscopio 6ptico Leitz Wetzlar Ortholux y fotografia-
dos con sistema Leica DC 150 y cAmara digital Canon
Powershot S40. La terminologia empleada para el es-
tudio xilolégico fue tomada de los glosarios de tér-
minos en anatomia de maderas (Boureau, 1956; Fahn,
1990; IAWA, 2004), y el atlas de anatomia de made-
ras de Greguss (1955). Los criterios sistematicos fue-
ron tomados de Greguss (1955), Page (1990) y Gadek
et al. (2000). Los anillos de crecimiento se analizaron
sobre la base de los métodos desarrollados por
Creber y Chaloner (1984) y Falcon-Lang (2000a,
2000b). Las secciones estudiadas corresponden a ejes
maduros de didmetro considerable, como lo indica el
hecho de que los limites de los anillos de crecimiento
son rectos en corte transversal. En este trabajo, se uti-
liza el término "limite de anillo" para la discontinui-
dad entre las células del lefio tardio de un anillo y las
células del lefio temprano del anillo siguiente, y el
término "incremento de anillo" para la regién entre
dos limites de anillos adyacentes (Falcon-Lang,
2000a). S6lo fueron medidos los incrementos de ani-
llo de lefios formados bajo condiciones continuas de
crecimiento; habiendo sido excluidos aquellos con
falsos anillos u otras anormalidades. Ademas, sélo
fueron examinados los incrementos de anillo mayo-
res a 30 células de amplitud.

Para este andlisis se examinaron, en corte trans-
versal, siete incrementos de anillo, provenientes de
los tres diferentes ejemplares. Es necesario evaluar
por lo menos cinco incrementos de anillo para las in-
ferencias sobre el habito de la planta, ya que se ha
comprobado que la desviacién estandar de los para-
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Figura 2. Columna estratigrafica de la Hoyada de Ischigualasto y
perfil sedimentolégico del nivel fosilifero IV en la seccién superior
de la Formacién Ischigualasto. Adaptado de Zamuner (1992) y
Spalletti et al.(1999) / stratigraphic column of Hoyada de Ischigualasto
and sedimentary log of fossiliferous level IV within Ischigualasto
Formation upper section. Adapted from Zamuner (1992) and Spalletti et
al. (1999).

metros considerados se estabiliza en un valor mini-
mo luego de cinco mediciones (Falcon-Lang, 2005a).
La amplitud de los incrementos de anillo variaba en-
tre 48 y 191 células. A lo largo de cada incremento,
se midieron los didmetros radiales de las traqueidas
sucesivas, de cinco filas radiales vecinas. Se obtuvie-
ron los valores medios de los didmetros de cada fila
tangencial, los que fueron volcados en una curva.
Estos valores fueron utilizados para calcular la suma
algebraica acumulativa de la desviacion de la media
de los diametros promedios de cada fila tangencial
respecto del promedio total de los didmetros del in-
cremento de anillo considerado, que fue graficada
como una curva tendiente a cero (curva CSDM = cu-
mulative algebraic sum of each cell's deviation from the
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mean) (Creber y Chaloner, 1984; Falcon-Lang, 2000a,
2000b). De estos datos se calcularon cuatro parame-
tros: 1) porcentaje de desviacion de la curva, 2) por-
centaje de lefio tardio, 3) porcentaje de disminucién
(el porcentaje de reduccién en el didmetro celular a
lo largo del incremento de anillo) y 4) indice de mar-
cado de anillo. El porcentaje de desviacién fue de-
terminado de acuerdo al método de Falcon-Lang
(2000b). El porcentaje de lefio tardio fue calculado
usando el método desarrollado por Creber y
Chaloner (1984). Se consider¢ la posicién del limite
lefio temprano/ lefio tardio en el punto en que la
curva CSDM tiende por ultima vez a cero. El por-
centaje de disminucién fue derivado del célculo de
la diferencia entre el didmetro celular radial maximo
y el minimo en cada incremento de anillo, y la divi-
sién de ésta por el didametro celular maximo (Falcon-
Lang, 2000a). El indice de marcado de anillo fue es-
tablecido como el producto porcentual entre el por-
centaje de lefio tardio y el porcentaje de disminucién
(Falcon-Lang, 2000a).

Paleontologia sistematica

Divisién TRACHEOPHYTA Stewart y
Rothwell 1993
Clase CoNIFEROPSIDA Gifford y Foster 1989
Orden CONIFERALES sensu Stewart y
Rothwell 1993
Familia CUPRESSACEAE Bartling 1830

Género Protojuniperoxylon Eckhold 1922

Especie tipo. Protojuniperoxylon maidstonense (Stopes) Eckhold
1922.

Protojuniperoxylon ischigualastense Bonetti 1966
emend.

Holotipo. LPPB 4375 y preparaciones microscépicas LPPm 367,
368 y 369.

Diagnosis enmendada. Lefio secundario homoxilico
picnoxilico con anillos de crecimiento definidos y va-
riables en su ancho (1,5 - 4,1 mm). Transicién gradual
entre lefio temprano y tardio, capa de lefio tardio con
16 - 79 células de espesor. Punteaduras en las paredes
radiales de las traqueidas predominantemente bise-
riadas, alternas u opuestas. Parénquima axial difuso.
Campos de cruzamiento con 2-4 punteaduras cupre-
soides, en una o dos hileras. Radios heterocelulares,
mayormente uniseriados, biseriados a triseriados en
parte y de 1-45 células de altura. Traqueidas radiales
presentes. Paredes terminales de las células de los ra-
dios dentadas y nodulares. Paredes horizontales de
las células del radio, punteadas.
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Emended diagnosis. Pycnoxylic homoxylic secondary
wood with distinct growth rings of variable width (1.5-4.1
mm). Gradual transition from earlywood to latewood; la-
tewood 16-79 cells wide. Tracheid pitting in radial walls
predominantly biseriate, opposite or alternate. Axial paren
chyma diffuse. Cross-fields with 2-4 cupressoid pits in one
or two rows. Heterocellular, mainly uniseriate, biseriate to
triseriate in part and 1-45 cells high rays. Ray tracheids
present. Nodular and indented end walls of ray cells.
Distinctly pitted horizontal walls of ray cells.

Nuevo material estudiado. LPPB 4377 y 4579 y preparaciones mi-
croscopicas LPPm 370, 371, 372, 373, 374, 1759, 1760 y 1761.

Localidad tipo. Hoyada de Ischigualasto, provincia
de San Juan, Argentina (Bonetti, 1966).

Nivel estratigrafico y edad. Seccion Superior de la
Formacién Ischigualasto (Nivel Fosilifero IV),
Neotridsico temprano (Bonetti, 1966, Zamuner, 1992;
Spalletti et al., 1999).

Descripcidn. Lefio picnoxilico, homoxilico, represen-
tado exclusivamente por xilema secundario de tipo
coniferoide. Presenta anillos de crecimiento defini-
dos, de ancho variable (50-200 células). Espesor de la
capa de lefio tardio alcanza entre 16 y 79 células (en
promedio 36), con transicién gradual entre el lefio
temprano y el lefio tardio. Los anillos presentan un
espesor que fluctda entre 1,5 y 4,1 mm.

Las traqueidas tienen una seccién transversal cua-
drangular algo irregular y tienden a comprimirse en
sentido radial en el lefio tardio (figura 3.A). El dié-
metro radial de las traqueidas del lefio temprano os-
cila entre 14 y 63 um, con un promedio de 28 um;
mientras que el didmetro tangencial varia entre 16 y
41 pm, promedio 28,51 um. El espesor de la doble pa-
red varia en un rango de 3,3 a 8,25 pm con un pro-
medio de 6 pm. En el lefio tardio las traqueidas pre-
sentan un didmetro radial de 4 a 33 pm, en promedio
19,21 pm; el didmetro tangencial varfa entre 16 y 32
pm con un promedio de 24 um. El espesor de la do-
ble pared varia entre 3,3 a 13,2 um, en promedio 8,34
pm.

Las punteaduras de las paredes radiales de las
traqueidas son areoladas, dominantemente biseria-
das, (ocasionalmente triseriadas) en el lefio tempra-
no, y uniseriadas en el lefio tardio. Son contiguas y
circulares o levemente achatadas cuando estan en
contacto, a veces, cuando son biseriadas, de contorno
suavemente hexagonal (figuras 3.D, E). Presentan
una transiciéon desde alternas, subalternas a opues-
tas, pero predominan las alternas (figuras 3.B, C). Las
mismas miden entre 10,4 um de alto x 11,4 pm de an-
cho y 18,72 um de alto x 15,6 um de ancho (en pro-
medio 12,87 um x 13,32 pm). Las paredes tangencia-
les de las traqueidas no presentan punteaduras. El
parénquima axial es difuso (figura 3.A). En corte
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transversal se observan contenidos resinosos en el lu-
men de sus células (figura 3.G). En corte longitudinal
tangencial, sus paredes han sido deterioradas duran-
te la realizacién de los cortes o mds probablemente
durante el proceso de fosilizacién, por lo que no se
puede determinar si son lisas o no (figura 3.F). En
corte longitudinal radial, las paredes del parénquima
axial estan mejor preservadas y parecen ser nodula-
res (figura 3.H).

Los campos de cruzamiento presentan 2 a 4 pun-
teaduras cupresoides (sensu IAWA, 2004) dispuestas
en una a dos hileras. Las punteaduras de los campos
miden entre 6,24 pm x 4,16 um y 11,44 x 9,36 um (en
promedio 8,78 um x 6,47 pm) (figuras 4.A, B).

Los radios lefiosos son heterocelulares, predomi-
nantemente uniseriados y por sectores biseriados has-
ta triseriados, y a menudo muy altos (figuras 4.C, D).
Su altura oscila entre 1 y 45 células, en promedio 11 cé-
lulas. Las traqueidas radiales se localizan en la parte
media del radio o en los extremos del mismo (figuras
4.C, G). Las punteaduras son areoladas y méas peque-
fias que las punteaduras de las traqueidas axiales (fi-
gura 4.F). Las paredes terminales de las células del pa-
rénquima radial son dentadas y nodulares, debido a
engrosamientos delicados (= arrosariados) (figura
4.E). Las paredes transversales y horizontales son dis-
tintivamente punteadas y engrosadas (figura 4.H).
Comparaciones. Actualmente sélo se reconocen dos
especies dentro del género Protojuniperoxylon: P. mai-
dstonense y P. ischigualastense. La especie tipo del gé-
nero: P. maidstonense (Stopes) Eckhold se distingue
de P. ischigualastense Bonetti emend. por presentar
principalmente punteaduras uniseriadas en las pare-
des radiales de las traqueidas y mayor ntimero de
punteaduras en los campos de cruzamiento (4-6). Se
debe mencionar que P. arcticum Selling 1944 -origi-
nalmente descripta como una Cupressaceae- corres-
ponde a una raiz de cycadeoidea (Selling, 1951). Por
su parte, P. hornei (Seward y Bancroft) Eckhold -aun-
que el leno secundario es comparable con el de
Protojuniperoxylon (Seward y Bancroft, 1913; Eckhold,
1922)- fue combinada al género Scotoxylon por
Vogellehner (1968) debido a que el material posee
médula y xilema primario preservados.
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Los lefios de las Cupressaceae actuales (y fésiles)
pueden ser reconocidos por un conjunto de caracte-
res que se enumeran en el cuadro 1.

Protojuniperoxylon ischigualastense comparte con
los lefios de las Cupressaceae la presencia de: parén-
quima axial con contenidos resinosos, radios mayor-
mente uniseriados (con presencia de biseriados y tri-
seriados localmente), paredes terminales del parén-
quima radial dentadas y con engrosamientos arrosa-
riados ["'ndédulos juniperoides" segtin Bonetti (1966)],
traqueidas radiales, y punteaduras de los campos de
cruzamiento del tipo cupresoide. De estos caracteres,
s6lo la presencia de parénquima axial no habia sido
mencionada en la diagnosis original de la especie
(Bonetti, 1966).

P. maidstonense también presenta caracteres cu-
presoides como punteaduras uniseriadas en las pare-
des radiales de las traqueidas, radios uniseriados, en-
grosamientos arrosariados en las paredes terminales
del parénquima radial y punteaduras en los campos
de cruzamiento del tipo cupresoide. Es por ello que
el género Protojuniperoxylon deberia asignarse a las
Cupressaceae, aunque en el caso de P. ischigualasten-
se seguramente corresponde a las formas basales ya
que presenta punteaduras mixtas en las paredes ra-
diales de las traqueidas.

En comparacion con los géneros de Cupressaceae
actuales (cuadro 2), los lefios analizados presentan
mayor afinidad con Juniperus Linnaeus, 1753 debido
a: los anillos de crecimiento definidos; la seccion
transversal de las traqueidas cuadrangular; la pre-
sencia de parénquima axial con contenidos resinosos;
las paredes horizontales de las células radiales co-
munmente punteadas y engrosadas; paredes termi-
nales de las células radiales dentadas y con engrosa-
mientos arrosariados y punteaduras cupresoides en
los campos de cruzamiento; y la presencia de tra-
queidas radiales. Aunque algunos de estos caracteres
estdn presentes en otras cupresaceas actuales, la fre-
cuencia de engrosamientos arrosariados presente en
Protojuniperoxylon ischigualastense sélo se observa en
Juniperus.

A diferencia de lo que ocurre en casi todos los gé-
neros de Cupressaceae actuales, P. ischigualastense

Figura 3. Protojuniperoxylon ischigualastense Bonetti emend. A, corte transversal de un incremento de anillo mostrando el parénquima axial
difuso (pa) / cross section of one growth ring increment showing diffuse axial parenchyma (pa). LPPm 370. Escala gréfica / scale bar: 300 pm. B,
punteado radial biseriado de las traqueidas del lefio temprano / biseriate radial pitting of earlywood tracheids. LPPm 374. Escala gréfica /
scale bar: 50 pm. C, punteado radial uniseriado de las traqueidas del lefio tardio (pt) / uniseriate radial pitting of latewood tracheids (pt).
LPPm 369. Escala gréfica / scale bar: 40 pm. D, detalle del punteado radial uniseriado de las traqueidas del lefio tardio / detail of unise-
riate radial pitting of latewood tracheids. LPPm 374. Escala grafica / scale bar: 15 pm. E, detalle del punteado radial biseriado de las tra-
queidas del lefio temprano / detail of biseriate radial pitting of earlywood tracheids. LPPm 371. Escala grafica / scale bar: 15 pm. F, parénqui-
ma axial (pa) en corte longitudinal tangencial / axial parenchyma (pa) in tangencial section. LPPm 1761. Escala grafica / scale bar: 50 pm. G,
parénquima axial en corte transversal mostrando el contenido resinoso (cr) de sus células / axial parenchyma in cross section showing the
resin contents (cr) of the cells. LPPm 367. Escala grafica / scale bar: 80 pm. H, parénquima axial (pa) en corte longitudinal radial / axial pa-
renchyma (pa) in radial section. LPPm 1760. Escala grafica / scale bar: 45 pm.
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Cuadro 1. Caracteristicas generales de los lefios actuales y fésiles de la familia Cupressaceae / general wood characters of living and fossil
Cupressaceae. Referencias/ references: Peirce, 1937; Krdusel, 1949; Boutelje, 1955; Greguss, 1955; Boureau, 1956; Bonetti, 1966; Patel, 1968;

Vaudois y Privé, 1971; Roig, 1992; De Magistris, 1997; Gadek et al., 2000.

Caracteres de las Cupressaceae Comentarios
Punteaduras radiales de las traqueidas verticales circulares, . . . L
. . - ._"| En un género actual (Neocallitropsis), son multiseriadas y alternas
1 |espaciadas, exclusivamente uniseriadas u opuestas en dos series - P .
. - P (araucarioides). En algunas especies fésiles son mixtas.
paralelas (abietinoides), sobretodo en el lefio tardio.
5 Engrosamientos callitroides que acompafian las punteaduras ra- [Se desarrollan sélo en las especies de Callitris y en el género fosil
diales de las traqueidas. Callitrixylon.
Punteaduras areoladas de las paredes tangenciales de las traquei- . .
3 . - No existen en todos los géneros de Cupressaceae.
das comtinmente uniseriadas.
. . . P La presencia de contenidos resinosos es ocasional en algunos
4 |Contenidos resinosos frecuentes en las células parenquimaticas. | -
géneros de Taxodiaceae.
5 |Parénquima axial en todos los géneros de la familia. También es un rasgo generalizado en Taxodiaceae.
6 Paredes horizontales del parénquima axial mayormente en-|En cuatro géneros de Taxodiaceae también existen engrosamien-
grosadas, irregulares, delicadamente nodulares. tos nodulares.
7 Radios uniseriados, biseriados o muy raramente triseriados, de [Los radios son uniseriados en la mayoria de las demads coniferas,
altura variable (1 a 60 células). pero de altura menor.
Presencia de traqueidas radiales como excepcién para algunos
8 |autores (Greguss, 1955; Gadek et al., 2000) y como regla para |Las traqueidas radiales son muy raras en Taxodiaceae.
otros (Peirce, 1937; Boureau, 1956, Bonetti, 1966).
9 |Células parenquimaticas de los radios algunas veces dentadas. |También son dentadas en algunos géneros de Taxodiaceae.
Paredes terminales de las células de los radios, cuando son pun-|No existen nédulos en las paredes terminales de las células
10 [teadas, muestran abundantes engrosamientos nodulares delica-|radiales de las Taxodiaceae, pero si estan presentes en algunos
dos, dispuestos en forma de rosario (engrosamientos arrosariados).| géneros de Pinaceae.
Paredes horizontales de las células radiales lisas o abundante- . .
11 En Taxodiaceae son generalmente lisas.
mente punteadas y engrosadas.
Campos de cruzamiento con 1 a 3 (4 a 8) punteaduras areoladas, . . . .
. También en Taxodiaceae los campos de cruzamiento tienen ma-
12 |separadas o de a pares, en una o dos hileras superpuestas o
yormente de 1 a 3 punteaduras areoladas.
escalonadas.
Punteado de los campos de cruzamiento cupresoide, taxodioide o . .
13 pPo: P ’ El punteado cupresoide es poco frecuente en las Taxodiaceae.
muy raramente fenestriforme.

posee punteaduras radiales mixtas, como ocurre con
otros lefios fosiles asignados a esta familia (Gram-
bast, 1952, 1954; Vaudois y Privé, 1971; Giraud y
Hankel, 1985). Con respecto a los géneros fosiles de
Cupressaceae (cuadro 3), los materiales estudiados
presentan mayores similitudes, como era de esperar-
se, con el género Juniperoxylon Houbert en Lecointre,
1910 emend. Krausel, 1949, siendo las mismas que
comparte con el género actual. La presencia de pun-

teaduras mixtas en las paredes radiales de las tra-
queidas en la especie J. lignieri Grambast 1954, del
Eoceno de la Cuenca de Paris, constituiria otra seme-
janza con la forma de Bonetti.

Otras caracteristicas acercan P. ischigualastense a
Protochamaecyparixylon, particularmente la seccion
transversal angular de las traqueidas, las punteadu-
ras radiales mixtas (con la salvedad de que en la se-
gunda forma son principalmente uniseriadas, pocas

Figura 4. Protojuniperoxylon ischigualastense Bonetti emend. A, corte longitudinal radial mostrando los campos de cruzamiento con pun-
teaduras cupresoides / radial section showing cross-fields with cupressoid pits. LPPm 371. Escala grafica / scale bar: 30 pm. B, corte longitu-
dinal radial mostrando un detalle de los campos de cruzamiento / radial section showing a detail of cross-fields. LPPm 1760. Escala grafica
/ scale bar: 15 pm. C, corte longitudinal radial mostrando las traqueidas de los radios (tr) / radial section showing ray tracheids (tr). LPPm
371. Escala grafica / scale bar: 45 pm. D, radios mayormente uniseriados en corte longitudinal tangencial / mainly uniseriate rays in tan-
gential section. LPPm 368. Escala gréfica / scale bar: 100 pm. E, detalle de los engrosamientos arrosariados (en) de la pared terminal de
una célula parenquimatica radial / detail of end walls bead-like thickenings of a ray parenchyma cell. LPPm 369. Escala grafica / scale bar: 15
pm. F, detalle de las traqueidas de los radios (tr) en corte transversal / detail of ray tracheids (tr) in cross section. LPPm 370. Escala grafi-
ca / scale bar: 40 pm. G, traqueidas (tr) en el extremo del radio / tracheids at the edge of the ray. LPPm 371. Escala grafica / scale bar: 40 pm.
H, detalle de las paredes terminales dentadas (d) y las paredes horizontales engrosadas (en) de las células del parénquima radial / de-
tail of end walls indentures (d) and horizontal walls thickenings (en) of ray parenchyma cells. LPPm 374. Escala grafica / scale bar: 45 pm.
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veces biseriadas), y las punteaduras cupresoides de 2
a4 en el campo de cruzamiento.

Sobre la base de las anteriores comparaciones, se
considera a P. ischigualastense como un lefio fésil de
la familia Cupressaceae.

Anilisis paleodendrolégico

Como se describi6é anteriormente, en los anillos de
crecimiento se graficaron las curvas CSDM y se cal-
cularon cuatro parametros: 1) porcentaje de desvia-
cién de la curva, 2) porcentaje de lefio tardio, 3) por-
centaje de disminucién (el porcentaje de reduccién
en el diametro celular a lo largo del incremento de
anillo) y 4) indice de marcado de anillo.

Basdndose en las curvas CSDM, Falcon-Lang
(2000b) desarrollé6 un método para distinguir las co-
niferas siempreverdes de las caducifolias. Las espe-
cies caducifolias presentan curvas perfectamente si-
métricas o sesgadas hacia la izquierda, con porcenta-
je de desviacion del cenit nulo o negativo. Las espe-
cies siempreverdes exhiben curvas sesgadas hacia la
derecha y por lo tanto porcentajes de desviacion del
cenit positivos (Falcon-Lang, 2000b). Las curvas
CSDM de Protojuniperoxylon ischigualastense mues-
tran una clara desviacién hacia la derecha (porcenta-
je de desviacién promedio +38,16 %), por lo que co-
rresponderia a una conifera siempreverde (figura 5).

El porcentaje de lefio tardio ha sido tradicional-
mente utilizado para inferir el contexto paleoambien-
tal (Creber y Chaloner, 1984; Parrish y Spicer, 1988;
Keller y Hendrix, 1997). Asi, Creber y Chaloner
(1984) clasificaron los anillos de crecimiento de las
formas f6siles en seis tipos basicos de acuerdo con la
configuracién de las curvas CSDM, la naturaleza de
la transicién de lefio temprano a tardio y la cantidad
de lefio tardio. La utilizacién del porcentaje de lefio
tardio como una aproximacién cuantitativa de las
condiciones paleocliméticas ha sido cuestionada des-
de diferentes perspectivas (Bailey y Faull, 1934;
Larson, 1967; Chapman, 1994; Poole, 2000). Las criti-
cas mejor fundadas se basan en que factores intrinse-
cos (genético/taxonémicos) influyen significativa-
mente en las caracteristicas cuantitativas de los ani-
llos de crecimiento (Kumagai et al., 1995; Falcon-
Lang, 2000a, 2000b; Brison et al., 2001; Falcon-Lang y
Cantrill, 2002). Mas especificamente, Falcon-Lang
(1999a, 1999b) sugirié que el grado de desarrollo de
los anillos de crecimiento en los lefios de coniferas
podria estar relacionado con un cardcter determina-
do genéticamente: la retencién foliar. Aunque la lon-
gevidad foliar no es el tnico factor que controla el
grado de desarrollo del anillo de crecimiento, siendo
la intensidad de la estacionalidad climética también
importante, Falcon-Lang (2000a, 2005b) recomienda
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Cuadro 4. Resultados del andlisis de los anillos de crecimiento en
Protojuniperoxylon ischigualastense Bonetti emend. utilizando el mé-
todo de Falcon-Lang (2000a, 2000b) / results of growth ring analysis
in Protojuniperoxylon ischigualastense Bonetti emend. using Falcon-
Lang (2000a, 2000b) method.

Porcentaje | Porcentaje | Indice de | Porcentaje
de de marcado de

disminucién| lefio tardio | deanillo | desviacién
Anillo 1 79,6 32,03 25,49 +37,5
Anillo 2 76,4 45,83 35,01 +8,33
Anillo 3 82,7 29,49 24,39 +53,01
Anillo 4 81,36 13,27 10,8 +73,45
Anillo 5 82,34 40,84 33,63 +18,32
Anillo 6 77,12 36,25 27,96 +27,5
Anillo 7 75,89 25,51 19,36 +48,98
Promedio 79,34 31,89 25,23 +38,16

que los datos cuantitativos del porcentaje de lefio tar-
dio no sean mas empleados como indicadores paleo-
climaticos.

El porcentaje de lefio tardio en Protojuniperoxylon
ischigualastense varia en un rango que va desde
13,27% y 45,83%, con un promedio de 31,9%. El por-
centaje de disminucién celular es menos variable (en-
tre 75,89% vy 82,7%), con un promedio de 79,34%. El
indice de marcado de anillo se encuentra entre 10,8%
y 35,01%, con un valor medio de 25,23% (cuadro 4).

Utilizando las curvas CSDM, Falcon-Lang
(2000a) comprobo, en un grupo de especies de co-
niferas actuales, la existencia de una fuerte relaciéon
linear inversa entre el tiempo de retencién de la ho-
ja y diferentes parametros cuantitativos de los ani-
llos de crecimiento: porcentaje de lefio tardio, por-
centaje de disminucién celular e indice de marcado
de anillo. Los valores mas bajos del porcentaje de
lefio tardio y del indice de marcado de anillo se co-
rrelacionan con las retenciones foliares mas altas de
las plantas siempreverdes (Araucaria araucana
(Molina) Koch, longevidad foliar de hasta 15 afios),
mientras que los valores mas altos se corresponden
con las retenciones foliares mas bajas (Larix decidua
Miller, caducifolia).

No existen datos actualizados de analisis de ani-
llos de crecimiento de Cupressaceae (Herman, 1956;
Walters y Soos, 1963; Mitchell, 1965; La Marche,
1982). Aunque las Cupressaceae actuales presentan
anillos de crecimiento moderadamente marcados, no
existen curvas CSDM, datos de porcentaje de lefio
tardio, porcentaje de disminucién e indice de marca-
do de anillo. Por esto, se tomaron como referencia los
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Figura 5. A, Curvas CSDM en Protojuniperoxylon ischigualastense Bonetti emend. (linea entera) de cuatro de los siete incrementos de ani-

llo medidos con sus respectivos valores del porcentaje de desviacién para cada curva. La linea vertical indica el cenit de la curva CSDM
/ CSDM curves in Protojuniperoxylon ischigualastense Bonetti emend. (solid line) from four of the seven measured ring increments with per-

centage skew values for each curve. Vertical line shows the zenit of the CSDM curve. B, Curvas de los didmetros celulares radiales promedio
en Protojuniperoxylon ischigualastensis (linea discontinua) de los mismos incrementos de anillo (en um) / mean radial cell diameter curves in

Protojuniperoxylon ischigualastensis (discontinued line) from the same ring increments (in um).
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Cuadro 5. Cuadro comparativo entre los valores de porcentaje de
lefio tardio, porcentaje de disminucién e indice de marcado de ani-
llo obtenidos en Protojuniperoxylon ischigualastense Bonetti emend. y
en algunas coniferas actuales / comparative chart among latewood
percentage, diminution percentage and ring markedness index values in
Protojuniperoxylon ischigualastense Bonetti emend. and some extant
conifers. Referencias / references: Falcon-Lang (2000a).

Indice de mar-
cado de anillo

Especie
(retencion foliar)

Porcentaje de
disminucién

Porcentaje de
lefo tardio

Larix decidua
Miller
(caducifolia)

85,91 50,0 42,95

Picea abies
(Linnaeus)
Karst (3-5 afios)

76,77 - 84,03 | 25,93 -44,19 19,9 - 35,42

Cedrus libani
Loudon
(3-6 afios)

62,33 -72,06 | 30,77-39,58 | 20,22 -24,68

Projuniperoxylon

ischigualastense (?) 7589 - 82,7

13,27 - 45,83 10,8 - 35,01

Araucaria
araucana
(Molina) Koch
(3-15 afos)

28,67 - 51,79 10,0 - 22,5 3,17 -10,35

valores registrados en coniferas actuales de otras fa-
milias (Taxodiaceae, Pinaceae, Araucariaceae y
Podocarpaceae). Los resultados obtenidos en P. ischi-
gualastense indican: 1) porcentajes intermedios de le-
fio tardio, 2) porcentajes altos a moderados de dismi-
nucién celular y 3) valores del indice de marcado de
anillo bajos a intermedios.

Estos valores se acercan tanto a los de coniferas
actuales con una retencién foliar moderada (3 a 6
afios) como a los calculados para las coniferas con
mas alta longevidad foliar (hasta 15 afios) (cuadro 5).

Conclusiones

Protojuniperoxylon ischigualastense Bonetti emend.
reine un ndmero de caracteristicas comunes a las
Cupressaceae, con lo que se confirma su asignaciéon
original a la familia y su mayor afinidad con los le-
fios del tipo "Juniperus". El mayor aporte sistematico
de este trabajo es el hallazgo de parénquima axial en
el material tipo de P. ischigualastense, lo cual consti-
tuye una evidencia més en favor de esta interpreta-
cion.

La importancia de la reasignaciéon de este lefio
tridsico a las Cupressaceae radica en que constituye
uno de los registros mds antiguos de lefios de la fa-
milia, siendo el mas antiguo para Argentina. Ade-
mas, se encuentra entre las evidencias mas tempra-
nas de la presencia de Cupressaceae en el registro f6-
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sil, demostrando que la familia estaba ya establecida
en el Triasico tardio temprano.

Con respecto a los anélisis de los anillos de creci-
miento, todos los parametros concuerdan en que P.
ischigualastense habria sido una conifera de habito
siempreverde, con anillos de crecimiento mediana-
mente a poco marcados y retencién foliar moderada
a alta.
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