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» Resumen — El estudio de frondes monopinnadas provenientes de Cuencas del Paleozoi-
co Superior de Ameérica del Sur, ha permitido distinguir especies caracteristicas de rhacop-
terideas de areas gondwanicas y de regiones ecotonales. En estas areas, los autores han
realizado trabajos de campo, recolectaron material y revisaron colecciones de diferentes
paises de Ameérica del Sur. Esto los condujo a la identificacion de frondes rhacopterideas en
formaciones del Carbonifero y del Pérmico Inferior en las peninsulas de Paracas (Perd) y de
Copacabana (Bolivia) correspondientes a la Cuenca Madre de Dios, y en areas gondwanicas
tales como las cuencas Paganzo, Uspallata-lglesia, San Rafael y Tepuel-Genoa (Argentina). En
las frondes eocarboniferas coleccionadas en la Peninsula de Copacabana, se ha podido obser-
var la particular arquitectura de las pinnulas. Estos hallazgos llevaron a reinterpretar rasgos
fundamentales del mesofilo tales como un limbo foliar grueso dividido en segmentos limitados
por fibras y venas que se distribuyen en cada segmento sin pasar al adyacente. El analisis de
la arquitectura de la porcion media de las pinnulas de “Nothorhacopteris” de América del Sur
permite reconocer tres tipos de rasgos: genéricos permanentes, variables en un mismo es-
pécimen y especificos variables en el tiempo. El reconocimiento de estos rasgos lleva a la
agrupacion de las especies en tres morfotipos o grupos, los cuales se corresponden con las
especies que aqui se conservan dentro de dicho género. Aplicando estos criterios, se obser-
va una clara relacién entre los grupos morfolégicos y tres de las especies de “Nothorhacop-
teris”: los ejemplares incluidos en el grupo A corresponden a N. kellaybelenensis (Mississip-
piano Tardio), los del grupo B a N. argentinica (Pennsylvaniano) y los del grupo C a N. chubu-
tiana (Cisuraliano). Se reconocen las tendencias evolutivas en las frondes rhacopterideas de
América del Sur en un lapso de 60 millones de afios y se enmiendan la diagnosis genérica
asi como también las diagnosis especificas.

Palabras clave: “Nothorhacopteris”, evolucion morfolégica, taxonomia, Neopaleozoico,
Ameérica del Sur.

» Abstract — “Neopaleozoic rhacopterid fronds of South America: taxonomy and mor-
phologic evolution”. The study of monopinnate fronds from the Upper Paleozoic basins of
South America allows us to distinguish characteristic rhacopterid species in Gondwanan re-
gions and ecotonal areas. In these areas, the authors have conducted fieldwork, have collect-
ed material from the field and have reviewed material from different collections of South Amer-
ica. Rhacopterid fronds have been identified in Carboniferous and Lower Permian formations
in the Paracas (Peru) and Copacabana (Bolivia) peninsulas corresponding to the Madre de
Dios Basin, and Gondwanan areas such as Paganzo, Uspallata-lglesia, San Rafael and Tepuel-
Genoa basins (Argentina). Eocarboniferous fronds collected at the Copacabana peninsula al-
lowed the identification of a particular architecture of the pinnules. These findings lead a re-
interpretation of fundamental traits of the mesophyll such as the leaf blade thickness, divided
in segments limited by fibers and veins that are spread out without going to the adjacent
segment. The analysis of the architecture of the middle portion of the pinnules of «Nothorha-
copteris» of South America enables the recognition of three characteristics: permanent ge-
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neric features, variable attributes in the same specimen and variable at specific level through
time. Recognition of these features leads to group the species into three morphotypes or
groups, which correspond to the species that are retained in the genus. Applying these cri-
teria, a clear correspondence between morphological groups and three species of «Nothorha-
copteris» is observed: the specimens included in the group A corresponds to N. kellaybele-
nensis (Late Mississippian), group B corresponds to N. argentinica (Pennsylvanian) and group
C corresponds to N. chubutiana (Cisuralian). Evolutionary trends are recognized in rhacopterid
fronds of South America in a period of 60 million years. Generic and specific diagnosis are

emended.

Keywords: «Nothorhacopteris», morphologic evolution, taxonomy, Late Paleozoic, South

America.

INTRODUCCION

Desde hace mas de medio siglo numero-
sos especimenes de rhacopterideas han sido
coleccionados en distintas unidades litoestra-
tigraficas del oeste de Argentina, Bolivia,
Pert y Brasil, correspondientes al Carbonife-
ro Inferior, Carbonifero Superior y al Pérmi-
co Inferior.

El estudio de frondes monopinnadas
neopaleozoicas provenientes de diversas
cuencas de América del Sur ha permitido
por un lado, distinguir especies de rhacopte-
rideas caracteristicas de areas gondwanicas
(Frenguelli, 1943, 1944; Archangelsky y
Arrondo, 1966; Archangelsky, 1983; Archan-
gelsky y Azcuy, 1985; Garcia, 1990, 1996;
Ctineo, 1990; Carrizo, 1992; Gutiérrez et
al., 1995; Vega y Archangelsky, 1996, Carri-
zo et al., 2008), mientras que por el otro, se
han aportado datos de frondes rhacopteri-
deas de regiones ecotonales (Berry, 1922a,b;
Seward, 1922; Gothan, 1928; Steinmann,
1929; Jongmans, 1954; Read, 1938; Doliani-
ti, 1980; Doubinger y Alvarez-Ramis, 1980;
Azcuy y Suarez Soruco, 1993; lannuzzi et
al., 1998, 1999, 2003). Los principales apor-
tes de material fosil provienen de yacimien-
tos fosiliferos del oeste de América del Sur,
distribuidos de norte a sur en las peninsulas
de Paracas (Pert) y de Copacabana (Bolivia)
correspondientes a la Cuenca Madre de Dios,
y en areas netamente gondwanicas tales
como las cuencas Paganzo, Uspallata-Iglesia,
San Rafael y Tepuel-Genoa (Argentina) (Fi-
gura 1).

Si bien atin no contamos con especime-
nes anatémicamente preservados, nuevas
colecciones de material en muy buen estado

de preservacion efectuadas en la Peninsula
de Copacabana, Bolivia (Azcuy y Suarez So-
ruco, 1993; lannuzzi et al., 1999), han pro-
porcionado una interesante y complementa-
ria informacién de la arquitectura foliar de
las pinnulas de frondes eocarboniferas. Estos
hallazgos han permitido reinterpretar rasgos
fundamentales del mesofilo tales como un
limbo foliar grueso dividido en segmentos
limitados por fibras, y venas que se distribu-
yen en cada segmento sin pasar al adyacen-
te. La reinterpretacion de los caracteres de la
arquitectura de las pinnulas observados en
las especies sudamericanas, permiti6 identi-
ficar rasgos diagnésticos a nivel genérico de
las especies en estudio. Por otra parte, se
analiz6 la posicion bioestratigrafica de las
especies y se establecieron correlaciones tem-
porales con otras rhacopterideas del Carbo-
nifero de Australia (Rigby, 1973; Morris,
1975, 1980; White, 1990) y del Carbonifero
del norte de Africa (Lejal-Nicol, 1987).

MATERIALES Y METODOS

Los materiales utilizados en este trabajo
son numerosos y variados incluyendo ejem-
plares de Argentina, Bolivia, Pertu y Brasil.
Los autores realizaron varios trabajos de
campo en los mencionados paises, coleccio-
nando material que fue estudiado bajo lupa
y fotografiado digitalmente. Las colecciones
paleobotanicas consultadas fueron aquéllas
de la Universidad Ricardo Palma (Peru);
Museo de Historia Natural de Cochabamba
(Bolivia); Universidad de Buenos Aires (Ar-
gentina); Fundacién Miguel Lillo (Argenti-
na); Universidad Nacional de La Plata y
Museo (Argentina); Museo Argentino de
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Ciencias Naturales «Bernardino Rivadavia»
(Argentina); Universidad Nacional de Cérdo-
ba (Argentina); Universidad de San Pablo
(Brasil) y Universidad Federal de Rio Grande
do Sul (Brasil).

A continuacion se detallan las siglas y
numeros de las citadas colecciones:

Coleccién Paleobotanica Universidad Na-
cional de Cérdoba (CORD Pb), Coleccion
Kurtz, Cérdoba: CORD Pb 869(a,b) (Holoti-
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po) y 867 («Nothorhacopteris» argentinica);
CORD Pb 415 (Holotipo) y 398 («Rhacopte-
ris» szajnochat).

Coleccion Paleobotanica Universidad de
Buenos Aires (BAFC Pb), Facultad de Ciencias
Exactas y Naturales, Buenos Aires: BAFC Pb
15976, 15977 y 15978 («Nothorhacopteris»
kellaybelenensis); BAFC Pb 13059, 13137,
14296, 14298a, 14301, 14304, 14614, 14620,
14622, 14623, 14606(a,b) y 14619(a,b)
(«Nothorhacopteris» argentinica).

Coleccion Paleobotanica, Fundacion M. Li-
llo (LIL Pb), Tucuman: LIL Pb 6003; 6010 y
6149(1,2) («Nothorhacopteris» argentinica).

Coleccién Paleobotanica, Museo Argenti-
no de Ciencias Naturales «Bernardino Riva-
davia» (BAPDb), Buenos Aires: BAPb 119 (Ho-
lotipo), 124-125 (Paratipos), 120, 121,
126(a,b) y 127 («Nothorhacopteris» major).

Coleccion Paleobotanica, Museo de La
Plata (LP Pb), La Plata: LP Pb 3061 (Holoti-
po), 3047, 3652, 3701 y 3709 («Nothorha-
copteris» chubutiana).

Coleccion Paleobotanica Museo de Pa-
leontologia, Universidad Federal de Rio
Grande do Sul (MP-Pb), Departamento de
Paleontologia y Estratigrafia, Porto Alegre:
MP-Pb 3332, 3337, 3341, 3342, 3345, 3347,
3349, 3350, 3352, 3357, 3358, 3383, 3385,
4517, 4518, 4519, 4520 y 4521 («Nothorha-
copteris» kellaybelenensis).

Coleccion de Paleontologia, Universidad
de Sédo Paulo (GP/3T), Departamento de
Geologia Ambiental, Sao Paulo: GP/3T
1834, 2218, 2219, 2220, 2221 («Nothorha-
copteris» kellaybelenensis).

Coleccion Paleobotanica, Museo de Co-
chabamba (MHNC), Cochabamba: MHNC
093, 8000, 8026 («Nothorhacopteris» kella-
ybelenensis).

Coleccion Museo de Historia Natural,
Universidad Ricardo Palma (RPT), Lima:
RTP 89-94A, 90-287B, 91-316B («Nothorha-
copteris» kellaybelenensis).

FRONDES RHACOPTERIDEAS

Inicialmente, la mayoria de las frondes
monopinnadas reconocidas en diversas for-
maciones del Carbonifero de América del

Sur, han sido tradicionalmente asignadas a
varios géneros por diversos autores: Rhacop-
teris Schimper (1869), Otopteris Mc Coy
(1847), Aneimites Dawson (1860), Anisopte-
ris Oberste-Brink (1914) y Pseudorhacopteris
Rigby (1973). Posteriormente, Archangelsky
(1983) propuso el género «Nothorhacopte-
ris» para reunir un conjunto de frondes esté-
riles de distribucién gondwanica, semejantes
a especies de Rhacopteris y Anisopteris reco-
nocidas en la franja ecuatorial. Desde enton-
ces, distintas especies han sido reiterada-
mente mencionadas en numerosas formacio-
nes del Carbonifero Inferior y Superior asi
como también del Pérmico Inferior de Amé-
rica del Sur (Cuadro 1). La afinidad botani-
ca del género «Nothorhacopteris» ha sido
motivo de especulacién, hasta que Vega y
Archangelsky (1996) identificaron cuerpos
ovuliferos en conexién organica con frondes
monopinnadas similares a «Nothorhacopte-
ris» argentinica (Geinitz) Archangelsky. Este
descubrimiento ha conducido a dichos auto-
res a sugerir una afinidad pteridospermal
conservando el epiteto «Nothorhacopteris»
para designar a las frondes estériles.

ANALISIS MORFOLOGICO COMPARADO
DE LAS FRONDES RHACOPTERIDEAS

RASGOS MORFOLOGICOS

El estudio de las rhacopterideas de Amé-
rica del Sur aqui realizado se ha basado en
un exhaustivo analisis de los distintos rasgos
atribuidos con frecuencia a las rhacopteri-
deas para su determinacion sistematica. Asi-
mismo, el analisis de los ejemplares ha per-
mitido identificar otros elementos presentes
en la arquitectura pinnular no mencionados
con anterioridad. El mas importante ha con-
sistido en reconocer segmentos en el mesoéfi-
lo grueso de las pinnulas. Los caracteres
abajo detallados brindan precisiones acerca
de los siguientes rasgos diagnoésticos de
«Nothorhacopteris»:

— Existencia de un meséfilo grueso.

— Haces de fibras que limitan segmentos
angostos y triangulares que hacia la base se
tornan difusos antes de la insercion de la
pinnula en el raquis.
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Cuadro 1. Distribucion estratigrafica de las frondes rhacopterideas identificadas en América del Sur.

Especies Mississippiano | Pennsylvaniano | Cisuraliano

N. chubutiana”
N. major”

. G

N. argentinica”
. (2,

R. szajnochai”

N. kellaybelenensis"

(7) Cuenca Madre de Dios: Formacion Ambo (Peninsula de Paracas, Pert), Formacion Siripa-
ca (Peninsula de Copacabana, Baolivia).

Cuenca Parnaiba: Formacion Poti (Piaui, Brasil).

(2] Cuenca Paganzo: Formacion Jejenes (Provincia de San Juan, Argentina).

(3] Cuenca Uspallata-lglesia: Formacién Tramojo; Formacién El Retamo; Formacién Ansilta;
Formacién Cerro Agua Negra; Formacion Quebrada Larga; Formacion Cortaderas (Provincia
de San Juan); Formacion Santa Maxima y Formacién Alto Tupungato (Provincia de Mendoza);
Formacion Rio del Penén (Provincia de La Rioja).

Cuenca Paganzo: Formaciéon Guandacol; Formacién Tupe (provincias de San Juan y La Rioja);
Formacion Jejenes (Provincia de San Juan); Formacion Lagares; Formacién Agua Colorada

(Provincia de La Rioja).

Cuenca San Rafael: Formaciéon El Imperial (Provincia de Mendoza).

Cuenca Parana: Grupo Itararé (San Pablo, Brasil).

(4) Cuenca Tepuel-Genoa: Formacion Mojéon de Hierro (Provincia de Chubut).
(5) Cuenca Tepuel-Genoa: Formacion Rio Genoa (Provincia de Chubut).

— Una unica vena ingresa a la pinnula
desde el raquis, ésta se dicotomiza hasta cin-
co veces en el tercio basal.

— Desde la seccidn basal superior (donde
se diferencian los segmentos) de la pinnula,
la venacién de cada segmento no invade los
contiguos.

— Segmentos totalmente fusionados o li-
bres en sus bordes apicales.

El reconocimiento de los rasgos arriba
citados en las distintas especies de «Notho-
rhacopteris» de América del Sur y su valori-
zacion segun su respectiva ubicacién estrati-
grafica, ha permitido comprobar la existen-
cia de tres tipos de rasgos: A) genéricos per-
manentes, B) variables en un mismo espéci-
men y C) especificos variables en el tiempo.
Los primeros permiten una vinculacién de
las distintas frondes a nivel genérico, los se-
gundos no tienen valor diagnostico y los ul-
timos permiten distinguir las distintas espe-
cies.

A) Rasgos genéricos permanentes.—

1) Estructura de las frondes:

a) monopinnadas. Todas las especies
atribuidas a «Nothorhacopteris» deben ser
monopinnadas (Archangelsky, 1983).

2) Arquitectura de las pinnulas:

a) Mesdfilos gruesos, fibrosos y segmen-
tados. Segun los distintos grados de compre-
sién del mesofilo ocasionados por los proce-
sos de fosilizacién y en razén de la arquitec-
tura segmentada de la pinnulas, éstas pue-
den mostrar ligeras variaciones en el espesor
del limbo. Normalmente las porciones mas
espesas de cada segmento son aquéllas que
contienen los haces vasculares (Figuras 2.A'y
2.B y Laminas 1, 2y 3).

b) Venacién de igual calibre varias veces
dicotomizada. Debido al pequefo calibre de
las venas y a su inserciéon en un mesoéfilo
grueso y segmentado, suele ocurrir que la
mayoria de las veces es dificultoso observar-
las, salvo en los casos en los cuales el plano
horizontal de particion de la muestra pasa
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por el interior del mesofilo y éstas quedan
expuestas (Figura 3.A-C; Lamina 1.1y 1.3;
Lamina 2.3 y 2.4). Por esta razon, en los
ejemplares es frecuente reconocer mas facil-
mente los segmentos del limbo que los haces
vasculares (Figuras 3.Ay 3.B, 4Ay5Ay
Laminas 1, 2 y 3). Sin embargo, cuando se
distinguen, las venas son de igual calibre,
dicotomicas y delicadas. El patron de vena-
cién muestra que a partir de una tnica vena
que penetra a la pinnula desde el raquis se
producen generalmente desde la base de la
pinnula hasta cinco dicotomias isotémicas
sucesivas, las cuales penetran en los segmen-
tos (Figuras 4.B y 5.B). Hacia el final del
tercio inferior la ultima dicotomia origina
dos venas que recorren longitudinalmente el
resto de los segmentos paralelos a sus bor-
des. En las pinnulas mas desarrolladas ocu-
rre una quinta dicotomia entre los tercios
medio a superior y una sexta, mas proxima
al margen distal, todas isotomicas (Figuras
4.B y 5.B). Las venas que corren dentro de
un segmento nunca cruzan al segmento ad-
yacente.

B) Rasgos variables en un mismo espéci-
men.—

1) Pinnulas:

a) Cortamente pecioladas o sésiles. Es fre-
cuente que pinnulas basales y medias mues-
tren un corto peciolo, caracter menos acen-
tuado en las pinnulas de la zona apical.

b) Disposicion respecto del raquis. Pue-
den ser opuestas, subopuestas o alternas.

¢) Aisladas o imbricadas. Las pinnulas
basales pueden estar separadas mientras que
aquéllas de las partes media y distal del ra-
quis suelen presentar diferentes grados de
imbricacién. Las mas apicales pueden volver
a ser aisladas.

d) Forma. La relacién largo/ancho varia
a lo largo de la fronde con la morfologia
pinnular, desde cuneiformes hasta flabelifor-
mes o subcirculares.

2) Venacién:

a) Calibre. Fl calibre de la venacién pue-
de aparecer mas o menos nitido segun el
plano de particion de la muestra (Figuras
2.By 2.C, Lamina 1.4 y Lamina 2.3 y 2.4).

Por tal razén, las pinnulas de un mismo
ejemplar pueden presentar venacién de as-
pecto delicado hasta marcado.

b) Compacidad de venas. Segun el grado
de desarrollo de las pinnulas, el nimero de
venas medido en sus partes medias, puede
variar junto con el numero de segmentos en
bajos porcentajes.

C) Rasgos especificos variables en el tiem-
po.—

1) Arquitectura segmentada de las pinnu-
las: la especie mas antigua (N. kellaybele-
nensis, Cuadro 1) muestra segmentos trian-
gulares libres en su margen distal. La varia-
cion en el tiempo muestra que la fusién de
las porciones distales aumenta en las espe-
cies mas modernas (Figuras 4.A, 5.A y 6.A).

2) Margen distal: lobulado, crenulado,
entero. Las porciones distales libres de los
segmentos en la especie mas antigua confor-
man un margen lobulado (Figuras 4.A 'y 6.A;
Lamina 1.2 y 1.3). En las especies mas mo-
dernas, donde las porciones distales de los
segmentos estan fusionados, los margenes
pinnulares son crenulados o enteros (Figuras
5.Ay 6.A, Laminas 2y 3).

3) Angulo diedro variable entre pinnulas
dispuestas a ambos lados del raquis: el ran-
go de variacion de los angulos diedros entre
planos que contienen al raquis varia desde
agudo, en las formas mas antiguas, hasta
llano, en las mas modernas (Lamina 1.1, 1.2
y 1.4 y Lamina 3.1, 3.3y 3.4).

MORFOTIPOS

La observacion y estudio detallado de los
caracteres morfologicos de las frondes rha-
copterideas arriba descritos, derivo en el re-
conocimiento de tres morfotipos los cuales
se corresponden con las especies que aqui se
retienen en el género y permitié reconocer la
pertenencia de ejemplares a cada unidad
taxonomica. Por lo tanto, el analisis de la
arquitectura de la porcion media de las pin-
nulas permite agrupar las especies de «No-
thorhacopteris» en tres morfotipos o grupos.

Grupo A.— Pinnulas cuneiformes, ocasio-
nalmente flabeliformes, simétricas hasta le-
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Figura 2. A. Esquema de un corte transversal en la seccion media del mesdéfilo de una rha-
copteridea de América del Sur. Obsérvense los segmentos limitados por areas fibrosas co-
rrespondientes a las estrias intervenales mencionadas en la diagnosis original del género
«Nothorhacopterisy. Las venas se disponen siempre dentro de los segmentos sin invadir el
tejido fibroso limitante (flecha). B. Esquemas de cortes similares, mostrando la seccion media
del mesofilo en los morfotipos A, B y C.
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area fibrosa
segmento

Figura 3. Esquemas de planos de particion de la seccion media del meséfilo de rhacopteri-
deas gondwanicas sudamericanas. A) Corte transversal de una compresion del meséfilo
mostrando segmentos, venacion y areas fibrosas. B) Plano de particién en la superficie de la
pinnula mostrando el relieve diferencial de los segmentos en relacién a las areas fibrosas.
Este es el tipo de relieve mas comUnmente encontrado en el registro fésil. C) Plano de par-

ticion del mesofilo a nivel de la venacion. Este es el tipo de relieve menos frecuente de encon-
trar en el registro foésil.



Acta geolbgica 23 (1-2): 3-26, 2011

MP-Pb 3358

MP-Pb 4517

11

Figura 4. Patrén de segmentacion (A) y venacién (B) en dos pinnulas de la porcién media de
una fronde de «Nothorhacopteris» kellaybelenensis. A) El espécimen MP-Pb 3358 muestra la
superficie del mesofilo correspondiente al modo de particion de la Figura 3B. Se observan
nitidos los segmentos limitados por muy angostos haces fibrosos indicados numéricamente
(del 1 al 12). En este caso no se distingue la venacién que queda incluida en cada segmen-
to. B) El espécimen MP-Pb 4517 muestra el patron de venacion de acuerdo con una parti-
cién como la indicada en 3C. La flecha blanca indica el ingreso de una Gnica vena en la base
de la pinnula y sus sucesivas dicotomias (1 a 6) a lo largo del meséfilo. Las trazas grises (se-
flaladas con flechas negras y la letra F) indican los haces fibrosos.

vemente asimétricas con sus bordes ana y
catadrémicos normalmente rectos, forman-
do diedros entre planos que contienen al ra-
quis, siendo los diedros mayores de 90° y
menores de 180°. Las pinnulas que se hallan
unidas al raquis por un corto peciolo, estan

constituidas por notorios segmentos fusiona-
dos a lo largo de casi toda su extensién ex-
cepto por sus extremos distales que perma-
necen libres. La morfologia de los segmentos
es la de triangulo isdsceles con laterales muy
largos y bases pequefias, hendidas y pronun-
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ciadas a lo largo del margen distal dando
origen a dos sublobulos por segmento. De
esta manera, el margen distal de la pinnula
es lobulado e irregularmente inciso. Este gru-
po incluye una tnica especie, «Nothorhacop-
teris» kellaybelenensis, del Mississippiano
(Figuras 4.A, 6.A'y 7.A y Lamina 1).

Grupo B.— Las pinnulas de las especies
que componen este grupo son cuneiformes,
flabeliformes, levemente asimétricas hasta
mayoritariamente subcirculares y se dispo-
nen en el raquis formando entre si diedros
de gran angulo hasta llanos. Se unen al ra-
quis a través de un peciolo muy corto o son
sésiles. Las pinnulas estan compuestas por
segmentos estrechos, fusionados en todo su
recorrido, presentando asi un margen distal
suavemente crenulado o casi entero. Los ti-
pos pinnulares incluidos en este grupo pre-
sentan un mayor numero de segmentos por
pinnula que los tipos pinnulares de los gru-
pos Ay C (Figuras 5.A y 6.B y Lamina 2).
Este grupo incluye la especie «Nothorhacop-
teris» argentinica del Pennsylvaniano.

Grupo C.— Las pinnulas de las especies
que componen este grupo son subcirculares,
simétricas a levemente asimétricas, insertas
mayoritariamente de forma sésil sobre el ra-
quis y en posicién casi planar y ligeramente
torsionadas. Las pinnulas estan compuestas
por segmentos totalmente fusionados presen-
tando un margen distal entero y levemente
sinuoso. Los segmentos son mas difusos que
aquéllos observados en las frondes compren-
didas en los grupos A y B, con anchas areas
de separacién (= fibrosas) y son menos nu-
merosos que en los otros dos grupos. Este
grupo incluye la especie «Nothorhacopteris»
chubutiana (Figura 6.B y Lamina 3) del Pér-
mico.

REVISION TAXONOMICA DE LAS
FRONDES RHACOPTERIDEAS

Las consideraciones precedentes sobre la
morfologia de las frondes rhacopterideas
impulsaron la necesidad de realizar una revi-
si6én de la taxonomia del grupo de las rha-

copterideas de América del Sur a fin de cla-
rificar el reconocimiento de las especies del
Carbonifero-Pérmico.

Por mas de veinticinco afios un aparente
acuerdo habia sido alcanzado para reunir en
«Nothorhacopteris» Archangelsky (1983), a
un grupo de frondes monopinnadas carboni-
feras y pérmicas. Historicamente, la asigna-
cion especifica se habia basado en la morfo-
logia, disposicion, insercién e imbricacion
de las pinnulas, patrén de venacién y nume-
ro de venas. Estos criterios han impedido la
correcta descripcion, asignacién y compara-
cion de las formas rhacopterideas del Gond-
wana occidental (Frenguelli, 1943, 1944;
Archangelsky y Arrondo, 1966; Arrondo,
1971; Archangelsky y Azcuy, 1985; Garcia,
1990, 1996; Cuneo, 1990; Carrizo, 1992;
Gutiérrez et al., 1995) debido a que los
mencionados rasgos son muy generales y
simples en relacion a los caracteres que re-
flejan las pinnulas y frondes rhacopterideas.

El analisis exhaustivo de numerosos espe-
cimenes de América del Sur ha revelado un
meséfilo grueso, fibroso y segmentado y una
delicada venacién dicotomica circunscripta
en cada segmento. La interpretacién de la
arquitectura de la pinnula, asociada al carac-
ter monopinnado de las frondes, confirma que
los tres morfotipos o grupos tratados pertene-
cen a un mismo género. De esta manera, se ha
podido comprobar que las venas de las pinnu-
las han sido confundidas con los limites (=
bordes) de contacto entre los segmentos y que
los otros caracteres utilizados como diagnos-
ticos no son tales para diferenciar especies
pues son variables en una misma fronde (item
Rasgos variables en un mismo espécimen B:
1). Esta problematica podemos observarla en
Archangelsky y Arrondo (1966) donde en la
comparacion de Rhacopteris ovata y R. chu-
butiana se establecen dos diferencias especifi-
cas centradas en la morfologia de la pinnula:
la compacidad de venas y la relacion largo/
ancho. Con respecto a la primera se ha de-
mostrado que este caracter es variable en un
mismo individuo (item Rasgos variables en
un mismo espécimen B: 2b). En cuanto a la
segunda, la relacion largo/ancho también es
variable en un mismo ejemplar (item Rasgos
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LIL-Pb 6149(2)

Figura 5. Patrén de segmentacion (A) y venacién (B) en dos pinnulas de la porcién media de
una fronde de «Nothorhacopteris» argentinica. A) El espécimen BAFC-Pb 14304 muestra la
superficie del mesofilo correspondiente al modo de particién de la Figura 3B. Se observan
nitidos los segmentos limitados por angostos haces fibrosos indicados numéricamente (del 1
al 167). En este caso no se distingue la venacién que queda incluida en cada segmento. Sélo
en el area indicada por la flecha ha sido posible observar la venacion. B) El espécimen LIL Pb
B6149(2) muestra el patron de venacion de acuerdo con una particion como la indicada en la
Figura 3.C. La flecha blanca indica el ingreso de una Unica vena en la base de la pinnula y sus
sucesivas dicotomias (1-6) a lo largo del mesoéfilo. Las trazas negras (flechas V) indican la
venacion y la flecha gris (con la letra F) sefiala uno de los haces fibrosos (traza gris).
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N. kellaybelenensis
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N. argentinica

N. chubutiana
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Figura 6. Esquema evolutivo de la morfologia y variacién del meséfilo en pinnulas de las por-
ciones medias de las frondes de las rhacopterideas del Gondwana sudamericano. A) Dibujos
comparativos de N. kellaybelenensis, N. argentinica y N. chubutiana mostrando la forma y
disposicion de los segmentos y detalles de su margen distal. N. kellaybelenensis es cuneifor-
me, con segmentos nitidos y margen distal lobulado e inciso. N. argentinica es flabeliforme
con segmentos delicados en mayor nimero y margen distal suavemente ondulado. N. chubu-
tiana es subcircular con anchas areas fibrosas (mas oscuras) entre segmentos y margen
distal casi entero. B) Cortes transversales idealizados del mesdfilo destacando el paulatino
crecimiento en el tiempo de las areas fibrosas. C) Representacion del disimil desarrollo de
los rasgos morfolégicos en las distintas especies de «Nothorhacopteris» mostrando las pe-

guenas superposiciones o transiciones de los caracteres vistos en la naturaleza.

variables en un mismo espécimen B: 1d). Por
lo tanto, consideramos que las diferencias ci-
tadas mas arriba entre ambas especies son re-
conocibles en un mismo ejemplar. Desde este
punto de vista, tales rasgos no son validos
para mantener dos entidades separadas (Cua-
dro 2).

El estudio de ejemplares muy bien preser-
vados de N. kellaybelenensis del Mississip-
piano de Bolivia (Azcuy y Suarez Soruco,
1993; lannuzzi et al., 1999), ha permitido el
reconocimiento de la arquitectura de las pin-
nulas rhacopterideas. Esto ha conducido a
una revaluacién de las otras especies de «No-
thorhacopteris» identificadas hasta el mo-

mento en Argentina (N. argentinica, N. chu-
butiana y N. major) con una antigiiedad
comprendida entre el Pennsylvaniano y el
Cisuraliano Temprano, segun la especie en
cuestién (Cuadros 1y 2).

De las especies nombradas, aquélla que
ha sido frecuentemente identificada en la
mayoria de las unidades litoestratigraficas
pennsylvanianas es N. argentinica. No obstan-
te, la especie que posee rasgos distintivos que
permiten separarla claramente de las demas
es N. kellaybelenensis. Sin embargo, las dife-
rencias entre N. argentinica y N. chubutiana
no son tan acentuadas. Existen diferencias en
la arquitectura foliar que han sido aqui dis-
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cutidas (item Rasgos genéricos permanentes
A: 2) yno fueron consideradas previamente
por otros autores, tales como: patrén de fibras
y segmentos y caracteres marginales. En el
primer caso, N. argentinica presenta pinnulas
con haces de fibras y segmentos estrechos y
mas numerosos que en N. chubutiana, en tan-
to que N. chubutiana muestra areas fibrosas
mas amplias y en consecuencia menor nume-
ro de segmentos en comparacion con N. ar-
gentinica (Figuras 6.Ay 6.B).

FRONDES RHACOPTERIDEAS INCLUIDAS
EN EL GENERO «NOTHORHACOPTERIS»
ARCHANGELSKY 1983

PTERIDOSPERMOPSIDA
Familia Austrocalyxaceae Vega y
Archangelsky (2001)
Notorhacopteris Archangelsky (1983)
emend.

15

Especie tipo: Notorhacopteris argentinica
(Geinitz) Archangelsky

Derivatio nominis emend.— El autor del gé-
nero, Archangelsky (1983), propuso incorpo-
rar el prefijo nothos para distinguir las fron-
des rhacopterideas australes. Sin embargo, el
significado de este prefijo (nothos- del grie-
go: falso, bastardo) no se corresponde con el
objetivo buscado por lo cual se propone en
este trabajo, en acuerdo con la intencién del
autor, reemplazarlo por notos- (notos- del
griego: del sur).

Diagnosis emendada.— Fronde monopinna-
da. Pinnulas cortamente pecioladas hasta
sésiles, insertas sobre el raquis formando
entre ellas diedros desde casi rectos hasta
llanos, las adyacentes pueden tener distintos
grados de imbricacién. Pinnulas con mesofi-
lo grueso, cuneiformes, flabeliformes o sub-

Cuadro 2. Caracteristicas morfolégicas comparadas de las especies de Notorhacopteris re-
conocidas en América del Sur previas a este trabajo (tomadas en secciones medias de las

pinnulas).
. Forma de | Largo/ Margen 3 . ,
Especie la pinnula | An cgh o distgal Peciolo Venacion Mesoéfilo
Abierta; 4-5
Corto ’ .
. . Entero y veces Fino — no
N.major Reniforme <1 algo sinuoso amuy dicotomizada. coriaceo
corto
16-24 x cm
Entero y Abierta; 4-5?
N. chubutiana | Suborbicular | [0,7- 1] algo Ausente | 4. oto\;relfze;da 16 (C}(l;lrlizsc%;
crenulado 0 mas x pinnula
Abierta; 5-6
Cuneiforme veces
. Entero y Muy . . Grueso —
0,8-1,3 dicot da. .
N. argentinica a [0.8-1.3] crenulado corto teotomizaca coriaceo
suborbicular 32 0 mas x
pinnula
N Flabeliforme Muy Grueso
. . . . . {7 . -
szajnochai a ! Inciso corto Abierta? coriaceo
cuneiforme
Abierta; 5-6 G“?‘:‘SO N
N Cuneiforme [0.95] Leyemente veces ngiﬁz:’
kellaybelenensis a - 1 inciso Corto dlcotomlgada. clongadas
flabeliforme y lobulado 32 0o mas x lonitudinal
pinnula ongitudinal-
mente
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circulares de base contraida, divididas en
angostos segmentos triangulares limitados
por estrechas areas fibrosas. Segmentos par-
cial hasta totalmente fusionados. Margenes
ana y catadromicos enteros, rectos hasta cur-
vos. Margen distal lobado, crenulado hasta
entero. Venacién delicada, isotémica, origi-
nada a partir de una vena en la base de la
pinnula, varias veces dicotomizada. Desde el
tercio basal hacia el margen distal las venas
que recorren cada segmento del limbo no
pasan al segmento adyacente. Ocasionales
impresiones cuticulares muestran células
elongadas y alineadas longitudinalmente.

Comentarios.— La diagnosis genérica es en-
mendada en este trabajo debido a que algu-
nos de los rasgos fundamentales presentes en
estos grupos no fueron explicitados en la
diagnosis original de «Nothorhacopteris»
(Archangelsky, 1983). Las estrias intervena-
les citadas por Archangelsky (1983) en la
diagnosis del género «Nothorhacopteris» son
reinterpretadas en esta contribucién como
fibras, resultado del analisis de numeroso
material de las distintas especies incluidas
en el género. Estas fibras cumplen la funcion
de limitar segmentos, el lugar por donde dis-
curren las venas.

Por otra parte, el nombre genérico aqui
enmendado forma parte de tres Fitozonas del
Carbonifero de América del Sur: la Fitozona
(«Nothorhacopteris»)-Botrychiopsis-Ginkgo-
phyllum Archangelsky y Azcuy (1985), la
Fitozona («Nothorhacopteris») kellaybelenen-
sis-Triphyllopteris boliviana lannuzzi et al.
(2003) y la Fitozona Frenguellia eximia-
(«Nothorhacopteris») kellaybelenensis-Cor-
daicarpus cesarii Balseiro et al. (2009). Se-
gtin la enmienda propuesta, las fitozonas son
formalmente renominadas en este trabajo
como Notorhacopteris-Botrychiopsis-Ginkgo-
phyllum, Notorhacopteris kellaybelenensis-
Triphyllopteris boliviana y Frenguellia exi-
mia-Notorhacopteris kellaybelenensis-Cor-
daicarpus cesarii de acuerdo con el nuevo
epiteto.

Notorhacopteris kellaybelenensis
Azcuy y Suarez Soruco (1993) emend.
Lamina 1.

Sinonimia.— in Azcuy y Suarez Soruco
(1993) y lannuzzi et al. (1999).

Diagnosis emendada.— Frondes monopinna-
das de raquis robusto portando pinnulas in-
sertas en angulo agudo, opuestas a subo-
puestas entre si, frecuentemente formando
entre ellas diedros casi rectos en relacion al
raquis. Pinnulas cuneiformes, raramente fla-
beliformes, cortamente pecioladas, con o sin
imbricacion. Limbo foliar grueso con nitidos
segmentos limitados por conjuntos fibrosos
angostos. Margenes ana y catadromicos li-
sos y rectos, estos ultimos decurrentes y has-
ta levemente céncavos o sigmoides; margen
distal semicircular con los segmentos clara-
mente lobulados, separados por cortas y pe-
quenas incisiones distales de la lamina; los
l6bulos suelen presentar en su apice una
muesca obtusa y poco profunda. Venacion
isotomica con una temprana divisién al pe-
netrar una tnica vena en la base de la pin-
nula, hasta seis veces dicotomizada, con su
ultima dicotomia en el tercio superior de
cada segmento.

Comentarios.— Esta especie se distingue de
las restantes del género por presentar en ge-
neral pinnulas cuneiformes, cortamente pe-
cioladas, con segmentos notorios y margen
distal lobulado e inciso. Ademas, las pinnu-
las de ambos lados del raquis siempre for-
man diedros menores que 180°. Basados en
estos criterios, lannuzzi et al. (1999) propu-
sieron la transferencia hacia la especie N.
kellaybelenensis de aquellos especimenes de
formas rhacopterideas australianas descrip-
tas e ilustradas por Rigby (1973), Morris
(1980) y White (1990), de los depdsitos car-
boniferos de New South Wales (formaciones
Mount Johnstone, Italia Road y McInnes,
Cuenca Sydney), previamente ubicadas por
Archangelsky (1983) en N. argentinica. Asi-
mismo, los autores citados en primer térmi-
no, propusieron la sinonimia de otras formas
rhacopterideas mencionadas por Hoeg et al.
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Lamina 1. Notorhacopteris kellaybelenensis Azcuy, Carrizo y lannuzzi emend. 1. MP-Pb
3357. Pinnulas mostrando su morfologia interna con el patréon de venacion. El plano de par-
ticion coincide con el esquema de la Figura 3C. 2. BAFC-Pb 15977. Fragmento de fronde
mostrando la morfologia externa de las pinnulas. Estas son cuneiformes, cortamente pecio-
ladas y con margenes distales lobulados. El patron de segmentacion se destaca en la super-
ficie del mesaéfilo. 3. BAFC-Pb 15976. Pinnula mostrando el patron de segmentacién con
margen distal lobulado y hendido. 4. MP-Pb 3357. Detalle de pinnulas de la Figura 1 mos-
trando el patrén de venacion isotdmica con sucesivas dicotomias desde la parte media inferior
hacia la porcion distal. Las flechas blancas sefialan algunas de las dicotomias en la venacion
de la seccion basal a media. La flecha negra sefiala entre otras, una dicotomia de la venacién
en la seccion distal.
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(1955), Singh et al. (1982) y Pant y Srivasta-
va (1995) para el noroeste de la India (Serie
Po y Formacién Fenestella Shale, Panjab-
Kashmir), y por Lejal-Nicol (1987) para
Egipto (Peninsula del Sinai) con N. kellaybe-
lenensis extendiendo el posible registro de
esta especie a otras partes de Gondwana. Es-
tas sinonimias son aceptadas aqui.

Notorhacopteris argentinica (Geinitz)
Archangelsky (1983) emend.
Lamina 2.

Sinonimia.— in Archangelsky (1983), excep-
to los taxones reubicados por Iannuzzi et al.
(1999) en la especie N. kellaybelenensis.

Diagnosis emendada.— Fronde monopinna-
da con raquis robusto. Pinnulas basales y
medias flabeliformes o subcirculares, corta-
mente pecioladas, aisladas a levemente im-
bricadas. Insercién al raquis de las pinnulas
basales y medias desde perpendiculares has-
ta en angulo agudo, formando diedros casi
llanos entre ellas. Pinnulas apicales cunea-
das, decurrentes. Limbo foliar grueso con
numerosos segmentos estrechos, visibles, li-
mitados por conjuntos fibrosos relativamente
angostos. Margen distal o apical crenulado
hasta levemente serrado sin incisiones entre
los segmentos. Venacién isotomica con una
temprana divisién al penetrar una unica
vena en la base de la pinnula, hasta seis ve-
ces dicotomizada y con su ultima dicotomia
en el tercio superior del limbo.

Comentarios.— La especie se caracteriza por
presentar pinnulas mayoritariamente flabeli-
formes y mas cortamente pecioladas, con
limbo compuesto por numerosos segmentos
menos notorios y mas estrechos que los de N.
kellaybelenensis. El margen distal crenulado
o serrado sin incisiones es otro rasgo distin-
tivo. Los angulos diedros que forman las
pinnulas de ambos laterales del raquis son,
en su mayoria, proximos a 180°.

Notorhacopteris chubutiana (Archangelsky
y Arrondo) Archangelsky (1983) emend.
Lamina 3.

Sinonimia.— in Archangelsky y Arrondo
(1966).

Diagnosis emendada.— Fronde monopinna-
da con raquis robusto. Pinnulas sésiles a cor-
tamente pecioladas, suborbiculares, de mar-
genes enteros, opuestas a subopuestas. Pinnu-
las basales separadas e insertas subperpendi-
cularmente, en el sector medio y distal jun-
tas a imbricadas, insertas con angulo agudo
a recto y formando diedros llanos entre si.
Limbo foliar grueso con segmentos de limi-
tes no claramente delineados, separados por
areas fibrosas relativamente anchas. Margen
distal entero, levemente crenulado a sinuoso,
sin incisiones entre los segmentos. Venacion
isotomica con una unica vena que ingresa
desde el raquis en la base de la pinnula, y se
dicotomiza hasta cinco veces.

Comentarios.— Esta especie se distingue de
N. argentinica (la especie mas proxima) por
sus segmentos de limites no tan bien marca-
dos, separados normalmente por anchas
areas fibrosas, pinnulas suborbiculares casi
sésiles, con margen distal entero y sinuoso.
En relacion con N. argentinica, los segmen-
tos de N. chubutiana suelen ser menos nume-
rosos. Los angulos diedros que forman las
pinnulas de ambos laterales del raquis tie-
nen ca. 180°. En el material tipo de N. chu-
butiana sdlo se puede inferir que una vena
ingresa desde el raquis manteniendo el pa-
tron dicotémico de venacién que comparte
con las otras especies.

OTRAS RHACOPTERIDEAS DEL
NEOPALEOZOICO DE AMERICA DEL SUR

En Argentina, ademas de las especies
arriba analizadas, han sido propuestas otras
dos especies con frondes rhacopterideas. Una
de ellas aun no ha sido transferida al género
«Nothorhacopteris» mientras que la otra ha
sido asignada a este género. Estas especies
son «Rhacopteris» szajnochai Arrondo (1971)
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Lamina 2. Notorhacopteris argentinica Azcuy, Carrizo y lannuzzi emend. 1. LIL Pb 6148(1).
Fragmento de fronde mostrando pinnulas con patrén de segmentacion. La superficie de sepa-
raciéon corresponde al esquema de la Figura 3B. Se observan los segmentos limitados por
fibras. 2. LIL Pb s/n Patron de segmentaciéon predominante segin esquema de la Figura 3B
y escasa venacion sélo donde la superficie de separacion coincide con el esquema de la Figu-
ra 3C. Obsérvese el relieve diferencial de los segmentos respecto de las areas fibrosas. 3.
LIL Pb 68149(1). Patréon de venacion. El plano de separacidon corresponde al esquema de la
Figura 3C. Se distinguen las sucesivas dicotomias en la venacion desde la seccion inferior
hacia el margen distal. 4. BAFC-Pb 13057. Fragmento de fronde mostrando el patrén de ve-

nacion.



20 C. L. Azcuy et al.: Frondes rhacopterideas del Neopaleozoico de América del Sur

Lamina 3. Notorhacopteris chubutiana Azcuy, Carrizo y lannuzzi emend. 1) LP 3061 (Holo-
tipo). Porcién media de fronde con pinnulas mostrando su morfologia externa. Se destaca el
patrén de segmentacion. Obsérvense las anchas areas fibrosas que separan los segmentos.
2) LP 3701. Detalle de pinnula mostrando segmentos limitados por anchas éareas fibrosas.
Margen distal entero. 3) LP 3047. Porcién basal de fronde mostrando pinnulas con patrén
de segmentaciéon predominante. 4. LP. 3701. Porcién apical de fronde con pinnulas mos-
trando patron de segmentacién predominante y escasa venacion.
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y «Nothorhacopteris» major Cuneo (1990)
respectivamente y se tratan a continuacién.

Notorhacopteris szajnochai
Kurtz comb. nov.

1921. Rhacopteris szajnochai, Kurtz, pag. 145, Lam.
XXX fig. 415

1971. Rhacopteris szajnochai, Arrondo pag. 228,
Lam. I figs. 1-3

1995. Rhacopteris szajnochai, Archangelsky, Arrondo
y Leguizamén, pag. 116 Lam XXVIII Fig.11;
Lam. XXX fig. 1

Comentarios.— En Argentina esta especie
solo ha sido reconocida en la Formacion Je-
jenes (Pennsylvanniano) y estuvo basada en
pocos ejemplares pobremente preservados.
Sin embargo, el holotipo (CORD Pb 415)
muestra una fronde monopinnada con pin-
nulas segmentadas y margen lobulado con
incisiones profundas como lo destaca Arron-
do (1971) en la diagnosis de la especie. Por
esa razon, en este trabajo se incluye en el
género Notorhacopteris. El caracter particu-
lar que distingue esta especie de otras es el
de las incisiones profundas en el limbo, aun-
que el material disponible no permite deter-
minar si estas incisiones son producto de un
proceso natural de la planta o de una rotura
causada por algun factor tafonémico. Esto
impide proponer una enmienda a la diagno-
sis especifica. A pesar de la escasez de mate-
rial y de su pobre preservacion, los autores
la consideramos como una forma préxima a
la especie N. kellaybelenensis por el carac-
ter lobulado e inciso que presentan sus mar-
genes distales en las pocas pinnulas regular-
mente preservadas.

? «Nothorhacopteris» major
Cuneo 1990

1990. Nothorhacopteris major Clneo, pag. 229, Figu-
ra 2, Lam. II figuras A, B, Cy D.

Comentarios.— La consulta del material
tipo de N. major Cuneo (1990), ha permiti-
do distinguir un mesdfilo fino sin los carac-
teristicos segmentos ni fibras que lo limitan.
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Archangelsky (1983), al crear «Nothorhacop-
teris», destaco (op. cit., p. 165 y 166) el es-
pesor grueso del mesofilo como uno de los
rasgos diagnosticos mas significativos para
la diferenciacion de las frondes rhacopteri-
deas del Hemisferio Sur (Gondwana) de
aquéllas del Hemisferio Norte (Euroaméri-
ca). En «Nothorhacopteris» major el caracter
fino del mesofilo se asocia a un patréon de
venacién distintivo, pues en la base de las
pinnulas ingresa desde el raquis un grupo de
venas y cada una de ellas se dicotomiza su-
cesivamente irrigando distintas partes del
limbo. Por las razones expuestas y teniendo
en cuenta la enmienda genérica propuesta,
esta especie debe ser excluida de Notorha-
copteris, ya que el conjunto de rasgos citados
es indicativo de una arquitectura pinnular
marcadamente diferente, particular de otro
taxon. Como hasta el momento no hay un
taxon que pueda ser claramente relacionado
a la forma descrita por Caneo (1990), se
mantiene esta especie asociada dudosamente
al género Notorhacopteris hasta que un re-
estudio del material permita una nueva asig-
nacién a esta forma.

EVOLUCION DE
LA MORFOLOGIA FOLIAR

En un lapso aproximado de 60 millones
de anos se puede comprobar la existencia de
diversos rasgos derivados de las tendencias
evolutivas en las frondes rhacopterideas del
margen occidental de América del Sur:

a) Aumento en la fusion de los segmentos
del limbo (Figuras 6.A y 6.B y Laminas 1, 2
y3)

b) Pasaje de formas pinnulares cuneifor-
mes a subcirculares con una marcada reduc-
cién de los margenes ana y catadrémico (Fi-
gura 6.A, Lamina 1.2, Lamina 2.1y 2.2y
Lamina 3)

¢) Acortamiento del peciolo hasta casi su
desaparicion (Laminas 1, 2y 3)

d) Desaparicién de la lobulacién e inci-
sién del margen distal pasando hasta entero
(Figura 6.A, Lamina 1.3 y Lamina 3)

e) Tendencia a la planizacién en el pa-
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trén de insercién de las pinnulas sobre el
raquis (Laminas 1, 2y 3).

Aplicando los mismos criterios arriba
sustentados, se observa una clara correspon-
dencia entre los grupos morfoldgicos y tres
especies de Notorhacopteris. Los ejemplares
incluidos en el grupo A corresponden a N.
kellaybelenensis del Mississippiano Tardio,
los del grupo B corresponden a N. argentini-
ca, presente en el Pennsylvaniano, mientras
que los del grupo C corresponden a N. chu-
butiana, del Cisuraliano Temprano (Cuadro
1, Figura 6.A).

El esquema evolutivo de los rasgos mor-
fologicos mostrado en la Figura 6.C, sugiere
que el cambio de los caracteres diagnosticos
a lo largo del tiempo se ha dado de manera
continua entre las tres especies conocidas.
Los autores fundamentan esta afirmacion en
la ocurrencia de formas intermedias durante
un mismo intervalo temporal. Tales formas
intermedias presentan caracteristicas com-
partidas entre las especies contiguas en el
tiempo. Esto indica una evolucién gradual
de un tipo a otro, dado que algunas pinnulas
tipicas del grupo morfolégico de la especie
sucesiva pueden ser encontradas en la pobla-
cion de la especie precedente. Este proceso
evolutivo es muy comun en las plantas te-
rrestres, dificultando la delimitacién de las
especies fosiles. Por estas razones, la confir-
macion de una especie solo es posible a par-
tir del examen de una poblacién y no de un
tnico individuo o de escasos y fragmentarios
ejemplares.

A pesar de que cada especie de Notorha-
copteris esta asignada a un intervalo estrati-
grafico especifico (Cuadro 1), la utilizacion
de las especies de este género con fines bio-
estratigraficos necesita de un muestreo de
numerosos individuos para tener la certeza
del intervalo al que se asigna cada una de
ellas. Una muestra de muy pocos especime-
nes, o de un material fragmentario, no es
seguro para establecer con precision un in-
tervalo estratigrafico. Por eso, algunas asig-
naciones de edad basadas unicamente en una
coleccion de pocas pinnulas de rhacopteri-
deas deben ser aceptadas con reservas. Sélo
el muestreo adecuado de plantas rhacopteri-

deas con los rasgos diagnosticos que carac-
terizan al género y a la especie debe ser uti-
lizado como indicador de la edad.

CONSIDERACIONES FINALES

La Figura 7 muestra que la evolucion de
las pinnulas de plantas con frondes rhacopte-
rideas en América del Sur presenta dos tipos
de rasgos: los variables a lo largo del tiem-
po (Figura 7.A), representados por caracte-
res relacionados basicamente al formato y
grado de segmentacién pinnular, y los per-
manentes, dentro los cuales se destaca la
conservacion del patron de venaciéon (Figura
7.B). En la Figura 7.C se ilustra el morfotipo
ancestral con los rasgos basicos correspon-
dientes a las frondes de la especie N. kella-
ybelenensis, a partir de la cual han evolucio-
nado los demas morfotipos que se distinguen
como las distintas especies del género.

La descripcion detallada de los rasgos
morfoldgicos de las frondes rhacopterideas
sudamericanas aqui presentada, permite
establecer algunas nuevas consideraciones
sobre su comparacion con frondes rhacopte-
rideas euroamericanas, en especial con for-
mas proximas, como aquéllas atribuidas al
género Anisopteris (Oberste-Brink) Hirmer.
El patréon de venacion aqui reconocido para
todas las especies de Notorhacopteris donde
una unica y delicada vena ingresa a través
de un corto peciolo para dicotomizarse va-
rias veces, es idéntico al determinado por
Galtier et al. (1998) para Rhacopteris (=
Anisopteris) lindseaformis (Bunbury) Kidston
en especimenes muy bien preservados que
incluyen detalles anatomicos. Anisopteris cir-
cularis (Walton) Hirmer es otra especie que
parece tener este mismo patrén de venacion
(Figs. 6y 7 in Walton, 1926). De este modo,
se determina que formas rhacopterideas
préoximas encontradas en ambos reinos,
Gondwana y Euroamérica, presentan seme-
janzas en cuanto al tipo de venacion.

Sin embargo, se acenttian las diferencias
en relacion a los caracteres de la lamina fo-
liar. El principal rasgo elegido por los investi-
gadores para justificar la existencia del géne-
ro «Nothorhacopteris» es el grueso espesor de
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las pinnulas de las rhacopterideas de Gond-
wana, diferenciandolas de las euroamerica-
nas por el limbo fino o delgado (Archangels-
ky, 1983; Galtier et al., 1998). La presencia
de unalamina dividida en segmentos delimi-

A
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tados por areas fibrosas (= haces de fibras)
en especies de Notorhacopteris representa la
mayor diferencia en relacién a las formas
euroamericanas carentes de tal caracter. Si
bien Anisopteris circularis parece mostrar es-

B

Figura 7. Rasgos morfolégicos primitivos de las pinulas medianas de N. kellaybelenensis, la
especie mas antigua del género. A) Dibujo de una tipica pinnula de la especie, basada en el
espécimen MP-Pb 3358, mostrando el formato y el patrén de segmentacién, caracteres
altamente variables y diagnaésticos dentro de cada especie del género. B) Representacion del
patrén de venacién, dicotdmico isotémico abierto, caracter altamente conservador que no
sufre ninguna variacién en las especies mas jovenes. Este caracter permite la vinculacion
entre las distintas especies, manteniéndolas unidas dentro de un mismo epiteto genérico. C)
Representacion de la pinnula completa, mostrando simultdneamente todos los caracteres
expuestos arriba. Las flechas indican la combinacién de A y B.
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trias ubicadas entre las venas que recuerdan
los haces de fibras verificados en Notorhacop-
teris (Figs. 6y 7 in Walton, 1926), solamente
una observacion directa de los especimenes de
Walton podria confirmar o no la existencia de
una correspondencia entre esas estructuras y
los haces fibrosos. Por lo tanto, se puede afir-
mar que la segmentacién del limbo represen-
ta la caracteristica que mas diferencia las es-
pecies ubicadas en Notorhacopteris de las de-
mas formas rhacopterideas de Euroamérica,
corroborando la validez del género gondwa-
nico.

Sin embargo, mas alla de las diferencias,
cabe recordar que las frondes de rhacopteri-
deas de Gondwana y Euroamérica pueden
corresponder a grupos afines si tenemos en
cuenta las estructuras reproductivas asocia-
das (Vega y Archangelsky 1996, 2001). Con-
siderando que existe una relacién de afinidad
botanica entre las rhacopterideas de Gond-
wana y de Euroamérica, de acuerdo con las
conclusiones obtenidas por Galtier et al.
(1998) para frondes europeas, entonces po-
dria suponerse que las plantas con frondes
rhacopterideas representan distintas familias
de pteridospermas de afinidad lyginopteri-
dal, las cuales habrian habitado ambos he-
misferios durante gran parte del Mississip-
piano y Pennsylvaniano. En este sentido, es-
tas familias podrian ser consideradas proba-
blemente como grupos hermanos que com-
parten un remoto ancestro comun quizas
ubicado en el inicio del Carbonifero.

AGRADECIMIENTOS

Este estudio se realiza en el marco de los
proyectos PICTR 00313/03 (FONCYT, Argen-
tina) y CNPq-Universal 483463/2007-8
(Conselho Nacional de Desenvolvimento
Cientifico e Tecnoldgico — CNPq, Brasil).
H.A.C. y R.I. agradecen respectivamente a la
Fundacién Miguel Lillo y al CNPq por la
beca de investigador (PQ309322/2007-3)
que ha financiado en parte esta contribu-
cién. Los autores agradecen a L. E Lopes
(IG-UFRGS) por las fotografias y al técnico
H. S. Espinosa (FML) por su colaboracién
en una de las ilustraciones y laminas.

BIBLIOGRAFIA

Archangelsky, S. 1983. Nothorhacopteris, a new ge-
neric name for some Carboniferous monopinnate
fronds of Gondwanaland (=Rhacopteris ovata
Auct. and Pseudorhacopteris Rigby 1973). Review
of Palaeobotany and Palynology 38: 157-172.

Archangelsky, S. y Arrondo, 0. 1968. Elementos flo-
risticos del Pérmico argentino (Il) Rhacopteris
chubutiana n. sp. de la Formacion Nueva Lubec-
ka, provincia de Chubut, con notas sobre las
especies argentinas del género Rhacopteris.
Revista Museo de La Plata (Nueva serie) 5,
Paleontologia 28: 1-16.

Archangelsky, S. y Azcuy, C. L. 1985. Carboniferous
paleobotany and palynology in Argentina. X Con-
grés International de Stratigraphie et de Géolo-
gie du Carboniféere (Madrid, 1883). Actas 4:
267-280, Madrid.

Archangelsky, S., Arrondo, 0. G. y Leguizamoén, R.R.
1985, Floras Paleozoicas. En: Stipanicic, PN. y
Hunicken, M.A. (Eds.), Revision y actualizacién de
la obra Paleobotéanica de Kurtz en la Republica
Argentina: 85-125. Academia Nacional de Cien-
cias.

Arrondo, 0. 1971. Palaeophytologia Kurtziana Ill, 3
Rhacopteris szajnochai Kurtz de la Formacion
Jejenes (Carbdnico Superior), San Juan. Ame-
ghiniana 8 (3-4): 228-230.

Azcuy, C. L. y Suérez-Soruco, R. 1993. Nothorhacop-
teris kellaybellenensis una nueva especie del
Carbonifero Inferior de Bolivia. En: Suarez-Soru-
co, R. (Ed.), Fosiles y Facies de Bolivia. Volumen
Il Invertebrados y Paleobotéanica. Revista Técnica
de YPFB 13-14 (1-4): 173-179. Santa Cruz.

Azcuy, C. L., Carrizo, H. A. y Caminos, R. 2000. Car-
bonifero y Pérmico de las Sierras Pampeanas,
Famatina, Precordillera, Cordillera Frontal y Blo-
gue de San Rafael. En: Caminos R. (Ed.), Geolo-
gia Argentina, Anales 29 (12): 261-318. Buenos
Aires.

Balseiro, D., Rustan, J. J., Ezpeleta, M. y Vaccari, N.
E. 2009. A new Serpukhovian (Mississippian)
fossil flora from western Argentina: Paleoclima-
tic, paleobiogeographic and stratigraphic implica-
tions. Palaeogeography, Palaeoclimatology, Pa-
laeoecology 280 (3-4): 517-531.

Berry, E. W. 1922a. Contributions to the Paleobotany
of Pert, Bolivia and Chile. The Johns Hopkins
University Studies in Geology 4: 9-44.

Berry, E. W. 1922b. Carboniferous Plants from Pera.
American Journal of Science 3: 188-194.
Carrizo, H. A. 1992. Estudios de mega y microflora de
la Formacion EI Retamo, Subcuenca Calingasta -
Uspallata, provincia de San Juan. Acta Geologica

Lilloana 17 (2): 129-142.

Carrizo, H. A., lannuzzi, R. y Azcuy, C. L. 2008. Fron-
des tipo rhacopterideas del Neopaleozoico de
Ameérica del Sur: taxonomia y evolucion morfol6-



Acta geolbgica 23 (1-2): 3-26, 2011

gica. Segundas Jornadas Geologicas. Acta Geo-
logica Lilloana 21 (1) (Suplemento): 31-33.

Cuneo, R. 1990. La tafoflora de la Formacion Mojon
de Hierro (Grupo Tepuel) en la localidad Arroyo
Garrido, Paleozoico Superior, provincia de Chubut.
Ameghiniana 27 (3-4): 225-238.

Dolianiti, E. 1980. Rhacopteris na Formacao Poti,
Estado do Piaui. Academia Brasileira de Ciéncias,
Anales 52 (1): 165-168.

Doubinger, J. y Alvarez Ramis, C. 1980. Nota sobre
la flora de la Formacién Ambo, Carbonifero Infe-
rior del Pert. Il Congreso Argentino de Paleon-
tologia y Bioestratigrafia y | Congreso Latinoame-
ricano de Paleontologia (Buenos Aires 1978)
Actas 4: 89-101. Buenos Aires.

Dawson, J. W. 1860. On an undescribed fossil fern
from the lower coal Measures of Nova Scotia.
Canadian Naturalist 5: 460-461.

Frenguelli, J. 1943. Acerca de la presencia de Rha-
copteris ovata en el Paganzo | de Villa Unién, La
Rioja. Revista Museo de La Plata (Nueva serie)
2 (12): 11-47.

Frenguelli, J. 1944. Apuntes acerca del Paleozoico
Superior del noroeste argentino. Revista Museo
de La Plata. Geologia (Nueva serie) 2: 213-265.

Galtier, J., Meyer-Berthaud, B. y Brown, R. 1998. The
anatomy and seed plant affinities of Rhacopteris
and Spathulopteris foliage from the Dinantian
(Lower Carboniferous) of Scotland. Transactions
of the Royal Society of Edinburgh: Earth Sciences
88: 197-208.

Garcia, G. B. 1990. Acerca de la presencia de Notho-
rhacopteris argentinica (Geinitz) Archangelsky en
la Formacion El Imperial, Paleozoico Superior,
Cuenca San Rafael. Ameghiniana 27 (1-2): 1889-
190.

Garcia, G. B. 1996. Plantas del Carbonifero Superior
de la quebrada de Paslean, provincia de San
Juan, Argentina. Ameghiniana 33 (2): 223-225.

Gothan, W. 1928. Bermerkubgen sur Alt-Carbonflora
von Perd, besonders von Paracas. Neues Jahr-
buch fur Mineralogie, Geologie und Palaeontolo-
gie, Beilagen Band 59 B: 292-2989.

Gutiérrez, P R., Césari, S. N. y Martinez, M. 1995.
Presencia de Nothorhacopteris argentinica (Gei-
nitz) Archangelsky en la Formacion Guandacol
(Carbonifero) Argentina. Ameghiniana 32 (2):
189-172.

Heeg, A. 0., Bose, M. N. y Shukla, B. N. 1855.
Some fossil plants from the Po Series of Spiti
(N W Himalayas). Palaeobotanist 4: 10-13.

lannuzzi, R., Azcuy, C. L. y Suarez-Soruco, R. 2003.
Fitozona Nothorhacopteris kellaybelenensis-Triphy-
llopteris boliviana, una nueva unidad bioestratigréa-
fica para el Carbonifero Temprano de Bolivia.
Revista Técnica de Yacimientos Petroliferos Fis-
cales Bolivianos 21: 125-131.

lannuzzi, R., Diaz Martinez, E. y Suarez Soruco, R.
1999. Los elementos floristicos de la Formacion
Siripaca (Grupo Ambo, Bolivia) y su contexto

25

bioestratigrafico. Pesquisas 26: 21-40.

lannuzzi, R., Pfefferkorn, H. W., Diaz Martinez, E.,
Alleman, V. y Suarez Soruco, R. 1898. Eocarbo-
niferous flora of Siripaca Formation (Ambo
Group, Bolivia) and their correlation with the
Paracas flora (Ambo Group, Pera). Boletin de la
Sociedad Geolégica de Pert 88: 39-51.

Jongmans, W. J. 1954. The Carboniferous Flora of
Pert. Bulletin of the British Museum (Natural
History) Geology 2 (5): 189-224.

Kurtz, F. 1921. Atlas de plantas fésiles de la Republica
Argentina. Academia Nacional de Ciencias, Cor-
doba. Actas 7: 128-153.

Lejal-Nicol, A. 1887. Flores nouvelles du Paleozoique
et du Mesozoique d'Egypte et du Soudan septen-
trional. Berliner Geowissensschaftliche Abhandlun-
gen A. 75: 151-248.

Mc Coy, F. 1847. On the fossil botany and zoology of
the rocks associated with the coal of Australia.
Annals and Magazine of Natural History 20
(132): 145-157

Morris, L. N. 1975. The Rhacopteris Flora in New
South Wales. En: Campbell, K. S. W. (Ed.), Pa-
pers lll Gondwana Geology: 99-108. Australian
National University Press, Canberra.

Morris, L. N. 1980. Carboniferous floral succession
in eastern Australia. En: Herbert, C. y Helby, R.
(Eds.). A guide to the Sydney Basin. Sydney,
Department of Mineral Resources, Geological
Survey of New South Wales. Geological Survey of
New South Wales Bulletin 26: 350-358.

Oberste-Brink, K. 1914. Beitrdage zur Kenntnis der
Farne und farnahnlichen Gewachse des Culms von
Europa. Jahrb. kgl. preuss. geol. L. A. XXXV. I.1.
p. B3-153. T. 3-7.

Pant, D. D. y Srivastava, P C. 1985. Lower Carboni-
ferous plants from Wallarama Spur of Panjab-
Kashmir Himalaya. Palaeontographica B 235: 23-
49.

Read, C. B. 1938. The age of the Carboniferous stra-
ta of the Paracas Peninsula, Pert. Journal of the
Washington Academy of Sciences 28: 396-404.

Rigby, J. . 1873. Gondwanidium and other similar
Upper Paleozoic genera and their stratigraphic
significance. Publications of the Geological Survey
of Queensland, Palaeontology Paper 27: 1-10.

Seward, A. C. 1922. On a collection of Carboniferous
plants from Perd. Quarterly Journal of the Geo-
logical Society London 78: 278-284.

Schimper, W. P 1868. Traité de Paléontologie Végeé-
tale, Masson Et Cie, Paris, 740 pp.

Singh, G., Maithy, P K. y Bose, M. N. 1982. Upper
Palaeozoic flora of Kashmir Himalaya. Palaeobo-
tanist 30 (2): 185-232.

Steinmann, G. 1929. Geologie von Peru. En: Carl
Winters (Ed.), (Spanish edition, 1930), Heidel-
berg, 448 pp.

Vega, J. C. y Archangelsky, S. 1998. Austrocalyx je-
jenensis Vega and Archangelsky, gen. et sp.
nov., a cupulate rhacopteroid pteridosperm from



26 C. L. Azcuy et al.: Frondes rhacopterideas del Neopaleozoico de América del Sur

the Carboniferous of Argentina. Review of Pale-
obotany and Palynology 81: 107-118.

Vega, J. C. y Archangelsky, S. 2001. Austrocalyxa-
ceae, a new pteridosperm family from Gondwa-
na. Palaeontographica B 257: 1-18.

Walton, J. 1928. Contributions to the knowledge of
Lower Carboniferous plants. IV. Philosophical
Transactions of the Royal Society London, 215:
210-218.

White, M. E. 1990. The flowering of Gondwana: the
400 million year story of Australia’s plants.
Princeton University Press, 256 pp.



