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Resumen

El Area Natural Protegida “Paso Cordoba” (ANPPC) ubicada en la provincia de Rio Negro
(Argentina) exhibe yacimientos continentales del Mioceno Inferior pertenecientes a la
Formacion Chichinales. El registro fosilifero de esta unidad se encuentra restringido a la
seccion inferior de la misma e incluye una variada fauna, pero respecto a la flora fosil, solo
se han registrado lefios permineralizados asignados a Nothofagoxylon menendezii Ragonese
y otros restos de plantas que se encontraban sin estudio. Sobre la base de la revisiéon de
materiales de colecciones y nuevas colectas en trabajos de campo, se ha identificado una
abundante presencia de frutos y estipites de palmeras (Arecaceae). Los frutos (drupas) son
muy abundantes y se encuentran preservados en grandes concentraciones en bancos de
areniscas con estructura entrecruzada. Los mismos consisten en pyrenes preservados como
permineralizaciones y moldes los cuales constituyen el tema de estudio del presente trabajo.
La totalidad de los ejemplares estudiados fueron incluidos en el género fosil Palmocarpon
Lesq. Las caracteristicas morfoldgicas y anatomicas de los frutos fosiles fueron comparadas
con aquellas de varios grupos de palmeras fosiles y actuales, permitiendo su asignacion a la
subtribu Attaleinae (Cocoseae, Arecoideae) con un alto grado de confianza. Estos frutos
constituyen el primer registro fosil de Attaleinae para el sur de América del Sur. Asociados
a los frutos se han hallado estipites de palmeras preservados anatdmicamente y otros lefios
de coniferas ain no estudiados. La abundancia y la amplia distribucién espacial del registro
de palmeras en la seccion inferior de la Formacion Chichinales, sugiere que durante el
Mioceno Inferior se desarroll6 en el area una comunidad vegetal en la que las palmeras
constituyeron uno de los elementos dominantes del estrato arbéreo y muy probablemente

como comunidades abiertas.
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Abstract

The Area Natural Protegida Paso Cérdoba (ANPPC) in the Rio Negro province (Argentina)
has Lower Miocene outcrops that belong to the Chichinales Formation. The fossil record of
this unit is restricted to its lower section and includes a diverse fauna. Regarding the fossil
flora, only permineralized woods assigned to Nothofagoxylon menendezii Ragonese and
other plant remains still not studied have been recorded. Based on the review of materials
from collections and new samplings from fieldwork, abundant fruits, and stems of palm trees
(Arecaceae) have been identified. The fruits (drupes) are preserved in large concentrations in
sandstone banks with a cross-shaped structure. They consist of pyrenes preserved as
permineralizations and molds which constitute the subject of study of the present work. All
the specimens studied were included in the fossil genus Palmocarpon Lesq. The
morphological and anatomical characteristics of the fossil fruits were compared with those
of several groups of fossil and extant palms, allowing their assignment to the subtribe
Attaleinae (Cocoseae, Arecoideae) with a high degree of confidence. These fruits constitute
the first fossil record of Attaleinae for southern South America, being one of the most reliable
fossil records of this subtribe for the continent. Anatomically preserved palm stipes and other
coniferous logs have been found associated with the fruits. The abundance and wide spatial
distribution of the palm record in the lower section of Chichinales Formation suggests that
during the Lower Miocene a plant community developed in the area in which palms
constituted one of the dominant elements of the tree stratum and most likely as

open communities.



M. Universidad Nacional
de Rio Negro

CAPITULO |

1.1. Introduccion

Las palmeras (Arecaceae) constituyen una familia diversa de monocotiledoneas con
alrededor de 2600 especies actuales, incluidas en 5 subfamilias: Arecoideae, Calamoideae,
Ceroxyloideae, Coryphoideae y Nypoideae; con Calamoideae como grupo hermano del resto
de las palmeras (Figura 1; Tomlinson, 2006; Baker y Dransfield, 2016). Actualmente las
palmeras se encuentran distribuidas en ecosistemas tropicales y subtropicales, en numerosos
tipos de habitats, mayormente humedos, tales como selvas tropicales, sabanas, pantanos de
agua dulce y manglares, pero también en bosques secos y oasis desérticos (Dransfield et al.,
2008). Aunque el grupo presenta una mayor abundancia y riqueza especifica en el cinturon
tropical, sus extremos de distribucion latitudinal alcanzan cerca de los 44° de latitud en ambos
hemisferios (Chamacrops excelsa, Europa y Rhopalostylis sapida, Nueva Zelanda, Jones,
1999). Su rango de crecimiento altitudinal es amplio, con especies que crecen a nivel del mar
y otras en bosques montanos y altiplanicies, tal como Ceroxylon utile en los Andes
sudamericanos, que llega cerca de los 4000 msnm (Jones 1999). Un rasgo sobresaliente del
grupo es la distribucion geografica restringida de la mayoria de los géneros y su gran nimero
de endemismos.

Las palmeras exhiben una variedad de formas de crecimiento que incluye
mayormente grandes arboles con estipites no lefiosos, pero también pequefios arbustos y
lianas. Sus grandes hojas presentan Iaminas enteras o tipicamente divididas y sus flores
trimeras se agrupan en inflorescencias (Dransfield et al., 2008). Producen granos de polen
tipicamente monosulcado o tricotomosulcado, aunque formas con dos o tres aperturas, o
incluso inaperturadas, han sido también registradas en algunas especies (Harley y Dransfield,
2003; Dransfield, et al., 2008). Los frutos (mayormente drupas o bayas) de las palmeras
pueden ser muy llamativos, con una gran variedad de tamafios y formas, desde unos pocos
milimetros (e.g., Geonoma Willd.) hasta unos 50 cm de diametro (e.g., algunas especies de
Borasseae, Cocoseae y Phytelepheae; Jones, 1999; Matsunaga y Smith, 2020).
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Figura. 1. Arbol esquematico que sintetiza las relaciones filogenéticas entre las palmeras. Notese las cinco

subfamilias y sus respectivas tribus. (Tomado y modificado de Baker y Dransfield, 2016).

Sobre la base de estudios moleculares, se ha sugerido que las palmeras se originaron
en Australasia, estimandose una edad de ca. 110 Ma (Aptiano tardio, Cretacico Inferior) para
el ancestro hipotético (crown node) del grupo (Janssen y Bremer, 2004; Bellot et al., 2024).
Un abundante registro fésil da cuenta de que las palmeras se encontraban bien representadas
en las comunidades vegetales de ambos hemisferios hacia fines del Cretacico. Sin embargo,
fue durante el Paleoceno-Eoceno el lapso en que el grupo experimentd una importante
radiacion (Quattrocchio y Volkheimer, 2000; Harley, 2006; Dransfield et al., 2008)

~N
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coincidente con un periodo prolongado de calentamiento global (Zachos, 2001). Dicho
proceso evolutivo y distribucion de Arecaceae a partir del Mioceno estuvo asociado a un
descenso paulatino de las temperaturas globales, aunque interrumpido por el dptimo
climatico del Mioceno Medio (Zachos, 2001), junto a un creciente proceso de aridizacion,
que en Sudamérica dio origen a la diagonal arida sudamericana (e.g., Hinojosa y Villagran,
1997; Stromberg, 2011; Bucher et al., 2020) y una expansion de ambientes abiertos
dominados por gramineas que fue modelando los grandes biomas que reconocemos en la
actualidad (Barreda et al., 2007; Palazzesi y Barreda, 2012).

La comprension de la historia evolutiva de las Arecaceae, de su proceso de radiacion
y distribucién pasada puede reconstruirse a partir del estudio de su registro fosil y del
contexto de las paleocomunidades vegetales y del entorno paleoambiental en el que el grupo
se desarrolld. El conjunto de caracteres presentes en las estructuras reproductivas, como
flores, frutos y semillas, de palmeras, constituye uno de los elementos mas informativos para
poder discriminar entre subfamilias, tribus y subtribus, no obstante, el registro fosil de estas
es poco frecuente. En este sentido, el objetivo del presente Trabajo Final de Grado (TFG)
consiste en el estudio de permineralizaciones de frutos y semillas de palmeras del Nedgeno
de Patagonia Norte. Este estudio permitird, por un lado, adquirir valiosa informacién
tendiente a reconstruir la historia evolutiva y paleobiogeografica de Arecaceae en
Sudamérica, y, por otro lado, sumar nuevos elementos a la caracterizacion de la
paleocomunidad desarrollada en el norte de Patagonia durante el Mioceno, en un area de
especial interés como es el Area Natural Protegida “Paso Cordoba”, provincia de Rio Negro,
Argentina.

1.2. Antecedentes sobre el registro fésil de palmeras (Arecaceae)

Entre las monocotiledoneas, Arecaceae tiene uno de los registros fdsiles mas ricos
tanto a nivel temporal como espacial, ya que se las ha hallado en todos los continentes
(Daghlian, 1981; Harley, 2006), incluyendo la peninsula Antartica (Barreda et al., 2019). El
registro fosil de palmeras incluye abundantes tallos (estipites) permineralizados e
impresiones/compresiones de hojas y granos de polen. No obstante, también se han descrito

flores, frutos, semillas, raices, cuticulas y fitolitos (Harley, 2006). Los caracteres
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diagnosticos del grupo permiten usualmente, y con alto grado de confianza, la inclusién de
los fosiles dentro de Arecaceae. No obstante, su clasificacion a nivel taxondmico menos
inclusivo (subfamilia o tribu) es mas dificultoso y depende del érgano preservado y tipo de
fosilizacion, siendo las estructuras reproductivas los érganos mas informativos en este
sentido (Harley, 2006; Dransfield et al., 2008).

A nivel global, los registros fosiles méas antiguos que pueden asignarse a palmeras
corresponden a polen y frutos del Aptiano, Cretécico Inferior (Harley, 2006; Dransfield et
al., 2008), lo que se corresponde con la edad estimada de Arecaceae segin dataciones
moleculares (e.g., Janssen y Bremer, 2004). En Patagonia, los granos de polen descriptos
como Spinizonocolpites-type (Arecaceae) han sido identificados en depdsitos del
Barremiano?- Albiano de Cuenca Austral (Martinez et al., 2016), siendo éstos los registros
mas antiguos de palmeras en América del Sur. Estos granos de polen poseen rasgos
morfoldgicos que los vincularian con la subfamilia Calamoideae (Martinez et al., 2016),
linaje basal dentro de Arecaceae. Para el Cretacico Superior de Patagonia, ademas de polen
se suma un abundante registro de estipites permineralizados de palmeras y compresiones de
hojas (e.g., Ancibor, 1995; Ottone, 2007; Martinez, 2012; Vera et al., 2017). A nivel mundial,
la presencia de frutos y semillas fosiles de palmeras es mas escasa (Harley, 2006; Dransfield
et al., 2008; Matsunaga y Smith, 2019). En América del Sur existen solo dos registros de
frutos para Patagonia procedentes del Maastrichtiano de Rio Negro (Bajo de Santa Rosa,
Formacion Allen; Ancibor, 1995), y el Paleoceno de Chubut (Formacion Salamanca; Futey
et al., 2012) y unos pocos procedentes de depositos del Paleoceno tardio de Colombia
(Formacién Cerrejon; Gomez-Navarro et al., 2009) y el Oligoceno de la costa de Perd

(Hamersma et al., 2024 y trabajos alli citados).

1.3. Objetivo general:

- Contribuir al conocimiento del registro de palmeras fosiles de la Patagonia Argentina
y al significado de su presencia en el area, en el contexto de la evolucion de las

comunidades vegetales en la region durante el Mioceno.
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Objetivos especificos:
- Realizar el estudio anatémico y morfoldgico de frutos de palmeras hallados en la
Formacion Chichinales, provincia de Rio Negro, Argentina.
- Efectuar comparaciones anatémicas y morfoldgicas con frutos de palmeras fosiles y
actuales.
- Clasificar taxondmicamente los nuevos materiales estudiados.
- Contribuir al conocimiento de la evolucion floristica en Patagonia Norte durante el

Cenozoico.

1.4. Hipotesis:
- Hi: Los frutos hallados en la Formacion Chichinales corresponden a una nueva
especie fosil de palmera.
- Ha: Los frutos hallados en la Formacion Chichinales representan un nuevo clado

endémico del norte de la Patagonia Argentina.

CAPITULO Il
2.1. Procedencia estratigrafica y geogréafica de los frutos fosiles estudiados

Los materiales a estudiar proceden de la seccion inferior de la Formacion Chichinales,
(Mioceno Inferior, Rodriguez et al., 2023) en el sector conocido como Valle de la Luna
Amarillo en el Area Natural Protegida “Paso Cérdoba” (ANPPC), en proximidades de la
Ciudad de General Roca (provincia de Rio Negro, Argentina, Figuras 2,3).

Otros registros vegetales fosiles de la seccidn inferior de la Formacion Chichinales
en el ANP Paso Cdérdoba incluyen fragmentos de lefios permineralizados, con una Unica
especie descripta (Nothofagoxylon menendezii Ragonese, 1977), estipites de palmeras
(identificados por primera vez en el marco del presente trabajo) y niveles portadores de
impresiones y compresiones foliares y posiblemente otros 6rganos vegetales (identificados
también por primera vez en el marco de los trabajos de campo del presente trabajo). A su

vez, la seccion inferior de esta unidad en el area incluye restos fosiles de mamiferos (Barrio
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etal., 1989; Kramarz et al., 2004; Paz et al., 2011), aves (Agnolin y Chafrat, 2015; Bolomey
etal., 2017) y reptiles (Barrio et al., 1989).

Las observaciones de campo muestran que los fésiles se encuentran mayormente en
areniscas que forman parte de bancos lenticulares o depdsitos de canales, los cuales presentan
niveles de concentraciones abundantes de frutos. Los niveles fosiliferos identificados forman
parte de pequefios afloramientos aislados, pero también de depésitos con mayor continuidad
lateral (Figuras 3-5). En conjunto con estas estructuras también suelen aparecer asociados
lefios permineralizados, asi como también de estipites de palmeras. Todo el material

recolectado se encuentra distribuido en un area de al menos 5 km?2.

2.2. Marco geoldgico

Las secuencias del Mioceno se encuentran bien representadas en el norte de la
provincia de Rio Negro, en cercanias de las localidades de General Roca y Villa Regina,
bordeando el margen sur del Rio Negro, sin embargo, estos extensos afloramientos contienen
escaso contenido fosilifero (Turazzini y Vilchez Barral, 2016).

A 14 km al sur de la Ciudad de General Roca, en el ANP Paso Cérdoba (provincia de
Rio Negro, Argentina) afloran depositos de la Formacion Chichinales (Mioceno Inferior)
portadora de los restos fdsiles estudiados (Figura 2).

En el &rea de estudio, la Formacion Chichinales se dispone mediante discordancia
erosiva sobre unidades cretacicas del Grupo Neuquén o del Grupo Malargiie y es
parcialmente cubierta por estratos de areniscas grises de la Formacién Rio Negro (Mioceno
Superior-Plioceno, Rodriguez et al., 2023).

Uliana (1979) proporcion6 un perfil detallado de la Formacion Chichinales y
unidades suprayacentes en el ANP Paso Cordoba. Alli reconocid dos secciones diferentes en
la Formacion Chichinales: una seccion inferior con mayor participacion epiclastica y con
importantes variaciones laterales en espesores y litologias, ocupando posiciones mas bajas y
rellenando un paleorrelieve labrado en las sedimentitas del Cretacico; y una seccion superior
con mayor continuidad lateral y homogeneidad litolégica (Hugo y Leanza, 2001; Rodriguez
etal., 2023).

11
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Figura 2. A. Imagen ilustrativa de la Provincia de Rio Negro Argentina sefialando la localidad de Paso Cérdoba
(flecha rosada). B. Imagen ilustrativa del area de estudio. En color naranja, la Formacion Chichinales, y en color

naranja punteado, la Formacion Chichinales inferior. (Modificado de Rodriguez et al., 2023).

En el area comprendida desde la ruta provincial 6 hacia el este (ver Figura 3), los
afloramientos de la Formacion Chichinales alcanzan espesores de hasta 40 metros
aproximadamente para la seccion inferior. En el sector del ANP Paso Cérdoba, denominado
Valle de la Luna Amarillo, la seccion inferior presenta un pequefio espesor de conglomerados
finos en su base, seguidos por tufitas macizas que alternan con areniscas medianas a gruesas
y conglomerados (Figura 3). Las tufitas se presentan en estratos tabulares. Las areniscas y
conglomerados, portadoras de los restos fésiles aqui estudiados, integran estratos lenticulares
a tabulares, de 0,5 metros a 0,8 metros de espesor con estratificacion cruzada en artesa y
cementacion carbonatica en los afloramientos aislados y de 4 metros de espesor en los
depdsitos con mayor continuidad lateral (Figuras 4,5). También se reconocen limolitas y
arcilitas, macizas o finamente estratificadas (Rodriguez et al., 2023). En estos bancos de

areniscas y conglomerados de la seccion inferior de la formacion, es donde se encuentra la
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mayor concentracion de frutos de palmeras y lefios permineralizados de la zona, asi mismo,
de esta seccion es de donde provienen la totalidad de los restos de faunas fosiles conocidos
para la unidad (Kramarz et al., 2004; Paz et al. 2011; Agnolin y Chafrat, 2015; Bolomey et
al., 2017).

La seccidn superior de la Formacién Chichinales en este sector se caracteriza por su
aspecto homogéneo; se compone de estratos gruesos, macizos y tabulares de tufitas de color
gris blanquecino, castafio claro o blanco amarillento, que alternan con limolitas y areniscas

finas amarillas, ademas de arcilitas y tobas blancas (Figuras 3 — 5; Rodriguez et al., 2023).

Figura 3. A. Imagen satelital (tomado de Google Earth Pro) del primer &rea de estudios en el Valle de la Luna

Amarillo (ANP Paso Cordoba). Las flechas indican dos pequefios afloramientos aislados (39° 7' 57.28" S, 67°
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36' 27.99" O) de la seccién inferior de la Formacion Chichinales en los que se preservan acumulaciones de
frutos y otros érganos vegetales fdsiles. B, C. En primer plano (flecha) se observa uno de los afloramientos
aislados sefialados en A. Al fondo se observan depdsitos de la seccion superior de la Formacién Chichinales,
cubiertos por depositos de la Formacion Rio Negro coronando la meseta. D. Detalle de los depdsitos de canales
con estratificacién entrecruzada, correspondientes a los afloramientos aislados de la seccién inferior de la
Formacién Chichinales mostrados en las imagenes A-C. Las flechas blancas sefialan concentraciones de moldes

de frutos en arenas entrecruzadas.
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Figura 4. A. Formacion Chichinales, Perfil del Valle de la Luna Amarrillo (VLA), donde se indican las dos

secciones de la unidad y la posicion estratigrafica de los niveles con frutos y lefios fésiles y de una muestra con
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datacion “°Argon/*Argon (muestra M09/09). B. Mapa donde se indica el perfil relevado y la zona de estudio.
C. Imagen satelital (tomado de Google Earth Pro). La flecha roja indica la posicion desde donde se tomd la foto
del area de estudio (Figura 4D). D. Vista del Valle de la Luna Amarillo, en el ANP Paso Cérdoba donde se
indican afloramientos de la seccién inferior de la Formacion Chichinales en la segunda area de estudio
(rectangulo blanco). Las bardas al fondo de la imagen corresponden a depdsitos de la seccion superior de la
Formacién Chichinales, cubiertos por depositos de la Formacién Rio Negro coronando la meseta. E.
Afloramientos de la Formacién Chichinales con niveles de moldes de cocos (flecha) en capas de acrecion lateral
heterolitica de un canal fluvial. A, B, tomado y modificado de Rodriguez et al., 2023. D, E, fotos tomadas

durante la campafia a la localidad.

Figura 5. A. Depositos de canal de la seccion inferior de la Formacidn Chichinales con alta concentracién de
frutos fdsiles (carpoflora). B. Carpoflora con moldes de frutos (pyrenes), semillas y troncos sobre la superficie
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de sedimentacidn (vista en planta). C. Detalle de un bloque donde se observan frutos y fragmentos de lefios en
intima asociacion. D. Detalle de moldes externos de frutos, algunos de los cuales conservan moldes de semillas
en su interior (flechas). Se observan también ejes que podrian corresponder a raquis de palmeras o bien
tallos/lefios de algin otro grupo de plantas. E. Detalle de un nivel fosilifero con concentracion de frutos en

arenas entrecruzadas en el corte del perfil sedimentoldgico.

2.3. Interpretacion paleoambiental y edad

La Formacion Chichinales y la suprayacente Formacion Rio Negro se depositaron en
un ambiente esencialmente fluvial de baja sinuosidad, con variaciones de carga sedimentaria
y con gran desarrollo de planicies de inundacion (Delgado Kasinsky, 2021; Rodriguez et al.,
2023). El conjunto de caracteres geoldgicos y faunisticos de la Formacion Chichinales
sugieren que la misma se deposito bajo condiciones climaticas de caracter continental de tipo
subtropical.

La edad propuesta para la Formacién Chichinales, se ha basado histéricamente en su
contenido de faunas fosiles, representado por aves, reptiles y mamiferos (Kramarz et al.,
2004; Paz et al., 2011; Agnolin y Chafrat, 2015; Bolomey et al., 2017). Recientemente
Rodriguez et al. (2023) obtuvieron una edad de 20,49 + 0.05 Ma mediante una datacion
OArAr para un nivel basal de la seccion superior de la formacion (Figura 4A, muestra
MQ9/09). Tanto su contenido paleontoldgico como la datacién obtenida por Rodriguez et al.
(2023) son concordantes y sugieren una edad Miocena temprana para la Formacion
Chichinales en el ANP Paso Cordoba.

CAPITULO 11l

3.1. Materiales y métodos

Los materiales fosiles estudiados en este trabajo provienen de yacimientos de la
seccion inferior de la Formacion Chichinales (Mioceno Inferior), en el sector denominado
Valle de la Luna Amarillo, del ANP Paso Cérdoba (provincia de Rio Negro, Argentina)
(Figuras 2-5). Los mismos consisten en mas de 150 permineralizaciones de frutos y semillas
las cuales se encuentran aisladas y/o incrustadas silicificadas en una arenisca de grano fino,
o también como moldes internos y externos preservando la morfologia externa de pyrenes y
semillas (Figura 5). Se realiz6 una seleccion de 30 muestras las cuales se encuentran bien

preservadas conservando caracteristicas morfologicas y anatémicas diagndsticas de la
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familia Arecaceae. Asimismo, se realizo una salida de campo en la que se pudieron obtener
precisiones sobre la procedencia geografica y estratigréafica de estos frutos fosiles. A su vez,
se realizaron observaciones de los rasgos litolégicos de los niveles portadores del material de
estudio, a la vez que se colectaron nuevos restos vegetales fosiles, entre los cuales se hallaba
el primer registro de estipites de palmeras para el area, ademas de lefios permineralizados y
compresiones/impresiones de hojas, incrementando asi la coleccion de materiales fosiles de

esta area.

La mayor parte de los frutos fosiles estudiados forman parte de la coleccion del
Museo Patagonico de Ciencias Naturales Juan Carlos Salgado (MPCN), General Roca, Rio
Negro, los cuales habian sido colectados mayormente por Juan Carlos Salgado. Los nuevos
restos vegetales muestreados en el trabajo de campo realizado en el marco de este TFG,
también fueron depositados en la mencionada institucion, por ser el repositorio oficial mas
cercano. A su vez, se incluyeron para este TFG los materiales que se encuentran depositados
en la coleccion del Museo de la Asociacion Paleontoldgica Bariloche (MAPBAR), S. C. de
Bariloche, Rio Negro.

Puesto que los materiales depositados en el MPCN aun no cuentan con un namero de
coleccion, se mencionaran con nameros provisorios bajo el acronimo LM-MPCN-PB
seguido del nmero de muestra estudiado en este Trabajo Final de Grado.

Se estudiaron los rasgos morfoldgicos externos y la anatomia interna de los frutos y
semillas con el objetivo de identificar caracteres que permitan una asignacion taxonémica
mas precisa. Para ello se hicieron observaciones y fotografias del material mediante el uso
de lupa binocular, microscopio éptico y de epifluorescencia. Las observaciones anatdmicas
se llevaron a cabo sobre frutos que ya disponian de superficies cortadas y pulidas en el MPCN
y cortes naturales de los fésiles. Ademas, se elaboraron moldes de silicona (PANASIL Initial
Contact X-light) de algunos materiales preservados como moldes externos, para poder
observar los rasgos tridimensionales en su forma original. También se utilizo
microtomografia de rayos X (micro CT) en uno de los frutos fésiles (MAPBAR 8706) que
fue analizado con un MicroXCT-200 xradia del Laboratorio de Caracterizacion de Materiales
del Centro Atomico Bariloche y reconstruido mediante el programa Mimics Research 21.0.
Para las mediciones sobre la base de fotografias con escala, se utilizo el programa ImageJ. A

partir de la informacion obtenida mediante las diferentes técnicas de observacion, se
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realizaron descripciones detalladas de la morfologia externa de los frutos y de los diferentes
tejidos vegetales y se ilustraron los caracteres. Para realizar las comparaciones con frutos y
semillas de palmeras modernas se consultdé una variada bibliografia, tales como Genera
Palmarum (Dransfield et al., 2008) y bibliografia especifica sobre frutos de palmeras (e.g.,
Baker y Dransfield, 2016; Matsunaga 2019; Matsunaga y Smith, 2020). A su vez, con fines
comparativos, se realizaron observaciones sobre frutos de tres especies actuales de palmeras
sudamericanas afines a la morfologia hallada, los que fueron muestreados para este TFG:
Jubaea chilensis L., Butia yatay (Mart.) Becc. y Syagrus romanzoffiana (Cham.) Glasman.
(Tribu Cocoseae, subtribu Attaleinae). Se adopto la clasificacion sistematica de Arecaceae
propuesta por Dransfield et al. (2005) y Baker y Dransfield (2016), que es actualmente la
mas aceptada.

La estructura lefiosa de las drupas de palmeras (mayormente proveniente del
mesocarpo Yy endocarpo), junto a las semillas que contiene en su interior, es denominada en
la literatura como “pyrene” (e.g., Dransfield et al., 2008; Matsunaga y Smith, 2021) o
“pyrenarium” (Bobrov y Romanov, 2019).

CAPITULO IV
Resultados
4.1. Diversidad morfologica en frutos de palmeras

Los frutos de palmeras exhiben una gran variedad de formas y tamafios, tales como
estructuras diferentes del pericarpio, desde carnoso y parenquimatoso hasta altamente
esclerenquimatoso y fibroso; diferente nimero, forma y tamafio de semillas; y diferentes
caracteristicas del endosperma y posicion del embrién (Dransfield et al., 2008; Gutiérrez del
Pozo et al.,, 2020; Matsunaga y Smith, 2021). No obstante, hay rasgos compartidos, o
relativamente comunes, entre los frutos de palmeras. Las formas méas frecuentemente
halladas en los frutos son obovoide a elipsoidal, raramente obpiriforme u oblado (Dransfield
et al., 2008; Matsunaga y Smith, 2021). El tamafio de los frutos puede variar dependiendo
del taxon, desde unos pocos milimetros (e.g., Geonoma Willd) hasta unos 50 cm de diametro
(e.g., algunas especies de Borasseae, Cocoseae y Phytelepheae). La pared de los frutos

(pericarpio) se diferencia usualmente en tres capas principales, la capa mas externa (epicarpo
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0 exocarpo), que puede ser liso, irregular, espinoso o0 escamoso, asi como también, carnoso
y parenquimatoso o fibroso. EI mesocarpo (capa intermedia entre el exocarpo y endocarpo)
puede ser carnoso, fibroso o esclerdtico y grueso. La capa mas interna (endocarpo), es
tipicamente lefioso y duro, con grosor uniforme o raramente con engrosamientos
diferenciales desarrollando I6bulos o intrusiones hacia el interior del fruto (Dransfield et al.,
2008).

Los frutos son usualmente trimeros (triloculares) con hasta una semilla por loculo.
No obstante, es comun que se desarrollen sélo una o dos semillas y el/los restante/s l6culo/s
colapse/n (se aplasten). La cubierta seminal, la testa, también puede desarrollar capas
formadas por diferentes tipos de células (e.g., Aguiar y Mendonca, 2023; Da Silva et al.,
2023). Asimismo, la testa puede presentar un espesor uniforme rodeando el endosperma sin
penetrarlo (endosperma homogéneo) o bien, desarrollar numerosas invaginaciones
irregulares hacia el interior del endosperma (endosperma ruminado) o una combinacién de
ambos. El endosperma suele ocupar la totalidad del espacio central de la semilla, no obstante,
en algunos pocos generos el endosperma rodea un espacio hueco (presenta una cavidad
central) o es de naturaleza liquida (Noblick et al., 2013; Noblick, 2017; Mandon y Campagna
2023).

Cabe destacar que, siguiendo un criterio funcional adoptado por otros autores (e.g.,
Essig, 1977; Manchester et al., 2016; Mandon y Campagna, 2023) en el presente estudio se
considera que la pared lefiosa del fruto corresponde al endocarpo. No obstante, este no es un
criterio uniforme y hay autores que, a partir de estudios ontogenéticos, consideran que la
estructura lefiosa de los frutos de algunas palmeras incluye no solo células del endocarpo,
sino también de la capa mas interna del mesocarpo (e.g., ver Butia capitata en Bobrov y
Romanov, 2019). Esta estructura lefiosa, junto a las semillas que contiene en su interior, es
denominada en la literatura como “pyrene” (ej. Dransfield et al., 2008; Matsunaga y Smith,

2021) o “pyrenarium” (Bobrov y Romanov, 2019).
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4.2. Sistematica Paleontologica

Familia Arecaceae
Subfamilia Arecoideae
Tribu Cocoseae
Subtribu Attaleinae

Género Palmocarpon Lesg., 1878

Comentarios: EI género Palmocarpon fue propuesto por F. A. W. Miquel (1853) para incluir
frutos fosiles presuntamente de palmeras (Arecaeae). Sin embargo, Van der Ham et al. (2022)
mencionan que la especie tipo Palmocarpon cretaceous Mig. es un sindnimo taxonémico
mas reciente de Nypa burtinii (Brogn.) Ettingsh. (Nypoideae) y, por lo tanto, presenta
consecuencias nomenclaturales para las restantes, aunque escasas, especies que se han
descrito en el género Palmocarpon (e.g., Palmocarpon drypeteoides, Manchester et al.,
2016). Van der Ham et al. (2022) proponen que estas especies deberian asignarse a otro
género como nuevas combinaciones. A su vez, estos autores concluyen que si Palmocarpon
Mig., 1853 se considera un nomen rejiciendum, el género Palmocarpon Lesq., 1878 puede

proponerse como un nomen conservandum.

Provisoriamente los frutos estudiados en el presente TFG, son incluidos en un Gnico
taxdn referido al género Palmocarpon Lesg. adoptando la propuesta de VVan der Ham et al.
(2022). Cabe aclarar que Palmocarpon constituye un género fésil que puede incluir taxones
con diferente afinidad botanica. En el caso de los materiales estudiados procedentes de la
Formacion Chichinales se asigna a la subtribu Attaleinae (tribu Cocoseae, subfamilia
Arecoideae) como se discute mas adelante. Dado esto ultimo, los materiales estudiados en

este trabajo seran referidos como Palmocarpon sp. de la Formacion Chichinales.
Palmocarpon sp.

Figuras 6-12; 14A,B; 15A-C; 16A,B; 17A,B; 18A; 19B,E,F
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Material incluido: LM-MPCN-PB-02; LM-MPCN-PB-03; LM-MPCN-PB-04; MAPBAR, 8706; MAPBAR
8707; LM-MPCN-PB-09; LM-MPCN-PB-10; LM-MPCN-PB-13; LM-MPCN-PB-19A; LM-MPCN-PB-19B;
LM-MPCN-PB-22; LM-MPCN-PB-23; LM-MPCN-PB-25; LM-MPCN-PB-28; entre otros.

4.3. Descripcion

Fruto tipo drupéceo, cuya Unica capa preservada con certeza corresponde enteramente
al endocarpo esclerosado. Los frutos (pyrene) son de forma mayormente esférica a
subesférica, presentando un contorno casi circular en vista polar y circular a ovoide en vista
lateral (con el hemisferio chalazar algo més alargado y el micropilar mas redondeado (Figura
6A-C). Algunos frutos presentan deformaciones propias del proceso de compactacion
sedimentaria (Figura 6D,E). El tamarfio de los frutos oscila entre 15 y 26 mm de longitud
(diametro polar) y de 15 a 20 mm de ancho (didmetro ecuatorial). La relacion largo:ancho
(L:W) para los frutos de Palmocarpon sp. varia entre 0,8 y 1,7 (Tabla 1, Figura 6) aunque se
encuentra mayormente comprendido entre ~1,0 y 1,3. Los especimenes presentan 3 surcos
equidistantes que recorren longitudinalmente la superficie del fruto desde la chalaza a la
microépila, definiendo 3 areas. Estas areas y los surcos que la delimitan corresponden a los 3
carpelos y zonas de union (suturas) de los ovarios sincarpicos, tricarpelares de las que los
frutos derivan. En la parte basal del fruto (polo chalazar), por debajo de la linea ecuatorial,
se disponen tres poros de germinacion, uno en cada carpelo. Los poros de germinacion son
circulares, presentan aproximadamente 1 mm de didmetro y se encuentran obturados por un
opérculo levemente hundido respecto a la superficie del endocarpo. La superficie de la pared
del endocarpo presenta microperforaciones de entre 250 y 300 um de didmetro, mas o menos
uniformemente distribuidas (Figura 7A,C,D) y también surcos formados por paquetes de

fibras dispuestas en forma perpendicular y paralela a la superficie.

Muestra Figura 6 base a dpice  Diametro ecuatorial (en mm) Tasa (L:W)
LM-MPCN-PB-02 A 26 mm 15 1,7
LM-MPCN-PB-03 B 15 mm 15 1,0
LM-MPCN-PB-04 C 21 mm 18 1,2

MAPBAR 8706 D 15,5 mm 19,7 0,8
MAPBAR 8708 E 17 mm 13 1,3

Tabla I. Medidas de los frutos tomados en mm.
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Vista basal Vista apical Vista lateral

Figura 6. A-E Frutos de Palmocarpon sp. en diferentes vistas y cuyas medidas estan especificadas en la Tabla
I, A, LM-MPCN-PB-02; B, LM-MPCN-PB-03; C, LM-MPCN-PB-04; D, MAPBAR, 8706; E, MAPBAR
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8707. Vista basal (chalazar), en la que se observan los tres poros de germinacién (flecha celeste), la chalaza del
fruto (flecha verde) y la union de los carpelos (flecha blanca). Vista apical (micropilar) del fruto (flecha rosada),
en la que se observa la union de los carpelos (flecha blanca). Vista lateral del fruto, en la que se observa la

ubicacidn de los poros de germinacion por debajo de la linea ecuatorial (linea blanca). Escalas = 10 mm.

En los moldes externos de los frutos (Figura 7A-C) y en calcos en silicona (Figura
7D-F) se pueden apreciar algunos de los rasgos morfolégicos externos observados en las
petrificaciones. Esto incluye las suturas de los carpelos, los poros de germinacion en posicién
basal, haces vasculares en la chalaza y detalles de la superficie microperforada del endocarpo.
Mediante la confeccion de moldes de silicona es posible apreciar esta ornamentacion con

mayor precision (Figura 7D-F).
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Figura 7. Frutos de Palmocarpon sp. A, B. (A, LM-MPCN-PB-23; B, LM-MPCN-PB-22) molde externo de la
parte basal del fruto en el que se observan los poros germinativos (flechas blancas), surcos de los carpelos
(flecha verde) y chalaza con haces de cordones vascularizados (flecha roja). También se observan (en relieve
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positivo) abundantes microperforaciones en la superficie del carpelo (flecha celeste). C. (LM-MPCN-PB-23)
molde externo de la parte apical (polo micropilar) en el que se observan fibras dispuestas en forma
paralela/longitudinal, que irradian del centro de union de los surcos intercarpelares. D. (LM-MPCN-PB-23)
molde de silicona (PANASIL Initial Contact X-light) de la parte basal del fruto donde se observa la superficie
microperforada (flechas celestes), surcos intercarpelares y poros germinativos (flechas blancas). E, F. (LM-
MPCN-PB-22) molde de Silicona mostrando el detalle de las microperforaciones en la superficie del carpelo.
Escalas A-D= 10 mm; E-F=5 mm.

Algunas muestras permineralizadas cuentan con cortes pulidos y fracturas naturales,
en los cuales se pueden observar algunos rasgos de la morfologia y anatomia interna de los
frutos (pyrenes). Hasta el momento se han reconocido frutos con una Unica semilla
desarrollada (pseudomonomeros, Figura 8A) o dos (Figura 8C). El grosor del endocarpo no
es homogéneo, variando entre aproximadamente 3 y 4 mm de espesor (Figura 8A-C).
Asimismo, el endocarpo produce una o0 méas invaginaciones o intrusiones formando una serie
de I6bulos redondeados hacia el interior de la cavidad o l6culo, causando que éstas, y la/las
semillas que contienen adquieran una forma irregular. Estas intrusiones se producen sobre
toda la superficie interior del endocarpo pudiendo observarse tanto en cortes transversales
como longitudinales del fruto (Figura 8A-C) asi como en la superficie de los moldes de
semillas (Figura 11).

En los frutos con dos semillas, éstas se encuentran separadas por un septo de grosor
similar o algo menor al del resto del endocarpo. En los septos se observan cordones
vasculares aparentemente dispuestos en dos hileras a lo largo de los mismos (Figura 8A-C).
Estos cordones vasculares son aparentemente mas escasos en la pared externa del endocarpo.

En la parte mas interna del endocarpo de algunos frutos permineralizados, se observan
haces vasculares simples y ramificados rodeando el léculo y en estrecho contacto con el
mismo, asi como parte de la cubierta seminal (Figura 9A,B). El endocarpo se encuentra
formado por esclereidas isodiamétricas ligeramente alargadas, aparentemente dispuestas en
distintas orientaciones (Figura 9C,D). La zona mas interna del endocarpo consiste en una
capa uniseriada de células columnares y perpendiculares a la superficie del fruto, que forman
lo que algunos autores denominan epidermis locular (e.g., Essig, 1977; Figura 9D). La
cubierta seminal (testa) aparenta no ser homogeénea, sino que presenta 2 o 3 capas diferentes
(Figura 9B,D).
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En algunos frutos permineralizados con una Uunica semilla desarrollada
(pseudomoomeros) es posible observar detalles anatdbmicos de poros de germinacion
asociados a léculos abortados/colapsados (Figura 10A).

Léculo colapsado

Cordones vasculares

Poro germinativo

Endocarpo

W Semilla
Invaginacion

Figura 8. A-C Cortes pulidos de frutos de Palmocarpon sp. A. Espécimen LM-MPCN-PB-13, fruto con una

Unica semilla desarrollada, en el que se observa un grueso endocarpo (capa con coloracion amarronada),
presentando una caracteristica invaginacion (flecha amarilla) y el desarrollo de haces vasculares (flechas
negras). También se observa un posible I6culo colapsado/abortado (flecha celeste). B. Dibujo esquemaético del
fruto ilustrado en A. C. Espécimen LM-MPCN-PB-28, fruto con dos semillas (fechas amarillas) separadas por
un septo. Se observan hileras de haces vasculares (flechas negras) e invaginaciones del endocarpo (flechas
amarillas). D, E. Cortes transversales de frutos de la especie actual Attalea maripa (Cocoseae, Attaleinae)
tomado de Manchester et al. (2016). D, pyrene mostrando dos semillas bien desarrolladas y un I6culo colapsado.
E, fruto completo (preservando el pericarpio) con tres semillas desarrolladas y haces vasculares alineados.
Escalas Ay C= 10 mm; D-E=10 mm.
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Figura 9. A-D. Espécimen LM-MPCN-PB-10. Corte pulido de un fruto de Palmocarpon sp. con una Unica
semilla desarrollada. A. Vista general del pyrene en el que se observa un grueso endocarpo atravesado
longitudinalmente por haces vasculares (flechas blancas) rodeando a la semilla. El rectangulo blanco indica la
zona detallada en B. B. Detalle de A en el que se observa parte del endocarpo, un haz vascular ramificado
(flecha blanca) y parte de la cubierta seminal. El rectangulo blanco indica la zona detallada en D. C. Vista al
microscopio de las esclereidas que conforman el endocarpo. D. Detalle de B en el que se observan los distintos
tejidos desde el endocarpo (flecha blanca, esclereidas; flecha negra, células columnares) hacia el endosperma.
Abreviaturas: ES= Esclereidas isodiamétricas; EP= Epidermis locular; TES= Testa (cubierta seminal); EN=

Endosperma. Escalas. A= 10 mm; B=2 mm; C=150 pm; D=200 um.
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@ Parte aclerificada del opérculo

Endocarpo parenquimatoso

Endocarpo Endocarpo esclerificado

esclerificado

Integumento
Haces vasculares

interno
Léculo Integumento Testa externa
abortado externo Testainterna | semilla

(colapsado) desarrollada

Restos de'nucela Endosperma

Figura 10. A-G. Frutos (pyrenes) de Palmocarpon sp. A-D. Espécimen LM-MPCN-PB-10a, corte longitudinal
pulido y fractura natural de fruto (pyrene) con una semilla desarrollada y dos léculos abortados C-D. Detalle
de loculos abortados en contacto con el poro de germinacion. E-G. Espécimen LM-MPCN-PB-10b, corte
longitudinal de fruto con al menos una semilla desarrollada en el que se observa ademas un I6culo abortado E.
Corte longitudinal de Pyrene, con recuadro indicativo de detalles en F y G. F,G. Detalle del I6culo abortado en
el que se observa el integumento, posibles restos de nucela y el poro germinativo asociado. H. dibujo
esquematico de la pared de un pyrene con el desarrollo de una semilla y un léculo abortado asociado a un poro
(tomado y modificado de Smit, 1970). Abreviaturas. EN (endocarpo); HV (Haz Vascular); INT (Integumento);
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LA (L6culo Abortado); OP (Opérculo); PG (Poro Germinacion); S (Semillas); TE (Testa). Escalas: A-B y E=5
mm; C-D y F-G=1 mm.

Las semillas, en parte preservadas como moldes internos, miden aproximadamente
10 mm (Figura 11A,B). Tanto su tamafio como su forma estan, en parte, determinados por el
nimero de semillas desarrolladas dentro del fruto y el mayor o menor desarrollo de
invaginaciones del endocarpo. Las semillas estan compuestas por un endosperma
homogéneo, esto es, sin intrusiones o invaginaciones de la testa hacia el interior del mismo
(Figuras 8A,C). No obstante, se observan deformaciones de la superficie de la semilla
(incluyendo la testa y el endosperma en su interior) en parte causadas por las invaginaciones
del endocarpo. En semillas preservadas como moldes aislados (Figura 11A,B) se pueden
observar diferentes rasgos en su superficie: como su vascularizacion (rafe) ramificada y
anastomosada; asi como también el poro de germinacion (Figura 11A). Ademas, se puede
observar el hundimiento en su superficie a modo de un grueso canal o surco, producido por

una de las invaginaciones del endocarpo (Figura 11A,B).

Figura 11. Moldes internos de semillas de Palmocarpon sp. A. Espécimen LM-MPCN-PB-19a, semilla con
marcas de la vascularizacion (rafe) ramificada (flecha negra), poro germinativo (flecha roja) y un ancho surco
producido por una invaginacion de la pared del endocarpo (entre flecha rosa). B. Espécimen LM-MPCN-PB-
19b, molde de la semilla con el rafe ramificado (flecha negra) y marca de la invaginacion por plegamiento del

endocarpo (flecha rosa). Escala=5 mm

En la microtomografia de rayos X (micro CT), realizada en el fruto fésil MAPBAR-
8706 (Figura 6D), se puede observar un poro de germinacion y el desarrollo de un canal que

atraviesa el endocarpo hasta el 16culo con la semilla (Figura 12A). Otros rasgos que se pueden
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interpretar en distintos cortes sucesivos (micro CT) incluyen la invaginacion del endocarpo
que ocurre en forma repetitiva (méas de una por léculo) pero no densa; la presencia de varios
haces vasculares o fibrovasculares ramificados en el endocarpo rodeando el I6culo (Figura

12B) y el desarrollo de dos semillas y el septo que las separa (Figura 12C).

Figura. 12. Microtomografia de rayos X de un fruto (pyrene) de Palmocarpon sp. (MAPBAR 8706). A. vista

de un corte transversal cerca de la base del fruto, poro germinativo (flecha naranja), y una Gnica semilla y haces
vasculares rodeando a la semilla (flechas blancas). B. Vista de un corte longitudinal, con registro de
vascularizacién (flechas blancas), invaginacion del endocarpo (flecha rosa). C. Vista de un corte transversal en
la parte apical del pyrene, mostrando dos cavidades (I6culos) separadas por un septo (flechas negras). Escala =

10 mm.

CAPITULO V
Discusion
5.1. Afinidad botéanica

La morfologia y las caracteristicas anatomicas de Palmocarpon sp., es consistente
con un pyrene -derivado de un fruto drupaceo- con un endocarpo lefioso tricarpelar, con tres
I6culos (de los cuales uno o dos lI6culos se encuentran desarrollados), una semilla por léculo
y la presencia de tres poros germinativos circulares. Estos rasgos permiten asignarlo a la tribu

Cocoseae (Arecoideae, Arecaceae; Dransfield et al., 2008).
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Cocoseae es una de las 14 tribus de la subfamilia Arecoideae (Fam. Arecaceae), e
incluye en la actualidad aproximadamente 17 generos agrupados en tres subtribus:
Bactridinae, Elaeidinae y Attaleinae, siendo sucesivos grupos hermanos (Fig. 13; Dransfield
et al., 2008; Meerow et al., 2015). Las estimaciones por medio de relojes moleculares
sugieren que la divergencia entre el clado Bactridinae—Elaeidinae y Attaleinae (Figura 13)
tuvo lugar en el Paleoceno o el Eoceno temprano (Gunn 2004, Savolainen et al. 2006;
Dransfield et al., 2008). Las palmeras cocosoides actuales presentan frutos con endocarpos

gruesos, con tres poros de germinacion circulares.

La posicidn relativa de dichos poros germinativos es un rasgo que permite distinguir
entre clados y subtribus dentro de las Cocoseae (Dransfield et al., 2008; Matsunaga y Smith,
2021). El clado conformado por las subtribus Bactrinidae y Elaeidinae desarrolla frutos con
poros ubicados en posicion media del pyrene (equidistantes de los polos micropilar y
chalazar) o préximos al polo micropilar (=subapical, sensu Matsunaga y Smith, 2021); en
tanto los taxones incluidos en la subtribu Attaleinae desarrollan pyrenes con poros dispuestos
sobre la linea media o proximos al polo chalazar ya sea en posicion subbasal (i.e., ocurriendo
en el tercio inferior sensu Matsunaga y Smith, 2021) o directamente basal (Matsunaga y
Smith, 2021; Dransfield et al., 2008).

Los poros germinativos en Palmocarpon sp. de la Formacion Chichinales se
desarrollan claramente en el tercio infero del endocarpo (préximos al polo chalazar). Esto
permite interpretar su asignacion sistematica dentro de la subtribu Attaleinae (Dransfield,
2008; Matsunaga, 2019; Matsunaga y Smith, 2021).
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Figura. 13. Relaciones de parentesco entre tribus y subtribus de Arecoideae segin se desprende de diferentes
analisis filogenéticos (tomado y modificado de Dransfield et al., 2008). Las cabezas de flechas blanca y celeste
indican la afinidad bot&nica de Palmocarpon sp. de la Formacién Chichinales con la tribu Cocoseae y la subtribu

Attaleinae.

5.2. Comparacion con frutos de palmeras actuales de la subtribu Attaleinae

Attaleinae incluye en la actualidad 11 generos de distribucion subtropical, 8 de los
cuales se encuentran presentes en Sudamérica (Allagoptera, Attalea, Butia, Cocos,
Lytocarium, Jubaea, Parajubaea y Syagrus), uno en Sudafrica (Jubaeopsis) y dos generos

en Madagascar (Beccariophoenix y Voanioala) (Dransfield et al., 2008).
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Aunque hay consenso en el reconocimiento de Attaleinae como una de las tres
subtribus de Cocoseae, dependiendo de la metodologia analitica empleada surgen algunas
diferencias en el nimero de géneros reconocidos (e.g. Syagrus y Lytocaryum como entidades
diferentes 0 como un Unico género Syagrus) como asi también en las relaciones filogenéticas

entre géneros (Meerow et al., 2015).

Se realiza a continuacion un anélisis comparativo de algunos rasgos morfoanatomicos
reconocidos en Palmocarpon sp. de la formacion Chichinales y en frutos actuales de
Attaleinae. Para ello, se tom6 como base ciertos caracteres (y estados de caracteres) de
pyrenes de Attaleinae analizados por Noblick et al. (2013), asi como también de
observaciones realizadas en otros estudios previos (e.g., Soares et al., 2014; Manchester et
al., 2016; Noblick, 2017; Matsunaga y Smith, 2021; Mandén y Campagna, 2023, entre otros).
A su vez, se realizaron observaciones personales sobre frutos colectados de las 3 especies
actuales de Attaleinae que presentan limites de distribucion mas austral en Sudamérica: Butia
yatay (Mart.) Becc., llamada vernaculamente yatay, Syagrus romanzoffiana (Cham.)
Glassman, conocido como pind6 y la especie monotipica de distribucion restringida Jubaea
chilensis (Molina) Baill., llamada palma chilena. Entre los frutos (pyrenes) estudiados de
Palmocarpon sp., se observan numerosas caracteristicas morfoldgicas que pueden
identificarse en distintos frutos de palmeras actuales, especialmente en formas sudamericanas

de la subtribu Attaleinae.

Tal como se menciond previamente, Palmocarpon sp. consiste en pyrenes esféricos
a subesféricos (Figura 14A,B), de pequefio tamafio (entre 15 y 20 mm de diametro ecuatorial,
15y 26 mm de longitud o diametro polar y una relacién L:W de entre ~1,0 y 1,3). Frutos con
pyrenes esféricos a subesféricos (L:W 0,8-1,0) son producidos por J. chilensis (Figura
14C,D), pero también por algunas especies de otros géneros de Attaleinae (e.g., Butia
eriospatha, B. odorata, Syagrus glaucescens, entre algunos otros). No obstante, pareciera
haber cierta variabilidad morfoldgica respecto a la relacion L:W en algunas especies actuales
de Attaleinae (e.g., S. romanzoffiana, Figura 14; B. capitata). Un rasgo que parece distinguir
a las tres especies mas australes sudamericanas de Attaleinae es la posicién del ancho
maximo de los pyrenes: proximo a la zona media en J. chilensis (pyrene de forma esferoide),

préximo al extremo micropilar en S. romanzoffiana (pyrene de forma obovoide) y proximo
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a la zona distal en B. yatay (pyrene de forma ovoide; Figura 14J-K). En este sentido,
Palmocarpon sp. se asemeja mas a J. chilensis y a las formas méas esféricas de S.
romanzoffiana (Figura 14G,H). Si bien el ancho méximo en Palmocarpon sp. se encuentra
proximo a la zona media, equidistante entre ambos polos, el polo micropilar es redondeado
(Figura 6B) o con su extremo distal algo deprimido (Figura 6A) y su polo chalazar es algo
mas agudo (Figura 6A,B,D), rasgos que nuevamente lo asemejan a las formas mas esféricas
de S. romanzoffiana. De igual modo algunos especimenes de Palmocarpon sp. pueden
aparecer algo deformados.

Palmocarpon sp. presenta tres poros de germinacion circulares (de aproximadamente
1 mm de didmetro) ubicados a mitad de distancia entre la zona media (ecuatorial) y el polo
chalazar (subbasal sensu Matsunaga y Smith, 2021), obturados por un opérculo levemente
hundido respecto a la superficie del endocarpo (Figura 6). La ubicacion relativa de los poros
de germinacion y el desarrollo de un opérculo obturandolo, son rasgos compartidos por
muchas especies de Attaleinae, incluyendo B. yatay y J. chilensis (en S. romanzoffiana se
disponen algo més proximos al polo chalazar). Contrariamente, los poros con su opérculo

levemente hundido, es una caracteristica presente en S. romanzoffiana (en B. yatay y J.

chilensis los poros se encuentran casi superficiales).

Figura 14. A,B Espécimen Palmocarpon sp. (LM-MPCN-PB-02). A. Vista lateral, en la que se observa la
ubicacidn de los poros de germinacion por debajo de la linea ecuatorial, las microperforaciones en la superficie

del endocarpo, las suturas intercarpelares. B, Vista basal. C,D. Pyrene de Jubaea chilensis, C, Vista lateral, en
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la que se observa la ubicacion de los poros de germinacién por debajo de la linea ecuatorial, y las suturas entre
los carpelos. Notar la superficie lisa del endocarpo. D. Vista chalazar. E. Pyrene de Syagrus caerulescens, vista
chalazar, con marcadas a modo de microperforaciones en la superficie del endocarpo, suturas intercarpelares y
poros de germinacion (tomado de Noblick, 2017). F,G. Pyrene de Butia eriospatha en vista lateral (F) y chalazar
(G). Suturas intercarpelares poco distinguibles y poros de germinacion (tomado de Manchester et al., 2016).
H,I. Fruto de Syagrus romanzoffiana, en vista lateral (H) y chalazar (I) en las que se observa un exocarpo
relativamente liso. J,K, Pyrene de Butia yatay. J, vista lateral, se observa microperforaciones, la sutura
intercarpelar y un poro de germinacion en la parte basal. K. Vista chalazar, con 3 poros de germinacion. Flecha
azul= microperforaciones. Flecha blanca= poros de germinacion. Flecha verde= suturas entre los carpelos.

Escala= 10 mm.

En la superficie exterior del endocarpo de Palmocarpon sp. se observan
microperforaciones mas 0 menos uniformemente distribuidas y surcos cortos longitudinales
(Figura 14A,B). Este tipo de textura se puede observar en B. yatay (Figura 14J-K) y algunas
especies de Syagrus (e.g., S. caerulescens, Figura 14E; S. vernicularis). Juabea chilensis por
su parte, presenta una superficie externa lisa o casi lisa al igual que en Syagrus romanzoffiana
(Figura 14C,D,H,1I).

Las suturas de la unién de los carpelos son visibles en la superficie de los pyrenes en
Palmocarpon sp. Pueden consistir en un surco poco profundo que recorre el pyrene
longitudinalmente o bien en un surco en el que se desarrolla una cresta apenas elevada, tal
como ocurre en B. yatay (Figura 14J,K). Por el contrario, en J. chilensis los limites entre los
carpelos (suturas) se identifican mayormente como un leve cambio de coloracion de la
superficie del endocarpo con un surco poco profundo (Figura 14C,D). En Syagrus
romanzoffiana (Figura 14H,1) y S. caerulescens (Figura 14E) la sutura intercarpelar es casi
indistinguible del resto de la superficie del endocarpo (Noblick et al., 2013; Noblick, 2017).

El grosor de la pared del endocarpo en Palmocarpon sp. oscila en un rango de ~3y 4
mm, similar al observado en varias especies de Attaleinae, incluyendo B. yatay, J. chilensis
y S. romanzoffiana (Tabla II). En cortes transversales o longitudinales de Palmocarpon sp.
se puede observar uno de los rasgos mas distintivos de estos pyrenes como es el desarrollo
de intrusiones o invaginaciones hacia el interior del l6culo producidas por engrosamientos
de la pared del endocarpo (Figuras 8A-C, 15A-C). Estas invaginaciones generan l6bulos
irregulares y de distinta profundidad que deforman la cavidad locular y, en consecuencia, a
la semilla que pudiera desarrollarse en su interior. Solo dos especies actuales de Attaleinae
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presentan estas invaginaciones de la pared del endocarpo: la especie sudamericana Syagrus
romanzoffiana (Figura 15D,E; Noblick, 2017; Mandén y Campagna, 2023) y Voanioala
gerardii (especie monotipica endéemica de Madagascar; Dransfield et al., 2008). La forma de
estas invaginaciones en S. romanzoffiana, formando I6bulos con extremos mas o menos
redondeados, es muy similar a las que se observan en Palmocarpon sp. Por el contrario,
pareceria que las intrusiones son mas numerosas e irregulares en V. gerardii que las
observadas en S. romanzoffiana y en Palmocarpon sp.. Noblick et al. (2013) mencionan que
las semillas de Attalea phaleratta presentan una forma irregular moldeada por invaginaciones
del endocarpo, sin embargo, este rasgo no se ha observado en los cortes de frutos de esta
especie (Figura 15F) ni en los ilustrados por Barros y Pires (2021). Cabe destacar, que, si
bien la formacién de estos I6bulos hacia el interior del I6culo es un rasgo infrecuente en
especies actuales de Attaleinae, puede reconocerse, con sus caracteristicas particulares, en
especies de otras tribus de Arecoideae (e.g., Ptychococcus spp. subtribu Areceae, Essig,
1977; Zona, 2003, 2005), e incluso en otras subfamilias de palmeras (e.g., Eugeissona
insignis, E. utilis, E. minor, subfamilia Calamoideae; Bismarckia nobilis, Borassus
flabellifer, Borasodendron machadonis, subfamilia Coryphoideae; Nypa fruticans,
subfamilia Nypoideae) (Romanov et al., 2011; Bobrov et al., 2012a,b; Bobrov y Romanov,
2019).

Especie Grosor de la pared del endocarpo
Palmocarpon sp. 3-4 mm

Butia yatay 3mm

Jubaea chilensis 2-3 mm

Syagrus romanzoffiana 3-5mm

Tabla 1. Medidas del grosor de la pared del endocarpo.

Los pyrenes de Palmocarpon sp. se destacan por tener una o dos semillas
desarrolladas (Figuras 8A,C, 12A-C) y el/los loculos restantes colapsados (abortados). El
desarrollo de frutos pseudomonomeros (conteniendo solo una semilla, pero originados de un
ovario tricarpelar sincarpico) son relativamente comunes en palmeras (Uhl y Moore, 1971;
Orozco-Segovia et al., 2003; Mazzottini-dos-Santos et al.; 2015; Ventura et al., 2022), en lo
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que pareciera ser un caracter ancestral para el grupo (Orozco-Segovia et al., 2003 y citas alli
mencionadas). El desarrollo de l6culos colapsados (vestigiales sensu Matsunaga y Smith,
2021) dentro del endocarpo es un rasgo observado no solo en Attaleinae, sino también
ampliamente presente en Cocoseae (Matsunaga y Smith, 2021).

El nimero de semillas en frutos de especies actuales de Attaleinae es variable
(Noblick et al., 2013) aunque es usual el desarrollo de frutos con solo una o dos semillas. En
S. romanzoffiana y J. chilensis normalmente desarrollan frutos pseudomonomeéricos (Figura
15D,E,G), en tanto que B. yatay produce usualmente frutos con dos semillas aunque también
con solo una (Figura 15H; Guzman et al., 2017; Noblick, 2017; Mandon y Campagna, 2023).
Frutos pseudomonomeéricos son producidos también por muchas especies de Syagrus y por
Attalea maripa (Figura 15l1), aunque esta ultima especie puede producir también frutos con
2 0 3 semillas (Passos et al., 2014; Noblick, 2017). Frutos con 2 semillas son usuales en Butia
eriospatha y B. capitata, aunque esta especie puede producir también frutos con 3 semillas
(Figura 15J). También se conocen entre las palmeras la poliembrionia —varios embriones
rodeados por el mismo endocarpo— y la produccién partenocérpica de semillas. Algunas
especies como Attalea phalerata, producen una sola semilla por fruto o frutos con multiples
semillas con un numero variable de semillas entre frutos (Orozco-Segovia et al., 2003; Barros
y Pires, 2021).

En Palmocarpon sp., el endosperma es de apariencia homogénea, esto es sin
proyecciones o invaginaciones de la testa (cubierta seminal) radiando hacia el interior del
endosperma e instruyéndolo. Ambos tipos de endosperma, homogéneo (Figura 15A-C) y
ruminado (Figura 15K-L), se desarrollan en especies actuales de Attaleinae (Noblick, 2017
Noblick et al., 2013). Tanto Butia yatay, como S. romanzoffiana y J. chilensis producen
endosperma homogéneo (Figura 15D-H), al igual que Palmocarpon sp. Cabe mencionar que
las invaginaciones del endocarpo y de la testa son independientes una de otra y pueden
presentarse en forma combinada. Por ejemplo, Syagrus romanzoffiana presenta un endocarpo
lobado (con invaginaciones) y endosperma homogéneo; en tanto que Ptychococcus
(subfamilia Arecoideae, tribu Areceae) el endocarpo es lobado y el endosperma puede ser
homogéneo o ruminado (Zona, 2003, 2005).

Algunas especies actuales de Attaleinae producen semillas cuyo endosperma presenta

una gran cavidad central (Noblick et al., 2013). Esta cavidad central se observa en semillas

36



u. Universidad Nacional
de Rio Negro

de J. chilensis (Figura 15G), contrariamente a lo sefialado para esta especie por Noblick et
al. (2013), en tanto estd ausente en semillas S. romanzoffiana (Figura 15D,E) y B. yatay
(Figura 15H). Sin embargo, este no es un rasgo que por el momento pueda identificarse con
claridad en Palmocarpon sp.. Probablemente realizando un mayor nimero de cortes en
ejemplares con endosperma preservado, pueda obtenerse mayor informacion.

En moldes internos de semillas de Palmocarpon sp. se observa el desarrollo de un
rafe prominente, ramificado y anastomosado (Figura 11), el cual consiste en un rasgo comun
de muchas semillas de palmeras (Dransfield et al., 2008) y en particular de Attaleinae, con

excepcion, al menos, de la especie Jubaea chilensis (Matsunaga y Smith, 2021).

Figura 15. A-C. Palmocarpon sp., secciones en distintos planos de corte. A. Espécimen LM-MPCN-PB-13,

mostrando poro de germinacion (flecha blanca) e invaginacidn del endocarpo (flecha rosa). B. Espécimen LM-
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MPCN-PB-25 con una Unica semilla e invaginaciones del endocarpo (flechas rosas) y l6culo abortado (flecha
verde), C. Espécimen LM-MPCN-PB-13 con dos semillas separadas por un septo, la flecha rosa indica una de
las invaginaciones del endocarpo, D-E. Fruto de Syagrus romanzoffiana, en corte transversal (D) y longitudinal
(E) mostrando las invaginaciones del endocarpo (flecha rosa) y un poro de germinacién (flecha blanca) (imagen
E tomada de https://palmasenresistencia.com/articulos/syagrus-romanzoffiana/) F. Fruto de Attalea phalerata
en corte transversal con tres semillas (tomado de Barros y Pires, 2021) G. Pyrene de Jubaea chilensis, cuya
Unica semilla presenta un endosperma con una gran cavidad central H. Frutos de Butia yatay en corte transversal
con una y dos semillas y I6culos abortados (flecha verde). I. Fruto de Attalea maripa con tres semillas en corte
transversal (tomado de Passos et al., 2014). J. Fruto de Butia capitata con tres semillas en corte transversal
(tomado de Manchester et al., 2016). K-L. Frutos monospérmicos de Syagrus hoenhei (K) y Syagrus amara (L)

cuya Unica semilla presenta un endosperma ruminado (tomado de Noblick, 2017). Escala= 10 mm.

La distribucion de los haces vasculares en el endocarpo, y en el/los septos en frutos
con mas de una semilla, parece presentar patrones que permiten realizar una diferenciacion
entre especies actuales de Attalea (Manchester et al., 2016). Al respecto, Manchester et al.
(2016) encuentran dos tipos o patrones en especies de este género. Por un lado, A. maripa y
A. attaleoides (Figura 16C) desarrollan haces vasculares dispuestos en dos filas bien
definidas dentro de los septos y son menos comunes en la pared del endocarpo (Figura
17C,D). Este es, precisamente, el tipo de distribucion de haces vasculares observado en
Palmocarpon sp. (Figura 8A,B). Por el contrario, en la mayoria de las otras de especies de
Attalea, los haces vasculares son abundantes y estan dispersos en el endocarpo rodeando
el/los l6culos y son infrecuentes en el septo (Manchester et al., 2016). Este es el caso de lo
observado por ejemplo en Attalea phalerata y A. eichleri (Figura 16D,E) entre otros. Dada
la escases de informacion acerca de este caracter, es de vital importancia su anélisis en otros

géneros de Attaleinae para obtener precisiones de la distribucién de los haces vasculares.
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poro de germinacién

Figura 16. A-B. Palmocarpon sp. A. Espécimen LM-MPCN-PB-09 en corte transversal mostrando los
cordones vasculares B. dibujo esquematico de A. C-E Frutos de especies actuales de Attalea en corte transversal
(tomado de Manchester et al., 2016). C. Attalea maripa mostrando los cordones vasculares entre los I6culos.
D. Attalea eichleri mostrando los haces vasculares dispuestos cerca de la pared externa del endocarpo. E.
Attalea phalerata mostrando haces vasculares dispersos en todo el endocarpo. Flecha negra en C y D indica
I6culo abortado. Escala = 10 mm.

En cortes pulidos de Palmocarpon sp. se puede reconocer que el endocarpo se
encuentra formado por esclereidas isodiamétricas a ligeramente alargadas, aparentemente
dispuestas en distintos planos u orientaciones (Figuras 9C, 17A). En tanto, la zona mas
interna del endocarpo consiste en una capa uniseriada de células columnares radiales
recubriendo el 16culo conformando lo Essig, 1977 denomina epidermis locular (Figuras 9D,
17B). Esta capa uniseriada de células columnares radiales, deriva justamente de la epidermis
locular del carpelo y sus células generalmente se vuelven esclerosadas en frutos maduros
siendo un rasgo comun en muchas especies de palmeras actuales (Murray, 1973; Essig,
1977). Este caracter esta documentado en especies de Attaleinae, tales como Attalea maripa,
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Butia eriospatha (Manchester etal., 2016) y posiblemente B. capitata (Venturaet al., 2022);
como asi también en varios géneros de otras tribus de Arecoideae, como Areceae (Murray,
1973; Essig, 1977; Roth, 1977; Essig y Hernandez, 2002) y Chamaedoereae (Murray, 1973),
e incluso en especies de otras subfamilias de palmeras como Ravenea (Louvelia)
madagascariensis (Ceroxyloidea, Roth, 1977) y Caryota mitis (Coryphoideae, Murray,
1973). Ambos rasgos celulares del endocarpo de Palmocarpon sp. se reconocen Attalea
maripa (Figura 17C) y Butia eriospatha Becc. (Figura 17D).

Figura 17. A. Espécimen de Palmocarpon sp. (LM-MPCN-PB-10), esclereidas isodiamétricas a ligeramente
alargadas, aparentemente dispuestas en distintos planos u orientaciones. B. Corte de la capa mas interna del
endocarpo del espécimen LM-MPCN-PB-10 preservando células isodiamétricas (esclereidas) y la capa mas
interna uniestratificada (epidermis locular) de células columnares. C. Similar corte en Attalea maripa (extraido
de Manchester et al., 2016). D. Similar corte en Butia eriospatha (extraido de Manchester et al., 2016).
Abreviaturas: ES= Esclereidas isodiamétricas; EP= Epidermis locular; TES= Testa (cubierta seminal); EN=
Endosperma. Escalas A= 150 um; B= 200 pum.; C-D= 500 pm.

Por los argumentos anteriormente mencionados, la asignacion del material estudiado
(Palmocarpon sp. de la Formacion Chichinales) a la subtribu Attaleinae (Cocoseae,
Arecoideae) parece fuertemente sustentada por varios rasgos morfologicos y anatomicos que
han podido ser identificados en este TFG. Como rasgo destacado se puede mencionar el
desarrollo de invaginaciones del endocarpo muy similares a las observadas en la especie
actual Syagrus romanzoffiana, siendo éste un caracter extremadamente inusual en Attaleinae

podria sugerir alguna afinidad con el género Syagrus. No obstante, no todos los rasgos
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[%C
reconocidos en Palmocarpon sp. (e.g., presencia/ausencia y distribucion de haces vasculares
en endocarpo y septos; presencia/ausencia de epidermis locular) han sido exhaustivamente
estudiados respecto a su distribucion en Attaleinae. Si bien se dispone de valiosos anélisis
filogenéticos previos (e.g., Noblick et al., 2013; Manchester et al., 2016; Noblick, 2017,
Matsunaga y Smith, 2021) es preciso ampliar el estudio a un nimero mayor de especies de
Attaleinae y revisar las matrices morfoldgicas utilizadas a fin de corregir inconsistencias, lo

que excede los objetivos del presente TFG.

5.3. Comparacion con frutos de palmeras fosiles de la subtribu Attaleinae

El registro de frutos fésiles asignados a la subtribu Attaleinae es escaso y se conocen

desde India hasta Sudamérica y desde el Maastrichtiano hasta el Plioceno (Tabla IlI). Estos

registros consisten en compresiones y permineralizaciones de frutos, claramente
distinguibles por su morfologia.
Especie fosil Afinidad fosilizacion Edad Procedencia  Referencia
boténica
Cocos binoriensis Cocos L. P Maastrichtiano tardio - India Srivastava y
Daniano* Srivastava,
2014
Cocos Cocos L. c? Maastrichtiano tardio - India Patil y
intertappeansis Daniano* Upadhye,
1984
Cocos nucifera Cocos L. ? Plioceno Australia Rigby, 1995
(discutido
en Conran
et al., 2015)
Cocos nucifera Cocos L. P Maastrichtiano tardio - India Tripathi et
like-fruits Daniano* al., 1999
Cocos Cocoseae? P Maastrichtiano tardio - India Prasad et
palaeonucifera Daniano* al., 2013
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Cocos pantii Cocos L. P Maastrichtiano tardio - India Mishra,
Daniano* 2004
Cocos sahnii Cocos C Eoceno temprano India Shukla et
nucifera L. al., 2012;
Singh et al.,
2016
Cocos L. C Paleoceno tardio - India Nama et al.,
Eoceno temprano 2021
Cocos zeylandica Attaleinae P Mioceno Nueva Berry, 1926
Zelanda (discutido
en Conran
etal., 2015)
cf. Cocos sp. Cocoseae C Paleoceno Colombia Gomez-
Navarro et
al., 2009
Palmocarpon Cocoseae P Oligoceno Perl Hamersma
bravoi et al., 2024
Palmocarpon Cocos L. P Maastrichtiano tardio - India Mehrotra,
cocoides Daniano* 1987
Palmocarpon Attaleinae P Maastrichtiano tardio - India Manchester
drypteoides Daniano* etal., 2016;
Kumar et
al., 2025
Palmocarpon sp. Attaleinae P Mioceno Argentina Este estudio

Tabla I11. Registro previo de frutos fésiles asignados a Attaleinae. Abreviaturas= P= Permineralizaciones; C=

Compresiones; *= Deccan intertrappean Beds.

Tal como se mencioné previamente, Palmocarpon sp. consiste en pyrenes esféricos
a subesféricos (Figuras 14A,B; 18A), de pequefio tamafio (entre 15 y 20 mm de diametro
ecuatorial y 15 y 26 mm de longitud o diametro polar). De igual manera, frutos con pyrenes
esféricos a subesféricos (L:W 0,8-1,0) son producidos por miembros fésiles de la subtribu
Attaleinae, pero también por algunas especies de otros géneros de Attaleinae (e.g., Cocos

nucifera, Cocos pantii, Cocos intertrappeannsis, Palmocarpon dryopteroides, entre algunos
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otros). No obstante, también pareciera haber cierta variabilidad morfologica respecto a la
relacion L:W en algunas especies fosiles de frutos de Attaleinae (e.g., Cocos binoriensis).
Srivastava y Srivastava (2014), describen a Cocos binoriensis (Maastrichtiano-Daniano de
India) el cual corresponde a frutos de forma ovoide, ligeramente mas ancha en la base, de
tamafo relativamente grande (11,7 cm de didmetro longitudinal y 10 cm de diametro
ecuatorial), siendo similar a especies actuales del género Cocos. Sin embargo, debido a la
presencia del exocarpo y mesocarpo preservados como parches, el endocarpo no se encuentra
completamente expuesto, por lo que no ha sido posible determinar los tres poros de
germinacion (Figura 19B). Asimismo, cf. Cocos sp. del Paleoceno de Colombia (Gomez-
Navarro et al., 2009), consiste en un fruto de forma ovoide de mediano a pequefio tamafio
(250 mm de didmetro longitudinal y 150 mm de diametro ecuatorial), incompleto en la parte
basal y toda la superficie cubierta por cicatrices fibrosas longitudinales (Figura 19C). Cocos
sahnii del Paleoceno-Eoceno de India (Nama et al., 2021), consiste en un fruto de mediano a
gran tamafio (12 cm de didmetro longitudinal y 9 cm de diametro ecuatorial) de forma
ovalada. La superficie esta parcialmente cubierta con marcas fibrosas del mesocarpo (Figura
18D). Si bien estas especies no preservan los poros de germinacion en la porcion basal, los
que son caracteristicos de la subtribu Attaleinae, la asignacion de Cocos binoriensis, cf.
Cocos sp. y Cocos sahnii se definieron por los caracteres preservados incluyendo la forma
ovoide, las fibras paralelas, orientadas longitudinalmente y el gran tamafio (Gémez-Navarro
et al., 2009; Nama et al., 2021). En este sentido, Palmocarpon sp. de la Formacion
Chichinales, presenta mas caracteres morfolégicos y anatomicos que los registros
mencionados para su asignacion a la subtribu Attaleinae, que se discuten a continuacion.
Palmocarpon sp. presenta tres poros de germinacién en la porcion basal del fruto (Figuras
6A-E; 14A-B), lo que también se observa en Palmocarpon drypeteoides del Paleoceno de
India (Manchester et al., 2016). En Palmocarpon bravoi (Hamersma, 2024), se observan
moldes de léculos de forma cilindrica con poros de germinacion también en posicion basal
(Figura 18E,F).
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Figura 18. A Palmocarpon sp. de la Formacién Chichinales en vista lateral (LM-MPCN-PB-02a) B. Cocos
binoriensis, parte del fésil rota longitudinalmente que muestra mesocarpio fibroso (flechas rojas) y endocarpio
con fibras horizontales y longitudinales (flechas negras) (tomado de Srivastava y Srivastava, 2014), C. Fruto
entero cf. Cocos sp. mostrando en la parte basal restos de fibras longitudinales (tomado de Gomez-Navarro,
2009), D. Vista lateral el fruto fsil Cocos sahnii en forma ovalada, mostrando las fibras longitudinales (Nama
et al., 2021), E. moldes de léculos con clavijas salientes (flechas) que representan moldes de los poros de
germinaciéon de Palmocarpon bravoi en posicién subbasal (Hamersma et al., 2024), F. especimenes de
Palmocarpon drypeteoides, el primero en vista lateral mostrando un poro en posicion subbasal, el segundo en
vista basal mostrando los tres poros germinativos (Manchester et al., 2016). Escala= A, E=10 mm; B-C=20

mm; D= 30 mm; F=5 mm.

Los pyrenes de Palmocarpon sp. de la Formacién Chichinales se destacan por tener
una o dos semillas desarrolladas donde el/los l6culos restantes colapsan (Figuras 8A,C, 12A-
C). Este rasgo es variable en otros especimenes fosiles de Attaleinae. Palmocarpon bravoi
presenta solo una semilla (Figura 18E), al igual que el género Cocos. Sin embargo,
Palmocarpon drypeteoides presenta dos a tres loculos bien desarrollados (Figura 19A,C).

Estos loculos se encuentran separados por septos con canales en dos filas dentro de cada
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septo que indican la posicion de los haces vasculares al igual que en Palmocarpon sp (Figuras
18F,19B-D).

Otro rasgo distinguible en Palmocarpon sp. que presenta también en Palmocarpon
drypeteoides es la composicion del endocarpo, conformado por esclereidas isodiamétricas
que forman la porcion principal del endocarpo y un revestimiento de l6culos uniseriados de

células columnares (Figura 19E-G).

En sintesis, aunque algunos rasgos del material estudiado (Palmocarpon sp. de la
Formacion Chichinales) se reconocen en otros frutos referidos a Attaleinae (e.g.,
Palmocarpon drypeteoides), ciertas singularidades (numero de l6culos, engrosamiento del
endocarpo formando esas invaginaciones) sugieren fuertemente que puede tratarse de un

taxon nuevo.

Futey et al. (2012) describen un nuevo género y especie (Tripylocarpa aestuaria)
basado en frutos tricarpelares de palmeras del Paleoceno del Chubut, los cuales preservan un
mesocarpo y endocarpo fusionado e indistinguible, fino sin escultura, con un solo I6culo. En
esta especie el endosperma fue descrito como ruminado y presenta un solo poro de
germinacion de posicion apical. Estos frutos son similares a Palmocarpon sp. de la
Formacién Chichinales, respecto a su forma, tamafio, y el aparente desarrollo de un
endocarpo lefioso. Sin embargo, como ya fuera mencionado por Manchester et al. (2016) y
Matsunaga y Smith (2021) su afinidad con Attaleinae es equivoca porque T. aestuaria tiene
un solo poro de germinacion apical en lugar de tres (Futey et al., 2012), como es caracteristico
de la tribu Cocoseae; asimismo, los poros de germinacion en Attaleinae son laterales,
subbasales o basales, pero nunca apicales. Matsunaga y Smith (2021) sefialan que, entre las
palmeras, los frutos con un solo poro de germinacion apical se encuentran solo en la tribu
Borasseae (Coryphoideae). T. aestuaria ha sido utilizada para calibrar relojes moleculares de
la subtribu Attaleinae en varios estudios (e.g., Meerow et al., 2015; Freitas et al., 2016). En
este sentido, el uso de los frutos de Palmocarpon drypeteoides del Paleoceno temprano
(Daniano) de la India (Manchester et al., 2016) y cf. Cocos del Paleoceno de Colombia
(Gomez-Navarro et al., 2009) no alteran el registro fésil mas antiguo del grupo. Sobre la base

de las similitudes de los pyrenes de la Formacién Chichinales con la especie Syagrus
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romanzoffiana, los nuevos fosiles de Patagonia podrian ser relevantes en analisis

filogenéticos a fin de enraizar el género Syagrus.

Figura. 19. A. Vista basal del espécimen mostrando los poros de germinacion. Representacion superficial del
mismo endocarpio con la porcion basal eliminada a nivel de los poros de germinacién mostrando tres loculos
bien desarrollados de Palmocarpon drypeteoides. B. Espécimen de Palmocarpon sp. (LM-MPCN-PB-09) en
corte transversal mostrando los cordones vasculares. C. detalle de septos con canales en dos filas dentro de cada
septo que indican la posicion de los haces vasculares de Palmocarpon drypeteoides. D. Detalle de los canales
en el centro de los septos de C. E-F. Corte y pulido al microscopio de epifluorescencia de Palmocarpon sp.
(LM-MPCN-PB-10) mostrando las células del endocarpo (esclereidas isodiamétricas, epidermis locular, testa

o cubierta seminal y endosperma) G. Corte al microscopio de Palmocarpon drypeteoides mostrando esclereidas
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isodiamétricas y epidermis locular (Tomado de Manchester et al., 2016). Escala= A, B= 10 mm; C=5 mm; D=
500 pm; E= 150 pum; F= 200 pm; G= 500 pm.

5.4. Estipites de palmeras asociados a Palmocarpon sp.

Durante las tareas de campo realizadas para este TFG se hallaron restos
permineralizados de estipites de palmeras incluyendo un ejemplar en posicion de vida con
alrededor de 40 cm de diametro (Figura 20). Estos estipites se hallan en la misma area y
niveles estratigraficos donde se encuentran las abundantes concentraciones de Palmocarpon
sp. Si bien no se disponen de cortes delgados, en los cortes naturales de los fosiles puede
observarse el desarrollo de haces fibrovasculares multiples que conforman la atactostela
caracteristica de los estipites de palmeras.

En cortes naturales observados a la lupa puede distinguirse el desarrollo de 1 o 2
elementos de los vasos por haz fibrovascular, los que son grandes, y que constituye un rasgo
presente en algunos taxones de Cocoseae (Arecoideae), asi como también en tribus de otras
subfamilias (Thomas y De Franceschi, 2013). A priori, es mas parsimonioso pensar que
dichos estipites y los abundantes frutos de palmeras con los que se encuentran asociados,
correspondan a diferentes 6rganos de un mismo taxén. No obstante, es necesario un estudio
detallado sobre la base de cortes delgados para poder obtener mas precisiones sobre los
rasgos anatoémicos de estos estipites que permitan discutir su posible afinidad botanica.

Figura. 20. A. Estipite de palmera en posicién de vida hallado en la seccién inferior de la Formacion

Chichinales (Valle de la Luna Amarillo). B. Porcién externa del estipite C. Detalle de la vascularizacion del

estipite mostrando paquetes fibrosos asociados inmersos en un tejido parenquimatico.
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5.5. Consideraciones paleoambientales y paleoclimaticas

La distribucion actual de los distintos géneros de Attaleinae en Sudamérica se
encuentra mayormente restringida a zonas tropicales y subtropicales, hasta los 35° de latitud
sur (Figura 21). La presencia de Palmocarpon sp. en paleolatitudes proximas a los 39° latitud

sur, representaria el registro mas austral de Attaleinae para Sudamérica.
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Figura. 21. Imagen que ilustra la distribucion actual de la subtribu Attaleinae (tomado y modificado de

Dransfield et al., 2018) y registros de frutos fosiles asignados a esta subtribu (ver Tabla Il1).

La extension areal de niveles fosiliferos conteniendo grandes concentraciones de
frutos de Palmocarpon sp. en la seccién inferior de la Formacion Chichinales, sugiere que,
durante el Mioceno Temprano, se desarrolld en el area una comunidad vegetal en la que las
palmeras constituyeron, sino el principal, al menos uno de los elementos dominantes del
estrato arbdreo (palmar) con buena distribucion regional. Si bien en la actualidad hay una
gran diversidad de palmeras acaulescentes que forman matas bajas (e.g., Allagoptera
campestris, entre las Attaleinae sudamericanas, Cabral y Castro, 2007), el habito
arborescente para las palmeras de la Formacién Chichinales puede suponerse a partir del
hallazgo de estipites permineralizados, y asumiendo que Palmocarpon sp. y dichos estipites
constituyan diferentes partes de un taxon natural hipotético. Otros elementos arborescentes
presentes en la seccion inferior de la Formacion Chichinales y preservados junto con las

palmeras, lo constituyen los abundantes restos de grandes troncos petrificados (Figuras 5C,
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22). Varios de estos lefios corresponden a coniferas indeterminadas (segun observaciones a
campo). No obstante, también hay lefios de Nothofagaceae (Nothofagoxylon menendezii,
Ragonese, 1977; Figura 22D).

Cabe recordar que el registro fosilifero de esta unidad en el area se encuentra
restringido a la seccion inferior de la misma e incluye, ademas de plantas, una variada fauna
de mamiferos, aves y reptiles (Kramarz et al., 2004; Paz et al. 2011; Agnolin y Chafrat, 2015;
Bolomey et al., 2017). La combinacion de elementos arborescentes con aves corredoras
(Phorusrhacidae) en la paleocomunidad de la Formacion Chichinales sugiere una vegetacion
relativamente abierta donde la comunidad arbdrea, dominada por palmeras, habria
constituido parches boscosos, posiblemente como se observa en algunos bosques abiertos o

en sabanas actuales.

Un rasgo destacable de la carpoflora estudiada, lo constituye el hecho de que, pese a
la enorme abundancia de frutos preservados (pyrenes), se ha reconocido, al menos hasta el
momento, un Unico taxdén provisoriamente asignado a Palmocarpon sp. La relativa
homogeneidad de tamafios, formas y algunos rasgos facilmente reconocibles de la morfologia
externa de estos pyrenes (e.g., poros de germinacion y carpelos) sugieren que, en principio,

pueda considerarse como una asociacion monotipica de palmeras.

La diversidad de palmeras puede llegar a ser relativamente alta en algunas
comunidades vegetales actuales, especialmente en bosques neotropicales Iluviosos
(Dransfield et al., 2008; Pintaud et al., 2008; Couvreur et al., 2023). No obstante, tal como
parece observarse en la paleocomunidad de la Formacion Chichinales, es comun el desarrollo
de extensos parches de vegetacion monotipicos de palmeras (i.e., constituidas por una Unica
especie de palmeras) en las que éstas pueden o no constituir el tnico elemento arborescente
y formar parte tanto de comunidades boscosas abiertas como de matorrales o sabanas (e.g.,
palmares de Butia yatay en la provincia fitogeografica del Espinal, Cabrera, 1976 o

Trithrinax campestris en la provincia fitogeogréafica del Chaco, Muscarella et al., 2020).

La abundancia de palmeras para este momento en el norte de Patagonia, segin se
desprende del registro de la Formacion Chichinales, coincide con un incremento en la

representacion de polen de esta familia de plantas, en asociaciones palinoldgicas incluso mas
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australes, del centro-este patagonico (Barreda y Palazzesi, 2021). Zachos et al. (2001)
estiman que durante el Mioceno Inferior las temperaturas medias globales alcanzaron un
clima optimo célido. Esto habria proporcionado las condiciones propicias para el desarrollo
exitoso de ciertos linajes de plantas y animales meso o megatérmicos en paleolatitudes

relativamente altas como las patagonicas.

Reichgelt et al. (2017) analizaron la correspondencia entre diferentes variables
climéticas, especialmente la temperatura, y la distribucién global actual de palmeras,
hallando que la temperatura media del mes mas frio (CMMT por sus siglas en inglés) es una
de las variables climaticas que mejor explica los limites de distribucion de este grupo de
plantas. De este modo, sefialan que las especies actuales de Cocoseae crecen bajo condiciones
de temperatura media anual no inferiores a 16°C y CMMT no inferior a 12,5°C. Estos valores
podrian extrapolarse con el objetivo de reconstruir las condiciones de temperatura hipotéticas
bajo las cuales pudo haberse desarrollado la paleocomunidad de la Formacion Chichinales,
sin embargo, estos valores excluyen los limites térmicos de distribucion de Jubaea chilensis
(la “palma chilena” Attaleinae, Cocoseae). Jubaea chilensis es una de las tres especies
actuales de Attaleinae sudamericanas de distribucion mas austral, junto a B. yatay y S.
romanzoffiana. Esta especie (J. chilensis) forma poblaciones naturales en Chile, en latitudes
comprendidas entre los ~30° y los 35° de latitud S, aunque puede crecer exitosamente hasta
al menos los 41° de latitud S (Guzman et al., 2017). Su tolerancia térmica incluye un rango
de CMMT cuyo limite inferior es de ~6.9 °C, siendo casi 5.5 °C menos que el limite inferior
de CMMT para Cocoseae (Reichgelt et al., 2017). Incluso puede tolerar temperaturas
extremas de hasta varios grados bajo cero (Guzman et al., 2017) al igual que S. romanzoffiana
(Janick y Paull, 2006).

Otro hecho destacable de la paleocomunidad de la Formacion Chichinales en el ANP
Paso Cordoba es la aparente co-ocurrencia de Nothofagoxylon menendezii (Ragonese, 1977)
y palmeras. En la actualidad, Nothofagaceae y palmeras, solo crecen juntos en algunas
comunidades vegetales de Nueva Guinea y Nueva Caledonia (Read and Hope, 1996). No
obstante, la asociacién de ambos taxones no es novedosa para el registro fosil en Patagonia,
donde se conoce por lo menos desde el Maastrichtiano (e.g., Povilauskas, 2013) y a lo largo

del Cenozoico. Los registros en la Formacion Chichinales en el ANP Paso Cordoba
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constituyen uno de los limites septentrionales para dicha co-ocurrencia. La desaparicion de
Nothofagaceae en el area y retraccion hacia el oeste, junto a otros elementos arborescentes,
puede explicarse por el incremento de las condiciones de aridez durante el Mioceno Medio a
Superior que dio lugar al desarrollo de la diagonal arida sudamericana (Barreda y Palazzesi,
2021; de Porras y Maldonado, 2018; Hinojosa y Villagran, 1997; Abraham et al., 2020). La
retraccion de la distribucion de palmeras a latitudes algo méas bajas, posiblemente pueda
deberse no tanto por el incremento de la aridez, ya que Attaleinae actuales pueden crecer en
ambientes relativamente secos (e.g., Cabral y Castro, 2007; Guzman et al., 2017; Noblick,
2017), sino por el paulatino descenso de las temperaturas a partir del Mioceno medio-alto
(Zachos et al., 2021).

Figura 22. A-C Dep6sitos de la seccidn inferior de la Formacion Chichinales en el ANP Paso Cordoba donde
se observan grandes troncos preservados, D. Lefio de Nothofagoxylon menendezii en seccién transversal,

tomado de Ragonese, 1977.
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5.6. Conclusiones

En el presente Trabajo Final de Grado se dieron a conocer los resultados del estudio
de frutos permineralizados de palmeras de la Formacion Chichinales (Mioceno Inferior)

procedentes del Area Natural Protegida Paso Cordoba, Provincia de Rio Negro.

Si bien la presencia de dichos fosiles en el area se conoce desde al menos la década

del 70, el presente trabajo constituye el primer estudio formal de los mismos.

A partir de un trabajo de campo en el marco de esta TFG, se pudo corroborar y
precisar la ubicacion estratigrafica de los niveles portadores de los frutos fosiles en depdsitos
de canal de la seccion inferior de la Formacion Chichinales. Una reciente datacion
radiométrica (Rodriguez et al., 2023) de niveles suprayacentes a los niveles fosiliferos,
limitan la edad minima a ~20 Ma.

Los frutos (pyrenes) se preservan como permineralizaciones y moldes externos. Aun
cuando se encuentran preservadas grandes cantidades y en grandes concentraciones, hasta el
momento se ha podido identificar un Gnico taxén, que ha sido incluido en el género fosil

Palmocarpon Lesg. como Palmocarpon sp.

La morfologia y las caracteristicas anatdmicas de Palmocarpon sp., son consistentes
con un pyrene -derivado de un fruto drupéaceo- con un endocarpo lefioso tricarpelar, con tres
I6culos, de los cuales uno o dos se encuentran desarrollados, poseen una semilla por léculo
y la presencia de tres poros germinativos circulares. Estos rasgos permiten su inclusion dentro
de la tribu Cocoseae (Arecoideae, Arecaceae). En tanto, la presencia de los poros de
germinacién en el tercio infero del endocarpo (proximos al polo chalazar) permiten su
ubicacion sistematica dentro de la subtribu Attaleinae, grupo que hoy alcanza una

distribucion subtropical en América del Sur (-35° latitud sur).

El desarrollo de invaginaciones en la pared del endocarpo en Palmocarpon sp. sugiere
cierta vinculacion con la especie actual Syagrus romanzoffiana, una de las especies de
Attaleinae que, junto con Jubaea chilensis y Butia yatay, constituyen los taxones de
distribucion mas austral en Sudamérica para dicha subtribu. Sin embargo, otros rasgos
anatomicos de Syagrus romanzoffiana (e.g., endocarpo con fusion de carpelos indistinguibles

en su superficie, sin diferenciacion de una epidermis locular y haces vasculares no alineados

52



M. Universidad Nacional
de Rio Negro

en los septos) no coinciden con lo observado en Palmocarpon sp. Es preciso un analisis
detallado de caracteres anatomicos y morfologicos dentro de Attaleinae para establecer
vinculos més precisos de Palmocarpon sp., de la Formacién Chichinales, con taxones

actuales de esta subtribu.

Este registro fosil constituye el primer registro fosil de Attaleinae para el sur de
Ameérica del Sur. Ademas, es el Unico que preserva caracteres anatomicos del pyrene en el
continente, ya que otros registros previos consisten en moldes de semillas (Oligoceno de
Per() y compresiones carbonosas (Paleoceno de Colombia) y uno de los pocos registros de

Attaleinae bien documentados a nivel mundial.

En el ANP Paso Cérdoba, Palmocarpon sp. se ha encontrado asociado a estipites de
palmeras anatomicamente preservados y otros lefios de coniferas ain no estudiados, que se
suman al registro de Nothofagoxylon menendezii Ragonese que, hasta la realizacion de este

trabajo final de grado, constituia el Unico estudio de restos paleobotanicos en el area.

La presencia conjunta de Nothofagaceae y palmeras en el ANP Paso Cdérdoba
constituyen uno de los limites mas septentrionales y probablemente una de las Gltimas

evidencias para dicha co-ocurrencia en las comunidades vegetales de Patagonia.

La abundancia y amplia distribucion espacial del registro de palmeras en la seccién
inferior de la Formacién Chichinales en el ANP Paso Cdrdoba, sugiere el desarrollo de una
comunidad vegetal en la que las palmeras constituyeron uno de los elementos dominantes
del estrato arboreo. Muy probablemente las palmeras habrian constituido parches
monotipicos en comunidades abiertas -como suelen presentarse las Attaleinae en sabanas y
bosques abiertos actuales- concordante con la presencia de aves corredoras (Phorusrhacidae)

en la paleocomunidad de la Formacion Chichinales.
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