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JUSTIFICATIVO

Esta breve nota justificatoria puede servir para demostrar al lector de este libro que el mismo posee
varios errores formales que el autor Senior no ha podido superar, ya que son producto de una condicion
pecuniaria muy limitada y de la filosofia propia del citado autor, que ya hace tiempo que entré al club
de los adultos muy mayores.

Muchas criticas recibi6 el autor principal por parte de los restantes autores, las que han sido incorpo-
radas en un alto porcentaje. Pero otras, como la falta parcial de una escala, y la falta de una indicacion
directa de la procedencia de cada figura, autor, afio y publicacion, lo hemos realizado muy parcialmente,
pero conservamos el autor y ano de cada taxon reproducido.

En un libro de esta naturaleza, con un limitado nimero de usuarios, nos parecio aceptable prescindir
de algunas normas en amplio uso por las limitaciones en que lo llevamos adelante, con la seguridad de
que futuros textos multidisciplinarios de mejor tenor que este lo hardn cumpliendo con todas las reglas

vigentes.

José F. Bonaparte
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PROLOGO

Las primeras e importantes colecciones de tetrapodos continentales triasicas de América del Sur,
fueron las realizadas por Friedrich von Huene, Ned Colbert, y Llewellyn Price, en la localidad de Rio
Grande do Sul, y las colecciones se depositaron en los museos organizadores, durante la primera mitad
del siglo XIX.

Posteriormente, el Profesor Alfred S. Romer realiz6 expediciones a la region tridsica de San Juan, La
Rioja y Mendoza. Los materiales logrados, fueron depositados en primera instancia en el Museo de la
Universidad de Harvard. Estos valiosos ejemplos de los investigadores citados estimularon fuertemente
a algunos paleontdlogos argentinos y brasileros, los que paulatinamente siguieron los ejemplos e inicia-
ron amplias colecciones de tetrapodos triasicos que poseian una amplisima informacion cientifica solo
apreciada en largos trechos de exploracion y estudio.

En este libro tratamos de abordar la tematica en amplitud, intentando estudiar los diversos temas
especificos en sus probables relaciones y las consecuencias de tales relaciones en un nivel aproximativo
basico, reconociendo que se puede hacer mucho mas. Se analizan climas variantes dentro de un patron,
tetrapodos varios dependientes de sus cualidades morfo-genéticas y plantas tremendamente variadas
respondiendo al unisono con los tetrapodos y demostrando su inigualable variedad.

El mensaje de estas entidades para el paleontdlogo de vertebrados es tremendamente positivo y asi
hemos tratado de interpelarlo en su conjunto, con algunas interpretaciones novedosas pero aparente-
mente ciertas: que la evolucion de los arcosaurios se centrd en la locomocion, en tanto que la idem de
los sinapsidos lo hizo en cualidades propias, como el desarrollo de la homeotermia, la lactancia y de
diversos aspectos de los sentidos, como vision-olfato, comportamiento de posibles habitos gregarios en
defensa de las comunidades de especies no tanto carnivoras como solo insectivoras, y preferencia por la

persistente pequefia o muy pequefia talla.
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Capitulo I
INTRODUCCION

Abstract. Introduction. The numerous discoveries of the Triassic terrestrial biota made in Argentina and
Brazil since 1920 has opened new avenues for a better understanding of the evolutionary history in the
region. The Triassic (~50 my) appears as an important period for biotic evolution, as it is characterized
by the emergence of new large clades of plants and vertebrates and high species richness and diversity.
Indeed, most of the living tetrapod clades arose in the Triassic. In this essay we attempt to explain the pos-
sible main causes involved in the survival of the Paleozoic flora and fauna after the massive Late Permian
extinction. Despite the incompleteness of the fossil record, the present study contributes to improve the
knowledge on this topic and stimulates the development of new interpretations.

(Qué factores ambientales y de otro tipo se
conjugaron en el Periodo Tridsico para originar
una serie de clados muy derivados y exitosos que
aun persisten en la actualidad?

Tanto en la Flora como en la Fauna los nue-
vos clados se diferenciaron abismalmente de los
grupos paleozoicos que conservaron con variantes
persistentes morfotipos conservadores, como es el
caso de los equisetales, cicadales, urodelos y rep-
tiles lacertiformes.

Si bien en este ensayo no responderemos a
ese gran interrogante por la falta de conocimiento
de los mecanismos internos y externos que con-
dicionan los cambios morfofuncionales de las
diferentes especies, indicaremos algunos de los
mecanismos que pudieron influir en esos notables
cambios. Tampoco sabemos por qué ciertos clados
adquieren una gran cantidad de novedades adapta-
tivas y morfologicas, mientras que otros mantie-
nen su bauplan corporal constante o sélo con leves
cambios a lo largo del tiempo.

Los variados descubrimientos y estudios so-
bre la flora y fauna triasicas de Argentina y Brasil

abren interesantes perspectivas de interpretaciones
sobre fendmenos y caracteristicas generales de la
cenogénesis operada en esta region de Pangea tras
la gran tragedia biologica que afectd al planeta en
el Pérmico Superior (Benedetto, 2010). Nuestro
Tridsico ofrece valiosa informacion sobre la histo-
ria evolutiva de la flora y fauna continentales que
sobrevivieron a la gran extincion permotridsica.
En ese periodo de recuperacion se definieron, en-
tre los tetrapodos, los clados que aun hoy cuentan
con representantes vivientes, incluyendo los anu-
ros, tortugas, cocodrilos, dinosaurios (aves) y ma-
miferos (Rage y Rocék, 1989; Rougier et al. 1995;
Benedetto, 2010; Bonaparte et al. 2003, 2010; Ez-
curra, 2010). Del mismo modo, las floras trisicas
de esta regidon muestran un aspecto de tipo relati-
vamente moderno, las llamadas floras mesofiticas.
Estas se encuentran compuestas por una diversi-
dad de taxones extintos, pero también por grupos
que han subsistido hasta nuestros dias, como ser
variados helechos, y gimnospermas, como los ci-
cadales, ginkgoales y coniferales (Delevoryas y
Hope, 1973; Stanislavsky, 1973; Cornet, 1986;
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Axsmith et al. 1998; Morel et al., 2003; Hochuli y
Feist-Burkhardt, 2004; Clarke et al. 2011).

El conocimiento de la biota de nuestro Tridsico
nos muestra la estrecha relacion que existio, y que
aun existe, entre la evolucion de los vertebrados
y la de las plantas, que se manifiesta en diversos
episodios de magnitud bioldgica-evolutiva com-
parable, como por ejemplo, la aparicion de la Flora
de Dicroidium y el surgimiento de los arcosauri-
formes y cinodontes Ictidosauria premamalianos,
o la extincion de esa Flora en el Tridsico Tardio al
mismo tiempo que la extincion de la mayor parte
de las familias de arcosaurios y terapsidos que se
habian diversificado tras la gran extincion del Pér-
mico Tardio.

Por otro lado pero en estrecha relacion, el re-
gistro estratigrafico y bioestratigrafico, especial-
mente de Argentina (Frenguelli, 1946; Garcia Cas-
tellanos, 1979; Caminos, 1999; Morel et al., 2001)
y de Brasil (Cordani, 1984; Price, 1946; Lavina,
1985; Paula Couto, 1979; Formoso, 1972; Frantz,

1985; Leinz, et al., 1945) muestra con notable clo-
cuencia las adversas condiciones climatico-am-
bientales que se prolongaron por largo tiempo en
Gondwana tras las erupciones volcanicas del Pér-
mico Superior que contaminaron profundamente
la atmosfera terrestre (Benedetto, 2010). Por esa
abundante y variada informacion disponible (Bo-
naparte, 1997; Bonaparte et al,. 2010; Zavattieri,
2010; Artabe y Morel, 2010), hemos creido opor-
tuno tratar de interpretar la significativa relacion
Flora-Fauna, lo cual parece demostrarnos que han
existido y existen estrechas relaciones entre la his-
toria evolutiva de los diversos componentes de la
Biota, no sélo entre los componentes paleobotani-
cos y paleovertebradologicos.

También intentamos reconocer distintas etapas
de adaptaciones biofuncionales en ambos grupos,
pensando que situaciones desconocidas de estrés
o de abundancia habrian favorecido esos cambios,
conjuntamente con factores genéticos también
poco conocidos.

Materiales y métodos

Materials and methods. Abstract: The authors of this essay have personal experience in handing and
research of the fossil material from the Triassic of Argentina and Brazil. Plants and vertebrates from
collections of Buenos Aires, La Plata and Tucuman Museums of Argentina and from universities and mu-
seums of Porto Alegre, Brazil were used. Traditional comparative research was made on the components
of each faunal assemblage or geological subperiod. General evolutionary concepts followed the traditional
concepts of Darwin and Simpson, than new partial interpretations by Gauthier, Rowe, Mckenna, Luo, etc.

En este ensayo sobre las vinculaciones entre la
evolucioén de la Flora, Fauna y Paleoambientes tria-
sicos de Argentina y Brasil, se han usado dos pro-
cedimientos: uno con la flora basado estrictamente
en la informacién que nos han legado colegas pa-
leobotanicos (Artabe, Morel, Zamuner, Zavattieri,
Archangelsky, Herbst y especialmente el geopa-
leontologo Spalletti), en gran parte resumida en un
solido Tratado sobre nuestro Tridsico (Artabe et al.,
2001). En cuanto a los tetrapodos tridsicos y sus
localidades fosiliferas en los dos paises, hemos te-
nido la suerte de manejarlos, conocerlos y estudiar-
los en gran parte de los casos. El mas que valioso
item de los paleoambientes, una especialidad muy
reciente para nuestro Tridsico, quedd en manos del
mas experimentado paleoambientalista de los pai-
ses tratados (Luis A. Spalletti). El valioso tratado
de Paleontologia de Rio Grande do Sul (editores
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Holz y De Ros, 2000), ha sido de invalorable y
continua consulta. El numeroso material de tetra-
podos triasicos de Argentina y Brasil posee amplia
informacion de anatomia evolutiva, de paleocomu-
nidades, y paleogeografia, entre otras de las que
aun estamos en una etapa inicial de conocimientos.

La limitacion de estudiar s6lo material de Ar-
gentina y Brasil obedece a nuestra experiencia so-
bre las evidencias de estos dos paises, los cuales
representan muy bien a América del Sur.

Asimismo, reconocemos la integracion fisica y
estrechas relaciones con el Triasico continental de
Africa, India, Australia y Antartida que definen al
supercontinente de Gondwana.

En el presente trabajo somos conscientes que
el registro de floras y faunas del pasado es esen-
cialmente parcial. Esta evidente parcialidad en un
ensayo interpretativo como el presente puede con-



ducir a conclusiones poco fundamentadas. No obs-
tante el intento puede abrir puertas para mejorar
lo presentado o inducir a planteos diferentes. Una
desventaja es la falta, especialmente en el caso de
los vertebrados fosiles, de una mayor definicion
estratigrafica de los acontecimientos resefiados,
los cuales corresponden a biocrones tan extensos
que permiten una aproximacion interpretativa ba-
sica, generalmente exenta de detalles anatomicos y
biocronoldgicos que permitirian alcanzar interpre-
taciones mas ajustadas.

Asimismo, debemos recordar que la aparicion
de diversos nuevos linajes o clados en un determi-
nado nivel estratigrafico representa, generalmente,
el momento de cierto éxito distribucional, y no el
momento de origen del grupo. Esto tltimo puede
ser bastante anterior, tal vez uno o varios millones
de afios, o simplemente puede ser el resultado de
procesos migratorios ocurridos en el superconti-
nente de Pangea.

De hecho, el fenémeno de la dispersion de la
flora y fauna, que debe haber jugado un importan-

Cap. I: Introduccion

te rol en la historia de su composicion, suele ser
dificil de percibir cuando se trata de migraciones
que involucran a pocos taxones, sean emigrantes o
inmigrantes, y mas facilmente cuando se trata de
asociaciones mayores que se han desplazado por
cambios climaticos reconocidos o por aconteci-
mientos paleogeograficos de magnitud.

Del mismo modo, las limitaciones informati-
vas del registro fosil surgen de los escasos pa-
leoambientes reconocidos en muchos niveles
del Triasico en América del Sur, generalmente
correspondientes a localidades fosiliferas de las
llamadas “tierras bajas”, en tanto que aquellas de
las “tierras altas” y relieves positivos son practi-
camente desconocidos en cuanto a los restos pa-
leofloristicos o paleofaunisticos se refiere (véa-
se Bakker, 1977). Asimismo, otra limitacion de
importancia, también correlacionada con la par-
cialidad en el registro fosil, es el casi total des-
conocimiento de la microfauna que seguramente
habitaba las distintas comunidades boscosas de la
Flora de Dicroidium.

Lamina 1. Herrerasaurus ischigualastensis Reig 1963, un simbolo de la iniciacion de las exploracio-
nes y estudios paleontolégicos del Tridsico de Argentina.
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Capitulo II

EL PATRON GEOCRONOLOGICO
ADOPTADO

Abstract. Biochronology of the Triassic basins. The relative age of the Triassic basins of Argentina and
Brazil determined by Bodenbender in 1895 was subject to changes as new geological and paleontological
evidence became available. The biochronology of the Early Triassic is uncertain. The faunal assemblage
of the Middle Triassic is similar to that from the Cynognathus Zone of South Africa, and a very rich fossil
record dating from the Ladinian Stage is distinguished, suggesting that these time intervals had favorable
conditions for the existence of life. A climatic fluctuation occurring during the Late Triassic led to three
main turnovers in tetrapod composition and a progressive change in the flora, which ranged from Triassic
corystosperms to Jurassic conifers. The Triassic shows biostratigraphic and paleontological hiatuses, with
the largest one probably taking place between Early Anisian and Latest Ladinian. Another large-scale
hiatus spans from Early Carnian (Ischigualastian) to Early Norian (Caturrita Formation). In Brazil, the Late
Norian has not been recorded and this gap may represent an additional significant hiatus.

Basados en diversos estudios de las cuencas
triasicas de Argentina y especialmente en su varia-
do contenido paleofloristico, Spalletti et al. (1999)
propusieron reconocer tres pisos floristicos que
abarcan la totalidad del Tridsico de nuestro Gond-
wana. Son ellos: el Barrealiano que se extiende
desde el Induano en la base del Triasico Tempra-
no hasta el Tridsico Medio temprano (incluido);
el Cortaderitiano incluye desde el Tridsico Medio
temprano hasta Tridsico Tardio temprano, y final-
mente el Floriano, que abarca el Triasico Tardio
tardio (ver lamina 2). Por su parte el estudio de la
sucesion evolutiva de los variados tetrapodos de
Argentina y sur de Brasil, ha permitido reconocer
5 pisos faunisticos: Quebradense (ex Puestoviejen-
se Inferior; Bonaparte; 1973) limitado al Induano;
Formacion Rio Mendoza referida al Olenekiano;
el Puestoviejense referido a la base del Tridsico
Medio; el Chanarense, seccion cuspidal del Tria-

sico Medio; el Ischigualastense correspondiente al
sector basal del Triasico Superior; y el Coloraden-
se correspondiendo mayormente al Noriano. Los
limites de estas edades/reptil son imprecisos pues
estan basadas principalmente en niveles fosilife-
ros de limitada extension temporal. En el caso del
Coloradense se ha reconocido una etapa inferior
con una asociacion de reptiles muy distinta a la del
Sector Superior de la Formacion Los Colorados,
distinguiendo asi un Coloradense Inferior y Colo-
radense Superior.

Es importante sefialar que tanto las interpreta-
ciones biocronologicas basadas en evidencias pa-
leobotanicas como de paleovertebrados tienen am-
plios y valiosos antecedentes en estudios previos de
correlacion estratigrafica, tectonica de las cuencas y
diversos estudios especificos previos de paleobota-
nica y paleovertebrados, ademas de la informacion
provista por diversas dataciones radimétricas. Bo-
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denbender, Archangelsky, Bonetti, Borrello, Ca-
brera, Frenguelli, Groeber, von Huene, Petriella,
Polanski, Casamiquela, Rolleri, Romer, Rusconi,
Stipanicic, Valencio, Volkheimer, Yrigoyen, Zamu-
ner y otros legaron mucha informacion.

El patron que hemos adoptado para este trabajo
se basa en gran medida en los resultados obtenidos
por los notables estudios en el “Sistema Triasico
en la Argentina” (Morel et al., 2001), y publicacio-
nes subsiguientes, realizadas por el equipo de pa-
leobotanicos y bioestratigrafos de la Universidad y
del Museo de La Plata.

En cuanto a las interpretaciones biocronoldgicas
del sur de Brasil, hemos tomado los comentarios y
estudios realizados por el grupo de geopaleontolo-
gos, integrantes o relacionados al Departamento de
Paleontologia y Estratigrafia del Instituto de Geolo-
gia de la Universidad Federal de Rio Grande do Sul,
liderados por el Dr. C. L. Schultz.

Otros investigadores de plantas, vertebrados
y tectonica han contribuido con sus interpretacio-
nes y dataciones radimétricas (Rogers et al., 1993;
Spalletti et al., 2008; Barredo et al., 2012), a funda-
mentar mejor la antigliedad relativa de numerosas
unidades estratigraficas y su variado contenido fosi-
lifero. Si bien el patrén geocronologico esta intima-
mente ligado a las interpretaciones biocronoldgicas
de Europa, reconocemos que mientras la secuencia
europea esta basada en una sucesion de organismos
marinos, el Triasico de Argentina y Brasil es de es-
tricto origen continental, con floras y faunas conti-
nentales. Tan importante diferencia se atenta mar-
cadamente por la creciente y a veces contradictoria
informacion radiométrica (Ezcurra, 2010).

En este ultimo aspecto, dataciones absolutas
recientes han arribado a conclusiones que contra-
dicen la evidencia brindada por fuentes paleonto-
logicas y geologicas tradicionales, por lo que me-
recen ser revisadas.

Ottone et al. (2014), sobre la base de datacio-
nes de circones U-Pb han propuesto que la For-
macion Rio Seco de la Quebrada (=Formacion
Puesto Viejo), tradicionalmente adscripta al Tria-
sico Medio (Anisiano) sea transferida al Tridsico
Superior (Carniano temprano). Sin embargo, vale
la pena remarcar que dicha datacion fue realizada
a mas de 4 kilometros de distancia de las locali-
dades que han brindado los restos de vertebrados
descriptos en varios trabajos por Bonaparte (1966,
1967, 1969, 1981). Esto, sumado a que la zona se
encuentra fuertemente afectada por diversos ple-
gamientos y otros efectos geoldgicos, hace que
la contemporaneidad de la datacion con respecto
a los yacimientos de vertebrados y plantas fosiles
resulte dudosa. En esta linea de pensamiento, Co-
turel et al. (2016), en la descripcion de los restos
vegetales procedentes de la Formacion Quebrada
de los Fosiles, indican, indudablemente, que esta
unidad se ha depositado previamente a la Edad La-
diniana sugerida por Ottone et al. (2014), lo cual
se encontraria sustentado por las afinidades pérmi-
cas y anisianas de su contenido paleofloristico. En
la presente contribucion preferimos continuar con
el esquema tradicional que considera a las Forma-
ciones Quebrada de los Fosiles y Rio Seco de la
Quebrada como de edades induana y anisiana, res-
pectivamente. Mas recientemente, sobre la base de
estudios de circones U-Pb, Marsicano et al. (2015)
han datado la Formacion “Chafiares” como del
Triasico Tardio, mas especificamente como Carnia-
no temprano. A pesar de este interesante resultado,
creemos que es necesaria una mayor cantidad de da-
tos que avalen los resultados novedosos obtenidos
por Marsicano y colaboradores. En la presente con-
tribucion preferimos seguir el criterio mas conser-
vador de considerar a la Formacion Chafiares como
de edad ladiniana (Triasico Medio) de acuerdo a los
estudios geoldgicos y paleontologicos tradicionales.



Cap. II: El patrén geocronologico adoptado

Edades Paleofloristicas Edades Paleotetrapodos
COLORADENSE SUP.
NOR. FLORIANO
COLORADENSE INF,
Tr. = Tr
=
Sup. (% Sup.
CAR. | X ISCHIGUALASTENSE
T
O | CORTADERITIANO
m ~
Tr | LADL | @ CHANARENSE T
weo, | & L
. 0 PUESTOVIEJENSE | oo
ANISIAN, Z
BARREALIANO
Tr OLENEK. -
Inf = QUEBRADENSE | "
INDUAN. §§

Lamina 2. Edades paleofloristicas tridsicas basadas en Artabe et al. (2001).
Edades paleotetrapodos triasicos basadas en trabajos de Reig, Romer, Bonaparte, etc.
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Capitulo III

PLANTAS Y TETRAPODOS EN LA
TRANSICION PERMO-TRIASICA

Abstract. Plants and tetrapods during the Permian-Triassic transition. The mass extinction in the Late
Permian is a major event in the history of life that should be borne in mind by most students of evolution. The
volcanic stage observed in Siberia also occurred in South America, as revealed by the presence of the magmatic
Choiyoi Group in western Argentina. The Siberian volcanism severally affected the assemblages of plants and
tetrapods flourishing in the Late Permian. However, the fact that the tetrapods from the Late Permian showed
a significant diversity during the Early Triassic suggests that the impact was less widespread than previously
thought, with large regions showing contamination-free atmosphere. This was probably due to the regional
influence of topography, climate, and other abiotic factors, which created oases of life. Such oases may have
provided the setting for the emergence of new species adapted to harsh and stressful environmental conditions.
Indeed, the large number of Late Permian survivors suggests that new adaptive types of tetrapods and plants
developed after the major extinction events. For example, the Dicroidium flora may have resulted from the long-

term stress suffered by the plant communities during late stages of the Siberian volcanism.

La gran extincion de la Biota de nuestro
planeta, en el limite Permo-Triasico, ha sido
y es uno de los capitulos paleobioldgicos mas
visitados por los estudiantes de la evolucion
biologica. Aqui trataremos de comprender
algunos items de ese enorme fendomeno pa-
leobioldgico que ocurrid hace unos 250 m.a.
a partir de un ciclo volcéanico inusualmente
intenso ocurrido en la region siberiana, y que
afecto la totalidad del planeta.

Estudios en el Grupo Choiyoi (Polanski,
1958), han demostrado la enorme magnitud
geogréfica y volumétrica de la Provincia Ig-
nea del limite Permo-Triasico, en el Oeste de
Argentina, que habria contribuido al envene-
namiento de la atmdsfera terrestre (Spalletti y
Limarino, 2017).

Benedetto (2010) en su libro sobre el Con-
tinente de Gondwana sefala que: “En sintesis,
el exceso de CO2 explica la extincion selecti-
va de los organismos marinos y también de las
plantas y animales en los continentes debido
al calentamiento global por un efecto inver-
nadero inusualmente intenso. En ese sentido,
el papel jugado por el anhidrido carbonico en
esta extincion parece haber sido mas impor-
tante que el de otros factores...”.

Las plantas y los tetrdpodos que tratamos
aqui representan solo una parte de la Biota
marina y continental afectada por la extincion
del limite Permo-Triasico, pero da lugar a in-
terpretaciones y argumentos complejos, no
tanto por la extincion en si misma sino por
los fenomenos de surgimiento de una Flora y
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Fauna decididamente distinta y mas derivada
que las afectadas por la extincion. Esta situa-
cion da lugar y estimula diversas interpreta-
ciones sobre las motivaciones del gran cambio
evolutivo de la Flora y Fauna Permo-Tridsica.
Recientemente se ha sugerido que los ecosis-
temas terrestres fueron menos afectados por la
extincion masiva que los ecosistemas marinos
(Gastaldo, 2019).

En relacion a la vegetacion pérmica, com-
puesta por la Flora de Glossopteris, se carac-
terizo por la dominancia de Lycophyta, Sphe-
nophyta, helechos, pteridospermas (estos con
Glossopteris y Gangamopteris) y Cordaitales,
entre otros. En este escenario de plantas pre-
vio a la extincidn, probablemente Glossopte-
ris ha sido y es el taxdn mas significativo por
sus caracteres morfoanatomicos, que incluso
han generado la hipotesis de posibles relacio-
nes con las angiospermas (Mehrille, 1971). En
Sudamérica, el Pérmico Superior no cuenta
aun con un conocimiento satisfactorio, en lo
que a la flora y fauna se refiere. Al igual de lo
que ocurre en todo Gondwana, las floras del
Pérmico en Argentina se encuentran princi-
palmente dominadas por componentes de la
denominada “Flora de Glossopteris”, espe-
cialmente por el género Glossopteris (Archan-
gelsky, 1987, 1996). Un importante proceso
de aridificacion habria afectado a esta parte
del continente hacia el limite Pérmico Tem-
prano-Tardio, lo cual se veria reflejado en la
escasez de microfloras, en donde se observa
una notable disminucién en cantidad y diver-
sidad de esporas y algas (Césari y Gutiérrez,
2001).

En el limite Pérmico-Tridsico se produce
un importante cambio a nivel mundial entre
el pasaje de las floras paleofiticas del Paleo-
zoico y las mesofiticas del Mesozoico. Este
cambio abrupto en las regiones extratropicales
del Gondwana se revela mediante el reempla-
zo de las Flora de Glossopteris por la Flora de
Dicroidium (Retallack, 1995; 1997, Retalllack
et al., 1996, 1998; Anderson et al. 2007). Di-
cho pasaje se ve reflejado en la extincion de la
mayor parte de las licofitas y esfenofitas arbo-
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rescentes, cordaitales, glossopteridales, mien-
tras que las corystospermales, osmundales,
peltaspermales y cycadales adquieren una in-
usual importancia en las composiciones floris-
ticas (Helby et al., 1987; Artabe et al., 2003;
Benedetto, 2010). Algunos taxones presentes
en la Flora de Glossopteris sobrevivieron a la
extincion masiva y son frecuentes en la Flo-
ra de Dicoidium como las Apocalamitaceae y
Phyllothecaceae (Equisetales), Asterotheca-
ceae (Marattiales, helechos) y las Ginkgoales.
Otros grupos presentes en el Pérmico de otras
regiones migraron durante el Tridsico y arri-
baron a Gondwana (e.g., Osmundales, Peltas-
permales, Cycadales, Gnetales, Voltziaceae)
(Artabe et al., 2003).

Para poco tiempo después de la catastrofi-
ca erupcion volcénica de Siberia de unos 252
m.a. (Benedetto, 2010), se ha registrado en
Mendoza, en la Formacion Quebrada de los
Fosiles (Stipanicic et al. 2001), la presencia
de plantas y tetrapodos que sugieren el inicio
del proceso local de recuperacion de la Flora
y Fauna. La llamada “Flora de Pleuromeia”
(Morel y Artabe, 1994), se ha considerado
como parte del desarrollo inicial de la Flora
de Dicroidium que caracterizo la totalidad del
Tridsico de Gondwana. Esta flora se compone
casi exclusivamente de licopsidas del géne-
ro Pleuromeia que se encontraban asociadas
a habitats palustres y fluviales que habrian
servido como refugio en un ambiente general
de profundo vulcanismo (Stipanicic, 1969;
Polanski, 1970; Spalletti y Limarino, 2017).
Estas licofitas eran plantas herbaceas, de 1-2
metros de altura, con un tallo principal sin ra-
mificar, de hasta 10 centimetros de diametro.
Paleofloras dominadas por Pleuromeia se co-
nocen de varias localidades en Europa, Asia
y Australia, lo que confirma su condicion de
cosmopolitas (Coturel et al., 2016).

Aparentemente, la dominancia en la mayo-
ria de los ambientes y la distribucion practica-
mente cosmopolita de los pleuromeiales en el
Tridsico Temprano se encontraria relacionada
a la capacidad de estos vegetales de tolerar
condiciones de alto estrés ambiental, siendo
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vegetales pioneros a la hora de colonizar am-
bientes oligotroficos (Retallack, 1997). Es asi,
que su amplia distribucion es usualmente re-
lacionada con la recuperacion floristica luego
de la gran extincion permo-tridsica. Se trata de
linajes conocidos como “Grupos Catastrofe”
(Ezcurra y Butler, 2018), que han tenido una
corta extension temporal pero una amplia dis-
tribucion geografica comparable al concepto
de taxones colonizadores en cualquier suce-
sion ecologica.

Junto a Pleuromeia se han registrado al-
gunas especies sobrevivientes de la Flora de
Glossopteris, especialmente del grupo de las
esfenofitas (Coturel et al., 2016).

Aunque se ha puesto en duda, todo in-
dicaria que en el Pérmico Tardio ya estaban
presentes las pteridospermas de la familia
Corystospermaceae (también conocida como
Umkomasiaceae), quienes sobreviven el limi-
te Permico-Tridsico y luego se convertirdn en
las plantas dominantes de las floras tridsicas
gondwanicas (Blomenkemper et al., 2018). Se
ha sugerido que el éxito de este grupo se debe
a que eran plantas mesoxemorficas con adap-
taciones a climas marcadamente estacionales,
como los que caracterizaron al periodo Tridsi-
co (Petriella, 1985).

En relacion a los tetrdpodos de la transicion
permo-triasica, tenemos un panorama bdasica-
mente similar al de la Flora, con abundantes
taxones antes de la gran erupcion volcénica de
Siberia que sobrevivieron, y una etapa posterior
de surgimiento de tipos adaptativos mas deriva-
dos, algunos notablemente novedosos. Benton
et al. (2004) indican que luego de la extincion,
varios nichos ecoldgicos (e.g., comedores de
peces, pequefios insectivoros) permanecieron
vacantes durante varios millones de afios.

Los tetrapodos pre-extincién conocidos de
Gondwana provienen mayormente de Africa.
Alla se ha reconocido la Biozona de Ciste-
cephalus, caracterizada por laberintodontes,
anomodontos, variado sinapsidos como pro-
cynosuquios, escaloposaurios, gorgonopsios,
pareiasaurios, etc. Esta biozona previa a la

: Plantas y tetrapodos en la transicion permo-triasica

gran erupcion volcanica y a la Biozona de
Lystrosaurus del Tridsico Basal, poseia una
diversa asociacion de tetrapodos, que como
en el caso de los anomodontes habria estado
representada por unas 150 especies (Keyser,
1971). También otros sinapsidos, muy bien
representados por taxones primitivos que ha-
brian sufrido una extincion parcial por cuan-
to algunos de ellos, como Procynosuchus y
Galesaurus, habrian sido probables ancestros
que dieron lugar a los variados cinodontes
del Triésico. Esta continuidad evolutiva pare-
ce haber ocurrido también entre los arcosau-
romorfos, por cuanto el género Archosaurus
del Pérmico Superior de Rusia cumpliria esa
condicion (Carroll, 1988). En este sentido,
es especialmente notable el ejemplar tipo de
Teyujagua paradoxa del Tridsico Temprano de
Brasil, Pinheiro ef al. (2016) asi como formas
problematicas del Pérmico tardio de Europa y
Africa (Ezcurra et al., 2014).

Hasta aqui hemos resefiado, muy breve-
mente detalles generales de la Flora y Fauna
muy cercanas, temporalmente a la gran crisis
volcanica, y que a partir de alli sufrieron un de-
sarrollo notable, dando lugar a capitulos evo-
lutivos novedosos con notables innovaciones
en la anatomia de plantas y animales. Una ex-
plicacion parcial de ese fendmeno la encontra-
mos en algunos grupos supervivientes, como
por ejemplo en las Corystospermales (ver Ca-
pitulo 9: “Evoluciéon Morfo-funcional en las
Plantas”), o las Glossopteridales, que podrian
haber sobrevivido durante la primera etapa del
periodo Triasico en Antartida (Collinson et al.,
2006). En el caso de las Glossopteridales, ellas
poseian caracteres derivados en la venacion
foliar y en sus estructuras reproductivas, que
han permitido hipotetizar que se trataria de un
grupo relacionado a las angiospermas. Tam-
bién se las han vinculado con ciertas pteridos-
permas mesozoicas como las Caytoniales, por
lo que es probable que en vez de constituir un
linaje totalmente extinto, hayan dado origen,
por medio de las Caytoniales, al grupo vegetal
mas exitoso del Cenozoico.
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Lamina 3. Glossopteridales: izquierda, hoja del género Glossopteris Brongniart 1828 ex Brongniart
1831; derecha, reconstruccion tentativa de la planta. La Flora de Glossopteris fue dominante en Gond-
wana durante el Pérmico. Modificado de Stewart y Rothwell (1993).
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),

Lamina 4. Cordaitales: una de las reconstrucciones propuestas para Cordaites Unger 1850. Las cordai-
tales conformaron un grupo cosmopolita, muy importante durante el Carbonifero Tardio, pero también
presente en el Pérmico en la Flora de Glossopteris. Modificado de Thomas y Spicer (1987).
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Lamina 5. Pleuromeiales: reconstruccion de Pleuromeia longicaulis (Bourges) Retallack 1975. Las
Pleuromeiales componen la Flora de Pleuromeia que caracteriza el Tridsico Temprano. Modificado de

Retallack (1997).
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Los tetrapodos de la transicion permo-triasica

Se ilustran s6lo unas pocas especies de las muchas que lograron superar la dificil etapa transicional
permo-triasica, que habria producido grandes bajas en las asociaciones de tetrapodos durante esa extin-
cion frecuentemente citada.

Lamina 6. Progalesaurus lootsnergensis, Sidor and Smith, 2004; A y B, vista lateral y dorsal de craneo
y mandibula del primitivo cinodonte carnivoro, procedente del Triasico de Africa del Sur. Procynosu-
chus delaharpeae, Broom, 1937; C y D, cranco en vista dorsal, lateral y occipital del primitivo thero-
cephalia carnivoro ancestral del Pérmico Tardio de Africa Oriental. Estas especies del Pérmico Tardio
podrian ser ancestrales a los cinodontes del Tridsico.
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Lamina 7. A, Dicynodon sp. (Owen, 1845), craneo en vista dorsal, dicinodonte de la transicion per-
mo-triasica; B, Cistecephalus sp. (Owen, 1876), craneo en vistas lateral y palatina. Este género dio el
nombre a una importante biozona del Permo-Triasico de Africa del Sur; C y D, Lystrosaurus sp. (Cope,
1870), craneo en vistas lateral y dorsal del famoso dicinodonte acuatico, del Triasico Temprano de va-
rios continentes, excepto, por ahora, América del Sur.
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Capitulo IV

COMENTARIOS SOBRE
PALEOAMBIENTES DE LA ARGENTINA
Y BRASIL

Abstract. Paleoenvironments. The large number of studies conducted in recent years on the biostrati-
graphy of the continental Triassic of Gondwana has greatly contributed to the knowledge and understan-
ding of the complex sequence of climate change throughout the Triassic Period. Such information allows
the interpretation of the particular and distinctive features of the continental Biota from Gondwana. The
continental Triassic shows remarkable sedimentological similarities between Argentina and Brazil, sug-
gesting that most of the period was characterized by a monsonic climate, with long-lasting arid periods.
As a result, the biota was basically similar, in particular plants and tetrapods. However, there were some
differences in the structural pattern of the basins, thickness of sediments and geographical extension
between the Argentine and Brazilian outcrops. The Argentine basins, most of which were located on the
western coast of Gondwana, exhibit a larger proportion of volcanic sediments than does the cratonic area
of southern Brazil, where the Triassic basin was located. Paleobotanical remains are more frequently
found in the Argentine basins, possibly because the sedimentary column is thicker in Argentina, thus
preventing the destructive action of oxygen. Tetrapod remains appear to be similarly preserved and even
more frequent in the Brazilian Triassic. The near-Pacific coasts in most of the Triassic regions of Argentina
show numerous effects of tectonic processes, which were more intense than in southern Brazil. However,
these had no clear influence on biodiversity. Paleoenvironmental studies should pay special attention to
the components of sediments, as well as to the type of volcanic beds, type of concretions, pluvial effects,
and quality of preservation of fossil material. The Triassic continental climate of Gondwana is recognized
to have played a key role in the differentiation of continental clades of plants and tetrapods.

Introduccion

Por José. F. Bonaparte

Los paleoambientes del Periodo Triasico han
sido muy variados a lo largo de sus casi 50 millo-
nes de afios de duracion debido a la variada y es-
pecial configuracion del supercontinente Pangea.

En nuestro medio, los estudios sobre paleoam-
bientes triasicos no son muy frecuentes, excepto

en los casos vinculados a cuencas petroliferas, o
sea, en atencion a fines econdomicos. En cambio,
para el conocimiento de especialidades puramente
cientificas, la realidad es otra. Un caso de especial
significado lo han protagonizado geodlogos con
vocacion paleobotanica como Bruno Petriella
(1943-1984) y mas recientemente Luis Spalletti
(1944), quienes echaron las bases de esta espe-
cialidad en nuestro medio y que han generado un
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especial cultivo y valoracion del tema en nuestro
Triasico.

La infinidad de paleoambientes tridsicos ha
generado amplios conceptos sobre las fluctuacio-
nes del clima durante el Triasico gondwanico y ha
permitido generar hipotesis sobre su efecto en la
notable evolucion de este Periodo.

Este capitulo es de distinta edicion a los restan-
tes de este libro por cuanto fue desarrollado por
dos autores por separado, uno de ellos sobre los
paleoambientes de las cuencas tridsicas de Argen-
tina, y el restante sobre el tema de las cuencas tria-
sicas del Estado de Rio Grande do Sul, que es parte
de la gran cuenca sedimentaria del Parana, Brasil.

Paleoambientes del Triasico Continental de
la Argentina y Sur de Brasil

Triasico Continental
de la Argentina

Por Luis Spalletti

Después de la crisis de finales del Pérmico, mo-
tivada por el notable incremento de los fenomenos
eruptivos y los consecuentes cambios climaticos;
la recomposicion de los sistemas de acumulacion
sedimentaria en el Triasico, asi como el desarrollo
de las floras mesofiticas, no se produjeron en for-
ma subita sino que fueron desarrollandose de un
modo progresivo.

Los sistemas de acumulacion sedimentaria
estuvieron controlados por tres factores funda-
mentales: la tectonica, los fenomenos volcanicos
(vulcanismo post-Choiyoi) y los cambios clima-
ticos.

La mayor parte de las cuencas tridsicas de
nuestro pais, tanto las de larga duracion como las
de corto desarrollo, se formaron como resultado
de una tectonica de caracter extensional (siste-
mas de rift, y con frecuencia con la geometria
de hemigrabenes), en las que se reconocen dos
principales estados evolutivos: sinrift y postrift
(Spalletti, 1999, 2001). Los sistemas de acumula-
cion fueron singularmente diferentes en estos dos
estados. En el primero prevalecieron condiciones
de importante subsidencia mecanica, particular-
mente en los sectores de las cuencas relaciona-
dos con el fallamiento activo del sistema de rift,
en tanto que en la etapa de postrift el fenome-
no de subsidencia tuvo un cardcter termal y sus
efectos fueron mas uniformes y generalizados.
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En la etapa de sinrift, los relieves circundantes
a las cuencas fueron importantes, en especial en
los hombros de los sistemas de fallas, el feno-
meno de hundimiento del z6calo fue muy activo
y como consecuencia se generaron fuertes gra-
dientes. Ello favoreci6é el aporte de importantes
contribuciones clasticas, el desarrollo de sistemas
sedimentarios de alta energia y también fuertes
cambios de facies entre los sectores marginales y
los depocentrales. En cambio, durante las etapas
de postrift las cuencas encontraron equilibrio en-
tre el aporte y el relleno sedimentario, se produjo
una singular expansion de la superficie ocupada
por las areas de acumulacidén (muy comunes rela-
ciones de onlap con respecto a los sectores margi-
nales) y los gradientes estuvieron mas atenuados;
en dicho marco, los sistemas sedimentarios cam-
biaron su configuracion con el dominio de am-
bientes fluviales de menor energia, desarrollo de
cuerpos lacustres y en algunos casos la aparicion
de sistemas deltaicos.

En comparaciéon con los eventos del Magma-
tismo Choiyoi (Sato et al., 2015) que estuvieron
caracterizados por un amplio desarrollo de eventos
magmaticos de cardcter acido a intermedio y acae-
cidos a fines del Pérmico y comienzos del Tridsico
(Induano), las intrusiones magmaticas asi como las
rocas lavicas, durante la mayor parte del Triasico,
aparecen comparativamente muy atenuadas. Los
fenomenos volcéanicos son (con todo) importantes,
en especial durante algunas de las etapas del relle-
no sedimentario de las cuencas y los procesos mas
comunes son los de caracter piroclastico. Si bien,
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en algunas de las cuencas se registran depositos
de flujos piroclasticos (e.g. depocentros de Los
Menucos, Puesto Viejo, Uspallata), lo mas impor-
tante es el aporte debido a los fendmenos de caida
piroclastica. Aun cuando estos eventos no pueden
ser considerados como fendémenos generalizados
en las cuencas del oeste de Gondwana, fueron im-
portantes por la frecuencia de los procesos explo-
sivos. De este modo, el aporte de cenizas y polvos
volcanicos tuvo influencia en el desarrollo de los
suelos y también en la generacion de sucesiones
con registros de tobas y chonitas, tanto en ambien-
tes de planicies vinculadas a los sistemas fluviales
como en los sistemas lacustres.

En cuanto al clima en general, debe sefialarse
que durante el Triasico, en las cuencas del oeste
de Gondwana se produjo la desaparicion de las
condiciones de extrema aridez que caracteriza-
ron a los tiempos en los que se produjo la gran
extincion en masa del Pérmico Tardio. La amalga-
macion continental que llevo a la formacion de la
Pangea, favorecié un cambio climatico hacia con-
diciones megamonzoénicas (Parrish, 1993; Scotese
et al., 1999). Se produjo asi, la expansion desde el
ecuador de las regiones subtropicales, que alcan-
zaron inclusive a los sectores de altas latitudes y
en las que se desarrolld una zona subtropical seca
a latitudes bajas a intermedias y humedas en lati-
tudes intermedias a altas (Artabe et al., 2003). Con
todo, a medida que transcurrid el tiempo triasico
hubo lapsos en los que prevalecieron los climas
semiaridos y otros en los que las condiciones fue-
ron de mayor humedad. Asimismo, en los registros
donde se dio la coexistencia de diversas cuencas
sedimentarias, se pudieron definir tendencias a
cambios del clima en relacion con la posicion lati-
tudinal, asi como de margen e interior continental.
Tanto la biota como los sistemas de sedimentacion
reflejan claramente estas variaciones climaticas.

El Triasico Inferior-Medio
(Anisiano-Ladiniano temprano)

Se produce la generacion de las principales
cuencas del oeste de Gondwana y éstas se caracte-
rizan por la presencia de la fase de sinrift domina-
da por fendémenos de subsidencia mecéanica y por
depositos clasticos de ambiente continental. El re-
gistro corresponde a los términos mas antiguos del
Piso que denominaramos Barrealiano (Spalletti, et
al., 1999; Spalletti, 1999).

Los depositos sedimentarios de la fase de sin-
rift son en general de textura gruesa: aglomerados
y conglomerados con escasa participacion de sedi-
mentitas mas finas. Las caracteristicas texturales
de los depositos y la geometria de los cuerpos de
roca permiten interpretar a estas facies clasticas
proximales como generadas esencialmente por flu-
jos densos (flujos de detritos) por lo que es dable
asignarlas a sistemas de abanicos aluviales desa-
rrollados bajo condiciones semiaridas. Son ejem-
plos de estos registros los depdsitos de las forma-
ciones Esquina Colorada, Rio Mendoza, Ciénaga
Redonda y Cerro Amarillo, y la seccion inferior
de la Formaciéon Quebrada de los Fosiles (Bossi,
1976; Spalletti 2005; Barredo y Ramos, 2010; Ba-
rredo et al., 2012; Monti, 2016). También en estas
etapas de desarrollo se han identificado depositos
sedimentarios de sistemas fluviales efimeros e in-
clusive con facies eolicas que reflejan la presencia
de un clima semiarido (e.g. Formaciones Tarjados
y Cerro Amarillo; Lopez Gamundi et al., 1989;
Barredo y Ramos, 2010).

La presencia de todos estos depdsitos de am-
bientes semiaridos parecen haber sido los dominan-
tes en el inicio de la sedimentacion correspondiente
al Triasico en las cuencas del oeste de Gondwana,
se generaron con posterioridad a los grandes even-
tos volcanicos correspondientes al Magmatismo
Choiyoi y muestran un muy lento pero progresi-
vo mejoramiento de las condiciones climaticas en
comparacion con las etapas de fuerte aridez que ca-
racterizaron a la finalizacion del Pérmico.

Durante el Barrealiano tardio, se produce el
pasaje de sinrift a postrift temprano, aunque en
algunas cuencas se registra una importante reacti-
vacion de los sistemas de fallas, por lo que se iden-
tifican dos fases de sinrift separadas por una fase
de postrift (e.g. Cuenca Cuyana, Formacion Rio
Mendoza sinrift I, base de la Formacioén Potreri-
llos sinrift IT; Spalletti ef al., 2005). En las cuencas
con depositos del sinrift II las asociaciones co-
rrespondientes a abanicos aluviales, muestran una
mayor participacion de depoésitos fluviales (fan-
glomerados) en comparacion con los de flujos de
detritos (cenoglomerados). También se manifiesta
una lenta pero progresiva mejora en las condicio-
nes climaticas, ya que aparecen sistemas fluviales
con desarrollo de redes de canales, tanto de car-
ga traccional (entrelazados gravosos y arenosos)
como de carga mixta (Bellosi et al., 2001), estos
ultimos con buen desarrollo de areas correspon-
dientes a planicies de inundacién y pantanos po-
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bremente drenados (Bellosi et al., 2001), y suelos
de tipo inceptisol y vertisol (Spalletti et al., 2003).
También se cuenta con registros en los que se iden-
tifican sucesiones lacustres, algunos de condicion
efimera (Formacion Cerro de Las Cabras) y otros
perennes de caracter meromictico (sin mezcla de
aguas y fondo anoxico), estos ltimos con episo-
dios de progradacion deltaica (e.g. Barreal, Spalle-
tti, 2001; Formaciones Ischichuca y Los Rastros,
Bellosi et al., 2001). Una de las caracteristicas
salientes de los registros sedimentarios durante el
Barrealiano mas joven y que se extiende hasta las
primeras etapas del Cortaderitiano, es la intensi-
ficacion de los fendmenos volcanicos, manifesta-
dos por la aparicion de depositos de caida de ce-
nizas y polvos volcanicos (Formaciones Cerro de
Las Cabras, Barreal, Potrerillos inferior; Spalletti,
2001; Spalletti et al., 2005) e incluso facies produ-
cidas por flujos piroclasticos incandescentes (For-
macion Quebrada de los Fosiles; Spalletti, 1994;
Monti, 2016) y de surge (Formacion Paramillos;
Brea et al., 2008).

Ladiniano-Carniano

Corresponde al que denominaramos Piso Cor-
taderitiano, en el que las cuencas de rift tridsicas
alcanzan su mayor desarrollo. Las condiciones
climaticas generales fueron subtropicales se-
cas y con régimen estacional. Los sistemas se-
dimentarios responden a esos rasgos climaticos
y también al estado de postrift en las cuencas,
con dominio de subsidencia termal y desarrollo
de regiones de moderado a bajo gradiente. A ello
se suma un notable decaimiento de los procesos
volcanicos explosivos. Las unidades geologicas
mas conspicuas de este lapso fueron las forma-
ciones Ischigualasto (Cuenca Ischigualasto —
Villa Unioén), Cortaderita y El Alcazar (Cuenca
de Barreal — Calingasta), Potrerillos y Cacheuta
(Cuenca Cuyana), Mollar y Montafia (Cuenca
Cuyana septentrional), Paramillos y Agua de la
Zorra (sector occidental de la Cuenca Cuyana),
Carrizal (Cuenca de Marayes), y los registros de
los depocentros de Los Menucos (formaciones
Vera y Nahuel Hual) y El Tranquilo (formaciones
Cerro Largo y Laguna Colorada) en la region pa-
tagonica (cf. Morel et al., 2003). Los principales
ambientes sedimentarios fueron fluviales, des-
de entrelazados de carga gravosa arenosa en las
regiones con mayores pendientes y/o descargas,
a sistemas de carga mixta, esencialmente de ca-
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racter meandriforme y con amplio desarrollo de
sectores de albardén y de cuenca de inundacion
en las regiones mas llanas (areas de sabanas y lla-
nuras) (Spalletti, 1994, 2001; Bellosi et al. 2001;
Spalletti et al., 2005; 2012). También alcanzaron
muy importante desarrollo los sistemas lacustres,
tanto meromicticos como holomicticos (sin mez-
cla y con mezcla de aguas, respectivamente), asi
como los cuerpos deltaicos en las areas de inte-
raccion fluvial-lacustre (Bellosi ef al. 2001; Spa-
lletti, 1994, 2001; Spalletti et al., 2005; Spalletti
y Zavattieri, 2009). Las condiciones para la ve-
getacion fueron muy favorables, alcanzandose la
maxima diversificacion de la Flora de Dicroidium
(Morel et al. 2003; Spalletti et al., 2003), sobre
todo en las vecindades de los cursos fluviales y
en los margenes de los cuerpos de agua perma-
nentes, aunque siempre con un discreto aporte de
humedad a los suelos (los de tipo andisol, verti-
sol y mollisol fueron los mas comunes; Spalletti
et al. 2003). La flora de este lapso geoldgico ha
sido caracterizada por Brea et al. (2008) como de
bosques mixtos siempreverdes de regiones sub-
tropicales estacionales.

Parte alta del Triasico Tardio

Corresponde a las unidades que han permitido
definir el Piso Floriano (Spalletti et al., 1999; Mo-
rel et al., 2003). En las cuencas de rift de mayor
desarrollo regional y temporal se identifican las
formaciones Los Colorados (Cuenca de Ischigua-
lasto — Villa Union), Rio Blanco (Cuenca Cuyana),
Cepeda (Cuenca de Barreal — Calingasta), Quebra-
da del Barro (Cuenca de Marayes).

La region adyacente al margen proto-Paci-
fico de Gondwana, entre 30° y 40° LS, estuvo
sujeta a un nuevo proceso de extension que se
inicié en el Tridsico Tardio y perdurd hasta el
Jurédsico Temprano (Franzese y Spalletti, 2001);
como resultado se abrieron una serie de rifts en
los que la sedimentacion estuvo fuertemente aso-
ciada a procesos volcanicos (Mercedario, Atuel,
Malargiie, Cara Cura - Reyes, Andacollo, Entre
Lomas, Engolfamiento Neuquino, Aluming¢, Cha-
chil - Chacaico, Paso Flores). Estos rifts fueron
depocentros elongados y angostos con relleno de
material volcanicléstico y piroclastico. En las re-
giones del interior continental el relleno fue en-
teramente de ambientes continentales (en los de-
pocentros de nuestro pais, solo se registran facies
marinas en el rift del Atuel; Riccardi et al. 1999,
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Lanés, 2005; Spalletti et al., 2005), en tanto que
en el oeste (depocentros chilenos de Alta Cordi-
llera, Los Vilos, Cordillera de la Costa, Curepto,
Lonquimay) tienen importante participacion las
sedimentitas de origen marino (cf. Franzese y
Spalletti, 2001),

Los sistemas sedimentarios también estuvie-
ron fuertemente influenciados por la circulacion
atmosférica y el clima resultante, siempre en el
marco de condiciones generales megamonzoni-
cas. Hacia el interior continental prevalecieron
los climas caracteristicos de regiones subtropica-
les secas que favorecieron el desarrollo de suce-
siones de capas rojas (Bellosi et al. 2001, Artabe
et al., 2001). Asimismo, la tendencia general a
la desecacion en estas cuencas del interior con-
tinental (Ischigualasto — Villa Unién, Cuyo, Ca-
lingasta — Barreal, Marayes) y el incremento del
volcanismo explosivo fueron posiblemente los
responsables de la declinacion de la Flora de Di-
croidium en el Floriano (cf. Morel et al., 2003,
Spalletti et al., 2003). Algunos depocentros se ca-
racterizan por sistemas de abanicos aluviales con
dominio de flujos de detritos y fluviales efimeros
(e.g. Formacion Cepeda; Spalletti, 2001) inclu-
so de interaccion con facies eolicas (Formacion
Los Colorados, Milana y Alcober, 1995; Bellosi
et al., 2001) y suelos pobremente evolucionados
del tipo de inceptisoles y vertisoles (Spalletti et
al., 2003). Otros, reflejan controles climaticos
algo mas atenuados, de caracter templado calido
con desarrollo de una marcada estacion seca en
los que se identifican sistemas fluviales de carga
mixta, lacustres perennes holomicticos asociados
con cuerpos deltaicos de tipo Gilbert e importan-
tes registros de planicies loéssicas (e.g. Forma-
cion Rio Blanco; Spalletti ef al., 1995).

En los sistemas de rift triasicos tardios a ju-
rasicos tempranos, ubicados entre las latitudes
de 30° y 40° S y cercanos al margen occidental
de megacontinente de Gondwana, las facies se-
dimentarias asi como el registro paleontologico,
muestran un cambio en las condiciones ambienta-
les, definiéndose un clima subtropical humedo y
templado que recibi6 influencia de la circulacion
oceanica (Spalletti et al., 2003). Asi por ejemplo,
en el depocentro de Malargiie, se registran depo-
sitos de abanicos aluviales de region hiimeda y
sistemas fluviales entrelazados (Formacion Chi-
huido) sucedidos por facies de sistemas lacustres
meromicticos, barras de desembocadura y plani-
cies deltaicas con suelos con fuertes evidencias

de iluviacion (udicos, acuicos) hasta interzonales
de tipo gley que sugieren condiciones hiimedas
a subhumedas (Formacion Llantenes) (Spalletti y
Morel, 1992; Spalletti, 1997; Artabe et al., 1998).
Mas al sur, particularmente, en el depocentro de
Paso Flores, la sucesion homoénima consiste en
importantes depdsitos gruesos (conglomerados y
areniscas) a los que se asocian intervalos ricos
en sedimentitas de grano fino. Los ambientes de
acumulacion varian desde abanicos aluviales de-
sarrollados en condiciones humedas y de orienta-
cion transversal al eje del depocentro a sistemas
fluviales entrelazados gravosos y arenosos longi-
tudinales y lagos perennes hacia los que progra-
daron sistemas deltaicos (canales distributarios
con carga de lecho y barras de desembocadura)
(Spalletti, 1994).

El Triasico continental
en Brasil
Por Cesar L. Schultz

Como ocurre en Argentina, la sedimentacion
continental del Tridsico en el sur de Brasil esta
relacionada con eventos tectonicos en el margen
activo de Gondwanides. El Tridsico brasilefio se
caracteriza por amplias cuencas aluviales duran-
te el Triasico Inferior y cuencas extensionales
restringidas durante el Tridsico Medio y Superior
(Zerfass et al., 2004).

Triasico Temprano

Segun Zerfass et al. (2004), los principales
depdsitos del Triasico Inferior de la region sur de
Brasil y Uruguay pertenecen a una unidad aloes-
tratigrafica de segundo orden llamada Superse-
cuencia Sanga do Cabral, representada por rios
entrelazados pobremente canalizados con areas
fuente en las unidades de Gondwanides bajo un
escenario tectonico de compresion. Estos estratos
fueron originalmente llamados ‘’Formaciéon San-
ga do Cabral” por Andreis et al. (1980) y reciben
en Uruguay el nombre de Formacion Buena Vista.
Esta unidad, que tiene menos de 100 m de espe-
sor, esta compuesta por conglomerados intrafor-
macionales masivos con estratificacion cruzada y
areniscas con laminacion horizontal que fueron in-
terpretadas por Zerfass et al. (2003) como depdsi-
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tos de canales no confinados, desarrollados en una
planicie aluvial de bajo gradiente sometida a un
clima arido o semiarido. La tasa de creacion de es-
pacio de acomodacion fue baja, como lo sugiere la
abundancia de caracteristicas erosivas y elementos
arquitectonicos finos. Tanto el estilo fluvial como
la uniformidad de las facies nos permiten interpre-
tar la unidad como remaneciente de un amplio
entorno deposicional intracratonico. La direccion
de las paleocorrientes sugiere una tendencia de
transporte fluvial hacia el norte y al este-noreste.
El estudio de procedencia presentado por Zerfass
et al. (2000) indic6 que las areas fuentes eran te-
rrenos sedimentarios elevados hacia el sur y el
suroeste.

Triasico Medio-Tardio

Contexto geologico

De acuerdo con Horn ef al. (2014) los estratos
del Tridsico Medio y Tardio del extremo sur de
Brasil, se han definido como una serie de capas
rojas fluviales y lacustres de hasta 200 m de espe-
sor con una rica fauna de vertebrados. El nombre
“capas de Santa Maria” fue utilizado por primera
vez por los estratigrafos pioneros de la cuenca del
Parana (e.g. White, 1908, Oliveira, 1918) para
designar informalmente estas capas ricas en pa-
laeotetrapodos. Tiempo después Gordon (1947)
propuso el nombre de Formacion Santa Maria.
Sobrepuesta a esta unidad, capas de areniscas y
lutitas fueran llamadas “Miembro Caturrita de
la Formacion Botucatu” (Bortoluzzi, 1974), con
edad jurasica. Mas tarde, Andreis et al. (1980)
reconocieron esas capas como triasicas, basado
en su contenido fosil, y llamaron a esta unidad
Formacién Caturrita.

Ademas, Andreis et al. (1980) describieron la
Formacion Santa Maria como compuesta en su
porcion inferior por el Miembro Passo das Tropas,
con areniscas de grano grueso a conglomeradicas
con abundantes clastos de lutita y restos de plantas
e insectos, y la parte superior (el Miembro Ale-
moa) esta compuesto por lutitas masivas de color
rojo con esporadica estratificacion y abundantes
restos fosiles de vertebrados.

Zerfass et al. (2003; 2004) demostraron que
este paquete corresponde a una sucesion de se-
cuencias rift, formadas por rios de baja sinuosidad
seguidos por transgresiones de lagos.
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La progradacion de los sistemas deltaico y flu-
vial marca la fase sag. Entonces, en realidad, no
habria un solo paquete “Passo das Tropas/Alemoa”
en la “Formacion Santa Maria”, sino una sucesion
de ellos, cada uno de los cuales comenzaria con
depositos de conglomerados que serian seguidos
por capas de grano fino.

El conjunto del paquete del Triasico Me-
dio-Tardio fue considerado una unidad aloestra-
tigrafica de segundo orden y se denomind Su-
persecuencia Santa Maria (siendo equivalente a
la Supersecuencia de Gondwana II de Milani y
Ramos, 1998) dividida en tres secuencias de ter-
cer orden (llamadas Santa Maria I, II y III). Re-
cientemente, Horn et al. (2014) incluyeron una
cuarta secuencia (la Secuencia Santa Cruz, Ladi-
niano) entre las secuencias Santa Maria [ y I de
Zerfass (2003) y cambiaron los nombres de las
secuencias de tercer orden previamente estable-
cidas para Pinheiros-Chiniqué (Anisiano—Ladi-
niano), Candelaria (Carniano) y Mata (Raetiano)
respectivamente (Horn et al., 2018a). Litoes-
tratigraficamente, el conjunto de las secuencias
Pinheiros-Chiniqua/Santa Cruz y Candelaria
corresponden a las formaciones Santa Maria +
Caturrita, y la secuencia Mata corresponde a la
Formacion Mata (Zerfass et al., 2003). Las se-
cuencias basales de Pinheiros-Chiniqua y Santa
Cruz comprenden conglomerados clasto-sopor-
tados y areniscas con estratificacion cruzadas,
cubiertos por lutitas masivas y laminadas. Esta
asociacion de facies se interpretd como deposi-
tos fluviales que pasan a depodsitos lacustres poco
profundos por Zerfass et al. (2003). La secuen-
cia superpuesta (Candelaria) se compone de are-
niscas de grano medio a fino, capas con estrati-
ficacion cruzada y lentes de lutitas en la base,
gradando a lutitas masivas en la parte media.
Fueron interpretados como depositos fluviales
de alta sinuosidad y de desbordamiento (over-
bank) (Zerfass et al., 2003). Segiin Horn et al.
(2018a), la porcion superior de la secuencia Can-
delaria registra un buen ejemplo de sistema alu-
vial fuertemente efimero, que se divide en cuatro
asociaciones de facies: (1) pobre relleno de ca-
nales (wanning fill); caracterizada por una baja
relacion ancho/espesor, con cuerpos tabulares,
estructuras de socavacion y relleno y formas de
lecho con capacidad de flujo superior e inferior;
(2) canales con depositos masivos; caracteriza-
da por baja relacién ancho/espesor, cuerpos ta-
bulares, estructuras de socavacion y relleno con



Cap. I'V: Comentarios sobre paleoambientes de Argentina y Brasil

areniscas masivas; (3) inundacion en llanuras
proximales (proximal sheetfloods); caracterizada
por una relaciéon ancho/espesor moderada, con
cuerpos planares, y formas de lecho con capaci-
dad de flujo superior ¢ inferior y (4) inundacién
en llanuras distales (distal sheetfloods), caracte-
rizadas por alta relacion ancho/espesura, cuerpos
tabulares y formas de lecho con capacidad de flu-
jo inferior (Horn et al., 2018a). La secuencia de
Mata consiste en areniscas conglomeradicas con
estratificaciones cruzadas con abundantes tron-
cos silicificados.

Zerfass et al. (2004, 2005) propusieron que
la deposicion de la Supersecuencia Santa Ma-
ria fue controlada tectonicamente, debido a la
reactivacion de las estructuras de la cuenca del
Parana relacionadas con la convergencia en la
cadena montafiosa del Proto-Andes. En el mo-
delo propuesto, los autores relacionaron los es-
fuerzos transpresionales de los Andes como res-
ponsables de la creacion de una extensa zona de
cizallamiento dextral asociada con el cinturéon
plegado de la Sierra de la Ventana-Cabo. Los
esfuerzos transtensionales y subsidiarios fueron
los responsables por la apertura de un grupo de
cuencas, alineadas al NE-SW (noreste-sudoeste)
en Africa y América del Sur (e.g. las cuencas
Parana, Waterberg, Cabora-Bassa y Mid Zam-
bezi). Los datos estructurales y geocronoldgi-
cos colectados recientemente muestran que esta
reactivacion posiblemente ocurrié6 como varios
pulsos durante el Triasico, controlando la pre-
servacion, o incluso la deposicion de los estra-
tos. Philipp et al. (2013a), con base en la geo-
cronologia U-Pb en granos de circon detriticos
y datos estructurales, sugieren que la formacion
del alto estructural del Arco de Rio Grande con-
fin6 la deposicion del Tridsico Medio—Tardio a
un area al norte del mismo. Las edades U-Pb ob-
tenidas proporcionaron una edad minima de de-
posicion de 236 + 1.5 Ma para el paquete (Phi-
lipp et al., 2013b). El area de exposicion de las
rocas del Triasico en la cuenca del Parana, en
el sur de Brasil, esta delimitada por dos zonas
principales de falla, la zona de falla de Jagua-
ri-Mata (JMFZ) al oeste y la zona de falla de
Vigia-Roque (VRFZ), al este. Este sistema de
fallas parece haber controlado la deposicion y /
o preservacion de las unidades del Triasico, asi
como la formacion del levantamiento regional
que gener6 el Arco del Rio Grande (Philipp et
al.,2013a, b).

Condiciones paleoambientales

El clima global en el Triasico Medio hasta el
Tardio se consider¢ arido a semiarido en el interior
de Gondwana, con intensa evaporacion durante la
mayor parte del afio (Sellwood y Valdes, 2006).
Bajo tales condiciones, donde mas del 80-90% de
la precipitacion cae durante el verano, las lluvias
intensas causan inundaciones de gran magnitud
(Fielding et al., 2009; Plink-Bjorklund, 2015). La
alta fluctuacion en la precipitacion durante el afio
incide en la formacion de rios efimeros que estan
sujetos a variaciones en la descarga, y consecuen-
temente en los procesos de deposicion. De acuer-
do con Horn et al. (2018a, b), climas como estos
favorecen la deposicion de sedimentos fluviales
efimeros y eodlicos. A lo largo de la Supersecuen-
cia de Santa Maria, el indice de alteracion quimico
indica un clima semiarido, en concordancia con
las condiciones paleoclimaticas a escala mundial.
Sin embargo, durante el Carniano la abundancia
de calcretes disminuy6 y la presencia de fauna
acuatica y semi-acuatica aumento, lo que implica
un aumento de la humedad en este intervalo. Otras
cuencas fosiliferas en Gondwana reportan eventos
de condiciones himedas de corta duracion. Algu-
nos autores han atribuido esta variacion sedimen-
tar -y un correspondiente cambio paleontologico-
en varias cuencas del Triasico en el mundo a un
intervalo himedo inusual que ocurrié alrededor
de 233-227 Ma, debido a la erupcién de la gran-
de Provincia Ignea (LIP) de Wrangellia, al oeste
de América del Norte (Greene et al., 2010; Ogg,
2015).

El analisis de facies ha demostrado que las
secuencias Pinheiros-Chiniqua y Santa Cruz (Su-
persecuencia Santa Maria inferior) comienzan
con la deposicion de sedimentos por rios
entrelazados. Este sistema fluvial es reemplazado
abruptamente por una gran planicie de inundacion
seca con una contribucion significativa de polvo
eolico. A pesar de la contribucion dominante del
loess, la aparicion de marcas onduladas y peque-
flos canales llenos de lutitas en algunas capas,
indican cierto grado de retrabajo fluvial. Los
depositos de loess son sistemas peri-desérticos
comunes (Pye, 1987; Tsoar y Pye, 1987) y varios
autores (Blakey et al., 1988; Sellwood y Valdes,
2006; Boucot ef al., 2013) han propuesto la exis-
tencia de un gran cinturén climatico arido en la
porcidn central de Gondwana. Por lo tanto, la for-
macion de depdsitos de loess es consistente con

37



Tetrapodos, plantas y paleoambientes del Triasico Continental de la Argentina y Brasil

la ubicacion geografica del sur de Brasil durante
el Triasico Medio-Tardio, al margen de esta gran
area desértica.

Por su vez, estos sedimentos sensibles al clima
no ocurren en la secuencia de Candelaria, cuya se-
dimentacion tuvo lugar en un ambiente mas hime-
do. Las extensas planicies de inundacion secas que
caracterizaron a las secuencias Pinheiros-Chiniqua
y Santa Cruz fueron reemplazadas por una super-
ficie de inundacion deltaica formada en un entorno
lacustre. La produccion de sedimentos clasticos
también aumenta, interrumpiendo la deposicion
del loess retrabajado (Horn et al., 2018b). La evi-
dencia de la reactivacion estacional del sistema
riberefio incluye la escasez de macroformas bien
desarrolladas y la presencia de lutitas en el canal.
Gruesos conglomerados intraformacionales y la
presencia de huesos de vertebrados en las mismas
capas son observados. Las areniscas predominan-
temente masivas indican la deposicion de un flujo
hiperconcentrado durante los cambios abruptos en
la velocidad de flujo, causados por el confinamien-
to o la avulsion del canal, mientras que porciones
turbulentas del flujo formaron las formas de lecho
de régimen de flujo superior ¢ inferior después de
la deposicion de las capas masivas (Horn et al.,
2018a).

Segin Horn et al. (2018b) la datacion re-
ciente en la Formacion Ischigualasto en Argen-
tina, asign6 una edad que oscila entre 231,4 a
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225,9 Ma (Martinez et al., 2013), colocandola
en la etapa del Carniano. En esta unidad estra-
tigrafica existen variaciones climaticas docu-
mentadas entre sus miembros, basadas en una
variedad de observaciones, como la arquitectu-
ra fluvial y los paleosuelos (Colombi y Parrish,
2008). En general, las evidencias sugieren un
paleoclima estacional con respecto a la lluvia.
Los dos miembros basales (La Pefia y Cancha
de Bochas) muestran un clima semiarido, pero
hay un aumento en la disponibilidad de agua
desde el Miembro Cancha de Bochas hasta el
Miembro Valle de la Luna, indicado por el cam-
bio de paleosuelos calcicos a arcillosos y una
flora relacionada a condiciones mas humedas
(Tabor et al., 2006; Césari y Colombi, 2016).
El intervalo de tiempo del Miembro Valle de la
Luna esta correlacionado bioestratigraficamente
con la porcion basal de la Secuencia Candelaria
(Zona de Asamblea - ZA - de Hyperodapedon)
por la presencia del rincosaurio ‘Scaphonyx’
(Hyperodapedon) y del cinodonte Exaeretodon.
Como en la Secuencia Candelaria, los depositos
hiimedos de la Formaciéon Ischigualasto vuel-
ven a condiciones mas aridas hacia la base de la
Formacion Los Colorados, cuyos niveles fueran
correlacionados, por su contenido faunistico (la
presencia del dicinodonte Jachaleria), con la
parte superior de la Secuencia Candelaria (ZA

de Riograndia).
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Lamina 8. Cuadro tentativo comparando sucesiones faunisticas y floristicas, asi como estratigrafia y
edades del Triasico de Argentina y Brasil.
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Capitulo V
TRIASICO INFERIOR O TEMPRANO

Abstract. Early Triassic. In Argentina this sub-period is represented by a small region of Mendoza prov-
ince, where the age was established by the presence of Pleuromeia sp. remains from the Quebrada de
los Fosiles Formation. A second area of this age was also recognized in Mendoza, but with some doubts.
Sediments and fossils of this age can provide valuable information on the transitional biological stages
following the great extinction events in the Late Permian. The study of the fossils from Quebrada de los
Fosiles strongly suggests the presence of a biological oasis, as mentioned above. In Brazil, the Early Trias-
sic outcrops extensively on the well-known fossiliferous region of Santa Maria, through Sanga do Cabral
Formation, with abundant and varied tetrapod remains. If the estimated age is correct, Early Triassic
sediments are regarded as exceptional in bearing temnospondyls, archosaurs and synapsids, which sur-
vived to the great extinction or arose during the post-Permian cenogenesis. Despite the poor knowledge
of the South American Early Triassic, there is evidence highlighting its importance for the evolution of the

Permian-Triassic communities.

La extincion biotica global del Pérmico Tardio,
muestra sus sobrevivientes, como asi incipientes
clados nuevos, a principios del Triasico, periodo
que marca una nueva y extraordinaria etapa de la
variada y cada vez mas compleja organizacion de
vegetales y animales.

El Triasico Temprano, de una duracion aproximada
de seis a ocho millones de afios, con sus pisos, Indua-
no abajo y Olenekiano arriba, esta representado en Ar-
gentina y sur de Brasil por dos etapas diferentes, sedi-
mentologicamente distintas. La primera, posiblemente
olenekiana, es la Formacion Quebrada de los Fésiles
(Stipanicic et al., 2002) depositada en ambientes re-
ductores. La segunda etapa, depositada en ambientes
oxidantes, referida al Olenekiano, la integran las for-
maciones Rio Mendoza, (Borrelo, 1962) de la region
cuyana, las Formaciones Talampaya y Tarjados de La
Rioja, y la Formacion Sanga do Cabral, (Andreis et
al., 1980), en el Estado de Rio Grande do Sul, Brasil

(Langer y Lavina, 2000; Dias-da-Silva et al., 2016).

El registro fosil del Triasico Temprano continen-
tal de Argentina es relativamente pobre, posible-
mente por las escasas exploraciones paleontologi-
cas efectuadas, a pesar de ser una época crucial para
comprender mejor el importante cambio floristico y
faunistico tras la transicion permo-triasica.

En cambio en el sur de Brasil, R.G.S., los ha-
llazgos que se vienen realizando en afios recientes
son realmente alentadores para lograr un conoci-
miento mas amplio de los tetrapodos del Triasico
Inferior o Temprano (Langer y Lavina, 2000; Ab-
dala et al., 2002; Dias da Silva et al., 2006; Langer
et al., 2007; Dias da Silva et al., 2016; Pinheiro et
al., 2016).

La Formacion Talampaya (Romer y Jensen,
1966), que conforma casi la totalidad de ambos
paredones del Cafion de Talampaya, en la provin-
cia de La Rioja, integrada por una sucesion “ho-
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mogénea” de areniscas rojas friables, depositadas
en ambiente oxidante, cuenta con huellas fosiles
referidas a Chirotherium (Bonaparte 1997; Mel-
chor y De Valais, 2009) y de un reptiliomorfo R/y-
nchosauroides (Melchor y De Valais, 2009). Parte
de esta formacion parece remitirse al Pérmico Tar-
dio (Gulbranson et al., 2015) y en consecuencia,
la edad de las huellas es aun incierta. Superpuesta
a la anterior se encuentra la Formacion Tarjados
(Romer y Jensen, 1966); fue también depositada
en ambientes oxidantes, pero posiblemente menos
intensos. La edad estimada para la Formacion Tar-
jados es Anisiano temprano. En ella se ha registra-
do la presencia de un posible dicinodonte (Romer
y Jensen, 1966) y un arcosauromorfo (Ezcurra et
al., 2015), asi como huellas aisladas del arcosau-
riformes Brachychirotherium y del reptiliomorfo
Rhynchosauroides (Melchor y De Valais, 2009).
En las formaciones Talampaya y Tarjados, no se
han registrado restos paleofloristicos de importan-
cia (Krapovickas et al., 2012).

En la region de Potrerillos-Cacheuta, (Men-
doza), se expone la Formacién Rio Mendoza
(Borrello, 1962), caracterizada por una secuencia
alternante de gruesas capas de conglomerados y li-
molitas marrones, resultantes de corrientes de alta
energia y de ambientes de sedimentacion lenta res-
pectivamente, en ambos casos en ambientes 0OXi-
dantes. En la Formacién Rio Mendoza no se han
registrado restos floristicos, pero si abundantes
materiales de dicinodontes y cinodontes traverso-
dontidos muy primitivos (Bonaparte, 1967; Goiii y
Goin, 1990; Liu y Powell, 2009), y una mandibula
completa de un pequeiio cinodonte referido con
dudas a la familia Thrinaxodontidae (Bonaparte,
1972). La mayor parte de estas especies poseian un
limitado rango de tallas corporales, siempre menor
a los 2 metros, un patroén observado en otras loca-
lidades del Triasico Temprano alrededor del globo
(Wing y Sues, 1992).

En San Rafael (Mendoza), el Triasico Tempra-
no esta representado en la zona de Tesoro Miste-
rioso (Gonzalez Diaz, 1966), por la Formacion
Quebrada de los Fosiles, (Stipanicic et al., 2007;
Bonaparte, 1981, 2000). Se caracteriza por una
sucesion de sedimentitas varicolores y de distinta
granulometria. Esta formacion muestra caracteris-
ticas ambientales muy distintas a las de la region
de Talampaya y Potrerillos-Cacheuta, pues posee
sedimentos depositados en ambientes reducto-
res y con cierta abundancia de restos floristicos y
de tetrapodos. Tanto el espesor de la Formacion
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Quebrada de los Fésiles como sus diversas fa-
cies sedimentarias, sugieren que sus condiciones
paleoambientales de humedad permanente serian
una muestra de condiciones fisiograficas extensas,
en tiempo como en espacio.

De esta unidad se han comunicado buenas
evidencias de la Flora de Pleuromeia (Ottone y
Garcia, 1991; Coturel et al., 2016), la presencia
de grandes y medianos dicinodontes, y de un pri-
mitivo reptil archosauromorfo (Bonaparte, 1981;
De Farw, 1993; Domnanovich y Marsicano, 2011;
Ezcurra et al., 2010). Por esto consideramos que
su probable edad sea induana.

En el sur de Brasil, R.G.S., se expone la For-
macion Sanga do Cabral (Andreis et al., 1980;
Lavina y Scherer, 1997), compuesta de areniscas
rojizas fluviales que han brindado restos de tetrapo-
dos. Entre ellos un laberintodonte (Barberena et al.,
1985; Langer et al., 2007), anomodontes cf. Lys-
trosaurus sp. (Langer y Lavina, 2000), fragmentos
de cinodontes no mamalianos (Abdala ef al., 2002)
y de reptiles procolophonoideos (Dias da Silva et
al., 2006; Langer et al., 2007). Mas recientemen-
te, Dias da Silva y Da Rosa (2001), han registrado
para la misma formacion una variada, aunque frag-
mentaria fauna de tetrapodos, incluyendo anfibios
temnospondilos, reptiles procolophonoideos, arco-
sauromorfos basales, y cinodontes, (Dias da Silva
et., al 2010). Esta fauna de la Formacion Sanga do
Cabral da lugar a suponer que su antigliedad podria
ser también anisiana (Pinheiro et al., 2016).

Recientemente se comunico el notable hallazgo
de un craneo muy bien preservado de un arcosaurio
que aporta gran informacion filogenética para el cla-
do de los arcosauromorfos (Pinheiro et al., 2016).
Se trata de la especie Teyujagua paradoxa, repre-
sentada por un craneo, mandibulas y algunos huesos
postcraneanos. De confirmarse su antigiiedad su va-
lor cientifico seria de la mayor significacion.

En relacion a la presencia paleofloristica en la
citada formacion, no hemos logrado informacion
concreta de restos referidos al Triasico Temprano
(en tal sentido ver cuadro de Figura 3 en M. Gue-
rra Sommer, 2000). No obstante, la relativa abun-
dancia de taxones reptilianos habla a favor de una
paleoflora capaz de sostener el ecosistema necesa-
rio para la existencia de esos tetrapodos.

Desde el punto de vista paleofloristico, el Tria-
sico Temprano de Argentina, muestra la aparicion
de elementos mesofiticos conviviendo con espe-
cies paleozoicas, constituyendo el paso inicial de
la notable diversidad de la Flora de Dicroidium



que se habria originado en el sector mas antiguo
del llamado Piso Barrealiano (Artabe et al. 2003;
Morel et al., 2003). El Barrealiano, con su parti-
cular flora, se habria extendido hasta el Triasico
Medio temprano (Spalletti et al,. 1999).

Aunque las evidencias bioticas del Triasico
Temprano del Sudoeste de Gondwana tienen sus
limitaciones, es evidente que tanto plantas como
tetrapodos tenian una variada representacion (Bar-
berena et al., 1985; Langer et al., 2007). Esta si-
tuacion permite suponer que las condiciones de
aridez que muestran las distintas formaciones de
conglomerados y areniscas rojas, y que se extien-
den también en parte del sur y oeste de Argentina,
habrian dado lugar para que en estas amplias re-
giones existieran condiciones localizadas de ma-
yor humedad permanente, como ser oasis en am-
bientes aridos.

Probablemente, las condiciones de alta conta-
minacion atmosférica a principios del Triasico no
habrian sido tan generales como se ha supuesto
(Conaghan et al., 1994) y debieron existir zonas
propicias para el desarrollo, aunque limitado, de la
Flora y Fauna.

Cap. V: Triasico Inferior o Temprano

La escasa diversidad taxondmica registrada
en la mayoria de las unidades estratigraficas atri-
buidas al Tridsico Temprano (excepto Sanga do
Cabral) pueden ser las consecuencias de la gran
extincion del Pérmico Tardio, las que lograrian su
amplia recuperacion, sélo a mediados del Triasi-
co Medio (Sidor et al 2013; Spalletti et al., 2003).
En este aspecto, los detallados estudios de Wang
(1989) sobre la sucesion de floras permo-triasicas
en China son coincidentes en sefialar que la recu-
peracion total habria recién acontecido para finales
del Triasico Medio.

La casi totalidad de los tetrapodos del Triasico
Temprano corresponden a linajes sobrevivientes del
Pérmico Tardio o a grupos que recién iniciaban sus
procesos de especializacion, como es el caso de los
Traversodontidae. En condiciones similares, consi-
deramos a los cinodontes insectivoros y carnivoros
como los Therioherpétidos, Galesaurios y Thrina-
xodontes, linajes ancestrales que se diversificaron
mas ampliamente en el Tridsico Medio (von Hue-
ne, 1942; Crompton, 1958; Fourie, 1974 y otros),
con especies mas derivadas en su organizacion cra-
neo-dental en direccion a la condicion mamaliana.

Lamina 9. Teyujagua paradoxa Pinheiro et al. 2016, del Triasico Inferior de Sanga do Cabral. El craneo
de Teyujagua esta excepcionalmente preservado, y cuenta con una longitud total de 11,5 centimetros.

Estos pocos tetrapodos tienen una antigiiedad

segura solo para la Formacion Quebrada de los
Fosiles, que se han encontrado asociados a Pleu-

romeia sp. En cambio la edad atribuida a la For-
macion Rio Mendoza - Olenekiano-, tiene pocos
referentes cronologicos seguros.
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Lamina 10. A, Rechnisaurus sp. Roy-Chowdhury, 1970, craneo muy incompleto de la Formacién Quebrada
de los Fosiles. Esta identificacion taxonomica es de la Dra. De Fauw (1993); B, vista lateral del craneo del
primitivo dicinodonte Vinceria andina Bonaparte, 1966, en vista lateral, procede de la misma formacion.

Lamina 11. A, Andescynodon mendozensis
Bonaparte, 1967; craneo del cinodonte tra-
versodontido en vistas dorsal, palatina y late-
ral; B, denticion superior e inferior. Procede
de la Formacion Rio Mendoza.
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Lamina 12. A, Andescynodon mendozensis Bonaparte, 1967; ejemplar tipo y detalle de post-caninos
superiores e inferiores; craneo en vista palatina y denticion inferior; B, Rusconiodon mignonei Bona-
parte, 1970; craneo en vista palatina y denticion superior. Ambos proceden de la Formacion Rio Men-
doza, al oeste del Cerro Bayo de Potrerillo.
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Lamina 13. A, Cromptodon ma-
miferoides Bonaparte, 1972; vista
lateral de la pequefia mandibula
inferior del primitivo cinodonte
galesdurido; B, detalle de la denti-
cion inferior de la misma especie;
C, Vinceria vieja Domnanovich y
Marsicano, 2011; vista lateral de-
recha del crdneo del dicinodonte.
Ambos proceden de la Formacion
Rio Mendoza, al oeste del Cerro
Bayo de Potrerillos.

Lamina 14. A, Proterosuchus fer-
gusi Broom, 1903; B, Euparkeria
capensis Broom, 1913. Clasicas
especies de arcosauriformes con-
sideradas en la actualidad como de
antigiiedad Triadsico Medio—Tem-
prano, pero que tradicionalmente
se los consideré como del Tridsico
Inferior. Estas especies sirvieron
para hacer las comparaciones ini-
ciales con los primeros hallazgos
de arcosauriformes Tridsicos de
América del Sur. Proceden de Afri-
ca del Sur.



Capitulo VI
TRIASICO MEDIO

Abstract. Middle Triassic. Paleontological data indicate that the assemblage of the basal Anisian age
of the Puesto Viejo Group from Mendoza Province resembles that of the South African Cynognathus
Zone. This is supported by the finding of common genera, such as Cynognathus, Diademodon and
Kannemeyeria. Plants have been recorded in beds slightly younger than Cynognathus-Diademodon
beds. A large faunal hiatus is present from Early-Middle to Late-Middle Triassic. The age of late Middle
Triassic of Argentina and Brazil remains controversial. The paleontologically rich beds of Los Chafares
and basal beds of Brazilian Santa Maria Sequence are of late Middle Triassic age (Ladinian). At this time,
the biota of Argentina and Brazil accomplished a complete recovery after the Late Permian extinction,
with most of the species being more derived than those from the Early Triassic. Diverse archosauro-
morphs, cynodonts, dicynodonts and primitive rhynchosaurs are frequent. The Dicroidium Flora flour-
ished along with tetrapods. Climatic fluctuations were frequent and exerted an important influence on
the development of derived characters in both plants and tetrapods. Archosaurs showed a tendency to
improve locomotion and food processing through specialized dentition, had body hair and cynodonts
possibly developed lactation.

Generalidades

Este subperiodo tuvo una duraciéon aproxi-
mada de 17 m.a., integrado por los pisos Ani-
siano y Ladiniano. Tanto en Argentina como
en Brasil tiene una representacion estatigrafi-
ca limitada, con un gran hiatus faunistico que
separa registros biocronoldgicos del Anisiano
temprano (ex- Formacion Puesto Viejo), de las
unidades estatigraficas del Ladiniano tardio
(formaciones Ischichuca-Los Chafiares en Ar-

gentina y la Secuencia Pinheiros-Chiniquéa en
el sur de Brasil) (Horn et al., 2014).

Este hiatus del orden de 8 m.a. o mas, con-
serva, para nuestro registro, los variados y com-
plejos cambios evolutivos que han acontecido
entre el Puestoviejense y el Chafiarense (Bona-
parte, 1973), que se conocen muy parcialmente
en Africa Oriental (Sidor et al., 2013).
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Triasico

Medio

CHANARENSE
SUPERIOR e INFERIOR

HIATUS FAUNISTICO
Aprox. 10 m.a.

PUESTOVIEJENSE

Lamina 15. Cuadro biocronodlogico del Triasico Medio en Argentina y Brasil. Para mostrar el gran hia-
tus faunistico entre el Puestoviejense (Anisiano Temprano) y el Chanarense (Ladiniano Tardio).

Triasico Medio temprano

Las caracteristicas sedimentarias, bioticas y cli-
maticas de este intervalo se asemejan mas a las del
Triasico Tardio, que a las del Triasico Temprano,
distincion observada en el registro paleobotanico
(Morel et al., 2001), como en el de paleovertebra-
dos (Bonaparte, 1973).

Las unidades sedimentarias referidas a este in-
tervalo son: Formacion Rio Seco de la Quebrada
(ex Formacion Puesto Viejo; Gonzélez Diaz, 1966;
Stipanicic et al., 2007), la Formacion Cerro de Las
Cabras (Frenguelli, 1944; Cariglino et al., 2016),
y la Formacion Barreal (Stipanicic y Menéndez,
1949; Bonetti, 1963; Bodnar et al., 2018, 2019;
Beltran et al., 2018). Excepto por la Formacion
Barreal, las paleofloras de esas formaciones son
poco abundantes, presentan las primeras eviden-
cias de la Flora de Dicroidium (Morel et al., 2001),
y algunos representantes de linajes pérmicos.

Las evidencias de los tetrapodos provienen
mayormente de la Formacion Rio Seco de la Que-
brada, en donde se han registrado materiales muy
elocuentes de Cynognathus, Diademodon, Kanne-
meyeriay Pascualgnathus (Bonaparte 1966, 1967,
1969; Martinelli et al. 2009), de claras afinidades
con la Biozona de Cynognathus de Africa del Sur.
Esta asociacion de tetrapodos muestra la presencia
de la familia endémica del sudoeste de Gondwana:
los Traversodontidae. Esta familia de cinodontes
muestra el comienzo de una larga historia de es-
pecializacidon dentaria constituida por un modelo
unico de oclusion dentaria, para cortar y triturar
sus alimentos, que culminod a principios del Jura-
sico con la derivada familia Tritylodontidae. Las
relaciones filogenéticas entre Traversodontidae y
Tritylodontidae, han sido ampliamente demostra-
das desde Crompton y Ellenberger (1967), por la
presencia del genero Ischignathus de la Formacion
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Ischigualasto (Bonaparte, 1963) y recientemente
por Bonaparte y Crompton (2017).

Naturalmente que esta especializacion denta-
ria estuvo acompanada de reformas en el sistema
muscular del craneo y mandibulas, y adaptaciones
del sistema digestivo.

Con respecto a la Flora del Triasico Medio tem-
prano, es evidente, segiin veremos mas adelante,
que ha brindado mas informacion sobre el ambien-
te de la época que el registro de los tetrapodos. Se
han reconocido numerosas evidencias floristicas,
que han sido interpretadas como representates
de una “Flora de Transicién” entre la Flora de
Pleuromeia (Ottone y Garcia, 1991) y la Flora de
Dicroidium en sentido estricto. En esta Flora de
Transicion del Triasico Medio temprano aparecen
por primera vez en la region las dipteridaceaes,
las corystospermaceas comienzan a ser elementos
comunes en las asociaciones floristicas, y se regis-
tran los ultimos remanentes de las floras paleofiti-
cas, como ser las ginkgoales del género Saportaea
(Artabe et al., 2001; Morel et al., 2003). Esta tltima
etapa del Barrealiano constituye una etapa gradual
de cambio entre las floras barrealianas y aquellas
cortaderitanas (Spalletti et al., 2003). Por ahora
no se han reconocido capas de esta edad en Brasil
(Schultz com. pers.).

En el centro-oeste de Argentina se ha inferido
un clima subtropical seco marcadamente estacio-
nal para el Triasico Medio temprano (Spalletti et
al. 2003). El pobre desarrollo de paleosuelos y los
frecuentes depositos tipicos de ambientes aridos
sugiere que este grupo de factores abidticos habria
resultado en condiciones de alto estrés ambiental
para el desarrollo de la flora (Spalletti, et al., 1999;
Spalletti, 2001; Artabe et al., 2003).

Particularmente, el desarrollo de paleosuelos
de tipo vertisol en la Formacion Barreal indicaria
una estacionalidad en las precipitaciones (Bodnar
etal. 2019). La existencia de numerosos caracteres
xeromorficos en las corystospermaceas (Petriella,



1985; Artabe et al., 2001; Artabe y Brea, 2003),
sugiere condiciones secas pero con episodios hu-
medos como lo indica el hallazgo de licofitas her-
baceas y helechos en la parte superior de la For-
macion Barreal (Stipanicic y Menéndez, 1949;
Beltran et al., 2018). La presencia de la familia
Dipteridaceae, hoy en dia restringida a ambientes
con importante estacionalidad climatica (Cantrill,
1995), refuerza la idea de la persistencia de un cli-
ma megamonzonico, con marcada estacionalidad
(Spalletti et al., 2003). Las dipteridaceas presen-

Cap. VI: Triasico Medio

tes en el Tridsico Medio temprano de la Argentina
tienen hojas relativamente pequeiias, lo que puede
sugerir que la humedad no habria sido 6ptima para
el desarrollo de las grandes hojas tipicas del géne-
ro actual Dipteris (Bodnar et al., 2018). La presen-
cia de Hausmannia en la Formacion Barreal, una
dipteridacea adaptada a ambientes mas estresantes
y condiciones mas aridas (Van Konijnenburg-van
Cittert 2002; Stockey et al. 2006), apoya la idea de
climas semi-aridos o sub-himedos para el Tridsico
Medio temprano (Bodnar et al. 2018).

Los tetrapodos mejor representados del sector
Inferior de la Formacion Rio Seco de la Quebrada,
ex Formacion Puesto Viejo, “Puestoviejense”,
Anisiano

Lamina 16. A-E Pas-
cualgnathus polanskii Bo-
naparte, 1966. A, vista pala-
tina del craneo holotipo del
cinodonte traversodontido;
B, sector dorso- lumbar de
la columna vertebral, C,
craneo del holotipo en vis-
ta lateral izquierda; D, vis-
ta medial de la mandibula
holotipo; E, vista lateral del
mismo craneo enfatizando
caracteres de la region tem-
poral. Proceden de la ex-
Formacién Puesto Viejo.
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Lamina 17. A-D, Kannemeyeria argentinensis Bonaparte, 1965. A, craneo y mandibula en vista late-

ral; B, vista occipital; C, vista palatina del craneo; D, vista lateral de la pelvis izquierda. Proceden de la
ex Formacion Puesto Viejo.
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Lamina 18. Kannemeyeria argentinensis Bopanarte, 1965; A, vista dorsal del craneo holotipo; B, hu-
mero derecho en vistas ventral y dorsal del ejemplar holotipo; C, conjunto de vertebras dorsales y una
costilla del mismo ejemplar. Este es el primer registro del género Kannemeyeria fuera de Africa. Proce-
den de la ex Formacion Puesto Viejo.
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Lamina 19. Cynognathus minor Bonaparte, 1969. A, craneo y mandibula del ejemplar holotipo en
vista lateral izquierda; B, vista dorsal del craneo del mismo ejemplar. Esta especie fue sinonimizada con
C. crateronotus pero sin fundamentos solidos que certifiquen esa sinonimia. Este ejemplar fue, en su
momento, presentado como una prueba de la relacion fisica y faunistica entre Africa y América del Sur.
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Lamina 20. Flora representativa del Triasico Medio temprano de la Argentina. A. Hausmannia fal-
tissiana Stipanicic y Menéndez 1949 (Dipteridaceae); B. Dictyophyllum castellanosii Stipanicic y
Menéndez 1949 (Dipteridaceae), C. Johnstonia stelzneriana (Geinitz) Frenguelli 1943 (Corystosper-
maceae=Umkomasiaceae); D. Zuberia zuberi (Szajnocha) Frenguelli 1943 (Corystospermaceae=Umko-
masiaceae); pi=interpinnulas, E. Saportaea dichotoma (Frenguelli) Stipanicic y Bonetti 1965 (Ginkgoa-
les). A, B. Modificado de Stipanicic y Menéndez 1949; C. Modificado de Pattemore et al. (2015); D, E.

Modificado de Zamuner et al. (2001).

Triasico Medio tardio

Este subperiodo del Tridsico en Argentina y
Brasil marca claramente la época de recuperacion
“completa” (probablemente lograda desde tiempo
atras), después de la catastrdfica extincion de finales
del Pérmico (Morel et al., 2001; Spalletti, 2001). La
exuberancia de las regiones subtropicales de Gond-
wana, con su variadisima vegetacion y fauna de
tetrapodos caracteriza a este subperiodo como uno
de los mas prolificos en el desarrollo de nuevos y
mas especializados tipos adaptativos de la Biota, al
menos segun el registro fosil de Argentina y Brasil.

Las proximas formaciones son Los Rastros
(Frenguelli, 1944), Potrerillos (Rolleri y Criado
Roqué, 1968), con su notable fauna de insectos, y

Cortaderita (Groeber y Stipanicic, 1953), con una
muy diversa flora de Dicroidium que representa
una etapa paleofloristica particular: el Cortaderitia-
no, y otras unidades equivalentes. Otras unidades
estratigraficas referidas a este intervalo en Argen-
tina incluyen la Formacion Ischichuca, (Frengue-
1li, 1944), y su sinénimo la Formacion Chafares
(Romer y Jensen, 1966; Bonaparte, 1967).

Esta unidad (que prefiero nominarla Formacion
Ischichuca, segin mis propias observaciones en
el campo, 1967) ha sido recientemente (Ezcurra
et al., 2017) diferenciada en un sector basal que
posee una asociacion de reptiles muy distinta a
la clasica “Fauna de Los Chafares”, mayormente
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descripta por Romer (1966-1972). La nueva fau-
na, de los niveles inferiores de Los Chanares se
caracteriza por la presencia del primitivo arcosau-
rio Tarjadia, un rincosaurio similar a Stenaulor-
hynchus, primitivos traversodontes comparables a
Scalenodon y también abundantes individuos de
los géneros Massetognathus y Dinodontosaurus.

Para el sur de Brasil se han definido las Se-
cuencias Pinheiros-Chiniqua y Santa Cruz, mas o
menos equivalentes (Horn et al., 2014), a las For-
maciones Ischichuca-Los Chanares y Los Rastros,
las que estan presente en las localidades de Santa
Cruz, Candelaria y Sao Pedro do Sul, (Langer et
al;2007). La Formacion Santa Maria que se expo-
ne en Passo das Tropas, a unos pocos kilometros al
sur de la ciudad de Santa Maria posee una varia-
da asociacion floristica (anisiana-ladiniana sensu
Stock Da Rosa et al., 2013), que la consideramos
aqui mas probablemente ladiniana.

La clasica bioestratigrafia de la localidad de Los
Chanares (Romer y Jensen, 1966), como asi la suce-
sion estratigrafica de Santa Maria I (Pinheiros-Chini-
qué), han sido substancialmente mejoradas por el des-
cubrimiento de niveles y asociaciones de tetrapodos
algo mas antiguos. Para Los Chanares la nueva Aso-
ciacion de Tarjadia, (Ezcurra et al., 2017), y para San-
ta Maria I los primitivos cinodontes Aleodon y Scale-
nodon (Martinelli et al., 2017; Melo et al., 2017).

En general, los tetrapodos y las plantas registra-
das en Santa Maria I son notablemente similares a
aquellas conocidas de Argentina. Como en Los Cha-
fares Superior la fauna de tetrapodos se compone de
diversos dicinodontes basales (los cuales representan
aproximadamente el 60% de los especimenes cono-
cidos; Schultz et al. 2000) y abundantes cinodon-
tes chiniquodontidos y traversodontidos (Abdala y
Giannini, 2002; Abdala et al., 2006, 2008; Langer
et al., 2007), asi como escasos rauisuquios (Huene,
1942; Lacerda et al., 2016) y proterochampsidos
(véase Machado y Kischlat ez al., 2003).

Los niveles mas antiguos reconocidos de San-
ta Maria I recientemente (Martinelli et al., 2017),
poseen taxones de cinodontes y arcosauromorfos
algo mas primitivos que los reconocidos hasta aho-
ra (ver Lacerda et al 2015., Schultz et al., 2015).

La Flora de este intervalo biocronoldgico tan-
to en el sur de Brasil como en Argentina es extre-
madamente variada e informativa, tanto en micro
como en macrofosiles (Morel et al, 2001), y se
enmarca en la edad floristica Cortaderitiana infe-
rior (Artabe et al., 2001). En esta edad aparecen
por primera vez en la region las Coniferales, las
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Corystospermaceae se vuelven elementos domi-
nantes en las asociaciones floristicas, y se diversi-
fican las Peltaspermales y las Cycadales (Artabe et
al.,2001; Morel et al., 2003).

Un amplio analisis de la Flora de este periodo
ha sido tratado en especial amplitud por Morel et
al. (2001). La diversidad de nuevos tipos adapta-
tivos desarrollados por las plantas y los tetrapodos
del Mesotriasico Tardio, seran brevemente tratados
a continuacion y mas adelante en los capitulos fina-
les de este trabajo. Durante el Mesotriasico Tardio,
en la cuenca Cuyana (San Juan y Mendoza, Forma-
ciones Cortaderita y Paramillo, y parte inferior de
la Formacion Potrerillos) se desarrollaron bosques
mayormente siempreverdes subtropicales estacio-
nales y bosques subtropicales esclerdfilos. Durante
este tiempo se produjo una diversificacion de los
representantes arboreos de las Corystospermaceae,
que se organizaron segun dos lineas filéticas (cu-
neumxyloide y rhexoxyloide). Respecto de la orga-
nizacion caulinar, las corystospermas alcanzaron un
alto grado de especializacion al combinar diferentes
tipos de variantes cambiales (cambiumes, supernu-
merarios, sucesivos, remanentes, inverso, diferen-
cial) (Bodnar, 2012). Esta organizaciéon caulinar
les otorgo a las corystospermas arborescentes una
mayor capacidad para sobrevivir en los ambientes
del Triasico, con climas fuertemente estacionales,
con inviernos secos y una actividad volcanica per-
sistentes, ya que varios ciclos de floema activos les
permitia una regeneracion rapida y vigorosa de los
tejidos luego de las heridas, y una mayor flexibili-
dad en sus troncos (Bodnar y Coturel, 2012).

Asociados a sistemas fluviales se desarrollaron
bosques mayormente siempreverdes subtropica-
les, estacionales, donde las corystospermas con-
formaron el primer estrato arboreo, por encima
de las coniferas, con un sotobosque compuesto de
helechos, y arbustos de corystospermas, peltasper-
mas y cycadales (Brea et al., 2008; Bodnar, 2010;
Bodnar et al., 2019). Algo mas alejados de los
cuerpos de agua se emplazaban bosques esclerofi-
los compuestos casi exclusivamente por corystos-
perma achaparradas (Artabe et al., 2001).

Vale la pena remarcar que, de acuerdo con un in-
cremento constante en la aridez, a lo largo del Triasi-
co Medio tardio los tipos foliares de las Coystosper-
maceae, como por ejemplo Dicroidium y Johnstonia,
presentan una marcada tendencia a la reduccion fo-
liar, lo cual estaria indicando una mayor adaptacion
a las prevalecientes condiciones de aridez, siendo las
especies monopinadas o de lamina entera abundantes



y dominantes hacia el Cortaderitiano tardio-Floriano
(Retallack, 1977), una caracteristica que hoy en dia
se observa en comunidades vegetales xerofiticas. Un
patrén semejante parecen también haber seguido las
Peltaspermaceae (Zamuner et al., 2001).

En relacion a los vertebrados del Triasico Me-
dio tardio, edad Reptil Chanarense Tardia, (Bona-
parte, 1973), es importante recordar que a partir
del descubrimiento de la localidad fosilifera de
Los Chafiares en la provincia de La Rioja hecha
por el Profesor A.S. Romer y asistentes, en 1964,
(Romer y Jensen, 1966), el registro fosil de tetra-
podos de este subperiodo tuvo un incremento muy
grande, no s6lo en nuestro pais sino también en el
Sur de Brasil. La localidad de Los Chafares fue
explorada y estudiada en los ultimos 40 afios en
repetidas oportunidades por comisiones conjuntas
de la Universidad de La Rioja y el Instituto Lillo
de Tucuman, como asi por parte de investigadores
del Museo Argentino de Ciencia Naturales, lo que
ha generado la formacion de amplias colecciones
locales que superan la registrada inicialmente por
la comision del Museum of Comparative Zoology
de la Universidad de Harvard. El material fosil pu-
blicado y o interpretado de Los Chanares incluye
cinodontes traversodontidos, probainognatidos,
chiniquodontidos y therioherpétidos, y dicinodon-
tes. Los arcosauromorfos estan bien representados
por ‘“rauisuquios”, proterochampsidos, largerpé-
tidos, lagostiquidos, doswéllidos y aetosaurios.
Ademas se ha registrado un pequefio rincosaurio
(Ezcurra et al., 2015) y un pequefio y primitivo
dinosauromorfo saurisquio (Novas, com.pers.).

Es remarcable que los cinodontes son muy fre-
cuentes (en el caso de Massetognathus, este taxon
representa mas del 40% de toda la fauna de vertebra-
dos del sector superior), pero poco diversos (repre-
sentados solo por 4 especies), mientras que los arco-
sauriformes son relativamente escasos (representan
menos del 18% del total de la fauna), pero notable-
mente diversos (se cuentan al menos unas § espe-
cies). Esto no representa un fenémeno aislado, pues-
to que un patron semejante se ha indicado para otras
localidades gondwanicas, incluyendo la Formacion
Rio Mendoza, del Triasico Temprano (Mancuso et
al., 2014), y la Zona-Asociacion de Santacruzodon
(Secuencia Santa Cruz), en Brasil, en donde los ci-
nodontes (especialmente los traversodontidos), re-
presentan alrededor de 80% de la fauna.

El estudio de nuevos especimenes muestra que
la denticion de los cinodontes traversodontidos de
Los Chanares se ha perfeccionado logrando una
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oclusion alternada y un desplazamiento palinal,
triturante hacia atras.

Segin estudios recientes de Crompton et al.
(2017), estos cinodontes desarrollaron un siste-
ma especial de la osificacion de los huesos turbi-
nales, capaces de humedecer el aire seco aspirado
y también de reducir el contenido de agua de los
aires muy hiimedos. Es probable que esta especiali-
zacion de la cavidad nasal de los traversodontidos,
que habria estado presente también en los taxones
de la Zona-Asociacion de Dinodontosaurus (Se-
cuencia Pinheiros-Chiniqua de R.G.S), como asi en
cinodontes insectivoros y carnivoros del Triasico
Medio, haya sido una adaptacion para superar las
fluctuaciones climaticas inferidas por estudios pa-
leobotanicos (Petriella, 1979; Spalletti et al., 1999).
Otras especializaciones observadas en tetrapodos
de Los Chanares se refieren al logro del bipedalis-
mo en ciertos arcosaurios, un recurso para despla-
zarse a mayor velocidad y ver a mayor distancia,
que ha comprometido a gran parte del esqueleto
postcraneano, seglin lo indicamos a continuacion:

a) modificacion de las vértebras cervicales y las
primeras dorsales y de sus sistemas muscular para
conformar un cuello en forma de S, manteniendo
el craneo en posicion horizontal;

b) modificacion de los huesos pélvicos, con el
sacro mas firmemente unido a los iliones, una ma-
yor lamina anterior del ilion para ampliar la mus-
culatura con las extremidades posteriores;

¢) profundizacion del acetabulo para fijar mas
firmemente la cabeza femoral a la pelvis;

d) desarrollo del digitigradismo en la extremi-
dad posterior con fuerte modificaciones en las es-
tructuras del astragalo, calcaneo y extremos distales
de la tibia y fibula, dando lugar a que la primitiva
condicién crurotarsal se modifique a la condicion
mesotarsal. Estos cambios y otros no citados aqui
de los miembros anteriores, fueron el complejo fun-
damento del éxito de los arcosaurios posteriores del
Triasico Superior y los del Jurasico que dieron lugar
al surgimiento de las aves (Ostrom, 1978; Bakker,
1986; Agnolin y Novas, 2013).

La variada asociacion de tetrapodos del Triasico
Medio tardio también posee especies con gran im-
portancia evolutiva, especialmente entre los Cyno-
dontia y los Therocephalia, como los mas antiguos
representantes del linaje conducente a los Mam-
malia, se trata de Protheriodon estudianti, conocido
por un craneo y mandibulas completos, pertenecien-
te a la familia Therioherpetidae (Bonaparte et al.,
2006), en estratos pertenecientes a la Zona-Asocia-
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cion de Dinodontosaurus (Secuencia Pinheiros-Chi-
niqua) de la localidad de Dofia Francisca, del Estado
del Rio Grande do Sul, en el sur de Brasil.
Igualmente esta variada Fauna de tetrapodos, de
Argentina y Brasil, con notables especializaciones
anatobmicas no registradas en asociaciones de te-
trapodos del Triasico Medio temprano, indica un
importante hiatus faunistico local pero que puede
ser mas extenso de lo interpretado hasta ahora, por
cuanto los tetrapodos del Triasico Medio de Tanza-
nia y Zambia (Sidor et al., 2013), como asi las nue-

vas asociaciones de tetrapodos del sector inferior de
Los Chanares y de Santa Maria | (Ezcurra et al.,
2017; Martinelli et al., 2017) siguen mostrando un
gran hiatus entre el Triasico Medio temprano (Pues-
toviejense), Anisiano, y el Tridsico Medio tardio
(Chanarense; Ladiniano), con grandes diferencias
en el grado evolutivo de sus componentes, y tam-
bién en la diversidad taxondémica que podria ser
resultado de migraciones, 0 mas probablemente de
cenogénesis regionales desconocidas.

Lamina 21. Especies representativas de las floras del Triasico Medio tardio de la Argentina. A-B, elementos
del estrato arboreo; C-F, elementos arbustivos y del sotobosque. A. Reconstruccion de una corystospermacea
arborea basada en la asociacion de hojas de Zuberia feistmantelii Frenguelli 1943 y troncos de Rhexoxylon
cortaderitaense (Menéndez) Bodnar 2008. B. Reconstruccion de una conifera cupressacea basada en la aso-
ciacion de hojas de Elatocladus planus (Feistmantel) Seward, 1919 y lefio de Juniperoxylon zamunerae
(Bodnar et al.) Ruiz'y Bodnar 2019, C. Dictyophyllum menendezi Bodnar et al. 2018 (helecho dipteridaceo);
D. Dicroidium dubium (Feistmantel) Gothan 1912 (corystosperma), E. Scytophyllum bonettiae Zamuner et
al. 1999 (peltasperma); F. Kurtziana cacheutensis (Kurtz) Frenguelli 1942 (cycadal). A. Tomado de Bodnar
et al. (2016); B. Tomado de Bodnar et al. (2015); C. Tomado de Bodnar et al. (2018); D. Modificado de
Gnaedinger y Herbst (1998a); E. Dibujado por J. Bodnar para este libro; F. Modificado de Lutz et al. (2011).
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Lamina 22. Lagosuchus talampayensis Romer, 1971. A, vista lateral izquierda de la caja craneana, B,
vista medial del maxilar y premaxilar del mismo, C, vista ventrolateral de la region posterior del craneo;
D, vista lateral de escapulo-coracoide; E, vista lateral de nueve vertebras anteriores y diez dorsales en vista
lateral; F, vistas dorsal y ventral del humero; G, vista lateral de la pelvis. Tomado de Bonaparte (1975).
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Lamina 23. Lagosuchus talampayensis Romer, 1971. A, vista anterior de la pelvis; B, tibia y fibula
incompleta junto a los huesos tarsales; C, extremidad posterior; D, pie izquierdo en vista dorsal; E, re-
construccion del esqueleto en vista lateral. Esta especie fue originalmente estudiada por Romer (1971,
1972), y luego ampliamente estudiada por Bonaparte (1975), y se la consider6 como un tipo ancestral a
los dinosaurios saurisquios.
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Lamina 24. Lagerpeton chanarensis Romer, 1972. A, miembro posterior derecho en tres vistas; B, vér-
tebras y huesos apendiculares; C, vista lateral del craneo incompleto de este dinosauriforme Chafarense
superior.
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Lamina 25. Gracilisuchus stipanicicorum, Romer, 1972, un arcosauromorfo basal. A-D, diversas vis-
tas del craneo y mandibulas: A, vista palatina; B, vista dorsal; C, vista lateral derecha; D vista de la
region occipital. Chafiarense superior.
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Lamina 26. Chanaresuchus bonapartei Romer, 1971, un arcosauromorfo proterochampsido. A, B y
C, craneo en vistas lateral, palatina y dorsal respectivamente; D, restos postcraneanos: hlimero y pelvis
en vista lateral, pelvis en vista ventral y dorsal, fémur en dos vistas tibia y fibula segin Romer (1972).
Chanarense Tardio.
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Lamina 27. Tarjadia ruthae Arcucci y Marsicano, 1998. A-C, craneo del arcosaurio que caracteriza
la zona inferior de la Formacion Ischichuca “Chanares”. A, vista dorsal del craneo; B, vista lateral del
mismo; C, vista palatina del mismo. Esta biozona de Tarjadia es unos 3 millones de aflos mas antigua
que los clasicos niveles fosiliferos de la localidad de Los “Chafiares”. Tomado de Ezcurra et al. (2017).
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Lamina 28. Aleodon cromptoni Martinelli et al., 2017. A, craneo en vista dorsal; B, craneo en vista
lateral izquierda; C, craneo en vista palatina; D, mandibula izquierda en vista lateral. Procedente de los
niveles basales de la Formacion Santa Maria I (Secuencia Pinheiros-Chiniqué), edad correlacionable
con el Chafarense Temprano. Se trata del primer registro de Aleodon fuera de Africa. Tomado de Mar-
tinelli et al. (2017).
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Lamina 29. Probainognathus jenseni, descripto originalmente por Romer (1970). Diversas vistas del
craneo: A, dorsal; B, vista palatina; C, vista occipital; D, detalle de la region temporal; E, detalles de la
articulacion mandibular; F, vista lateral del craneo. Proceden del Chanarense Tardio.
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Lamina 30. Chanaria platyceps Cox, 1968. Vistas del craneo holotipo. A, vista occipital; B, vista lateral
izquierda. Dinodontosaurus brevirostris Cox, 1968, craneo en vistas: C, dorsal; D, palatina; E, lateral
izquierda. Proceden del Chafnarense Tardio.
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Lamina 31. Massetognathus pascuali Romer, 1967. A, vista palatina; B, dorsal y C, craneo y mandi-
bula en vista lateral izquierda. Es el cinodonte mas frecuente en los niveles superiores de Los Chafiares.
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Lamina 32. Probelesodon minor Romer, 1973. Figs. A-B, vistas lateral del craneo y mandibula y dor-
sal del craneo, de este cinodonte carnivoro. Figs. C y D, Belesodon magnificus von Huene, 1936, vista
lateral y dorsal del craneo del cinodonte carnivoro gigantesco. Material procedente de la Formacién
Santa Maria (Secuencia Pinheiros-Chiniqud), en la localidad de Chiniqud, R.G.S. Brasil. Segtn algunos
autores seria sindnimo de Chiniquodon theotonicus.
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Lamina 33. Megagomphodon oligodens Romer, 1972. Vistas del craneo y mandibula: A, vistas dorsal
del craneo; B, mandibula izquierda; C, vista palatina del craneo; D, vista lateral izquierda del craneo de
la misma especie. La validez de este género ha sido objetada por estudios de desarrollo ontogenético,
pero la gran experiencia del profesor Romer pone en dudas las objeciones. Chafiarense Superior.
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Lamina 34. Chiniquodon theotonicus von Huene, 1936. Vistas del craneo y mandibula del cinodonte
carnivoro: A, vistas dorsal del craneo; B, vista lateral del craneo y mandibular. C y D, Belesodon magni-
ficus von Huene, 1936, C, reconstruccion de la vista occipital; D, vista palatina del craneo. Procedentes
de Formacion Santa Maria, Chiniqua, R.G.S., Brasil. Este es el ejemplar mas gigantesco que se conoce
de un cinodonte carnivoro de Gondwana.
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Lamina 35. Scalenodon ribeiroae Melo et al., 2017. Fragmento anterior del craneo en vistas: A, dorsal;
B, palatina; C, lateral derecho. Proveniente del sector mas inferior de la Secuencia Santa Maria 1. El
género Scalenodon, citado por primera vez fuera de Africa, proviene de niveles equivalentes al sector
inferior de la Formacion “Chafares”. Tomado de Melo ef al. (2017).
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Lamina 36. Bonacynodon schultzi Martinelli et al., 2017. Vista ventrolateral del craneo de un pequeiio
y nuevo cinodonte carnivoro de los niveles basales de la Formacion Santa Maria I, correlacionable con
los niveles del Chanarense Temprano. Tomado de Martinelli et al. (2017)
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Capitulo VII
El TRIASICO TARDIO

Abstract. Late Triassic. In this sub-period, which is the longest of the period, plants (i.e., conifers) and
tetrapods (i.e., mammals and dinosaurs) began their extended and significant history and underwent sev-
eral fundamental evolutionary steps. A variety of pre-dinosaurs inhabited Brazil and Argentina during the
early Late Triassic, which were misinterpreted by most authors as true Saurischians and Ornisthischians.
Large basal sauropodomorphs from the late Middle Triassic survived through the whole Late Triassic,
despite their quadrupedal and crurotarsal conditions. The assemblages from Early Coloradian in Argentina
and Riograndia Zone in Brazil allow us to reconstruct the first evolutionary steps of the saurischian dino-
saurs (Guaibasaurus) and the Therioherpetidae, which had mammaliaform skulls (exceptionally complete
and well-preserved) and postcranial skeletons. This family provides new insight on the origin of mam-
mals and a better understanding of the morpho-functional relationship among the non-mammaliaform
Cynodontia and Therocephalia of the Late Triassic. In Argentina, such assemblage is represented in the
uppermost levels of Los Colorados Formation (Late Coloradian) and includes primitive plantigrade archo-
sauromorphs, basal crocodyliforms, Ornithosuchidae, and small and giant “prosauropods” (with {up to //
about} 80-cm long femurs). The study of giant sauropod species revealed a relationship between body
size and complexity and height of dorsal vertebrae. It is likely that the “prosauropods” from Los Colorados
were not the ancestors of the Jurassic sauropods.

Generalidades

El Tridsico Tardio o Superior es el mas extenso
temporalmente de los subperiodos tridsicos, con
una duracion del orden de mas de 30 millones de
afnos (Ezcurra, 2010), razon por la que abarca una
gran cantidad de acontecimientos paleobiologicos,
como extinciones, recambio de faunas y floras, y
fuertes variaciones climaticas (e.g. Morel et al.,

2001; Spalletti et al., 2003). Por ello hemos crei-
do util dividir el tratamiento del Tri4sico Tardio en
tres secciones, segin la sucesion y caracteres de
sus asociaciones de tetrapodos: Ischigualestense,
Coloradense Inferior y Coloradense Superior (véa-
se Bonaparte, 1973).
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Triasico Tardio temprano

Lamina 37. Guaibasaurus candelariensis Bonaparte et al, 1999. Uno de los dinosaurios saurisquios
mas primitivos, con muchos caracteres anatomicos de teropodos. Atin se desconocen sus afinidades
filogenéticas. Formacion Caturrita, R.G.S., Brasil. Ilustracion por Jorge Blanco.

Esta seccion basal del Triasico Tardio esta
integrada por diversas unidades estratigraficas de
Argentina y Brasil que han aportado variados res-
tos de plantas y tetrapodos que han servido de base
para el reconocimiento de edades locales (Bona-
parte, 1973; Morel et al., 2001; Langer y Schultz,
2007; Bonaparte et al., 2007).

Las unidades sedimentarias referidas a este in-
tervalo en Argentina y Brasil se caracterizan por
un variado contenido fosil de plantas y tetrapodos
menos diversos que en El Chafiarense. Son ellas
las Formaciones Ischigualasto (Frenguelli, 1944),
Potrerillos, Cacheuta (Truempy y Lehz, 1937), y
otras equivalentes.
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En el Sur de Brasil los depdsitos del Triasico
Tardio temprano se limitan a los niveles inferiores
de la Secuencia Candelaria e integran a la biozo-
na de Asociacion de Hyperodapedon (Horn et al.,
2014).

Las diversas plantas registradas en la seccion
inferior del Tridsico Tardio son parte de la Flora
de Dicroidium.

Entre las unidades estratigraficas de relevancia
que han brindado evidencias vegetales se cuentan
las Formaciones Potrerillos (provincia de Mendo-
za) e Ischigualasto (provincia de San Juan) (Artabe
etal.,2001). Este lapso temporal se caracteriza por
la reduccion en nimero de especies de las corys-



tospermaceas arborescentes, y comienza aqui el
apogeo de las corystospermas herbaceo-arbustivas
(Morel, 1991, 1994). En concomitancia con la re-
duccién de Corystospermaceae arboreas, las coni-
feras (i.e. Voltziaceae, Araucariaceae, Podocarpa-
ceae y Curpressaceae) y ginkgoales se convierten
en las especies de porte arboreo dominantes en los
bosques (Spalletti et al., 2003).

La mayoria de los tetrapodos de este subpe-
riodo de Argentina provienen de las Formaciones
Cacheuta e Ischigualasto, los que permitieron re-
conocer la Edad Reptil Ischigualastense (Bona-
parte, 1973). Se compone de los laberintodontes
Pelorocephalus (Cabrera, 1944; Bonaparte, 1975)
y Promastodonsaurus (Bonaparte, 1963). De la
Formacion Ishigualasto y mayormente del tercio
inferior de esa unidad, se han registrado excelentes
materiales de primitivos dinosaurios Herrasauri-
dae: Herrerasaurus Reig 1963, Ischisaurus Reig,
1963, Sanjuansaurus Alcober y Martinez, 2010,
Freguellisaurus Novas, 1986, y Guaibasauridae:
Eoraptor Sereno et al., 1993, Chromogisaurus
Ezcurra, 2010, Eodromaeus Martinez et al., 2013
y Panphagia Martinez y Alcober, 2010. Todos
ellos notablemente mas derivados que los arcosau-
rios de Los Chaiares, indicando la presencia de
un considerable hiatus morfoldgico entre unos y
otros, eventualmente representado por el espacio
temporal de la Formacion Los Rastros.

Los trabajos de exploracion y recoleccion de
vertebrados en la Formacion Ischigualasto, en la
Hoyada homoénima, hoy Valle de la Luna, se ini-
ciaron en forma continuada a partir de 1959, desde
el Instituto Miguel Lillo de la Universidad Nacio-
nal de Tucuman, con la iniciativa de los Dres. O.
A. Reig y S. Archangelsky, y la participacion ac-
tiva de G. Scaglia y J. F. Bonaparte, alentados por
la exitosa expedicion dirigida por el Profesor A.
S. Romer, del Museum of Comparative Zoology,
en 1958. Este episodio inicial en la investigacion
paleontoldgica de nuestro Tridsico, marco el ini-
cio de una fructifera etapa de estudios mesozoicos
para nuestro pais, centrado hasta entonces al estu-
dio paleontologico del Cenozoico, encabezado por
figuras tales como Ameghino, Kraglievich, Simp-
son, Pascual, etc. Los nuevos clados descubiertos
en esos aflos en Ischigualasto han generado, en
mas de 50 afios, un aluvion de nuevos profesiona-
les dedicados al estudio de la evolucion de diver-
sos tetrapodos mesozoicos, y variados y amplios
trabajos de analisis de las especies nuevas descu-
biertas, lo que dio lugar a integrar exhibiciones ex-
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cepcionales de tetrapodos mesozoicos de América
del Sur en paises del hemisferio norte.

Los tetrapodos de este intervalo se caracteri-
zaron por presentar varias especies de dinosaurios
de clados primitivos como ser Herrerasauridae,
Guaibasauridae, o Pisanosauridae, ninguno de
ellos relacionados de manera directa con los di-
nosaurios Sauropodomorpha, Theropoda u Orni-
thischia post-carnianos (Bonaparte, 2007; Novas,
2009; Agnolin y Rozadilla, 2010). Formas tales
como Foraptor, Panphagia, Saturnalia, y Chro-
mogisaurus, propuestas como ancestros de Sauro-
podomorpha, parecen no encontrarse relacionados
de manera directa con dicho clado. Asi, trabajos
en preparacion por los autores resultan en el reco-
nocimiento que durante el Carniano no existieron
registros ciertos de Theropoda, Sauropodomorpha
u Ornithischia, idea sostenida por diversos autores
previos (Bonaparte et al., 1999; 2006; Thulborn,
2006; Bonaparte, 2007; Novas, 2009). Vale la
pena aclarar que registros de supuestos teropodos
carnianos en Europa y Estados Unidos han sido
re-fechados y resultaron ser de edad Noriana (véa-
se Brusatte et al., 2010; Rauhut y Hungerbiihler,
2000). Al igual de lo que ocurre con Theropoda,
verdaderos Sauropodomorpha se reconocen exclu-
sivamente solo para el Noriano.

Otros arcosaurios ischigualastenses incluyen
los proterocampsidos (Proterochampsa, Pseudo-
champsa; Reig, 1959; Trotteyn y Ezcurra, 2014),
actosaurios (Aetosauroides; Casamiquela, 1960,
1961, 1967), los “rauisuquios” (Prestosuchus, Sau-
rosuchus, Reig, 1959), lagerpétidos (Martinez et
al., 2013), silesauridos (representados por Pisano-
saurus € Ignotosaurus. Martinez et al., 2013; Agno-
lin y Rozadilla, 2017) y poposaurios (Sillosuchus,
Alcober y Parrish, 1997). También rincosaurios del
género Hyperodapedon son muy frecuentes (Marti-
nez et al., 2011, 2013). Entre los cinodontes traver-
sodontidos, Exaeretodon es muy abundante junto
a los rincosaurios, en tanto que de Ischignathus se
han registrado pocos ejemplares. Los cinodontes in-
sectivoros y carnivoros como Chiniquodon, Ecteni-
nion, Diegocanis y cf. Probainognathus, son poco
frecuentes (Martinez et al., 2011, 2013).

En cuanto a los dicinodontes (Pretto et al., 2015;
Cabreira et al., 2011; 2016), se han registrado con
cierta frecuencia restos de Ischigualastia (Cox,
1964), aparentemente el unico taxén sobreviviente
de este grupo de especializados terapsidos.

Recientemente, Martinez et al. (2011, 2013)
han analizado en detalle la fauna ischigualastense
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y la variacion en la diversidad y abundancia de los
diferentes linajes de vertebrados a lo largo de la
secuencia de la Formacion Ischigualasto. Estos au-
tores concluyeron de manera logica, que a lo largo
de esta secuencia pueden reconocerse diferentes
asociaciones faunisticas, especialmente distingui-
bles por las distintas proporciones de vertebrados
registrados.

En el Sur de Brasil, los tetrapodos de la Bio-
zona de Hyperodapedon de la Formacion Santa
Maria de RGS., se conocen a partir de la obra de F.
von Huene (1936-42). Este autor estudié una va-
riada asociacion de tetrapodos similares a la Fauna
de edad Ischigualastense de Argentina.

Recientemente, de estos estratos se extrajo gran
parte del esqueleto del lagerpétido Ixalerpeton po-
lesinensis (Cabreira et al., 2016). Esta especie in-
cluye materiales de los miembros y el craneo que
demuestran que los lagerpétidos constituyeron un
grupo muy particular, y posiblemente no relacio-
nados cercanamente a los dinosaurios. De hecho,
el material craneano muestra rasgos marcadamente
mas primitivos cuando Ixalerpeton es comparado
con dinosaurios basales como Eoraptor y Herre-
rasaurus. Ixalerpeton demuestra que los lagerpé-
tidos constituyeron un linaje muy especializado
de arcosaurios con una conformacion anatomica
inédita. En este sentido, Novas y Agnolin (2016)
han propuesto que este linaje tal vez no estuviera
cercanamente relacionado a los Dinosauriformes.

Los dinosaurios de la Biozona de Hyperodape-
don, al igual de lo que ocurre en el Ischigualastense
argentino, se encuentran representados por varias
formas basales, como ser Buriolestes schultzi, Pam-
padromaeus barberenai, Bagualosaurus agudoen-
sis, todos ellos relacionados al origen de los Sauro-
podomorpha (Cabreira et al., 2011, 2016; Pretto et
al., 2018). Sin embargo, como hemos indicado mas
arriba, estas formas posiblemente no se encuentren
relacionados a linajes dinosaurianos mas derivados
como Theropoda, Sauropodomorpha u Ornithis-
chia. Por otro lado, estas formas plesiomorficas pa-
recen encontrarse mas relacionadas entre si e inclu-
so con formas de Ischigualasto como ser Foraptor
0 Panphagia. Estos taxones constituirian grupos
troncales sucesivos hacia los linajes dinosaurianos
“verdaderos” o Eudinosauria.

En la Biozona de Hyperodapedon se ha regis-
trado el gigantesco Belesodon (Huene, 1942), que
es el mas grande entre los cinodontes carnivoros.
También de esa procedencia se conocen restos
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muy completos de Trucydocynodon (Oliveira et
al,2010). Una variedad de restos fragmentarios de
cinodontes de la Biozona de Asociacion de Hype-
rodapedon ha sido registrada (Abdala y Ribeiro,
2000, 2003, 2010, etc.), lo que indica la frecuen-
te presencia y gran diversidad de cinodontes en
este periodo. Recientemente fueron comunicados
diversos nuevos géneros de cinodontes insectivo-
ros probainognatidos como Bonacynodon, Santa-
cruzgnathus, ademas de Botucaraitherium,y Can-
delariodon, este ultimo reinterpretado (Soares et
al., 2014; Martinelli et al., 2015, 2016, 2017).

En un enfoque interpretativo general de las aso-
ciaciones de tetrapodos triasicos de Gondwana se
puede reconocer que la mayor dominancia y diver-
sidad de los cinodontes habia ocurrido a principios
del Triasico Superior.

A finales del piso Cortaderitiano (coincidente
también con el limite Carniano inferior-Carniano
superior) se registra un importante aumento en
las precipitaciones y la humedad ambiental, que
representa un pico en la humedad de gran impor-
tancia y de influencia aparentemente cosmopoli-
ta, pero escasa extension temporal (Carey, 1984;
Simms y Ruffell, 1989, 1990; Wing y Sues, 1992;
Colombi y Parrish, 2008). Este evento, llamado
“Evento Pluvial Carniano” (Visscher ef al. 1994) o
“Episodio Himedo Carniano” (Ruffel ez al. 2016),
consituiria el pico maximo del megamonzén de
Pangea (Preto et al. 2010). El amplio registro de
indicadores de climas himedos en sedimentos
carnianos evidencia este pico (Parrish 1993; Co-
lombi y Parrish 2008). Aunque el clima general
durante el Triasico Tardio en Argentina habria sido
semi-arido, el evento himedo del Carniano esta
documentado como un episodio de corta duracion
en la Formacion Ischigualato, provincia de San
Juan (Colombi y Parrish 2008; Césari y Colombi,
2016). Las palinofloras muestran un incremento
de plantas higrofiticas en dicha unidad (Césari y
Colombi 2016). En otro depocentro de la Argen-
tina (en la seccion superior de la Formacion Po-
trerillos, provincia de Mendoza), la presencia de
musgos y la abundancia de helechos con grandes
frondes, como las Marattiales y Osmundales, son
indicadores de condiciones mas humedas (Morel
1994; Artabe et al. 2001; Coturel et al., 2018). El
comienzo y final de este episodio parece ser sin-
cronico con cambios bidticos significativos, que
incluyen tanto extinciones como diversificaciones
(Simms y Ruffell 1989, 1990).
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Los tetrapodos mejor representados del sector inferior de la
Formacion Ishigualasto (y equivalentes), Ischigualastense o
Triasico Tardio temprano

Lamina 38. Herrerasaurus ischigualastensis Reig, 1963. Esqueleto semi-completo, historico, del pri-
mer dinosaurio descubierto en el Tridsico de Argentino, de los niveles inferiores de la Formacion Ischi-
gualasto. Este ejemplar, depositado en el Museo de la Universidad Nacional de Tucuman, fue una de las
primeras evidencias de este clado en el Triasico de América del Sur.
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Lamina 39. Ischigualastia jenseni Cox, 1962. Arriba, esqueleto completo descubierto en las cercanias
de la “Cancha de Bochas” en la Formacion Ischigualasto; en exhibicion en el Museo de la Universidad
Nacional de Tucuman. Abajo, Ischigualastia jenseni Cox, 1962; craneo y mandibula del holotipo en
vista lateral proveniente de la misma Formacion.
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Lamina 40. Perolocephalus ischigualastensis Bonaparte, 1975. Reconstruccion en vivo de este labe-
rintodonte de los niveles basales de la Formacion Ischigualasto. [lustracion por Bernardo Gonzélez-Ri-
ga. Debajo, Proterochampsa barrionuevoi Reig, 1958, un primitivo arcosauromorfo del sector inferior
de la misma Formacion.
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Lamina 41. Rincosaurios de antigiiedad Ischigualastense. A, B, C y E, Hyperodapedon huenei Lan-
ger y Schultz, 2000. A, vista dorsal, B, vista lateral de la misma especie, C, ventral, y E, occipital; D
y F, Hyperodapedon sanjuanensis Sill 1970, en vistas ventral y occipital. A-C, E tomado de Langer y
Schultz (2000); D, F tomado de Sill (1970).
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espina postzigapofisis

neural
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postacetabular
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preacetabular
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Lamina 42. Rauisuchus tiradentes von Huene, 1942. A, recontruccion esqueletaria; B, elemento cervical;
C, escapulo-coracoides derecho en vista lateral; D, ilion izquierdo en vista lateral; y E, premaxilar derecho
en vista lateral. Procedencia: ZA de Hyperodapedon (base de la Secuencia Candelaria) de R. G. S.
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Lamina 43. Pseudochampsa ischigualastensis (Trotteyn et al., 2012), craneo en vistas A, lateral, B,
dorsal; y C, vista dorsal del esqueleto. Modificado de Trotteyn y Ezcurra (2014).
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Lamina 44. Reconstruccion esqueletaria de dos dinosauriomorfos de Ischigualasto. A, Panphagia pro-
tos Martinez y Alcober 2009; B, Eoraptor lunensis, Sereno et al. 2013. Ambos ejemplares depositados
en el museo de la Universidad Nacional de San Juan. A, modificado de Martinez y Alcober (2009); B,
tomado de Sereno ef al. (2013).
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Lamina 45. A, Chromogisaurus novasi, Ezcurra, 2010. Un posible guaibasaurido de la Seccion inferior
de la Formacion Ischigualasto. B, Sacisaurus agudoensis Ferigolo y Langer, 2013. Un dinosauriforme
Silesauridae de la Formacion Santa Maria de R.G.S. Distintas piezas aisladas de ambos ejemplares. A,
tomado de Ezcurra (2010); B, tomado de Ferigolo y Langer (2013).
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Lamina 46. A, D, Eoraptor lunensis Sereno et al., 1993, A, craneo en vista lateral izquierda; C, mano
en vista dorsal; B, D, Eodromeus murphi Martinez et al., 2011, B, craneo en vista lateral izquierda;
C, mano en vista dorsal. Ambos considerados en descripciones previas como ancestrales a Sauropo-
domorpha o Theropoda. Es probable que se trate de dinosauros basales, posiblemente emparentados a
Guaibasauridae.
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Lamina 47. A, Buriolestes schultzi Cabreira et al., 2016; reconstruccion tentativa del esqueleto, For-
macion Santa Maria R. G. S. B, reconstruccion del esqueleto de Pampadromaeus barberenai Cabreira
et al., 2011, Formacion Santa Maria. Se trata de dinosaurios saurisquios primitivos de relaciones filo-
genéticas inciertas.
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Lamina 48. A, B, Saurosuchus galilei Reig, 1958, craneo en vistas lateral y dorsal del rauisuquio del
Sector Medio Superior de la Formacion Ischigualasto; C, Prestosuchus chiniquensis von Huene, 1942,
vista lateral del craneo y mandibula del rauisuquio,de la Formacion Santa Maria. Se trata de dos grandes
carniveros plantigrados y crurotarsales.
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Lamina 49. A, B, C Chiniquodon cf. theotonicus, tres vistas del fragmento anterior del crdneo del
cinodonte carnivoro en vistas dorsal, palatina y lateral (tomado de Bonaparte, 1966); Formacion Is-
chigualasto; D, Dinodontosaurus brevirostris Cox, 1968, vista palatina del craneo procedente de la
Formacion “Chafiares™ Superior; frecuentemente se han encontrado especies similares en Santa Maria
e Ischigualasto; E, vista occipital del craneo del dicinodonte Barysoma lenzii Romer y Price, 1944,
Formacién Santa Maria.

88



Cap. VII: El Triasico Tardio

Lamina 50. A, Trialestes romeri Reig, 1963, Crocodylomorpha, craneo y huesos apendiculares; B,
Venaticosuchus rusconii Bonaparte 1971, reconstruccion del craneo y mandibula procedente del sector
Superior de la Formacion Ischigualasto; C, Pisanosaurus mertii Casamiquela, 1967, hemimandibula
derecha en vistas lateral y medial, procedente del sector Superior de la Formacion Ischigualasto en Ce-
rro “Las Lajas”, La Rioja.
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Lamina 51. A, Exaeretodon frenguelli Cabrera, 1943 cinodonte traversodontido, reconstruccion del
craneo y mandibula en vista lateral izquierda, sector Superior de la Formacién Ischigualasto; B, Ischig-
nathus sudamericanus Bonaparte, 1967, cinodonte traversodontido, vista lateral del craneo y mandi-
bula, sector medio de la Formacion Ischigualasto. Este cinodonte se lo considera relacionado al origen
de los Tritylodontidae.
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Lamina 52. Diegocanis elegans Martinez et al., 2013. Diversas vistas del craneo incompleto del cino-
donte carnivoro, en vistas A, dorsal; B, palatina, y C, lateral derecho. Proviene del sector inferior de la
Formacion Ischigualasto. Se trata de una especie con grandes implicancias en los estudios filogenéticos
del origen de los mamiferos. Modificado de Martinez et al. (2013).
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Lamina 53. Flora representativa del Tridsico Tardio temprano de Argentina. A. Reconstruccion de la
planta completa de la corystosperma arborescente del bosque permineralizado de la Formacion Ischi-
gualasto, basada en la asociacion de hojas de Zuberia zuberi (Szajnocha) Frenguelli 1943; y troncos de
Rhexoxylon pianitzkyi Archangelsky y Brett 1961 emend. Brett 1968. B. Dicroidium odontopteroides
(Morris) Gothan 1912 (corystoperma herbaceo-arbustiva). C. Dicroidium lancifolium (Morris) Gothan
1912 (corystoperma herbaceo-arbustiva). D. Scytophyllum neuburgianum Dobruskina 1969 (peltasper-
ma). E. Heidiphyllum elongatum (Morris) Retallack 1981 (conifera voltziacea). F. Cladophlebis kurtzii
Frenguelli 1947 (helecho osmundal). A. Modificado de Petriella (1978); B-D. Modificados de Gnae-
dinger y Herbst (1998a); E. Modificado de Bomfleur et al. (2013); F. Tomado de Coturel et al. (2018).
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La Seccion Media del Triasico Tardio

Esta seccion del Triasico Tardio la reconoce-
mos como Coloradense Temprano. Corresponde
a la edad paleobotanica Floriana (Spalletti et al.,
2003). Se trata de sedimentos fundamentalmente
oxidantes, tanto en la Formacion Los Colorados
como en los niveles superiores de la Secuencia
Candelaria (“Formacion Caturrita” sensu Andreis
et al., 1980) de Rio Grande do Sul, en Brasil, en
donde se ha definido la Zona-Asociacion de Rio-
grandia, de posible edad Noriano inferior.

Las evidencias floristicas posteriormente a la
frontera carniano-noriana, muestran las condiciones
de aridez que imperaron a lo largo de casi todo el
Triasico Tardio; se registran amplias capas de are-
niscas rojizas fluviales y episodios de vulcanismo
que evidenciarian el clima semiarido o arido que
habria predominado en la region (Spalletti et al.,
2003). En efecto, las paleocomunidades vegetales
durante el Floriano parecen haberse desarrollado
bajo condiciones climaticas con fuerte estacionali-
dad hidrica y térmica, con una larga e importante
estacion seca (Spalletti ef al., 1995; 2003).

En el limite Cortaderitiano-Floriano se pro-
dujo un notable detrimento de numerosos grupos
de Ginkgoales, Peltaspermaceae y Corystosper-
maceae, produciéndose la extincion de aproxima-
damente el 67% de las especies vegetales a nivel
mundial y local (Anderson y Anderson, 1993; An-
derson et al., 1999; Spalletti et al., 1999; Artabe
et al., 2007a.). Mas atn, entre las pteridospermas,
algunas formas que antes eran abundantes (e.g.,
Johnstonia, Pachydermophyllum), quedan relega-
das y subordinadas, mientras que otras que eran
registradas so6lo de manera esporadica durante el
Cortaderitiano Tardio (e.g., Dicroidium crassum)
son ahora extremadamente abundantes (Morel et
al., 2003). En las floras florianas ocurre una mar-
cada dominancia de taxones jurdsicos, como ser
Goeppertella, Cladophlebis y Marattia, asi como
también aparecen por primera vez representantes
de las coniferas Cheirolepidiaceaec (Zamuner et
al.,2001; Morel et al., 2003).

En relacion a tetrapodos, en la seccion inferior
y media de Los Colorados se han registrado restos
de un dicinodonte, Jachaleria (Bonaparte, 1998),
del saurisquio cf. Guaibasaurus (Bonaparte, 2007)
y sauropodomorfos indeterminados (Martinez et
al., 1998).

Los restos de tetrapodos son mas numerosos
y variados en la Zona-Asociacion de Riograndia,
de los niveles superiores de la Secuencia Candela-
ria que en Argentina. En el sur de Brasil, ademas
de Jachaleria (Araujo y Gonzaga, 1980), Protero-
champsa (Barberena, 1982), se conoce una notable
variedad de pequefios tetrapodos. Son ellos Guai-
basaurus Bonaparte et al (1999); Faxinalipterus
Bonaparte et al., (2010) y también el sauropodo-
morpha Unaysaurus (Leal et al., 2004); el pequeiio
reptil Cargninia, (Bonaparte et al., 2010), el esfe-
nodonte Clevosaurus (Bonaparte y Sues, 2006). y
los cinodontes Brasilodon (Bonaparte et al., 2003),
Brasilitherium (Bonaparte et al., 2003), Minicyno-
don (Bonaparte et al., 2010), Riograndia (Bona-
parte et al. 2001) e Irajatherium (Martinelli et al.
2005).

Es interesante comentar que la pobre variedad
de tetrapodos registrada en este subperiodo en Ar-
gentina ha dado lugar a interpretar que las rigidas
condiciones ambientales serian las responsables
de esa escasez o bien por un registro incompleto.
No obstante la notable variedad de tetrapodos de la
Formacion Caturrita en un area de pocos kildme-
tros, nos indica lo contrario, lo que podria llamar
la atencion sobre interpretaciones basadas en re-
gistros poco nuMmMerosos.

Los tetrapodos de este subperiodo proveen de
valiosa informacion evolutiva de los variados gru-
pos registrados. Una es la presencia del mas anti-
guo pterosaurio, Faxinalipterus (ver Dalla Vecchia,
2013) registrado en sedimentos continentales que
indicarian el probable origen de este linaje, de habi-
tos mayormente marinos, en ambientes continenta-
les, para después colonizar el litoral maritimo.

Otra informacion trascendente surge del estu-
dio de los tres géneros de ictidosaurios registra-
dos en esta seccion del Tridsico Tardio medio, que
indican una notable proximidad morfo-anatomica
con los primitivos mamiferos Morganucodonta,
con lo que se completaria la tan esperada eviden-
cia de la transicion Cynodontia-Mammalia (Luo,
2007; Liu y Olsen, 2010; Rodrigues ef al., 2012,
2013; Rufet al. 2014; Bonaparte, 2014; Bonaparte
y Crompton, 2017). Los ultimos autores indican
que el origen de los mamiferos no seria a partir de
los Cynodontia sino de los Ictidosauria, mas rela-
cionados con los Therocephalia.
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Por cierto que estos avances evolutivos repre- de vertebrados continentales con intereses evolu-
sentan el inicio de la cenogénesis que se desarrolld  cionistas, los tetrapodos del Coloradense Tempra-
ampliamente en el Jurasico. Para el paleontélogo no son tantos o mas interesantes que los del Ischi-

gualastense.

Los tetrapodos mejor representados del Sector Medio de la Forma-
ciones Los Colorados y Caturrita, “Coloradense Tardio Medio”

Lamina 54. A, Jachaleria colorata Bonaparte, 1971, vista lateral derecha del craneo y mandibula, pro-
cedente de la Seccion Inferior de la Formacion Los Colorados; Jachaleria es un taxon guia para los es-
tudios bioestratigraficos en R.G.S.; B, Clevosaurus brasiliensis Bonaparte y Sues, 2006, vista lateral y
dorsal del craneo y mandibula, procede de la Formacion Caturrita R.G.S.; C, Cargninia enigmatica Bo-
naparte et al., 2010, fragmento de mandibula incompleta, de la Formacion Caturrita; D, Guaibasaurus
candelariensis Bonaparte et al., 1999, 2006; esqueleto incompleto de un dinosauromorfo vinculado al
origen de los Sauropodomorpha. Procede de la Formacion Caturrita R.G.S.
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Lamina 55. Saturnalia tupiniquim Langer et al., 1999. Elementos del miembro anterior. A, hiimero en

dos vistas; B, escapula coracoides; C, fragmentos proximales de ulna. Procede de la Formacién Caturri-
ta. Tomado de Langer et al. (2007).

95



Tetrapodos, plantas y paleoambientes del Triasico Continental de la Argentina y Brasil

PPI

Lamina 56. Guaibasaurus candelariensis Bonaparte et al., 1999. Diversas piezas del esqueleto pos
craneano: A, ilion izquierdo; B, humero, radio y ulna izquierdos; C, fémur derecho en diversas vistas;
D, tibia y fibula, todos del mismo ejemplar. Procedencia, Formacion Caturrita R. G. S. De Bonaparte
(20006). Se trata de un Dinosauria basal, no relacionado directamente a sauropodomorfos ni teropodos.
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Lamina 57. A, Minicynodon maieri Bonaparte et al., 2010, craneo y mandibula en vistas lateral iz-
quierda y derecha; B, Irajatherium hernandezi Martinelli et al., 2005, rama mandibular incompleta
de este tritelodontido; C, Riograndia guaibensis Bonaparte et al., 2001, craneo y mandibula en vista
lateral derecha y mandibula izquierda en vista medial; D, Brasilodon quadrangularis Bonaparte et al.,
2003, craneo en vista lateral y palatina, cinodonte terioherpétido. Todas estas especies provienen de la
Formacion Caturrita de RGS.
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Lamina 58. A, Brasilitherium riograndensis Bonaparte et al., 2003, vistas dorsal y palatina del craneo
n°® 1043, procede de la Formacion Caturrita; B y C, Therioherpeton cargnini Bonaparte y Barberena,
1975, craneo como se ha preservado en vistas dorsal y lateral del holotipo. Proceden de la biozona de
Hyperodapedon, R. S. G.
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Lamina 59. Prozostrodon brasiliensis Bonaparte y Barberena, 2001; craneo incompleto en vistas: A,
dorsal; B, palatina y C, lateral. Se trata de un cinodonte con notables caracteres mamiferioides al cual le
faltan diversos caracteres diagndsticos mamalianos. Procede de la Formacion Santa Maria de R. S. G.
Algunos autores le han conferido especial importancia filogenética.

Lamina 60. A, Cerritosaurus binsfeldi Price, 1946, vista lateral derecha del craneo del primitivo arco-
saurio de la Formacion Santa Maria. B, Cy D, Stahleckeria potens von Huene, 1942, craneo del enorme
dicinodonte en vistas lateral izquierda, lateral derecha y dorsal de la misma especie, procedentes de la
Formacion Santa Maria de R. G. S. Estudiado recientemente por Vega y Maisch (2005).
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Triasico Tardio tardio

La asociacion faunistica mejor conocida del fi-
nes del Triasico Tardio, es la del sector superior de
la Formacion Los Colorados (Bonaparte, 1971), en
la provincia de La Rioja. Recientemente se ha co-
municado la existencia de una nueva asociacion de
tetrapodos de la Formacion Quebrada del Barro,
en el depocentro de Marayes-Carrizal, que podria
ser coetanea a la de Los Colorados (Martinez et
al., 2015, 2017), en ambos casos con una asocia-
cion de tetrapodos previos a la gran extincion del
limite Tridsico-Jurasico, y también con especies
que anuncian la transicion al Jurasico Temprano.

Las formaciones Rio Blanco (Mendoza) y
Paso Flores (Neuquén) han brindado importan-
tes restos paleofloristicos de similar antigiiedad.
La Formacion Los Colorados, por su parte, solo
es excesivamente pobre en restos vegetales, y ha
provisto hasta el dia de la fecha sélo escasos res-
tos de Coniferales y Corystospermales (Arcucci
et al.,2004).

Si bien el régimen subtropical estacional
persiste durante el Floriano tardio, en algunas
localidades con influencia oceédnica se desarro-
116 un clima subtropical himedo (Spalletti et al.
2003). Los helechos de la familia Dipteridaceae
incrementan su importancia durante este interva-
lo, con el desarrollo de individuos de hojas muy
amplias (Bodnar et al., 2018). Las evidencias
paleofloristicas mas elocuentes corresponden al
Floriano Tardio, edad basada en los restos brin-
dados por la Formacion Paso Flores (Morel et
al., 2001; Artabe et al., 2001). Se observa alli, el
detrimento de las corystospermas, que condujo a
un cambio total de las paleocomunidades arbo-
reas, en donde comienzan a predominar los bos-
ques mixtos de coniferas y Linguifolium (Iglesias
et al., 2011). Este ultimo género seria abundante
en bosques caducifolios de tierras bajas, relacio-
nados a cuerpos de agua dulce e importante hu-
medad permanente, incluyendo costas maritimas,
por lo cual es un taxoén indicativo de condiciones
climaticas con mayor disponibilidad hidrica (Re-
tallack, 1979).

Soélo hay registros de corystospermas arboreas
en la parte inferior de la Formacion Rio Blanco en
la provincia de Mendoza (Artabe ef al., 2007b), re-
presentados por las especies Rhexoxylon brunoi en
lalocalidad de Paramillo de Uspallatay Elchaxylon
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zavattierae en la Mina La Elcha, cerca del Cerro
Cacheuta (Artabe ef al., 1999, 2007b). Estos taxo-
nes presentan dimensiones y patrones caulinares
muy diferentes, ya que R. brunoi alcanzaba un dia-
metro mayor a 70 cm y la anatomia mas compleja
dentro de las corystospermas argentinas, mientras
que E. zavattierae no superaba los 40 cm de dié-
metro y poseia un organizaciéon vascular bastante
simple con un unico tipo de variante cambial (ver
Capitulo 9). Rhexoxylon brunoi y Elchaxylon za-
vattierae constituian bosque monotipicos.

Ademas de las corystospermas, las ginkgoales
y peltaspermas declinan y algunos taxones que ha-
cen su aparicion luego se haran dominantes en el
Jurasico Temprano, como los géneros Goepperte-
lla, Clathropteris, Marattia, Scleropteris, la espe-
cie Cladophlebis grahami y la familia Cheirolepi-
diaceae (Morel et al., 2003).

De esta manera, y al igual de lo que acontece
con la fauna de tetrapodos, las floras del Noriano
poseen una estrecha relacion con aquellas del Ju-
rasico. La extincion tridsico-jurasica se encuentra
entre una de las que mayormente afectd la compo-
sicion floristica de los ecosistemas terrestres (An-
derson et al., 2007). En Argentina, este cambio
floristico se ve reflejado por la desaparicion de
las pteridospermas, incluyendo Peltaspermales y
Corystospermales, sobreviviendo a dicha extin-
cion apenas unas 28 especies vegetales (Artabe et
al.,2007a). Sin embargo, tal como fuera indicado
mas arriba, algunos géneros (e.g., Goeppertella,
Cladophlebis y Marattia), no s6lo sobrevivieron,
sino que se tornaron relativamente abundantes en
tiempos post-triasicos (Iglesias et al. 2011).

Las evidencias del acercamiento composicio-
nal de la fauna y flora de finales del Tridsico Tar-
dio con aquellas del Jurdsico Temprano son evi-
dentes y han sido ampliamente documentadas y
evaluadas por estudios paleobotanicos (Morel et
al, 2001); y paleofaunisticos (Bonaparte, 1982,
Benton, 1994).

Los registros y estudios de los tetrdpodos del
“Retico” también han aportado evidencias de tran-
sicion, pero en menor profundidad (Bonaparte,
1961, 1999; Bonaparte et a/ 2003; Rougier et al.,
2002; Martinelli et al., 2015).

Para el Grupo El Tranquilo, en la provincia de
Santa Cruz -generalmente considerado Tridsico



Tardio tardio (Bonaparte y Vince, 1973) pero ac-
tualmente interpretado como Jurasico Temprano
(Pol y Powell, 2005)- se han registrado abundan-
tes materiales pertenecientes al Sauropodomorpha
Mussaurus patagonicus (Bonaparte y Vince, 1979;
Pol y Powell, 2005; 2007) y un ornitisquio Hetero-
dontosauridae (Baez y Marsicano, 2001).

El conjunto de tetrapodos registrados en el sec-
tor mas superior de Los Colorados, unos 100 me-
tros de espesor de areniscas rojas, incluye una am-
plia variedad de taxones tanto de didpsidos como
de sinapsidos, pero de dudosa asociacion real. Ex-
cepto en un lugar en que fueron hallados restos de
varias especies juntas, conocido como “Fauna de
La Esquina”, no se ha logrado determinar si todo
el conjunto de tetrapodos reconocidos, integraron
una unica y coetanea asociacion o mas de una, en
el intervalo temporal representados por los de los
citados 100 metros de sedimento del sector supe-
rior de Los Colorados, que bien podrian represen-
tar medio millon de afios 0 mas. Algo similar ocu-
rre con los variados macrotaxones comunicados
por Martinez et al. (2015), procedentes de dos lo-
calidades distintas de la Formacién Quebrada del
Barro (Bossi ef al., 1975).

Los géneros del conjunto de tetrapodos de Los
Colorados incluyen una primitiva tortuga Palaeo-
chersis (Rougier et al., 2002), el pequefio Ictido-
saurio Chaliminia (Bonaparte, 1980; Martinelli y
Rougier, 2007); los pseudosuquios Riojasuchus,
Pseudhesperosuchus, el aetosaurio Neoaetosau-
roides, el crocodyliformes Hemiprotosuchus, los
prosauropodos Riojasaurus (Bonaparte, 1971) y
Colaradisaurus (Bonaparte, 1978), el saurépodo
basal Lessensaurus Bonaparte (1999; Pol y Powe-
1, 2007) y los terépodos Zupaysaurus (Arcucci
y Coria, 2003) y Powellvenator (Ezcurra, 2017).
Ademas se han registrado huellas atribuidas a cro-
codilomorfos (Bonaparte, 1997; Arcucci et al.,
2004; Melchor y De Valais, 20006).

En este subperiodo los dinosaurios se tornan en
componentes numéricamente dominantes en todos
los yacimientos (Ezcurra, 2010; Langer et al. 2010;
Martinez et al. 2011), en contraposicion con las aso-
ciaciones faunisticas previas, en las cuales los dino-
saurios nunca superaban el 6% de la totalidad de la
asociacion de tetrapodos (Rogers ef al. 1993).

Es asi que aqui hacen su aparicion los Thero-
poda y Sauropodomorpha en sentido estricto. De
hecho, estos ultimos tienen uno de los mejores re-
gistros en lo que a diversidad y abundancia de es-

Cap. VII: El Triasico Tardio

pecimenes se refiere, un hecho notado por Bakker
(1977) y Bonaparte (1982). Mas de 25 taxones se
han reconocido a lo largo de Sudamérica, Eurasia
y Africa (Weishampel et al., 2004; Brusatte et al.,
2010; Otero et al., 2016) y es frecuente encontrar
entre 3 y 6 especies penecontemporaneas (Brusat-
te et al., 2010).

Vale la pena remarcar que los Theropoda del
Noriano son poco frecuentes y exhiben una baja
diversidad taxonémica y un rango morfologico
relativamente reducido, cuando son comparados
con miembros del mismo grupo registrados para
el Jurasico Temprano (Brusatte et al., 2010). En
lo que respecta a Ornithischia, tal como fuera ade-
lantado por Olsen et al. (2011), atn se desconocen
registros triasicos fehacientes para este clado (con
la excepcion de Pisanosaurus, cuyas afinidades
con los ornitisquios fueron puestas en duda por
Thulborn, 2006; Novas, 2009; Agnolin y Rozadi-
lla, 2017).

Los sedimentos rojos de la Formacion Quebra-
da del Barro (Martinez et al., 2015) han brindado
abundantes restos de tetrapodos, que representan,
segiin Martinez et al. (2007), a Cynodontia, Che-
lonia, Sphenodontia, Pseudosuchia, Pterosauria y
Dinosauromorpha, con un conjunto de 12 nuevos
taxones (Martinez et al., 2013, 2017; Martinez y
Apaldetti, 2017). En esta interesante noticia, Mar-
tinez et al. (2013) incluyen comparaciones taxo-
ndémicas con otras asociaciones de tetrapodos del
Tridsico Tardio. Lamentablemente, la falta de in-
formacion limita posibles correlaciones con otras
asociaciones del Triasico. Por ello la interpretacion
de Martinez et al. (2015) de que esa asociacion se-
ria mas reciente que la bien conocida asociacion
del sector superior de Los Colorados, debe ser
tomada con cautela. Sin embargo, la descripcion
reciente de un nuevo teropodo Coelophysoidea
relativamente derivado, Lucianovenator (Marti-
nez y Apaldetti, 2017) y el enorme Lessemsauri-
dae Ingentia prima (Apaldetti et al., 2018) indi-
can que podria ser parcialmente equivalente de la
parte superior de Los Colorados. Lo cierto es que
se trata de una asociacion de tetrapodos que seria
util poder comparar en mayor detalle con la fauna
de Formacion Caturrita de RGS y con la del sec-
tor superior de la Formacion Los Colorados. En
conjunto, estas asociaciones revelan la existencia
de una notable variedad de tetrapodos para un pe-
riodo considerado por mostrar muy rigidas condi-
ciones climaticas de aridez y afectado por fuertes
extinciones.

101



Tetrapodos, plantas y paleoambientes del Triasico Continental de la Argentina y Brasil

Los tetrapodos mejor representados del sector superior de la Forma-
cion Los Colorados y equivalentes “Coloradense Superior” o “Tardio”

Lamina 61. Fasolasuchus tenax Bonaparte, 1981. Elementos esqueletales del Arcosauromorfo “Raui-
suchia”; A, vista lateral del maxilar izquierdo; B, fémur izquierdo en dos vistas; C, astragalo derecho en
vistas posterior, anterior y dorsal; D, premaxilar izquierdo en vista medial y lateral. Esta especie fue un
gigantesco tecodonte que habria predado sobre juveniles de dinosaurios “prosauropodos”.
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Lamina 62. Riojasuchus tenuisceps Bonaparte, 1969. Arcosauromorpha Ornithosuchidae; A y B, cra-
neo completo en vistas palatina y dorsal; C, craneo y mandibula en vista lateral derecha; D, pubis en
vista lateral y dorsal de la misma especie; E, ilion izquierdo en vista lateral y medial de la misma especie.
Proceden del sector superior la Formacion Los Colorados, provincia de La Rioja.
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Lamina 63. Pseudheperosuchus jachaleri Bonaparte, 1969. Crocodylomorpha Sphenosuchia. A, B, y
C, craneo y mandibular en vista lateral izquierda, dorsal y palatina respectivamente; D, Powellvenator
podocitus Ezcurra, 2017, fémur izquierdo, vértebras, extremo de tibia y astragalo en vista anterior y
lateral, tibia y fibula incompletas, de un Theropoda Coelophysoidea. Provienen del sector superior de la
Formacién Los Colorados, La Rioja.
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Lamina 64. Riojasaurus incertus Bonaparte, 1969; “prosaurdpodo” derivado. A, vértebras cervicales;
B, extremo distal de tibia y fibula, astragalo y calcaneo y pie izquierdo completo; D, ilion izquierdo en
vista lateral; E, mano derecha en vista dorsal de la misma especie. Los materiales de este grupo estan
excepcionalmente bien conservados, proceden del sector superior de la Formacion Los Colorados, pro-
vincia de La Rioja.
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Lamina 65. Neoaetosauroides engaeus Bonaparte, 1969. Aetosauria, abundantes reptiles acorazados
en su totalidad. Fueron muy frecuentes en la asociacion de dinosaurios “prosaurdpodos” de la Forma-
cion Los Colorados, en La Rioja. Craneo en vistas A, lateral; B, dorsal y C, palatina. D, reconstruccion
en vida del esqueleto en una supuesta actitud de traslado. Ilustracion por Jorge Gonzalez. El linaje de
estos reptiles acorazados ha tenido un largo biocron en Sudamérica. Esta especie fue ampliamente estu-
diada por la doctora Julia Desojo, desde su tesis doctoral a la actualidad.
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Lamina 66. Neoaetosauroides engaeus Bonaparte, 1969; A, mandibula y maxilar derechos en vista
lateral; B, humero derecho, radio y ulna derechos de la misma especie; C, fémur derecho, tibia, fibula
y tarso derechos; D, vista parcial de la region pélvica y caudal en vista lateral del esqueleto dérmico.

107



Tetrapodos, plantas y paleoambientes del Triasico Continental de la Argentina y Brasil

Lamina 67. Hemiprotosuchus leali, Bonaparte, 1971; A, craneo en vista dorsal; B, vista lateral derecha
del mismo; C, vista parcial lateral derecha; D, vista palatina; E, vista occipital. Este y otros protosuquios
de Pangea iniciaron la larga y variada historia filogenética de los cocodrilos.
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Lamina 68. Chaliminia musteloides Bonaparte, 1980. Un Ictidosaurio del sector mas superior de la
Formacion Los Colorados, La Rioja. A, vistas lateral derecha del craneo y mandibula; B, vista lateral
izquierda; C, un segundo ejemplar de esta especie hallado recientemente, muestra buenos detalles de la
denticion y huesos postdentarios; D, seccion palatina que muestra las aberturas pterigoideas; E, vista
dorsal del mismo ejemplar. Segiin Bonaparte (1980) y Martinelli y Rougier (2007)
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Lamina 69. Flora representativa del Triasico Tardio tardio de la Argentina. A. Thaumatopteris tenui-
serratum Menéndez 1951 (helecho dipteridaceo). B. Goeppertella stipanicicii Herbst 1993 (helecho
dipteridaceo). C. Scleropteris grandis Artabe, Morel y Zamuner 1994 (pteridosperma, petriellal). D.
Linguifolium lilleanum Arber 1913 (gimnosperma incertae sedis). E. L. arctum Menéndez 1951 (gim-
nosperma incertae sedis). F. Protocircoporoxylon marianaensis Zamuner y Artabe 1994 (coniferal);
F, corte transversal del lefio; F,, corte longitudinal radial mostrando las punteaduras de las traqueidas;
F, campos de cruzamiento; F,, corte longitudinal tangencial mostrando los radios. A-B. Modificado de
Zamuner et al. (2001); C. Modificado de Artabe et al. (1994); D-E. Gnaedinger y Herbst (1998b); F.
Modificado de Zamuner y Artabe (1994).
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Capitulo VIII
OBSERVACIONES Y DISCUSION

Abstract. Observations and discussion. Previous chapters presented available information on Triassic
plants and tetrapods, while here we provide a more detailed analysis of some biological aspects in an
attempt to widen the scope of the discussion. One hypothesis addresses the great Late Permian extinction
and subsequent recovery. It is assumed that during the highest level of atmospheric contamination, the
survival of some species was {favored//enhanced} by the presence of flora and fauna sparsely distributed
{in Pangea//in regions of Pangea}, which possibly gave rise to new taxa better adapted to the stressful
conditions. This would be supported at the generic level in Synapsida and Archosauromorpha. Plants may
have solved this problem in a similar way. We postulate that the Pleuromeia flora is the precursor of the
Dicroidium flora, together with immigrant components. The more extensive and detailed Triassic fossil
record comes from the Late Triassic beds of Argentina and Brazil, with rich faunal assemblages from
three different fossiliferous levels. The two large hiatuses between them (~20 my each) lack information
on most of the clades of plants and tetrapods from the Late Triassic. At present, the richest paleontolog-
ical information on the Early Norian comes from the Caturrita Formation of Southern Brazil, and from the
Late Norian Los Colorados Formation (upper sector). Discoveries in the Caturrita Formation suggest that
the evolution of pre-mammaliaforms and mammaliaforms was characterized by the retention of many
plesiomorphic characters together with new apomorphies that define this new anatomical level. In this
regard, the articulation of the lower jaw with the skull is represented by several progressive stages in the
four different species of Therioherpetidae arising from the late Middle Triassic. The persistence of primitive
characters is documented in the postcanine incipient bifurcation of their roots, as observed in Pancheto-
cynodon of the Early Triassic and Brasilitherium of the Early Norian. Fully bifurcated roots are found in the
Late Triassic mammal Morganucodon.

La notable actividad de planes e investigacio-
nes brasileras es una de las importantes observa-
ciones que hemos verificado a lo largo de este tra-
bajo. Su rapido desarrollo (1990-2018) contrasta
con lo acontecido en Argentina donde paulatina-
mente se fue incrementando esa actividad a partir
de 1960.

Creemos que el Tridsico fue un periodo de gran
fertilidad bioldgica, con excelentes oportunidades

para indagar sobre el desarrollo de aspectos muy
valiosos para el estudiante de la evolucion biolo-
gica. Entre esos grandes temas se encuentra la no-
table recuperacion de la Biota afectada por la gran
crisis ambiental del Pérmico Tardio que se logro
con el surgimiento de nuevos tipos adaptativos,
mas derivados que sus ancestros y con un gran
potencial evolutivo demostrado en los tiempos
post-tridsicos. Este ensayo preliminar trata, tam-
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bién, de comentar los fendmenos basicos de co-
rrelacion evolutiva entre Flora y Fauna, aunque no
sera mas que reconocer esos episodios, ya que no
se intentara interpretarlos en sus variadas causas,
sean climaticas, de adaptacion, competencias, cua-
lidades genéticas y tantas otras que habrian moti-
vado los cambios, ya que para ello no se dispone
de la informacion necesaria. No obstante, las com-
plejas cualidades ambientales (clima, radiacion
solar, tectonica) en que se desarrollaron la fauna
y flora tridsica habrian sido el factor principal de
ese paralelismo. Ambas comunidades (floristicas y
faunisticas) estaban inmersas en el mismo clima.
El supuesto paralelismo entre los acontecimientos
evolutivos mayores de la flora y fauna triasica de
“Gondwana” occidental se aprecia desde la sec-
cion inferior del Triasico en que flora y fauna son
basicamente diferentes a las del Pérmico Superior,
y poseen, ambas, una modesta densidad y escasa
diversidad.

Tal como fuera indicado mas arriba, la Flora
de Glossopteris fue severamente afectada por la
extincion del Pérmico Superior (Anderson et al.
2007). Los fuertes efectos toxicos que habrian
causado la extincion de dicha flora, y sus efectos
secundarios, se supone que se habrian extendido
por tiempos muy largos (hasta varios millones de
afios), como para impedir un resurgimiento de esa
flora, tiempo que si parece haber sido aprovechado
por los primeros vestigios de la Flora de Dicroi-
dium (Retallack, 1995). Estos tltimos se encuen-
tran representados por la Flora de Pleuromeia (Ot-
tone y Garcia, 1991), la cual constituiria una Flora
de recuperacion, que por sus especiales cualidades
adaptativas, habria permitido instalarse en am-
bientes suficientemente humedos y generar condi-
ciones propicias para el establecimiento y desarro-
llo de nuevos taxones. Estos habrian originado, en
el limite Olenekiano-Anisiano, la llamada Flora de
Dicroidium. Interpretamos que estas nuevas espe-
cies se habrian originado en refugios ecologicos
que so6lo pudieron aprovechar algunas especies de
la Flora y Fauna del Pérmico Tardio, en donde se
habrian diferenciado las nuevas especies que ge-
neraron la Biozona Lystrosaurus y equivalentes,
y la Flora del Pleuromeia y sus descendientes, la
Flora de Dicroidium.

En este sentido, Grauvogel Stamm y Ash
(2005) indican que la Flora de Pleuromeia es re-
emplazada por plantas superiores que sobrevi-
vieron en refugios y que colonizaron el ambien-
te luego de que este se estabilizara. Luego de la
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extincion permo-triasica, grandes superficies de la
tierra estaban representadas por paramos despro-
vistos de vegetacion. Pequenias depresiones efime-
ras formadas en los alrededores de esos desiertos
habrian sido capaces de alojar algunos elementos
floristicos. Estos primeros representantes habrian
colonizado luego gran parte del paisaje, constitu-
yendo los primeros componentes de la Flora de
Dicroidium.

Es posible que la recuperacion de la flora (y
la fauna) haya seguido un patréon semejante a la
“Teoria de los Refugios” planteada para el Pleis-
toceno por Haffer (1969; véase también Behling,
1998). Al igual que en este caso, en el limite per-
mo-triasico los bosques hiumedos desaparecieron
de gran parte de la superficie, quedando limitados
unicamente a parches geograficos a modo de oasis,
los que lograron conservar poblaciones relictuales
de flora y fauna. Estos refugios se encontraban ais-
lados entre si, y consecuentemente fueron centros
de divergencia bidtica y consecuente especiacion
mediante procesos de vicarianza. Luego, la recu-
peracion ambiental habria permitido que estas fo-
restas reconquistaran los territorios de los que ha-
bian desaparecido. Posiblemente, estos refugios
habrian sido los responsables del desarrollo y
proteccion de la Flora de Dicroidium durante los
primeros tiempos luego de la crisis permo-tria-
sica.

Esta flora habria estado provista de una serie de
caracteres anatomicos adaptativos que le habrian
permitido superar las condiciones climaticas pre-
sentes a lo largo del Tridsico. Asimismo, es posible
que diferentes clados de la Flora de Dicroidium es-
tuvieran provistos de cualidades genéticas capaces
de generar una variedad de nuevas lineas evolu-
tivas, tal como se observa en la gran diversidad
de las corystospermaceas, dipteridaceas o peltas-
permaceas. También es posible, tal como fuera in-
dicado por algunos autores (Archangelsky, 1996),
que algunos integrantes de la Flora de Dicroidium
(e.g., Peltaspermaceae, Cycadales, Voltziales), en
el sur de América del Sur, se hayan visto enrique-
cidas por aportes migratorios procedentes de otras
latitudes de Pangea.

La gran diversidad vegetal, que se observa des-
de las etapas iniciales de la Flora de Dicroidium,
habria tenido un fuerte protagonismo en la diver-
sificacion de los tetrdpodos de Gondwana, por
cuanto proveeria de una variada y rica fuente de
novedosos nichos ecoldgicos e items alimentarios.

Con respecto al Triasico Medio, los vertebrados



de Argentina y Brasil presentan dos etapas evolu-
tivas: una mas antigua con formas poco derivadas
(Puestoviejense con Pascualgnathus, Cynogna-
thus, Diademodon y Kannemeyeria) y otra muy
especializada y muy diversificada, compuesta por
dos faunas sucesivas de edad Chafiarense: la bien
conocida asociacion de Los Chafiares comunica-
da en variados articulos del profesor A. S. Romer
(1966, 1973), que podria denominarse “Biozona
de Massetognathus”, proveniente del sector supe-
rior de la formacién Ischichuca (Formacion Los
Chanares, sensu Romer y Jensen 1966) muy bien
documentada también en el sur de Brasil (Langer
et al., 2007). Recientemente se ha comunicado
la presencia de niveles fosiliferos infrapuestos a
los clasicos comunicados por Romer y otros, con
aproximadamente unos tres millones de afios mas
antiguos (Ezcurra et al., 2007), con una variada
asociacion de dicinodontes, cinodontes, primitivos
rincosaurios y arcosauromorfos, caracterizados por
la frecuente presencia de Tarjadia, Erpetosuchidae
cercano a formas de Africa del Sur. Esta fauna de
Tarjadia muestra diversos taxones mas primitivos
que los clasicos de Los Chanares, y aunque no esta
definitivamente estudiada aun aporta buena infor-
macion filogenética sobre la evolucion de tetrapo-
dos en el Triasico Medio tardio.

La asociacion de Los Chafiares representa una
verdadera asociacion en la que se observan tipos
adaptativos novedosos con una diversidad de ca-
racteres no registrados previamente entre los tetra-
podos de Argentina y Brasil. El “grado evolutivo”
de esta asociacion se diferencia marcadamente con
el nivel de especializacion logrado por los tetrapo-
dos mas antigiios de Puesto Viejo y Rio Mendoza.
Probablemente hubo un fuerte hiatus temporal que
separa a la asociacion de Los Chanares con las fau-
nas previas de Argentina y Brasil.

Como se ha sefialado mas arriba, este hiatus es
de valor regional solamente ya que en el Este de
Africa (Tanzania, Zambia), se ha registrado una
variada asociacion de tetrapodos anisianos, que
cubririan gran parte del hiatus morfo funcional de
los tetrapodos de Argentina y Brasil citados mas
arriba.

En este subperiodo del Tridsico se observa por
primera vez una Flora de Dicroidium altamen-
te diversificada, con nuevos tipos adaptativos,
siendo tan distinta de la flora pérmica como los
vertebrados sefialados mas arriba. Es evidente la
magnitud comparable de estos cambios en la flora
y fauna que comentamos.

Cap. VIII: Observaciones y discusion

En el Sudoeste de Gondwana, la maxima diver-
sificacion de la Flora de Dicroidium tuvo lugar en
el intervalo Triasico Medio tardio-Triasico Tardio
temprano, mas especificamente entre el Ladinian-
do tardio y el Carniano (Morel et al., 2003; Spa-
lletti et al., 2003). Cabe destacar que los helechos
de la familia Dipteridaceae no estan presentes en
las floras del Ladiniano tardio y Carniano de la
Argentina (i.e., formaciones Paramillo, Potreri-
llos, Cacheuta, Ischigualasto, y Carrizal, y parte
superior de Formacion Cortaderita), mientras que
otras familias (e.g., Osmundaceae) son abundantes
y tienen una amplia distribucion (Zamuner et al.
2001; Morel et al. 2010, 2011, 2015). Estos hele-
chos vivian en ambientes muy similares a los que
habitaban las Dipteridaceae, i.e., barras y planicies
de inundacion de rios meandrosos y entrelazados
(Artabe et al. 2001). Recientemente Bodnar et
al. (2018) han sugerido que, si bien las Dipteri-
daceae caracterizan el Triasico de Argentina, pre-
sentan una distribucion temporal restringida a dos
intervalos: Anisian tardio—Ladiniano y Noriano
tardio—Retiano. Su diversificacion parece estar
relacionada a episodios de establecimiento de las
comunidades vegetales luego de una perturbacion
ecologica, mientras que su disminucién ocurre en
un momento de estabilidad de las comunidades re-
presentado en el apogeo de la Flora de Dicroidium
(Bodnar et al., 2018).

Asimismo, tanto las Dipteridaceae como las
Marattiales tuvieron durante el Tridsico una distri-
bucion geografica diferencial. En las paleolatitudes
mayores a los 60° (Grupo El Tranquilo), las Mara-
ttiales son abundantes en los yacimientos, siendo
escasas o0 pobremente representadas las Dipterida-
ceae, que por otro lado son abundantes en paleola-
titudes menores (Webb, 2001; Artabe et al., 2003).
Esta diferencia vegetacional posiblemente se deba
a las condiciones favorables, de mayor humedad
y temperatura templada, que aparentemente pre-
dominaron en las altas paleolatitudes durante gran
parte del Floriano, y que se contraponen al clima
riguroso que imperaba en el resto del Gondwana
Sudoccidental (Webb, 2001; Artabe ef al., 2003).

Una de las tafofloras emblematicas de la maxi-
ma diversificacion de la Flora de Dicroidium, es la
preservada en la Formacion Ischigualasto. Si bien
ha sido estudiada desde hace 70 afios (e.g. Frengue-
1li, 1948; Archangelsky, 1961, 1968; Archasgelnky
y Brett, 1963, Bonetti, 1966; Zamuner y Artabe,
1990; Zamuner, 1992; Césari y Colombi, 2016), el
conocimiento no ha crecido en las ultimas décadas
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al mismo ritmo que el de la fauna de vertrebra-
dos, dado que los paleobotanicos han focalizado
sus investigaciones en otras unidades triasicas de
la Argentina. Se ha interpretado al bosque permi-
neralizado presente en la Hoyada de Ischigualasto,
como un bosque esclerdfilo riberefio de baja diver-
sidad dominado por corystospermas (Rhexoxylon
pianitzkyi-Zuberia papillata), y como sotobosque
se desarroll6d una vegetacion herbaceo-arbustiva de
corystospermas (Xylopteris elongata) y peltasper-
mas (Scytophyllum neuburgianum, Lepidopteris
stormbergensis) (Artabe et al., 2001).

En el Tridsico Superior tenemos registros de
vertebrados que indican tres etapas evolutivas di-
ferentes. Una, en la seccidn inferior, se observa la
aparicion de una diversidad notable de arcosauro-
morfos, proterochampsidos, actosaurios, variados
dinosauromorfos (tres o cuatro géneros), abundan-
tes rincosaurios de respetable tamafo, dicinodon-
tes como Ischigualastia (Cox, 1964), cinodontes
de gran talla como Exaeretodon frenguelli, con el
craneo de 60 cm de largo junto a una variedad de
especies de cinodontes carnivoros, insectivoros y
traversodontidos (Reig, 1963, Casamiquela 1962;
Bonaparte, 1963, 1964, etc, Alcober y Parrish,
1997; Martinez y Alcober, 2010).

Una marcada extincion de tetrapodos habria
ocurrido hacia el final de esta primer etapa del
Triasico Superior o Tardio, coincidente posible-
mente con un cambio ambiental que en el NO de
Argentina condiciond la depositacion de las es-
pesas formaciones rojas de Los Colorados y Rio
Blanco, un patrén que se observa también en otras
localidades de Gondwana. En concordancia, las
paleofloras en este espacio temporal sufrieron un
notable cambio, con un importante detrimento de
las grandes corystospermaceas arborescentes, las
cuales fueron remplazadas por coniferas. Asimis-
mo aument6 la abundancia de bosques escler6fi-
los. Se trata de episodios aparentemente sucesivos
de proliferacion, decadencia, y reemplazos por es-
pecies mas derivadas.

Otra bien definida etapa evolutiva se observa en
la mitad inferior de la Formacion Los Colorados
mas ampliamente documentada en la Formacion
Caturrita de Brasil, en las que se han registrado un
novedoso conjunto de especies que generaron cla-
dos que prosperaron en el Jurasico. Entre ellos se
destacan los pequefnos Ictidosaurios de la familia
Therioherpetidae con notables cualidades anatomi-
cas propias de los primeros mamiferos Morganuco-
donta (Kielan-Jaworowska et al., 2004), representa-
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dos por tres géneros y diversos individuos con gran
informacion anatomica y evolutiva. También en este
intervalo se han registrado muy pequefios Pterosau-
ria (puestos en duda por Bento Soares et al. 2013).
Este pequefio pterosaurio da lugar a nuevas inter-
pretaciones sobre el origen ambiental de este clado
que prosperé en el Jurasico y Cretacico. También
fueron registrados los primeros sauropodomorfos,
lepidosaurios y esfenodontes, los cuales represen-
tan una fauna diferente de aquella observada para el
Ischigualastense o asi mismo el sector superior de
la Formacion Los Colorados. En esta etapa ocurren
también importantes cambios faunisticos, como ex-
tinciones (o migraciones), previas a las acaecidas
hacia fines del Triasico. Desapareciendo del regis-
tro sudamericano entre otros, los supuestos primiti-
vos saurisquios sauropodomorfos Guaibasauridae,
los predinosaurios Silesauridae y los esfenodontes
Clevosauridae. Esta extincion, posiblemente coin-
cidente con el Noriano Medio, ha sido considerada
por algunos autores (Bakker, 1977; Benton, 1983,
1994) como de importancia cabal, inclusive de una
magnitud mayor a la ocurrida hacia fines del Triasi-
co (Benton, 1994).

Estudios en marcha sostienen que los supuestos
ornitisquios, sauropodomorfos y terépodos eo-car-
nianos no resultan mas que linajes tempranos que
sufren una gran extincion en el limite Carniano.
Posteriormente, durante el Noriano, harian su
aparicion los Theropoda y Sauropodomorpha en
sentido estricto. Estos clados serian numéricamen-
te dominantes durante tiempos post-carnianos.

En este sentido, durante el Carniano no existen
registros ciertos de Theropoda, Sauropodomorpha u
Ornithischia. En efecto, taxones previamente consi-
derados como teropodos o sauropodomorfos resulta-
ron ser incluidos dentro de clados de saurisquios ple-
siomorficos que no estan relacionados directamente a
ninguno de estos grupos (e.g., Herrerasauria, Guaiba-
sauridae). Por otro lado, el tinico registro de supuesto
Ornithischia triasico (véase Olsen et al., 2011) Pisa-
nosaurus, es aqui propuesto como el grupo hermano
de Dinosauria. Vale la pena aclarar que registros de
supuestos teropodos carnianos en Europa y Esta-
dos Unidos han sido re-fechados y resultaron ser de
edad noriana (véase Brusatte et al., 2010; Rauhut y
Hungerbiihler, 2000). Al igual de lo que ocurre con
Theropoda, verdaderos Sauropodomorpha se reco-
nocen exclusivamente solo para el Noriano (debido
a la exclusion de Eoraptor, Panphagia, Saturnalia y
Chromogisaurus de dicho clado).

Recientemente, Martinez et al. (2011) indican



que para el Carniano medio (Ischigualastense) ya
estaban definidos los principales linajes de Dino-
sauria (Sauropodomorpha, Theropoda, Ornithis-
chia) y los caracteres anatomicos, funcionales y
troficos que los caracterizarian durante el resto del
Mesozoico (véase Sereno, 1997, 1999). Sobre la
base de esta hipdtesis cada linaje de Dinosauria
habria sobrevivido el limite Carniano-Noriano y
luego dominado los nichos correspondientes por
sobre otros taxones menos exitosos.

Sin embargo, bajo el nuevo arreglo taxondmi-
co, los supuestos ornitisquios, sauropodomorfos y
teropodos resultan mas ser linajes tempranos que
efectivamente sufren una gran extincion en el limi-
te Carniano-Noriano (Figura 70).

Una extincion masiva para el limite Carnia-
no-Noriano, es decir entre las edades Ischigua-
lastense-Coloradense, fue notado por Bonaparte
(1982) quien describié un importante recambio
faunistico asociado a grandes cambios climati-
co-ambientales. Con anterioridad Bakker (1977)
en un trabajo general acerca de las extinciones
masivas en Tetrapoda, indicé un importante cam-
bio en la composicion de las faunas durante dicho
limite temporal. Posteriormente, Benton (1983,
1986, 1989, 1994) sustentd que el cambio en las
faunas terrestres ocurrido durante el limite Car-
niano-Noriano fue de gran importancia, incluso
mayor que en el lapso Tridsico-Jurasico. En este
respecto, Brusatte et al. (2010) indican que el
principal salto en la ocupacion del morfoespacio
en Dinosauria ocurre entre el Carniano y Noriano.

En efecto, representantes de Herrerasauria y
Guaibasauridae, bien diversificados en tiempos
carnianos, son notablemente escasos hacia el
Noriano, contando sélo con Chindesaurus como
unico sobreviviente. Del mismo modo, Dinosau-
riformes basales del notablemente diverso clado
Silesauridae o taxones como Lewisuchus y La-
gosuchus se encuentran representados en tiempos
norianos Unicamente por algunos pocos sobrevi-
vientes (Ezcurra, 2006; Irmis et al., 2007).

Posteriormente, durante el Noriano, hacen su
aparicion los Theropoda y Sauropodomorpha en
sentido estricto. De hecho, estos ultimos tienen
uno de los mejores registros en lo que a diversidad
y abundancia de especimenes se refiere, un hecho
notado por Bakker (1977) y Bonaparte (1982).
Mas de 25 taxones se han reconocido a lo largo de
Sudamérica, Eurasia y Africa (Weishampel et al.,
2004; Brusatte et al., 2010; Otero et al., 2016) y es
frecuente encontrar entre 3 y 6 especies penecon-

Cap. VIII: Observaciones y discusion

temporaneas (Brusatte et al., 2010).

Vale la pena remarcar que los Theropoda del
Noriano son poco frecuentes y exhiben una baja
diversidad taxondmica y un rango morfologico re-
lativamente reducido, cuando son comparados con
miembros del mismo grupo registrados para el Ju-
rasico temprano (Brusatte et al., 2010). En lo que
respecta a Ornithischia, tal como fuera adelantado
por Olsen ef al. (2011), aun se desconocen regis-
tros Triasicos fehacientes para este clado.

Por otro lado, Bonaparte (1982) reconoce que
en contraste con capas Carnianas, los Dinosauria
fueron numéricamente mas abundante en asocia-
ciones Norianas (Bonaparte, 1982). De hecho,
los dinosaurios representan entre el 25 y el 60%
del niimero total de tetrapodos en asociaciones de
esa edad (Benton, 1983, 1994). Sobre esta base,
Ezcurra (2010) propone que el incremento en di-
versidad taxonémica por un lado, y la dominancia
numérica por otro fueron procesos diacronicos en
Dinosauria.

Lamentablemente, en lo que a paleofloras res-
pecta, esta etapa temporal, el Noriano temprano,
se encuentra ain pobremente conocida. Sin em-
bargo, puede observarse una flora notablemente
empobrecida, posiblemente afectada por dicho
evento de extincion.

La tercera etapa evolutiva que nos indica el
Triasico Tardio de nuestra region incluye items
evolutivos diversos, uno de ellos se refiere a la
persistencia regional del linaje de los pequefios
cinodontes premamalianos, los Ictidosauria, como
el género Chaliminia (Bonaparte, 1980; Martinelli
y Rougier 2007), correspondiente a la familia Tri-
thelodontidae, familia hermana de los Therioher-
petidae, verdaderos ancestros de los Mammalia.

En la orbita de los Archosauromorpha, el gi-
gantesco Fasolasuchus parece marcar el final de
este linaje de grandes predadores plantigrados-cru-
rotarsales, registrados a partir del Ladiniano tardio
en Argentina y Brasil.

En el linaje o clado de los crocodilomorpha, esta
etapa evolutiva muestra al mas antiguo Protosuchia,
el género Hemiprotosuchus (Bonaparte, 1971), jun-
to a crocodylomorphos como Pseudohesperosu-
chus (Bonaparte, 1971), y Omithosuchidae deriva-
dos como Riojasuchus (Bonaparte, 1971).

Un hito evolutivo significativo entre los terd-
podos es la presencia de primitivos Neotheropoda,
incluyendo Zupaysarurus (Arcucci y Coria, 2003;
Novas y Ezcurra, 2005) y Powellvenator (Ezcu-
rra, 2017), que parecen iniciar el reinado de esos
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predadores que dominaron durante todo el lapso
Jurasico-Cretacico.

En el ambito de los Sauropodomorpha, el Tria-
sico Tardio del sector superior de la Formacion
Los Colorados posee un variado e informativo re-
gistro sobre la etapa evolutiva inicial de este nota-
ble clado de saurisquios herbivoros. Las especies
mas frecuentes entre los primitivos “Prosauropo-
da” muestran su condicion primitiva especialmen-
te por el modelo de estructura vertebral, presacra,
particularmente por las dorsales que son dorsoven-
tralmente bajas, sin laminas neurales, que caracte-
rizan a niveles mas derivados del Jurasico (Bona-
parte, 1999). Otros caracteres morfofuncionales en
las vértebras cervicales, la cintura pélvica y pecto-
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ral coinciden en mostrar su osteologia plesiomor-
fica, en los géneros Riojasaurus y Coloradisaurus
(Bonaparte, 1971, 1978) mientras que el género
Lessemsaurus, un gigantesco “prosauropoda’” muy
derivado, muestra diversos caracteres que indican
proximidad con el morfotipo caracteristico de los
Sauropoda jurasicos, con vértebras presacras mas
derivadas, especialmente las dorsales provistas de
una extensa espina neural que define un tipo ver-
tebral alto y proporcionalmente breve en sentido
anteroposterior.

La informacion evolutiva de los tetrapodos de
este intervalo es muy ilustrativa en cuanto a la
proximidad que muestra con los morfotipos del
Jurésico.



Capitulo IX

EVOLUCION MORFO-FUNCIONAL
EN LAS PLANTAS

Abstract. Evolution of plants. In the Triassic, species richness was higher for plants than for vertebra-
tes. Indeed, palynological studies revealed a great diversity and complexity of plant types adapted to
climate conditions. It is worthwhile to highlight the specialization of the corystosperms from the conti-
nental Triassic of Argentina and Brazil, which were subjected to long-lasting periods of extreme aridity
interspersed with humid environmental conditions caused by the mega-monsoon climate. Corystos-
perms showed derived characters such as the presence of polyxyly, sclerophylly and secretory canals,
among others, probably due to a complex genetic system. In contrast to the Late Permian vegetation,
evidence strongly suggests that the Dicroidium flora played an important role in role in modifying the
environment. The new taxa induced the appearance of different components in the paleocommunities,
determining the creation of new niches and favoring the diversification of new vertebrate clades that

arose in the Triassic.

El escenario paleofloristico del Tridsico conti-
nental de Gondwana es claramente de mayor di-
versidad adaptativa que los tetrdpodos y con una
historia evolutiva mucho mas prolongada. Zava-
ttieri (en Zamuner et al., 2001) ha registrado al
menos unas 500 especies de palinomorfos para el
Triasico de Argentina. Por ello, en este breve capi-
tulo resefiaremos so6lo algunas de las adaptaciones
mas notables de ciertos componentes de la Flora
de Dicroidium.

Luego de la extincién permo-tridsica, se desarro-
lla la Flora de Pleuromeia. Esta flora cosmopolita se
componia de géneros tales como Pleuromeia, Neo-
calamites 'y Equisetostachys, considerados como
elementos pioneros, oportunistas que frecuentaron
desde costas halofitas hasta ambientes xéricos, aun-
que las ultimas dos serian de afiliacion mas hidrofi-

tica, capaces de colonizar areas deforestadas y mar-
genes de lagos y zonas inundables (Coturel et al.,
2016). Esta flora, poco diversa estaba dominada por
lycopsidas y otros vegetales de tamafio pequefio,
estrategas r, y de reproduccion vegetativa, una com-
binaciéon de caracteres que les permite colonizar
rapida y efectivamente diferentes ambientes (Tong
et al., 2007). La Flora de Pleuromeia dio paso a la
Flora de Dicroidium propiamente dicha (Zamuner
etal.,2001).

Este cambio floristico es un ejemplo claro de
la influencia del ambiente fisico sobre las comuni-
dades vegetales. La existencia de un clima calido
de tipo megamonzdnico, beneficiod la proliferacion
de grupos de plantas con caracteres xeromorficas
y adaptadas a climas estacionales (Spalletti et al.,
2003). El clima megamonzénico del Triasico es-
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tuvo caracterizado por la extension del climas
templados y calidos hacia latitudes relativamente
altas y una marcada estacionalidad de las precipi-
taciones (Wing y Sues, 1992; Parrish, 1993; Sco-
tese et al., 1999). Este notable cambio climatico
resultd en la fusion de numerosos anillos latitudi-
nales climaticos y consecuentemente en una rela-
tiva uniformidad floristica (Artabe et al., 2003).
Numerosos linajes registrados y restringidos en
su distribucion en areas pantropicales durante el
Pérmico (e.g., Apocalamitaceae, Peltaspermaceae,
Cycadales, Voltziales) hacen su aparicion en los
territorios de Gondwana durante el Triasico (Ar-
changelsky, 1990, 1996).

Aparentemente, un avance en el proceso de au-
mento en la aridez seria el responsable principal
de los cambios observados en las paleofloras, pro-
ceso que tiene su pico maximo hacia el Tridsico
Tardio, a comienzo del Piso floristico Floriano (lo
que corresponderia al Noriano (Colombi y Parrish,
2008). Esta propuesta encuentra también sustento
en la distribucion de las floras modernas. Diversos
autores acuerdan que las especies mas plesiomor-
ficas de cada linaje se encuentran restringidas a las
regiones tropicales, especialmente boscosas o sel-
vaticas de los tropicos (véase Wiens y Donoghue,
2004; Hawkins et al., 2006), desde donde luego
se dispersan hacia otras latitudes (Wiens y Dono-
ghue, 2004; Brown, 2013). A mayores latitudes (en
corrrelacion a climas mas adversos) los clados y
especies son mas modernos y de clados derivados,
debido a las mayores presiones ambientales, que
resultan en altas tasas de extincion, las cuales son
mucho menores en las zonas tropicales (Jablons-
ki et al., 2006). Novedosos caracteres adaptativos
son requeridos para tolerar el estrés ambiental de
las especies y linajes que se alejan de los tropicos y
se desplazan hacia regiones de mayor aridez.

El clima subtropical seco que caracteriza al
Tridsico de Argentina se vio interrumpido por tres
episodios de mayor humedad y de corta duracion:
uno entre el final del piso Barrealiano y principios
de Cortaderitiano (correspondiente al intervalo
Anisiano—Ladiniano temprano), otro a finales del
piso Cortaderitiano (representado por el evento
himedo del Carniano medio, y otro a mediados y
finales del piso Floriano (en el Noriano tardio y
Retiano) (Bodnar et al., 2018). En estos intervalos
de mayor humedad proliferaron ciertos grupos de
plantas hidréfitas como las briofitas, licofitas her-
baceas y helechos, la diversidad especifica fue ma-
yor y los bosques eran del tipo mixto (Spalletti et
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al., 2003; Bodnar et al., 2018, 2019). En cambio,
en los periodos de mayor aridez, i.e. la parte infe-
rior del Piso Barrealiano (desde el Induano hasta
la parte media del Anisiano), la seccion media del
Cortaderitiano (equivalente al Ladiniano tardio)
y el limite entre el Cortaderitiano y el Floriano
(Carniano tardio-Noriano), las plantas hidroéfitas
declinan, la diversidad especifica es menor y los
bosques estaban dominados casi exclusivamente
por corystospermas (Spalletti et al., 2003; Bodnar
et al., 2018, 2019). Las corystopermaceas, que se
manifiestan ampliamente desde el Tridsico Medio
temprano (Artade et al, 2001; Morel et al., 2003),
desarrollaron numerosos caracteres de especializa-
cioén que les permitieron sobrevivir y expandirse
en un clima con una estacion seca muy prolongada
(e.g., polixilia o cambiumes sucesivos y supernu-
merarios, anillos de crecimiento, esclerofilia, ca-
nales secretores, cuticulas gruesas, estomas hun-
didos) (Petriella, 1985; Artabe et al; 2001; Artabe
y Brea, 2003). Los ultimos dos rasgos foliares son
fundamentales para evitar la evapotranspiracion
excesiva, y también estaban presentes en otros
grupos importantes en las floras gondwanicas, tria-
sicas como las peltaspermas y las cycadales.

El patron anatomico mas complejo de los
troncos de corystospermas lo presenta el género
Rhexoxylon y consiste en (Lamina 66): un sistema
vascular cilindrico constituido por cufias de teji-
dos secundarios centrifugos separados por radios
parenquimatosos, con varios ciclos de floema y xi-
lema secundarios, y un sistema vascular medular,
separado del cilindrico por parénquima de dilata-
cion, que comprende uno o mas ciclos de haces
perimedulares dobles (i.e. tejidos centripetos +
tejidos centrifugos) (Bodnar, 2012). Estos tallos
también se caracterizan porque el xilema secun-
dario es picnoxilico y desarrolla anillos de creci-
miento o estructuras homologas. A continuacion se
analizan en detalle cada uno de estos rasgos anato-
micos y su posible ventaja adaptativa.

La fragmentacion radial del cilindro vascular
secundario, presente en los géneros Rhexoxylon,
Cuneumxylon y Tranquiloxylon, ocurre porque el
cambium interfascicular forma un tejido de relleno,
conocido como parenquimatoso, en vez de generar
tejidos conductores (Bodnar, 2012). Este patron se
ha registrado en otros grupos de gimnospermas me-
sozoicas extintas como las Hermanophytales (Ar-
nold, 1962) y en gimnospermas modernas como las
Gnetales. En las angiospermas, se ha registrado en
varios ordenes, como las Piperales, Chlorantales,



Vitales y Ranunculales. Las plantas vivientes que
presentan este tipo de variante cambial tiene un ha-
bito lianescente o arbustivo, y en este ultimo caso
la mayoria habitan ambientes con climas secos. Se
puede concluir que los tallos de corystospermas
poseian una mayor flexibilidad debido a la frag-
mentacion radial del cilindro vascular secundario,
que ayudaria a que las plantas pudieran soportar
los fuertes vientos que habrian existido durante las
tormentas del Triasico. Por otro lado, el tejido pa-
renquimatoso producido entre las cuiias de tejidos
vasculares, contenia abundantes idioblastos y cana-
les secretores que podrian haber funcionado como
reservorios de agua durante la estacion seca.

Tanto el floema y xilema secundarios centripe-
tos, producidos por un cambium supernumerario
inverso (en Rhexoxylon y Elchaxylon) y la polixi-
lia o cambiumes sucesivos (en Rhexoxylon, Tran-
quiloxylon y Cuneumxylon), implican que existia
en el tronco mas un de ciclo de floema secundario.
Ademas, y a diferencia de lo que ocurre en una
planta con crecimiento secundario tipico, estos
ciclos adicionales de floema estan alejados de la
corteza, y por ende, mas protegidos de cualquier
disturbio ambiental. La presencia de mas de un
cambium ocurre en la actualidad en angiospermas
y gimnospermas, de diferentes habitos y habitats,
como ser lianas y plantas apoyantes, plantas her-
baceas que crecen en suelos salinos y arboles de
manglar. Los cambiumes sucesivos caracterizan al
orden de angiospermas Caryophyllales. Muchos
miembros de este grupo estan adaptados estructu-
ralmente o fisiologicamente a ambientes extremos
tales como desiertos, suelos altamente alcalinos,
sustratos muy salinos, o suelos pobres en nutrien-
tes. En las especies perennes de este orden, que
crecen en los desiertos o en suelos salinos, los ci-
clos internos de floema tienen un valor adaptativo,
ya que este floema se mantiene activo por muchos
afos. Incluso en caso de que la mayoria de los te-
jidos externos se deshidraten, las bandas de floema
incluido permanecen protegidas y viables. Ade-
mas, como se ha sugerido para los arboles de man-
glar con cambiumes sucesivos, este patron otorga
una mayor flexibilidad y capacidad de regenera-
cion. Como se dijo previamente, la flexibilidad
puede ser ventajosa para los arboles y arbustos que
soportan tormentas y/o fuertes vientos, mientras
que una buena regeneracion es beneficiosa para
reparar las heridas debido a estos agentes.

Por otro lado, la presencia del xilema secun-
dario picnoxilico asociado a variantes cambiales
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en las corystospermas es llamativo, puesto que la
gran mayoria de plantas que tienen variantes cam-
biales muestran un lefio de tipo manoxilico (como
las cycadales, gnetales y angiospermas). El lefio
picnoxilico es un lefio mas homogéneo y com-
pacto que el manoxilico, y tiene la desventaja de
que el nimero de células vivas (parenquimaticas)
es limitado. En el contexto en el que vivian las
corystospermas, las cuflas compactas de xilema
secundario podrian resistir mas la fragmentacion
y deformacion por deshidratacion, pero los ciclos
adicionales de floema y los radios parenquimato-
sos proveian de las células activas necesarias para
la recuperacion de tejidos y un crecimiento rapido.

Por ultimo, la formacién de anillos de cre-
cimiento o estructuras semejantes (solo en FEl-
chaxylon se forman verdaderos anillos de
crecimiento, en Rhexoxylon, Tranquiloxylon y Cu-
neumxylon como tienen un clindro vascular frag-
mentado radialmente se forman arcos discontinuos
de lefio tardio) indicaria que el funcionamiento del
cambium era estacional, lo que estaria relacionado
al clima.

Se puede concluir que las caracteristicas xilo-
logicas de las corystospermas habrian sido claves
para la colonizacion de los ambientes estresantes
del Triasico. Estudios preliminares indican que las
corystospermas arborescentes con variantes cam-
biales ya estaban presentes en la parte mas tem-
prana del Triasico Medio, en la parte inferior de la
Formacion Barreal (Bodnar, 2014). Los estimulos
fisicos inducen a la diferenciacion del cambium,
y la formacion del lefio esta positivamente corre-
lacionada con el estrés fisico. Las caracteristicas
anatomicas caulinares Unicas de las corystosper-
mas parecen tener relacion con su dominancia en
los ambientes triasicos, también inicos en la histo-
ria geolodgica (Bodnar, 2010).

Se ha propuesto que el cilindro vascular se-
cundario de las corystospermas argentinas evo-
luciond a lo largo de dos series de transforma-
cion principales (rhexoxyloide y cuneumxyloide)
(Artabe y Brea, 2003; Artabe y Zamuner, 2007).
Cuneumxylon y Tranquiloxylon componen la se-
rie cuneumxyloide, que se caracteriza por cuiias
centrifugas de xilema secundario separadas por
radios parequimatosos y varios ciclos de xilema y
floema centrifugos. La serie rhexoxyloide incluye
a Rhexoxylon y Elchaxylon y estd caracterizada
por cufias de xilema secundario centrifugo sepa-
radas por radios parenquimatosos, varios ciclos
de xilema y floema centrifugos y, xilema y floema
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centripetos. De acuerdo a Artabe y Brea (2003),
las especies argentinas de Rhexoxylon se ajustan a
una serie evolutiva (R. cortaderitaense, R. piatnit-
zkyi'y R. brunoi) que presenta un incremento en el
numero de ciclos de xilema y floema centripetos,
y la adquisicion progresiva de tallos de mayor ta-
mafio. Elchaxylon representaria una rama que se
inicia con R. cortaderitaense (Artabe y Zamuner,
2007), ya que ambos poseen un xilema secundario
centripeto que no forma verdaderos haces perime-
dulares. Un nuevo género atn en estudio (Bodnar,
2014; Beltran et al., en prep.) hallado en la For-
macion Barreal podria ser el precursor de ambas
lineas, mostrando un patrén caulinar bastante sim-
ple, con tallos poco fragmentados radialmente. Si
se analizan los registros de troncos de corystosper-
mas en la Argentina de acuerdo a su distribucion
temporal, se evidencia que la mayor diversidad
de taxones ocurre durante la edad floristica corta-
deritiana. Asimismo, la linea cuneumxyloide esta
restringida a dicha edad. La lina rhexoxyloide, que
manifiesta la mayor cantidad de variantes cambia-
les, sobrevive hasta la parte mas alta del Triasico.
Ademas del clima, otro importante motor en el
cambio de las paleofloras, posiblemente fue su inte-
raccion con los nuevos elementos faunisticos. Las
glossopteridales pérmicas y las coniferas tridsicas
poseian semillas y 6vulos relativamente pequefios
y en muchos casos alados, que sugerian que su
dispersion no estaba relacionada a la fauna y por
el contrario serian mayormente dispersadas por
el viento (anemocoricas) o el agua (hidrocoricas)
(véase Wing y Sues, 1992; Souza e lannuzzi, 2012).
Por otro lado, formas especialmente tridsicas
como las Corystospermales, Caytoniales y Peltas-
permales presentan rasgos en sus Organos portado-
res de ovulos que sugieren su consumo por parte
de vertebrados. Los Corystospermales presentan
estructuras ovuladas conocidas como Umkomasia.
Estas estructuras consisten en una rama fértil con
numerosas cupulas carnosas en forma de “casco”
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(Thomas, 1933; Taylor ef al., 2009). En el caso de
los Caytoniales, sus o6rganos ovulados consistian
en cupulas carnosas que portaban semillas (Taylor
el al., 2009). Incluso fueron consideradas como el
ancestro de un carpelo angiospérmico con numero-
sas semillas (Gaussen, 1946). Es posible que estas
estructuras reproductivas suculentas fueran atracti-
vas para los reptiles y constituyeran posiblemente
una importante fuente de alimento para los diver-
sos vertebrados triasicos. Del mismo modo, durante
el Triasico los ginkgoales aumentaron de tamailo,
una tendencia acompafada por grandes semillas,
en muchos casos rodeadas por tejidos carnosos y
de olor muy fuerte se encontraria asociada a la dis-
persion per reptiles terrestres (o sauricoria; Wing y
Sues, 1992). Algo semejante habria ocurrido con
los frutos y semillas de cycadales, cuyo follaje es
toxico para los mamiferos (Chamberlain, 1935)
pero no para aves y reptiles. La morfologia de las
semillas consistente con dispersion via animal o co-
prolitos conteniendo semillas han sido registrados
para Ginkgoales, Cycadales, Caytoniaceae, Bennet-
titales y Gnetales (Weishampel, 1984).

De esta manera, la dispersion por medio de la
fauna (zoocoria) de semillas de las paleofloras del
Triasico parece haber constituido también en un
factor de suma importancia en la proliferacion de
la Flora de Dicroidium, a la vez que esta habria
constituido una nueva fuente de alimentos y pro-
teinas para la fauna contemporanea.

Ademas de los caracteres de especializaciones
adaptativas que hemos sefialado, y que progresi-
vamente han brindado mayores posibilidades de
supervivencia, también existe otro nivel de adap-
taciones, tal vez menos visible, que han permitido
el recambio de flora o simplemente cambios de
componentes en el estrato arboreo o el sotobos-
que. Esto como resultado de un cambio climatico o
simplemente un cambio adaptativo que comienza
a manifestarse, pero son unos y otros parte del len-
to cambio de las floras.
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Lamina 70. Patron anatomico generalizado de un tronco de corystosperma. CIL, sistema vascular cilindri-
co. MED, sistema vascular medular. RPQ, radios parenquimatosos, producto de la actividad cambial dife-
rencial y que separan las cufias centrifugas (CX). Los arcos negros en el interior de las cufias representan el
crecimiento tipo anillos de crecimiento. PQD, parénquima de dilatacion, resultado de la actividad cambial
remanente, que separa el sistema medular del cilindrico. HP, haces perimedulares dobles, originado por
cambiumes supernumerarios. FL 0D, primer ciclo de floema secundario, que se presenta en algunas cufias,
y que solo esta formado por células parenquimaticas. FL 1C, primer ciclo de floema secundario continuo
en todas las cufias. FL 2C, segundo ciclo de floema secundario continuo. Estos ciclos de floema, intercala-
dos por xilema, son el resultado de la actividad de tres cambiumes sucesivos. En gris: floema secundario,
parénquima y tejidos parenquimatosos, en blanco: xilema secundario. Tomado de Bodnar (2012).
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Lamina 71. Distribucion temporal y diferentes patrones caulinares presentes en las corystospermas
arborescentes de la Argentina. Ind.: Induano; Ole.: Olenekiano. En blanco: floema secundario, parén-
quima y tejidos parenquimatoss, en negro: xilema secundario centrifugo, en gris: xilema secundario
centripeto. Las flechas indican las posibles relaciones evolutivas entre los taxones. 1. Nuevo género, con
fragmentacion radial parcial (Formacion Barreal, Bodnar, 2014; Beltran ef al., en prep.); 2. Rhexoxylon
cortaderitaense (Menéndez) Bodnar 2008, con fragmentacion radial total, polixilia centrifuga irregular,
sistema medular incompleto (Formacion Cortaderita); 3. Tranquiloxylon sp. con fragmentacion radial
total y polixilia centrifuga irregular (Formacion El Alcazar, Ganuza et al., 1998; Drovandi et al., 2016);
4. Cuneumxylon spallettii Artabe y Brea 2003, con fragmentacion radial total y polixilia centrifuga
regular (Formacion Paramillo); 5. R. pianitzkyi Archangelsky y Brett 1961 emend. Brett 1968, con frag-
mentacion radial total, polixilia centrifuga irregular, sistema medular completo (Formacion Ischigualas-
to); 6. Rhexoxylon cf. pianitzkyi, con fragmentacion radial total, polixilia centrifuga irregular, sistema
medular desconocido (Formacion Carrizal, Morel et al., 2015); 7. Tranquiloxylon petriellai Herbst y
Lutz 1995 con fragmentacion radial total y polixilia centrifuga irregular (Formacion Laguna Colorada);
8. R. brunoi Artabe, Brea y Zamuner 1999 con fragmentacion radial total, polixilia centrifuga irregular,
sistema medular completo (Formacion Rio Blanco); 9. Elchaxylon zavattierae Artabe y Zamuner 2007
con sistema medular incompleto (Formacion Rio Blanco); 10. Rhexoxylon cf. pianitzkyi, con fragmenta-
cion radial total, polixilia centrifuga irregular, sistema medular incompleto (Formacion Santo Domingo,
Caminos ef al., 1995). Dibujado por J. Bodnar para este libro.
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Capitulo X

EVOLUCION MORFO-FUNCIONAL
EN LOS TETRAPODOS

Abstract. Evolution of tetrapods. Several authors agree in that important clades of tetrapods with di-
fferent adaptive characters emerged in the Triassic. These clades and morpho-functional stages of their
ancestors are represented in the fossil records in Argentina and Brazil. This is the case for archosauromor-
phs and mammaliaforms. Since the first descriptions of Lagosuchus talampayensis by Professor Romer
and Bonaparte, material collected during the last 50 years provides unique information on the anatomy
of a pre-saurischian skull and post-cranial skeleton, showing the relative sequence of appearance of the
different characters. By late Middle Triassic times the bipedalism appeared before the sacral vertebrae
increased in number, the pubis became longer and the body size smaller. A small body size was proba-
bly the ancestral condition for both archosauromorphs and mammaliaforms. In cynodonts, the derived
dentition of the herbivorous traversodontids was preceded by a sectorial dentition, which also occurred
during the ontogeny. However, the morpho-functional origin of the specialized traversodontid dentition
remains poorly understood. The therocephalian family Therioherpetidae provides valuable information on
the transitional stage between Triassic tetrapods and mammals, in terms of dentition and anatomy of the

whole skull and lower jaw.

La notable evolucion de los tetrapodos tridsicos
ha sido motivo de intento de evaluar y comprender,
al menos en parte, su desarrollo multivariado. En
ellos podemos reconocer dos patrones evolutivos
de muy diferente origen y objetivos. El de la loco-
mocion, manifiesta en anuros y dinosauromorfos,
y del creciente metabolismo a partir de sistemas
alimentarios complejos y un sistema nervioso tam-
bién mas complejo y eficiente, manifiesto en los
sinapsidos.

En el caso de los anuros disponemos de las
mas antiguas muestras de su notable organizacion
o0sea, lograda durante el Triasico. A partir de prin-
cipios del Jurasico de la provincia de Santa Cruz,

Formacion Roca Blanca (Di Persia y Di Giusto,
1965; Herbst, 1965) se ha registrado la presencia
de Vieraella herbsti Reig (1961), el anuro mas ba-
sal conocido, con sus variadas condiciones adap-
tativas tanto en sus largas extremidades posterio-
res, la especializada pelvis-sacro, y la extrema
reduccion del nimero de vértebras presacras. El
mas lejano ancestro de estos primitivos anuros es
Triadobatrachus, del Triasico Temprano de Mada-
gascar (Estes y Reig, 1973). Diversos rasgos de
Triadobatrachus indican su clara condicion an-
cestral a los Anura, que a lo largo del Triasico se
convirtieron en verdaderos anuros, materializando
un tipo adaptativo caracteristico de este orden que
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les permite desplazarse rapidamente por medio de
muy agiles saltos, con lo cual habrian logrado un
biocrén excepcionalmente prolongado.

El caso de los dinosauromorfos y su prolonga-
cion en las aves, tiene un potencial ancestro, en lo
que a las caracteristicas funcionales respecta, en
Euparkeria capensis una pequeia especie bien co-
nocida del Tridsico Medio temprano de Africa del
Sur (Ewer, 1965).

Esta especie ha sido frecuentemente ilustrada
en posicion bipeda, posiblemente con razon, ya que
posee numerosos caracteres para esta interpreta-
cion, aunque apreciamos una fuerte diferencia ple-
siomorfica en su organizacion esqueletaria con los
dinosauromorfos de Los Chafnares como Lagosu-
chus (Romer, 1971; Bonaparte, 1975), Marasuchus
(Arcucci y Sereno, 1994), y mas aun con primitivos
saurisquios como Eoraptor'y Herrerosaurus (Reig,
1963; Sereno y Novas, 1996; Novas, 1996).

De tal modo puede admitirse un “cambio”
evolutivo que se habria desarrollado entre el Ani-
siano y el Ladiniano tardio, durante unos 10 m.a.
Euparkeria representa el nivel inicial de esa gran
tendencia al bipedalismo, que culminé con las
aves actuales, dejando atras una continua e ince-
sante cantidad de tipos intermedios de teropodos
y aves.

Un aspecto muy notable de esos cambios mor-
fofuncionales pro-bipedalismo se ha verificado en
la cintura escapular y el miembro anterior, que a
partir de ser un organo de prension se convirtid
gradualmente en un muy especializado érgano de
locomocion aérea. Esto implica funcionalmente
numerosos cambios en la arquitectura muscular
y nerviosa que requiere la accion de volar, lo que
implica también un gran cambio en el comporta-
miento social y la captura del alimento.

Posiblemente dentro de este contexto de evo-
lucion morfofuncional, debemos citar al notable y
prematuro caso de los Pterosauria presentes ya en
la Formacion Caturrita (Noriano temprano) del sur
de Brasil (Bonaparte et al., 2010). Este hallazgo
abrio las puertas para inferir que los pterosaurios,
ligados en la mayor parte de su historia evolutiva
al litoral maritimo (Wellnhfer, 1991), se habrian
iniciado en areas continentales de “tierras bajas”,
con amplios cuerpos de agua, en las proximidades
de la costa. El vuelo de los pterosaurios tridsicos
habria sido inicialmente mas primitivo que en Ar-
chaeopteryx, pero sus descendientes cretacicos
muestran especializaciones comparables (Bona-
parte, 2007), logradas funcionalmente por medio
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de modificaciones diferentes en las piezas que in-
tegran la cintura pectoral y el miembro anterior.

El Tridsico continental de Argentina y Brasil
figura entre las areas que mas y mejor informa-
cion esta brindando para reconocer la filogenia de
los ancestros de los Mammalia, en particular de
los Morganucodonta (Kielan Jaworowska et al,
2004).

El variado y amplio registro comienza a prin-
cipios del Triasico Medio y eventualmente a fines
del Triasico Temprano (Olenekiano), con especies
de primitivos traversodontidos que se diversifica-
ron durante los 45 m.a del Triasico. Después de
la dicotomia evolutiva de los Therocephalia, sur-
gieron las primeras especies del gran grupo de
los Probainognathia (Hopson y Kitching, 2001),
considerados durante largo tiempo como estre-
chamente vinculados al origen de los mamiferos,
ideas hoy superadas por los notables hallazgos del
Triasico Medio y Superior del Sur de Brasil (Bo-
naparte et al., 2003, 2005, 2012, etc.).

Pequenas especies del sur de Brasil del linaje
de los Ictidosauria, incluyen un amplio cuadro de
afinidades mamalianas tanto en el morfotipo cra-
neano-mandibular como en la totalidad de la den-
ticion. La gran diferencia con los Probainognathia
consiste en la gran especializacion que muestran
estos ultimos en el morfotipo del paladar prima-
rio, con los pterigoides fuertemente unidos al pa-
rasphenoides, formando un fuerte proceso 6seo
que refuerza la relacion entre la region rostral y el
basicraneo, que representa una notable adaptacion
para fines predadores. Estos caracteres no existie-
ron en los primeros mamiferos ni tampoco en sus
ancestros Ictidosauria.

Hasta 2003, cuando se publicaron los prime-
ros descubrimientos del Triasico Tardio del Sur
de Brasil (Formacion Caturrita; Bonaparte et al.,
2003, 2005, 2012), los unicos y variados hallaz-
gos de posibles ancestros de los mamiferos eran
Probainognathia de Sudamérica y Africa, y sobre
ellos se elaboraron las hipdtesis de las relaciones
ancestrales de los primeros mamiferos (Rowe,
1993; Kemp, 1982, 2005; Hopson y Kitching,
2001; Crompton y Jenkins, 2012).

Los Probainognathia y Gomphodontia domina-
ron ampliamente el escenario de los Therapsida de
la mayor parte del Triasico, con morfotipos car-
nivoros y herbivoros, con craneos medianos (12
cm) a gigantescos (60 cm) como en el carnivoro
Belesodon magnificus (Hueve, 1942) y el traverso-
dontido Exaeretodon sp. (Bonaparte, 1962).
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Pero finalmente los pequeiios Ictidosaurios como
Therioherpeton, Protheriodon, Brasilitherium y Mi-
nicynodon, a pesar de la diversidad de caracteres
plesiomorficos que conservaron de los Therocepha-
lia del Pérmico Superior, desarrollaron lentamente
diversos caracteres derivados, siempre conservando
tallas muy pequenas (craneos de 3 a 6 cm de largo),
rasgo propio de su condicion de insectivoros.

Estos ictidosaurios poseian el paladar primario
con los pterigoides formando amplias aberturas
pterigoideas, dientes post-caninos con incipiente
bifurcacion de la raiz, coronas dentarias con 3 o 4
cuspides en linea, y una lingual de la ctspide pos-
terointerna; cresta parietal reducida dorso ventral-
mente, mandibular graciles con sinfisis no fusiona-
day una incipiente articulacion dentario-escamozal.

Los Ictidosauros se diferenciaron en Therioher-
petidae (pre-mamalianos) y los Tritheledontidae,
que se han registrado ampliamente en la Forma-
cion Caturrita (Noriano temprano) del Sur de Bra-
sil, y en menor nimero y calidad de preservacion
en Los Colorados de Argentina.

Segun fechados recientes (Langer et al., 2007),
los Ictidosaurios citados serian, eventualmente
unos 7 a 10 millones de afios mas antiguos que
el Mammaliaformes basal Morganucodon, de los
rellenos de fisuras de piedra caliza de Gales (Ker-
mack et al, 1981; Crompton y Luo, 1993).

La denticion de los
Traversodontidae

Estos cinodontes herbivoros poblaron el Tridsi-
co desde sus comienzos hasta finalizar el periodo
y luego sus descendientes hasta mediados del Jura-
sico, siendo probablemente mas abundantes en el
sur de Pangea que en la region de Laurasia.

Muestran una denticién que en sus inicios ha-
bria sido de tipo sectorial y era reemplazada por
los tipicos postcaninos transversalmente anchos
que caracterizan el grupo (Goin y Goiii, 1988). Es
evidente que el nuevo y novedoso tipo dentario ya
presente en individuos adultos de Andescynodon
favorecio ampliamente su distribucion regional,
especialmente en las regiones gondwanicas de In-
dia, Africa y América del Sur, probablemente por
las notables estructuras de corte y trituracion de
sus alimentos, mayormente vegetales.

Crompton y Ellenberger (1957) reconocieron
que el morfotipo dentario de Scalenodon del Tria-
sico Medio tardio de Africa y Brasil reune todos
los caracteres morfoestructurales para originar la
denticion de Oligokyphus y por consiguiente de
los restantes Tritylodontidae, hipétesis que ha-
bria desvirtuado las ideas de Kemp (1980, 2005)
y otros autores sobre la condicion ancestral de esa
familia respecto de los mamiferos (véase Kemp,
2005).

Si bien es cierto que la filogenia de los dinosau-
romorfos muestra capitulos fascinantes en el Triasico
de nuestros paises, no es menos evidente una situa-
cion similar con respecto a la filogenia de los varia-
dos Therocephalia-Morganucodonta. Asi, podemos
especular que el factor clima favorecio la evolucion
diversificada, pero probablemente el background
morfo-anatdbmico funcional, orientado por un activi-
simo sistema genético también jugd un papel vital.
Esto favorecio el futuro camino evolutivo de la loco-
mocion en los dinosauriomorfos y de la alimentacion
y sus consecuencias en los Cynodontia.

Por tratarse de episodios tal vez menos cultiva-
dos por los paleobidlogos, aunque de gran impor-
tancia bioldgica, no hemos considerado aqui a los
Crocodyliformes y Chelonia, también originados
en el periodo analizado.
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Lamina 72. Lagosuchus talampayensis Romer, 1971. A, vista dorsal y lateral del arco del atlas y preat-
las articulados al axis y al craneo; B, sectores cervical, dorsal y pélvico-caudal, mostrando las marcadas
diferencias morfo-funcionales de cada sector cuando lo comparamos con otros arcosauromorfos con la
columna vertebral sin especializaciones para la locomocién bipeda. Tomado de Bonaparte (1975).
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Lamina 73. Lagosuchus talampayensis Romer, 1971. Vértebras cervicales mostrando tres etapas mor-
fologicas diferentes que indican una temprana funcion especializada, desarrollada mas tardiamente en
los saurisquios. Esto es muy evidente en los saur6podos jurasicos con vértebras cervicales muy largas
que cumplian funciones relacionadas con la obtencion de alimentos, asi como en los terépodos de cue-
llos cortos y fuertes para su funcion predadora. Ver Bonaparte (1975).

127



Tetrapodos, plantas y paleoambientes del Triasico Continental de la Argentina y Brasil

Lamina 74. Lagosuchus talampayensis Romer, 1971. Vista anterior de la pelvis: A, seglin se conservo,
y B, su restauracion. La misma indica que la cualidad funcional de los ptbis de “sentarse” (como en las
aves), ya habria sido posible en este dinosauromorfo del Triasico Medio. Ver Bonaparte (1975).
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Lamina 75. Lagosuchus talampayensis Romer, 1971. A, escépulo-coracoides segun se ha preservado y
su reconstruccion. Sus caracteres morfo-funcionales no parecen coherentes con la gran especializacion
del miembro anterior; B, vista dorsal y ventral del hiimero izquierdo; C, vistas de radio y ulna izquierdos
del mismo ejemplar. Es posible que la poca especializacion de la escapula coracoides esté relacionada

con la disminucidn proporcional del miembro anterior manifiesta en los Theropoda del Tridsico Tardio.
Ver Bonaparte (1975).
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Lamina 76. Lagosuchus talampayensis Romer, 1971. A, vista lateral derecha de la pelvis, en la que se
advierte cierto contraste morfo-funcional entre el primitivo isquion laminar que indica una extremidad
posterior larga, adaptada para correr y pubis derivado relacionado a la capacidad de poder sentarse en

el sustrato; B, vistas posterior, anterior y lateral del fémur derecho, exhibiendo una notable gracilidad
(Bonaparte, 1975).
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Lamina 77. Lagosuchus talampayensis Romer, 1971. A, vistas de la tibia, fibula y pie del lado derecho
en vistas medial y lateral, y del pie izquierdo en vistas dorsal y ventral; B, vista de tibia y fibula derechas
unidas al sector proximal del tarso, y dos vistas del tarsal externo del pie izquierdo. Los metatarsales y
falanges notablemente elongados y amuchados se relacionan a una profunda adaptacion hacia la carre-
ra, rasgos que luego seran heredados por los dinosaurios saurisquios, especialmente los teropodos. Ver
Bonaparte (1975).
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Lamina 78. A, Lagosuchus talampayensis Romer, 1971. Fémur y hiimero izquierdos que muestran
la gran disparidad de tamafios resultantes del habito bipedo y digitigrado, que a su vez se correlaciona
con diversas modificaciones del resto del esqueleto para mejorar la locomocion y los diversos habitos
de esa antigua especie en la que probablemente son las manifestaciones mas antiguas de esa especiali-
dad. B, Riojasuchus tenuisceps Bonaparte, 1971. Fémur izquierdo y hiimero derecho que muestran la
persistente disparidad de tamafio resultante de habitos bipedales y condicion digitigrada, caracteres que
dominaron el escenario de los dinosaurios theropoideos del Juracico y Cretacico; de antigiiedad Noriano
superior, Coloradense Tardio. Segiin se muestra en esta lamina, la condicion morfofuncional de Lagosu-
chus fue extremadamente gracil y de pequefio tamafo, en tanto que en Riojasuchus, sus extremidades y
el esqueleto en general eran visiblemente mas robustos. Segun Bonaparte (1975, 1971).
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Lamina 79. Lagosuchus talampayensis Romer, 1971. A, reconstruccion del pie completo en vista
dorsal; B, diversas vistas de los extremos distal de ambas tibias y fibulas unidas a los huesos tarsales.
Muestran una marcada especializacion hacia la condicion mesotarsal de los dinosaurios. Noétese el alar-
gamiento de los dedos I, IIT y IV (Bonaparte, 1975).
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Lamina 80. Craneos de diversos Ictidosaurios Thereoherpetidae: A, Therioherpeton cargnini Bonapar-
te y Barberena, 1975; B, Protheriodon estudianti Bonaparte et al., 2006; C, Brasilodon quadrangularis
Bonaparte et al., 2006; D, reconstruccion del craneo que se muestra en B; E,G, Minicynodon maieri
Bonaparte et al., 2010; F,H, dos ejemplares de Brasilitherium riograndensis Bonaparte et al., 2006.
Proceden de distintos niveles de la Formacion Santa Maria (Bonaparte ef al., 2006, 2010, 2012, 2015).
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Lamina 81. Restos de cinodontes Gomphodontia. A, C, Andescynodon mendozensis Bonaparte, 1967;
vistas dorsal y ventral del craneo y denticion; B, D, Oligokyphus triserialis Hennig, 1922; vista ventral
del craneo y denticion. E, Exaeretodon frenguelli Cabrera, 1943, vista del diente postcanino. A, mo-
dificado de Liu y Peters; B, D, toado de Kune (1946); C, tomado de Goiii y Goin (1988); E, tomado de
Bonaparte (1962).

135



TRITYLODONTIDAE

fschignathus (LM et eh)
MORGANUCODONTA
Traversodon Probainognathus
Brasilitherium
Exaeretodon Thrinaxodon
Trithelodontidae
Andescynodon Cynognathus
Jheniohepetcac Traversodontidae Progalesauria
Protheriodon . " :
Gomphodontia Probainognathia
Cinodontes Cinodontes
herbivoros carnivoros
Ictidosauria \ /
Cynodontia

d

THEROCEPHALIA

Lamina 82. Relaciones filogenéticas entre los principales grupos de sinapsidos derivados Permotriasi-
cos. El sector filogenéticamente muy trascendente, los Ictidosauria, que resultarian en los Therioherpeti-
dae y luego en los Mammaliaformes, retuvieron una conformacion del paladar primario muy semejante
a la de los primitivos Protherocephalia (Scaloposauria), preservando un tamafio corporal pequefio y
habitos primariamente insectivoros. Por el otro lado se disponia de numeroso grupo de los Cynodontia,
de probable origen en un grupo particular de Therocephalia caracterizados por tallas progresivamente
mayores, resultantes de habitos carnivoros predatores, con un paladar primario muy fuerte en la region
interpterigoidea, resultando en una fuerte conexion morfofuncional entre la region anterior y posterior
del craneo.
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Capitulo XI
CONCLUSIONES

Después de esta sintesis muy parcial de los cambios morfofuncionales en s6lo una parte de la Biota
Triasica retornamos al cuestionario inicial de la Introducciéon de este ensayo, sobre el porqué de los
cambios que han modificado tan fuertemente las caracteristicas de la Flora y Fauna triasica continental
de Gondwana, tan distintas a las del Pérmico Tardio. Una condicién basica, comun a todas las especies
es la de tratar de sobrevivir a todas las contingencias del medio ambiente, sean climaticas y/o epidémi-
cas. En esa critica situacion se habrian perdido, durante la gran crisis del Pérmico Tardio, poblaciones
enteras durante muchas generaciones, pero felizmente algunas especies sobrevivieron y pudieron haber
desarrollado caracteres adaptativos que les permitieron subsistir, con rasgos especificos algo diferentes.
En otros casos la extincion pudo ser mas general y afectar a clados enteros como Gorgonopsia, Bauria-

morpha, Scaloposauria, etc.

La Evolucion

En este item nos hemos animado a decir algo
sobre los caminos (o las caracteristicas), de la
evolucion en plantas y tetrapodos, pensando que
la condicion estatica de la vida de las plantas y el
dinamismo que caracteriza a los tetrapodos habria
dado lugar a diferencias importantes que merecen
comentarse, aun cuando es facilmente reconocible
que el fenomeno evolutivo con su perfecciona-
miento morfo-funcional controlado genéticamente
es universal en toda la Biota.

En los tetrapodos, con distinta intensidad en
sus variados clados, se supone una evolucion ac-
tiva infima durante la vida individual, perfeccio-
nando las relaciones funcionales de los conjuntos
o6seos estrechamente ligados por su funcionalidad,
como ser el tarso y carpo, que se componen de nu-
merosas piezas con sus complejas carillas articula-
res, cartilagos, liquido sinovial y especialmente un

sistema muscular complejo; o también las piezas
6seas y dentarias involucradas en la masticacion.
Asi apreciamos que a nivel de los individuos se
ponian a prueba continuamente los caracteres ad-
quiridos y podian alentar sus modificaciones, que
de ser efectivas serian a largo tiempo, y llegarian
al nivel de especie. Estos procesos evolutivos ten-
drian buena manifestacion entre los cinodontes
(masticacion) y los arcosauromorfos (locomocion)
del Triasico de la region tratada y de otras regiones
de Pangea, en el periodo citado.

De tal modo puede interpretarse que la evolu-
cion mofo-funcional de los tetrapodos estuvo con-
dicionada o alentada por la actividad individual,
condicionada a las cambiantes condiciones am-
bientales de este notable Periodo geologico.

En las plantas triasicas se han citado con fre-
cuencia las complejidades morfo-funcionales de
diversos clados, que le han conferido ventajas adap-
tativas frente a los frecuentes cambios ambientales.

Ya que las plantas estan fijadas al substrato, la
unica manera de sobrevivir a los cambios ambien-
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tales es mediante respuestas fisiologicas o mor-
fologicas. Los paleobotanicos tienen una ventaja
para el estudio de los patrones evolutivos y es que
la mayoria de las plantas fosiles preservan algu-
nos detalles celulares, porque el esqueleto vegetal
se encuentra a ese nivel (en la forma de la pared
celular) en vez de a nivel organismico como en la
mayoria de los animales (Rothwell et al., 2008).
Practicamente todos los tipos de células vegetales
quedan preservadas en el registro fosil (Taylor et
al., 2009); de este modo los especimenes fosili-
zados de células, tejidos y érganos maduros ve-
getales, revelan informacion histologica sobre los
patrones celulares y la regulacion del desarrollo
que s6lo en condiciones excepcionales puede ser
obtenida de animales fosiles (Sanders et al., 2007).
Asi es que podemos saber cuales fueron las adap-
taciones en todos los organos de los vegetales.
Los 6rganos que sufren mayor presion selectiva
son las hojas y los tallos, y esto se ve reflejado en
las caracteristicas presentes en las plantas triasi-
cas gondwanicas. Es en las hojas donde se sinte-
tizan las hormonas que regulan el crecimiento del
cambium vascular, por lo que aquellos disturbios
que ocurren en la copa de un arbol van a tener un
efecto en la anatomia caulinar. A diferencia de la
imagen inmutable que parecen tener los grandes
arboles, se pueden adaptar a casi cualquier cambio
ambiental o catastrofe. El cambium y sus tejidos
derivados tienen una alta plasticidad, y demues-
tran tener infinitas variables para compensar el es-
trés provocado tanto por factores abidticos como
bidticos. Aunque no se puede estudiar la genética
de plantas extintas, y no es aun posible identifi-
car un gen especifico que regule un patrén mor-
fologico determinado, es plausible relacionar vias
regulatorias, controladas por genes, con una con-
secuencia morfologica particular. Cuando se sabe
que un caracter morfologico o anatémico es resul-
tado de una via regulatoria mediada por genes, ese
rasgo puede ser visto como una “huella digital”, de
la que se puede inferir inequivocamente el patron
regulatorio subyacente de una estructura madura,
tanto de plantas vivientes como fosiles (Rothwell
y Lev-Yadun, 2005). Por todo esto, los tallos de
corystospermas, preservados anatdmicamente,
ofrecen un campo de investigacion fructifero acer-
ca de los patrones y procesos evolutivos.

El analisis que efectuamos sobre las relaciones
entre la Flora, los tetrapodos y paleoambientes nos
muestra de manera concluyente que la diversidica-
cion de las plantas tridsicas, ha sido mas intensa y
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exitosa que en los tetrapodos. Consideramos que
el numero de especies de un clado en particular es
un buen indicador de sus cualidades adaptativas y
evolutivas. En tal sentido el numero de especies
vegetales del Tridsico es muy superior al de los
tetrapodos, fenomeno que también se observa en
la actualidad.

Si tratamos de interpretar los episodios sefia-
lados de la flora y fauna del Triasico de nuestra
region podriamos concluir que los procesos de
extincion fueron mas o menos sincronicos porque
obedecerian a fenémenos globales de cambios en
la atmoésfera. Pero atin dudamos de los aconteci-
mientos bioldgicos, climaticos o geoldgicos que
hayan conducido a la aparicion de tipos adaptativos
novedosos (e.g., Flora de Dicroidium, la diversifi-
cacion de los arcosauriformes, la especializacion
de los protomamiferos). La observacion de estos
fenomenos de aparente paralelismo evolutivo pue-
de indicar posiblemente, que las interrelaciones
de la Biota son obviamente de gran magnitud. La
reaccion de la Biota Tridsica ante los frecuentes
cambios climaticos de ese periodo habria sido una
de las mas importantes razones de las notables in-
novaciones adaptativas de gran parte de dicha Bio-
ta, particularmente en la Flora de Dicroidium y en
los tetrapodos.

Las evidencias de tales cambios han sido am-
pliamente reconocidas desde la transicion Per-
mo-Triasica hasta el limite Tridsico-Jurasico, con
numerosas etapas de marcada aridez, periodos de
clima monzoénico, y diferencias climaticas latitu-
dinales.

Los procesos de supervivencia de especies de
la Flora y Fauna Permo-Tridsica, se desarrollaron
en “refugios” ambientales que habrian tenido una
contaminacién ambiental menor que en la mayor
parte de Pangea. De tal modo las especies nuevas
registradas en el Induano (Tridsico Temprano ba-
sal), habrian sido originadas por la existencia de
esos “refugios” y también por las cualidades fisio-
logicas de algunos taxones de diapsidos y sinap-
sidos como Lystrosaurus, galesaurios y gompho-
dontes como el género Dvinia. En las plantas, la
supervivencia de Glossopteris y otras plantas pa-
rece confirmar el origen mixto de la Flora y Fau-
na inicial del Triasico, con taxones heredados del
Pérmico Tardio y otros originados durante la gran
crisis volcanica que se habria mantenido durante
unos 60.000 afios (Benedetto, 2010). Lo extraor-
dinario es que esta asociacién mixta inicial habria
estado provista de un formidable potencial evolu-



tivo capaz de generar la diversidad de la Flora de
Dicroidium y el variado complejo evolutivo de ar-
cosauromorfos, sinapsidos y otros clados tridsicos.

Sidor et al. (2013) en un detallado trabajo sobre
la fauna continental de tetrapodos del limite Per-
mo-Tridsico y de su recuperacion post-extincion,
han interpretado que los sobrevivientes del fatal
evento volcanico se habrian favorecido por la ex-
tincién masiva de los grupos pérmicos dominantes
que dejaron diversos nichos ecologicos libres. Sin
dudas es una hipétesis importante, aunque llama la
atencion que no se considera un potencial evoluti-
vo especial de los grupos post-extincion.

En la misma obra Sidor et al. (2013) se refieren
brevemente a las similitudes basicas de la extincion
y recuperacion operadas entre el Cretacico Tardio
y el Paleoceno. No obstante hay una diferencia
fundamental ya que la floreciente y novedosa ra-
diacion adaptativa de los mamiferos paleocenos ha
tenido ancestros muy derivados en los mamiferos
campaniano-maastrichtianos (McKenna y Bell,
1997; Kielan Jaworowska et al., 2004), dentro del
clado Mammalia, en tanto que la recuperacion de
la gran extincién Permo-Triasica dio lugar a la ge-
neracion de los clados de origen casi estrictamente
Triasico, como Anura, Chelonia, Crocodilia, Pseu-
dosuchia, Pterosauria, Saurischia, Ornithischia y
Mammalia.

En este trabajo reconocemos la riqueza evolu-
tiva excepcional de Triasico Tardio con tres etapas
faunisticas radicalmente diferentes. Una de ellas,
el Ischigualastense, con la mas antigua asociacion
de grandes gomfodontes, dinosaurios saurisquios,
“pseudosuquios” y laberintodontes.

La siguiente asociacion es Colororadense infe-
rior, correlacionable con la Asociacion Faunistica
de Riograndia, en el sur de Brasil, con esfenodon-
tes, pterosaurios, ictidosaurios, terioherpétidos, y
trithelodontes, sauropodomorfos, lepidosaurifor-
mes y dicinodontes.

La tercera asociacion de tetrapodos del Tridsico
Tardio, el Coloradense Superior, posee dinosaurios
terépodos, y “prosauropodos”, “pseudosuquios”,
cocodrilos, esfenodontes, tortugas y cinodontes
ictidosaurios.

Cap. XI: Conclusiones

En relacion a lo observado en la sucesion evo-
lutiva de los tetrapodos durante todo el Triasico,
consideramos que se han desarrollado dos lineas
fundamentales: el continuo perfeccionamiento de
la locomocion verificado en anuros y archosauro-
morfos que alcanzd su maxima expresion en las
aves; y en el perfeccionamiento del sistema mas-
ticatorio-digestivo y del sistema nervioso y auditi-
vo, que culmino entre los Mammalia con la apari-
cion de la lactancia.

Estos procesos evolutivos habrian alcanzado el
inicio de su maxima manifestacion en el Tridsico
Superior Tardio, con el vuelo de los pterosaurios,
en los arcosauromorfos, y el supuesto logro de la
homeotermia y la lactancia en los cinodontes.

Es posible que los diversos aspectos de parale-
lismo evolutivo entre diapsidos y sinapsidos pue-
den considerarse como una prueba de su comin
origen en un indeterminado clado del Pensilvania-
no que poseeria cualidades genéticas parcialmente
comparables.

Otra interpretacion significativa de esta resefia
sobre el Triasico continental de Argentina y Brasil,
se refiere al reconocimiento de un extenso hiatus
faunistico, de aproximadamente la totalidad del
Ladiniano, que se observa claramente entre el Ani-
siano, representado por el Puestoviejence Tardio,
y el Chanarense, que corresponderia al limite con
el inicio del Ischigualastense (Bonaparte, 1973;
Ezcurra, 2010). Este enorme hiatus faunistico esta
bien representado en Africa Oriental, especial-
mente en Tanzania y Zambia (Sidor et al., 2013),
donde se ha documentado una variedad de taxones
de Synapsida y Archosauria mas primitivos que
los registrados en el Chafiarense de Argentina y
Brasil.

Entre los tetrapodos tridsicos, dos clados que
han mostrado un variado potencial evolutivo que
se ha proyectado en periodos post-triasicos, son
los arcosaurios saurisquios, pterosaurios y coco-
drilos, como asi los terapsidos cinodontes y ma-
miferos. Esta notable evolucion en grupos tan dis-
tantes hace suponer que las variaciones climaticas
habrian jugado un papel fundamental en la evolu-
cion de todos estos linajes.
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Capitulo XII
GLOSARIO

A

Aleodon. Género de cinodonte herbivoro del
Triasico Medio inferior de Africa, recientemente
documentado en la Formacion Santa Maria 1 de
Brasil. Esta forma comun a Africa y América del
Sur confirma la interpretacion de que en ambos
continentes prospero una fauna terrestre comin en
el Permo-Triasico, o sea, durante la existencia del
supercontinente de Pangea.

Andescynodon. Primitivo género de la familia
Traversodontidae de la Formacion Rio Mendoza,
Argentina. De los mismos niveles se ha documen-
tado otro cinodonte traversodontido muy similar
pero con fuertes diferencias en la region anterior
del craneo, que presenta amplias escotaduras para
acomodar al canino mandibular. Algunos autores
han objetado el caracter genérico diferencial atri-
buido a este pequefio cinodonte, pero creemos que
las diferencias encontradas son suficientemente
pronunciadas para diferenciar genéricamente a
Andescynodon 'y Rusconiodon.

Andisol. Tipo de suelos que se desarrollan a partir
de cenizas y otros materiales volcanicos ricos en
elementos vitreos.

Anisiano. Edad que incluye la seccion inferior
del Triasico Medio, que se ha diferenciado con la
Edad/Reptil Puestoviejense y la Edad paleobota-
nica Barrealiana. Ambas edades son consideras
una aproximacion a la Edad Internacional usada
globalmente.

Anomodontos. Se refiere al grupo de terapsidos
especializados para el régimen herbivoro, los que
conservaron un par de caninos (por ejemplo, los
dicinodontes). Fueron muy frecuentes durante
el Permo-Tridsico en la region suroccidental de
Gondwana, aunque se han registrado también en
casi la totalidad de Pangea.

Anuros. Vertebrados anfibios caracterizados por
sus extremidades posteriores largas y la gran re-
duccion en el nimero de sus vértebras, especial-
mente las caudales. El éxito ecologico de esta
subclase de anfibios es enorme, ya que desde sus
origenes en el Tridsico Inferior de Madagascar se
han expandido en forma muy continua en los di-
versos periodos geoldgicos, y en la actualidad es-
tan muy bien representados en regiones tropicales
y subtropicales. Su talla ha sido siempre reducida
pero han alcanzado hasta unos 30 centimetros de
largo.

Apocalamitaceae. Se trata de una familia de ve-
getales fosiles de habito arbustivo-arborescente,
basada en moldes medulares, estructuras repro-
ductivas y hojas. Su biocrén incluye formas paleo-
zoicas y mesozoicas. Segun algunos autores seria
sinénimo de la familia Equisetaceae, parientes cer-
canos de los helechos que incluyen a los vegetales
conocidos como “colas de caballo”.

Archaeopteryx. Famosa ave del Jurasico Superior
de Solnhofen, Alemania, usada inevitablemente
en estudios de aves mesozoicas. Desde su des-
cubrimiento en 1861 Archaeopteryx fue conside-
rado desde su descubrimiento como el “eslabon
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perdido” entre las aves y los reptiles, debido a su
combinacién Unica de rasgos anatomicos. Desde
entonces Archaeopteryx ha jugado un rol principal
en la interpretacion de las aves como descendien-
tes de los dinosaurios.

Arcosaurios. Division de los reptiles caracteriza-
dos por la presencia de dos aberturas temporales,
generalmente de habitos carnivoros, de pequefio
tamafio en sus comienzos en el Pérmico Tardio,
aunque posteriormente lograron tamanos gigan-
tescos en algunos de sus representantes herbivoros
como los saurdpodos. El grupo se ha diversifica-
do notablemente a lo largo del Mesozoico y son
muchos los especialistas que han estudiado a sus
integrantes.

B

Barrealiano. Edad/Piso paleofloristico del Siste-
ma Tridsico de la Argentina que abarca el intervalo
comprendido entre el Triasico Inferior y el Triasi-
co Medio bajo (Anisiano).

Bauplan. Expresion germdnica que se refiere a la
arquitectura de un determinado objeto, y que es
frecuentemente usado en discusiones sobre rela-
ciones filogenéticas.

Bauriamorphia. Que tiene similitudes y posibles
relaciones taxonémicas con el género Bauria, re-
gistrado en el Permo-Triasico de Africa del Sur.
Sus especializaciones anatomicas han sido evalua-
das indicando un linaje evolutivo lateral a la linea
conducente a la condiciéon mamaliana, y en mu-
chos casos muestra caracteres mas derivados que
estos.

Bennettitales. Orden de plantas con semillas cuyo
biocron se extiende desde el Triasico hasta el fi-
nal del Cretécico, y se caracterizaba por troncos
con médula y corteza amplias, y hojas pinnadas
compuestas con una semejanza superficial a las de
las cicadas, distinguiéndose principalmente por las
caracteristicas de la epidermis.

Biota. Viene a ser el conjunto de los organismos
vivos. En su uso mas habitual, mediante el tér-
mino biodtico, se designa al conjunto de especies
de plantas, animales y otros organismos que ocu-
pan un area dada, por ejemplo, biota europea, para
referirse a la lista de especies que habitan en ese
territorio. El término puede desglosarse en flora y
en fauna, segtin los limites establecidos en botani-
cay en zoologia.
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Brachychirotherium. Huellas fosiles (ignitas)
muy afines a las de Chirotherium, registradas en
la Formacion Talampaya, Pérmico Tardio-Tridsico
Temprano, de la provincia de La Rioja.

C

Calcretes. Duricostras calcareas caracteristicas,
también llamadas caliche o hardpan. Pueden te-
ner origen pedogenético y su origen se relaciona
con oscilaciones climaticas en regiones aridas y
semidridas.

Carniano. Edad del sector mas inferior del Triasico
Tardio, representado en Argentina y Brasil por los
variados depositos de Edad/Reptil Ischigualastense.

Caytoniales. Familia de helechos con semillas
cuyo biocron se extiende desde el Triasico hasta
el final del Cretacico, y se caracterizaban por su
habito herbaceo o trepador, hojas palmatisectas
con venacion reticulada y semillas rodeadas por
cupulas carnosas.

Cenogénesis. Se refiere a los fenomenos biologi-
cos que resultaron en la formacion de un determi-
nado grupo bioldgico, en un determinado periodo
de tiempo.

Cenoglomerado. Sedimento — roca sedimentaria
clastica de grano grueso (psefita) caracterizada por
mala seleccion de sus componentes y ausencia de
estratificacion interna. Es el producto de transpor-
te y depositacion por flujos densos de alta energia
(por ejemplo flujos de barro).

Chaiarense. Edad/Reptil del Triasico Medio tar-
dio, basada en la asociacion de reptiles registra-
dos en la localidad de Los Chaiares (Formacion
Ischichuca). El “Chanarense” limitado a la region
citada en la Provincia de La Rioja esta reconocido
también en el sur de Brasil, en niveles de la For-
macion Santa Maria I.

Cheirolepidiaceae. Familia de plantas coniferas
extintas, importante durante la Era Mesozoica.
Son consideradas transicionales entre las Voltzia-
ceae y las Cupressaceae. Presentaban hojas reduci-
das, cuticulas gruesas y estomas hundidos, rasgos
adaptados a climas secos. Su grano de polen es
distintivo: esférico, con una marca trilete vestigial
y criptoporo distal, y una pared tectado-columela-
da semejante a la del polen de angiospermas.

Chelonia. Subclase de reptiles, caracterizados por
poseer caparazon dorsal y ventral.



Chirotherium. Se trata de una tipica ignita o ras-
tro, dejado por reptiles del Triasico Inferior de dis-
tintas areas triasicas de Pangea.

Chonitas. Roca piroclastica de grano fino (sus
componentes, denominados pulviculas, son meno-
res de 62 micrones), producto de la acumulacion
a partir de polvo volcanico. Las chonitas son ricas
en vidrio volcanico.

Cicadales/ Cycadales. Orden de plantas con se-
milla cuyo origen se remonta probablemente al
Carbonifero y llega a la actualidad de manera re-
lictual. Son facilmente reconocibles por su tronco
ancho, sin ramas, su corona apical de hojas pinna-
das, y sus semillas grandes y de colores llamativos.

Cinodontes. Orden de terapsidos avanzados rela-
cionados al origen de los mamiferos. Estdan muy
bien representados en el Tridsico del sur de Brasil
y Argentina. Su presencia se ha registrado en todo
Pangea, incluso en la Antartida.

Circones U-Pb. El circon es un mineral altamente
resistente cuya composicion es silicato de circonio
(ZrSi0,). Este mineral posee isotopos radiactivos
en su red cristalina, los que son aptos para efec-
tuar dataciones (estudios geocronoldgicos) sobre
la edad de las rocas que los contienen. El método
U-Pb es uno de los mas precisos y refinados en
estudios de esta indole.

Cistecephalus. Género de reptiles anomodontos
frecuentes en el Pérmico Superior de Africa del
Sur. Su frecuencia dio lugar a reconocer una bio-
zona particular con ese nombre. La fauna de tetra-
podos de la biozona de Cistecephalus es notable-
mente variada segun los registros de Africa del Sur

Clados. Agrupacién natural de organismos carac-
terizada por rasgos derivados comunes.

Clastico. Término para designar a sedimentos y
sedimentitas constituidas por materiales (clastos)
que provienen de la desintegracion de otras rocas.

Clevosauridae. Familia de reptiles diapsidos
abundantes en el Triasico Tardio de Argentina y
Brasil. La especie del sur de Brasil, Clevosaurus
Brasiliensis, procede de la Formacion Caturrita.

Coelophysoidea. Grupo de teropodos primitivos
de tamafio pequefio a mediano que incluyen a la
familia Coelophysidae. Incluye formas graciles y
delgadas que se caracterizan por sus cuellos con
vértebras elongadas y tarso primitivo, y una arti-
culacion especial entre el maxilar y el premaxilar,
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posiblemente movil. Se distribuyeron en todo el
globo desde el Triasico Tardio (Noriano) hasta el
Jurasico Temprano.

Coprolitos. Estiércol fosil de consistencias pé-
treas. Puede contener valiosos restos organicos de
la alimentacion de su autor.

Cordaitales. Orden extinto de plantas con semi-
llas, considerado el ancestro de los ginkgos, las
gnetales y las coniferas, de porte arbdreo, lefoso,
con presencia de conos compuestos, que apare-
cieron en el Carbonifero Inferior, y fueron muy
abundantes en el Pérmico. Desaparecieron con la
extincion masiva del Permo-Tridsico.

Cortaderitiano. Edad/Piso basado en restos pa-
leobotanicos que cubre gran parte del Tridsico
Medio y el sector inferior del Tridsico Tardio, bien
documentada en la Formacion La Cortaderita, en
el oeste de San Juan.

Corystospermales. Un orden monotipico de he-
lechos con semillas que aparecieron en el Pérmi-
co Superior y se extinguieron a comienzos del
Jurédsico, aunque algunas formas relacionadas
podrian haber llegado hasta el Cretacico. Fueron
las plantas dominantes del hemisferio sur durante
el Tridsico, y se utilizan en la bioestratigrafia y
paleoecologia de ese periodo. Se caracterizan por
ser arbustivas o arbdreas, con hojas con raquis
principal bifurcado, tallos con variantes cambia-
les, semillas rodeadas de una cupula, y los sacos
polinicos dispuestos en microsporofilos lamina-
res alargados.

Crocodilia. Orden de reptiles con dos aberturas
temporales, generalmente acorazados, que se ori-
ginaron a fines del Triadsico Tardio. Al respecto,
existe buena documentacion en el registro fosil de
Argentina y Brasil.

Crocodylomorpha. Reptiles mesozoicos con di-
versos rasgos caracteristicos de Crocodilia, pero
que pueden no ser integrantes del orden, sino de
una linea evolutiva marginal.

Cuneumxyloide. Linea evolutiva propuesta para
los tallos de Corystospermales, constituida por los
géneros Cuneumxylon 'y Tranquiloxylon.

Cynodontia. Orden de terdpsidos muy derivados
hacia la condicidon mamaliana, caracteristicos del
Permo-Triasico de Argentina y Brasil. Se cuenta
entre ellos a componentes herbivoros y carnivoros,
diferenciados en muy numerosos géneros.
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Cynognathus. Clasico género de Cinodontes car-
nivoros que caracteriza un nivel bioestratigrafico
del Triasico Medio de Africa del Sur, con equiva-
lentes en el Puestoviejense de Argentina.

D

Depocentro. Se refiere a la zona de mayor acumu-
lacion de sedimentos en una cuenca sedimentaria
determinada. Por ejemplo, para la Formacion Los
Colorados de La Rioja, su depocentro mayor esta-
ria en la region de la Quebrada de los Jachalleros,
con sedimentos de mas de mil metros de espesor.

Diademodon. Reptil terapsido, cinodonte, de ha-
bitos herbivoros, registrado mayormente en el
Triasico Inferior y Medio de Africa y América del
Sur. Recientemente se lo ha registrado en la ex
Formacion Puesto Viejo, en el sur de Mendoza, lo
cual confirma la notable identidad faunistica con
niveles comparables de Africa del Sur.

Dicinodonte. Reptil herbivoro desprovisto de
dientes postcaninos, generalmente con dos gran-
des caninos, frecuente en las asociaciones de rep-
tiles continentales del Tridsico Temprano y Medio.

Dinodontosaurus. Género de reptiles dicinodon-
tes que caracteriza a niveles de la Formacion San-
ta Maria de Brasil, equivalente a Los Chafiares de
Argentina.

Dinosauromorpha. Es el grupo que incluye a los
todos los dinosaurios, incluyendo saurisquios, or-
nitisquios, herrerasaurios y otros dinosaurios pri-
mitivos. Asimismo se incluyen formas primitivas
como Lagosuchus y los Lagerpetidae.

Dipteridaceae. Familia de helechos, que en la
actualidad cuenta con 2 géneros que viven en el
sudeste asiatico, pero en el Mesozoico fueron muy
abundantes y cosmopolitas. Se caracterizan por
tener rizomas rastreros, hojas pecioladas cuya la-
mina esta dividida en dos hemilaminas, y venas
altamente reticuladas, con venillas inclusas.

Doswellidae. Familia de reptiles acorazados, arco-
saurios, registrados en el Tridsico Medio temprano
de Argentina. Han sido ampliamente estudiados
por la paleontéloga argentina Julia Desojo, quien
ha reconocido su afinidad con los reptiles acoraza-
dos del orden Aetosauria.

Dwinia. Cinodonte de posibles habitos herbivo-
ros, del Triasico Temprano de Rusia, considerado
en la actualidad como una forma ancestral de los
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Cinodontes Gomfodontes, entre ellos Traverso-
dontidae, Diademodontidae y Trirachodontidae.
Aunque sea de dificil confirmacién, en la actua-
lidad es una hipotesis tentativa del origen de esos
Cinodontes Gomfodontes.

E

Equisetales. Orden de esfenofitas (plantas arti-
culadas) que aparecieron en el Devonico, pero de
las que actualmente sobrevive Uinicamente el gé-
nero Equisetum. Reline varias familias, como las
Calamitaceae, Phyllothecaceae, Apocalamaticeae
y Equisetaceae, y se caracterizan por sus hojas
uninervias dispuestas en nudos, tallos carenados,
cilindro vascular formado por simpodios, creci-
miento secundario en varios taxones, y esporas
con elateres.

Equisetostachys. Género fo6sil que comprende co-
nos aislados de equisetales mesozoicas, caracteri-
zados por los esporangiéforos peltados.

Escaloposaurios. Sinapsidos del orden Thero-
cephalia, con diversos caracteres mamalianos que
han permitido interpretarlo como el grupo ances-
tral a los mas primitivos mamiferos. El Dr. Robert
Broom ha alentado muy decididamente la posible
relacion sistemadtica entre escaloposaurios y los
primeros mamiferos del Triasico Tardio.

Esclerdfilos. Es un tipo de vegetacion cuyas espe-
cies arboreas y arbustivas estan adaptadas a largos
periodos de sequia y calor, que posee hojas coria-
ceas y reducidas.

Esfenodonte. Orden de pequefios reptiles diap-
sidos, frecuentes en depdsitos del Paleozoico Su-
perior y Mesozoico. En el Cretacico Superior de
Neuquén, el Dr. S. Apesteguia ha realizado am-
plios estudios sobre este grupo.

Esfenofitas. Plantas con tallos articulados, con nu-
dos, entrenudos y disposicién verticilada de los di-
ferentes o6rganos. Reune a los 6rdenes Sphenophy-
llales y Equisetales.

Exaeretodon. Género de cinodontes traversodon-
tidos de habitos herbivoros, frecuentemente regis-
trado en la Formacion Ischigualasto y en algunas
localidades de Africa del Sur e India.

F

Facies. Depositos sedimentarios que se diferen-
cian de sus vecinos por su granulometria, compo-



nentes y color, indicando un ambiente sedimenta-
rio particular.

Fanglomerados. Rocas sedimentaria clastica de
grano grueso (psefita) que se deposita en un cono
o abanico aluvial (alluvial fan). Constituye el de-
posito mas marginal de una cuenca sedimentaria
continental limitada por cadenas de montanas.

Fase sag. En cuencas de cardcter extensional
(como los grabens o half grabens) ésta es una fase
evolutiva tardia que estd dominada por subsiden-
cia termal. Si bien este fenomeno de subsidencia
(hundimiento) es mas lento, tiene un caracter ge-
neralizado, de modo que los procesos sedimenta-
rios ocupan areas cada vez mas amplias de la cuen-
ca de acumulacion.

Filicales. Orden utilizado en clasificaciones en
desuso, que reune a los helechos leptosporangia-
dos terrestres. Hoy en dia se dividen en diferentes
ordenes. Osmundales, Hymenophyllales, Gleiche-
niales, Schizaeales, Cyatheales y Polypodiales.

Flora de Dicroidium. Flora distribuida que carac-
teriza a la region de Gondwana, durante el periodo
Triasico. Se distingue por la presencia de diversos
géneros de la familia de pteridospermas Corystos-
permaceae, siendo el mas conocido de ellos el de
Dicroidium. El nombre de Flora de Dicroidium ca-
racteriza una etapa y una region floristica muy par-
ticular del Mesozoico Temprano, durante el cual
las plantas desarrollaron notables especializacio-
nes para superar las fuertes variaciones climaticas,
especialmente estacionales y secas, del Triasico.

Flora de Glossopteris. Vegetacion que caracteriza
a la region de Gondwana durante el periodo Pér-
mico y se distingue por la presencia del orden de
pteridospermas Glossopteridales, plantas adapta-
das a climas frios. Glossopteris, el género que le
da nombre a la flora, era un arbol caducifolio, con
hojas de venacion reticulada y raices que se desa-
rrollaron en condiciones pantanosas.

Flora de Pleuromeia. Esta Flora esta muy limi-
tada en tiempo por su presencia solo en el Triasi-
co Temprano, inmediatamente después de la gran
crisis volcénica del Permo-Tridsico, por lo cual
su diversidad es limitada. En Argentina, se la ha
documentado en la Formacién Quebrada de los
Fosiles, del grupo geoldgico Puesto Viejo, y ha
brindado una informaciéon muy clara sobre la Edad
del Triasico Temprano de esa unidad estratigrafica
y sus fosiles.
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Floriano. Edad /Piso floristico, que caracteriza a la
mitad superior del Triasico Tardio. El Floriano de
Argentina muestra claramente diversos aspectos
de la transicion floristica entre Triasico y Jurasico,
con el surgimiento de numerosas coniferas moder-
nas y otros elementos caracteristicos del Jurasico.

Flujo piroclastico. Consiste en una masa de gases
calientes y materiales piroclasticos incandescen-
tes expelidos durante un episodio de volcanismo
explosivo, que se desplaza sobre la superficie del
terreno con alta velocidad, de modo que posee un
gran poder destructivo. Los depositos resultantes
se conocen como ignimbritas.

G

Galesaurus. Primitivo género de cinodonte regis-
trado en el limite Permo-Tridsico de Africa del Sur
y en el Triasico Temprano. Su anatomia muestra
las primeras etapas de evolucion de los Probainog-
nathia, especialmente en la reduccion de la abertu-
ra interpterigoidea. Esto fue comunicado reciente-
mente y representa un buen aporte para entender el
proceso de reduccion de la abertura mencionada.

Gangamopteris. Género de plantas gimnospermas
del Pérmico, generalmente asociado a Glossopte-
ris, integrante de la caracteristica Flora Pérmica de
este ultimo género. Es mas abundante en el Pérmi-
co Inferior. Se diferencia de Glossopteris porque
sus hojas tienen una anastomosis de venas mas
irregular y no presentan “vena media”.

Ginkgoales. Grupo de plantas gimnospermas en la
que se encuentra el actual género Ginkgo. Su ori-
gen se remonta al Pérmico Inferior o Carbonifero
Superior. Fueron muy diversas en el Mesozoico.
Se distingue por sus hojas en forma triangular o de
abanico con venacion dicotomica abierta.

Gnetales. Orden de gimnospermas, cuyo origen
se remonta al Pérmico. Solo 3 géneros llegan a la
actualidad. Son plantas arbustivas o trepadoras, de
climas calidos o templado-calidos, humedos, se-
mi-desérticos o desérticos. Se distinguen por te-
ner vasos en su cilindro vascular, hojas opuestas,
conos bisexuales y granos de polen con muchos
pliegues en su pared.

Gomfodontes. Sinapsidos terapsidos avanzados,
provistos de postcaninos transversalmente anchos.
Han sido muy frecuentes en practicamente todo
el Triasico de Gondwana y estan muy bien repre-
sentados en Argentina y Brasil hasta mediados de
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Triasico Tardio. Los géneros mas ampliamente
estudiados son Diademodon de Africa del Sur y
Exaeretodon de Argentina.

Gondwana. Subcontinente de Pangea, que co-
menzo6 a diferenciarse a principios del Jurasico, in-
tegrado por América del Sur, Africa, India, Austra-
lia y la Antartida. Han existido ciertas diferencias
en la Fauna y la Flora de la region sur de Pangea,
lo cual ha dado lugar a diferenciar un tanto infor-
malmente a Laurasia en el norte y Gondwana en
el sur.

Gorgonopsia. Orden de sindpsidos terapsidos
muy frecuentes en el Pérmico Superior, general-
mente carnivoros, mas antiguos y primitivos que
los Therocephalia y restantes terapsidos. Se trata
de un grupo muy variado registrado en diversas
localidades de Pangea y los paleontdlogos no le
han prestado tanta atencion para estudiarlos como
en el caso de los terapsidos mas derivados, como
Therocephalia y Cynodontia.

Gradiente geotérmico. Variacion de temperatura
que aumenta con la profundidad en la corteza te-
rrestre.

Guaibasauridae. Familia de probables ancestros
de saurisquios del Noriano Temprano de la Forma-
cion Ischigualasto (Argentina) y de la Formacion
Caturrita (Brasil). Hasta la actualidad, la diversi-
dad taxondémica de esta familia es pobre, por lo
que su importancia filogenética es limitada.

H

Herrerasauridae. Familia de dinosauromorfos
primitivos registrados en las Formaciones Ischi-
gualasto y Santa Maria II. Inicialmente y durante
muchos afios fueron considerados como verdade-
ros dinosaurios saurisquios primitivos, ideas que
actualmente han sido superadas.

Heterodontosauridae. Familia de probables pri-
mitivos dinosaurios ornitisquios registrados en el
Jurasico inferior de Africa del sur y posiblemente
en la Formacién Laguna Colorada de Santa Cruz.
La posicioén filogenética de esta familia no ha sido
confirmada por nuevos hallazgos, por lo que su
diversidad es muy limitada. Posiblemente repre-
senten una radiacion de ornitisquios primitivos no
relacionados de manera directa a linajes mas deri-
vados.
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Holomictico. una calificacion que se aplica a los
lagos que tienen la caracteristica de que las aguas
se mezclan completamente al menos una vez al
afo; a diferencia de un lago meromictico en el cual
la capa profunda (hipolimnion) nunca se mezcla
con la capa superficial (epilimnion). En general,
la mayor parte de los lagos mundiales son holo-
micticos.

Hyperodapedon. Género de rincosaurio (primiti-
vos arcosaurios), registrado en las Formaciones Is-
chigualasto de Argentina, y Santa Maria II de Bra-
sil. Son arcosaurios muy especializados, formando
un verdadero pico para captar su alimento. El pro-
fesor Romer ha interpretado que se alimentarian
principalmente de los frutos de cycadales y que la
forma de su craneo estaria perfectamente adaptado
para ingresar al centro del follaje de la cica.

I

Ictidosauria. Orden de pequefios terapsidos muy
derivados hacia la condicion mamaliana, registra-
dos a lo largo de gran parte del Triasico Tardio,
especialmente en la Formacion Caturrita (Noria-
no Inferior) del sur de Brasil, en los Red Beds de
Africa del Sur y también en el Triasico Tardio de
Argentina.

Inceptisol. Es un suelo poco desarrollado o de for-
macion incipiente, pero que posee horizointes diag-
nosticos. Pueden ser suelos de zonas planas y muy
humedas asociadas a capa freatica subsuperficial, o
bien formarse sobre depodsitos residuales en regio-
nes tropicales himedas de topografia inclinada.

Induano. Edad correspondiente al sector mas an-
tiguo del Triasico Temprano, de presencia muy du-
dosa en el grupo Puesto Viejo de Argentina.

Ischignathus. Género de la familia Traversodon-
tidae que muestra una etapa evolutiva intermedia
entre traversodontidos y la familia Tritylodonti-
dae. El género se conoce del sector medio infe-
rior de la Formacion Ischigualasto de Argentina.
Se trata de una especie representada soélo por un
craneo y mandibula de tamafio considerable.

Ischigualastense. Edad/Reptil que involucra ten-
tativamente la totalidad de la Formacion Ischigua-
lasto y gran parte de la Formacion Santa Maria II.
Probablemente corresponde al sector mas antiguo
de la Edad Internacional Carniano.



J

Jachaleria. Género de dicinodontes provenientes
del sector transicional entre las Formaciones Is-
chigualasto y Los Colorados en Argentina, y en el
Noriano Temprano de la Formacion Caturrita de
Brasil. Se trata de uno de los ultimos géneros de
los dicinodontes triasicos caracterizados por su es-
pecializacidn hacia el régimen herbivoro y, en este
caso, desprovisto de caninos.

Johnstonia. Un género de hojas de Corystosper-
maceae, ampliamente distribuido en el Triasico de
Gondwana. En Argentina, se han citado 2 especies.
Se distinguen por el raquis bifurcado y la lamina
entera o incipientemente dividida.

K

Kannemeyeria. Género de dicinodontes de gran
tamafio, registrados en Africa del Sur, Argentina
y otras localidades del Triasico Medio temprano.
Los ejemplares de Argentina proceden de las sec-
ciones basales del grupo Puesto Viejo, los que con-
firman la identidad de la Biozona de Cynognathus
de Africa del Sur integrada, ademas de Kanneme-
yeria, por Diademodon y Cynognathus.

L

Laberintodontes. Tetrapodos anfibios de pequefio
y gran tamafio caracterizados por su craneo para-
bolico, chato, frecuentes en distintas regiones de
Pangea durante el Permo- Tridsico. En Sudaméri-
ca, se los ha registrado con frecuencia en la For-
macion Cacheuta (Mendoza), y en la Formacion
Sanga do Cabral (sur de Brasil).

Lacertiformes. Pequefios reptiles diapsidos apa-
rentemente similares a los lagartos actuales. Su
registro en Sudamérica es muy limitado.

Ladiniano. Edad Internacional de uso frecuente,
correspondiendo a la mitad superior del Tridsico
Medio. El equivalente en Argentina y Brasil esta
basado en los vertebrados continentales de la For-
macion Ischichuca (“Los Chafiares™), y parte in-
ferir de la Formacion Santa Maria I de Brasil. En
esa época fueron muy abundantes los Cinodontes
herbivoros de la familia Traversodontidae y los Ci-
nodontes carnivoros de las familias Chiniquodon-
tidae y Probainognatidae, ademds de una variedad
de arcosauriomorfos que apuntan a la condicion
dinosauriana.
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Lagerpétidos. Familia extinta de dinosauromor-
fos primitivos aiin pobremente conocida. La con-
formacion de los dedos y el tarso indica relaciones
cercanas con los dinosaurios, mientras que otros
elementos del esqueleto son marcadamente primi-
tivos. Los restos descriptos muestran que se tra-
taba de animales agiles y estilizados, todos ellos
de pequeiio tamano. Se distribuyeron durante el
Triasico Tardio en lo que hoy es Argentina, Brasil
y América del Norte.

Lessemsauridae. Esta familia incluye formas gi-
gantescas de saurdpodos herbivoros de la Forma-
cion Los Colorados y equivalentes de la provincia
de San Juan y La Rioja. El género tipo, Lessem-
saurus, proviene del sector superior de la Forma-
cion Los Colorados, La Rioja.

Lycophyta. Grupo de plantas vasculares caracte-
rizadas por tener hojas de tipo micréfilo, cilindros
vasculares sin interrupcion, esporangios en forma
arrifionada asociados a las hojas, y no poseer ver-
daderas raices, sino que su funcion la desempefian
tallos modificados. Su origen se remonta al Sila-
rico Superior y fueron muy abundantes en el Car-
bonifero-Pérmico Inferior constituyendo los ele-
mentos arbdreos dominantes de los bosques de ese
intervalo. En la actualidad, solo persisten formas
pequeiias, herbaceas.

Limolita. Es una sedimentita clastica compuesta
esencialmente por particulas de tamafio limo (con
granulometria entre 4 y 62 micrones). En ambien-
te continental constituyen depositos muy finos de
origen fluvial o lacustre.

Linguifolium. Género de gimnosperma, de fami-
lia y orden desconocidos, que comprende hojas
linear-ovadas con margen entero y vena media
prominente. Su biocrén se extiende desde el Tria-
sico Medio al Jurasico Inferior, y si bien es mas
abundante en Gondwana, también se registra en
Laurasia. Se lo interpreta como arboles caducifo-
lios, que dominan en ambientes cercanos a la costa
maritima o de influencia oceénica.

Loéssicas. Pertenecientes al loess. El loess es un
deposito sedimentario homogéneo, sin estratifica-
cion, compuesto esencialmente por materiales li-
mosos a los que se asocian arcillas y arenas finas,
y que constituye cuerpos sedimentarios extensos
pero de poco espesor. Genéticamente es conside-
rado un depdsito eodlico desarrollado en regiones
periglaciales o peridesérticas.
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Lutitas. Sedimentitas clasticas de granulometria
pelitica (menor a 62 micrones) y que se caracte-
rizan por la presencia de fisilidad (capacidad de
hendirse en planos paralelos) y/o laminacion. Son
rocas muy abundantes y representan la consolida-
cioén de depositos de fangos o limos acumulados
en ambiente subacueo en condiciones de muy baja
energia (lacustres, marinos).

Lystrosaurus. Se trata de un género de amplia
distribucion en Pangea, del grupo de los sinapsi-
dos terapsidos Dicinodontia, aun no registrado en
Argentina y Brasil, pero conocido en el resto de
Pangea, caracterizando a la Edad/Reptil Zona de
Lystrosaurus. Se los considera de habitos acuati-
cos, correspondiendo a un periodo muy himedo
del Triasico Temprano.

M

Mammalia. Subclase de vertebrados caracteriza-
dos por la presencia de glandulas mamarias, pelos
que cubren gran parte de su cuerpo, regulacion de
la temperatura corporal interna; con los primeros
representantes registrados en el limite Tridsico-
Jurasico en diversos lugares de Pangea. Aunque
preservando atin muchos caracteres primitivos, tal
vez sea Morganucodon el género mejor conocido,
registrado en Inglaterra, China y Africa del Sur. En
Brasil se han registrado formas muy proximas a la
condicion de Morganucodon.

Massetognathus. Terapsidos de la familia Traver-
sodontidae, muy frecuente en el sector superior de
la Formacion Ischichuca (“Los Chanares”), y en
el sector inferior de la Formacion Santa Maria I,
de Argentina y Brasil respectivamente. El tamafio
conocido de este género no supera los 15 cm de
largo del craneo, aunque su frecuente presencia
demuestra su éxito ecoldgico.

Melanorosauridae. Se trata de la mas primitiva
familia de los dinosaurios “prosaurépodos” regis-
trada en los depositos de Africa del Sur, en la For-
macién Los Colorados de La Rioja, y en niveles
equivalentes de otras latitudes. Su distribucion ha
sido principalmente gondwanica.

Meromictico. es una calificacion que se aplica a
los lagos que tienen la caracteristica que las aguas
de las capas profundas no se mezclan con las capas
superficiales. Este fenomeno suele ser debido a un
gradiente permanente de densidad en el cual la
capa inferior, llamada hipolimnion, es mas densa
que la capa superior, llamada epilimnion.
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Mesofitico. Era floristica comparable a la Era Me-
sozoica. Comienza a finales del Pérmico y culmina
en el Cretacico Temprano.

Molisol. Es un suelo con horizonte superficial
molico (grueso, oscuro, rico en humus). Entran
en esta categoria suelos del tipo de los brunizems
(o de pradera), chernozems, de regiones humedas,
subtropicales a frias.

Monzoénicos. Se refiere al régimen de precipita-
ciones, con oscilaciones temporales y geograficas,
que se establecio a lo largo del Triasico. El mon-
zoOn es caracteristico de regiones donde las masas
continentales son grandes, y la tierra se enfria y
se calienta mas rapido que el agua oceanica. Esto
produce un modelo de circulacién atmosférica
muy particular, con cambios estacionales en la di-
reccion del viento. himedo (lluvias monzonicas)
desde el océano al continente en verano.

Morganucodonta. Suborden propuesto en Z.
Kielan-Jaworowska et al. (2004) para agrupar a
diversos géneros de mamiferos primitivos con afi-
nidades morfologicas a Morganucodon. El térmi-
no agrupa géneros de Inglaterra, China, Africa del
Sur y posiblemente a Ictidosaurios muy derivados
de Brasil, Argentina y Africa del Sur.

N

Neocalamites. Género cosmopolita de la familia
Apocalamitaceae, que se registra desde el Pérmico
al Jurasico. Se caracteriza por los tallos articula-
dos, carenados, de mediano porte, con hojas alar-
gadas, lanceoladas, uninervadas.

Neotheropoda. Grupo de dinosaurios carnivoros
que incluye a los teropodos propiamente dichos,
excluyendo Herrerasauridae, Foraptor y otras for-
mas basales. Se caracterizan por la reduccion del
cuarto dedo de la mano y del primer dedo del pie,
grandes y curvadas garras en las manos y adapta-
ciones craneanas relacionadas a la carnivoria. Se
distribuyeron en todo el mundo a partir del Piso
Noriano.

Noriano. Edad Internacional que caracteriza a la
mitad superior del Tridsico Tardio. Biologicamen-
te, son muy importantes los acontecimientos que
han ocurrido durante esta edad por los notables
cambios de la Flora y Fauna durante la transicion
Triasico-Jurasico que han sucedido en todo Pan-
gea. Tanto la flora como los tetrapodos cambiaron
sustancialmente la dominancia de sus grupos: las



araucariaceas por un lado, y los saurdpodos por
otro, fueron los principales grupos en la transicion
Triasico-Jurasico.

O

Olenekiano. Es la Edad que caracteriza la mitad
superior del Triasico temprano, caracterizada por
la predominancia de la Flora de Pleuromeia. Esta
primitiva Flora registrada también en el oeste de
Argentina se la considera intermedia entre la Flo-
ra de Glossopteris (Pérmica) y la Flora de Dicroi-
dium (Triasica).

Oligokyphus. Es un género de cinodonte del Jura-
sico Temprano de Inglaterra estudiado detallada-
mente por el paleontdlogo aleman W. Kuhne. Los
estudios de Crompton y Ellenberger definieron el
origen de su particular denticion en los traverso-
dontidos del tipo de Scalenodon.

Onlap. Concepto de la estratigrafia secuencial en
el que un conjunto de estratos se apoya sobre una
superficie mas inclinada. La relacion de onlap apa-
rece caracteristicamente cuando se acumulan su-
cesiones sedimentarias retrogradantes.

Ornithischia. Uno de los principales linajes de los
verdaderos dinosaurios. Fueron formas herbivoras
entre las que se cuentan los ornitdpodos, ceratop-
sios y estegosaurios. Se caracterizaron por una
cadera con cuatro ejes, con el pubis y el isquion
fuertemente tirados hacia atras. Su biocron incluye
todo el Jurasico y Cretacico, sin registros seguros
para el Triasico.

Ornithosuchidae. Se trata de una familia tradi-
cional en los estudios de arcosaurios avanzados
hacia la condicion dinosauriana. El género mejor
conocido es Ornithosuchus, de Inglaterra. En el
Triasico Tardio de Los Colorados se han registra-
do varios ejemplares muy bien conservados que se
han comparado de cerca con el género inglés. Se
trata de craneos de construccion muy gracil pero
con caracteres muy definidos de sus habitos carni-
voros, por la forma del pre maxilar algo curvado
ventralmente.

P

Palaeochersis. Es uno de los quelonios mas an-
tiguos y completos conocidos. Se conocen varios
ejemplares y todos ellos proceden del Triasico Su-
perior (Noriano) de la Formacion Los Colorados,
provincia de la Rioja. Su anatomia es muy seme-
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jante a la de las tortugas vivientes, incluyendo la
presencia de un caparazon firme y compuesto por
plastréon y espaldar, falta de dientes y presencia de
pico. Sin embargo, varios rasgos craneanos indi-
can que se trataba de una forma primitiva.

Palinomorfos. Microfosiles cuyas paredes estan
compuestas de materia organica como la quitina
(o pseudoquitina) y la esporopolenina. Incluyen
formas continentales (esporas, granos de polen) y
marinas (acritarcos, dinoflagelados).

Parasphenoides. Hueso impar de la region palati-
na, originado en el basiesfenoides y que se prolon-
ga anteriormente en forma de espina hasta conec-
tarse con el vomer.

Pareiasaurios. Grupo extinto de reptiles anapsi-
dos de posicion incierta. Eran formas de tamafio
pequeflo a grande, muy robustas, con cuerpo cu-
bierto por placas y espinas (no en todas las espe-
cies) y un craneo con rasgos que recuerdan a las
tortugas. Algunos autores los consideran el grupo
ancestral de los quelonios. Presentaron una amplia
distribucion geografica a lo largo del periodo Pér-
mico.

Pascualgnathus. Primitivo género de cinodonte
Traversodontidae que evoca al geopaleontdlogo
Dr. Rosendo Pascual, de la Universidad de La Pla-
ta. El género muestra su condicion primitiva por
la presencia de laminas costales en la region ab-
dominal, aunque sus cualidades dentarias indican
un grado evolutivo mayor por sus caracteristicas
morfo funcionales de corte y trituracion. Se lo ha
registrado en la ex Formacion Puesto Viejo del sur
de Mendoza.

Peltaspermaceae. Pteridospermas herbaceo-ar-
bustivas de origen boreal y paleozoico, que alcan-
zan una distribucion cosmopolita en el Triasico,
declinando fuertemente a finales del mismo. Los
géneros atribuidos a este grupo se han hallado en
asociacion repetida y presentan un patron epidér-
mico y cuticular comun caracterizado por la pre-
sencia de verrugas y estomas hundidos con papilas
obturantes.

Picnoxilia. Cualidad de la madera en la que hay
mayor porcentaje de traqueidas que de células pa-
renquimaticas.

Piroclasto. Clasto (fragmento de minerales, rocas
o vidrio volcanico) de cualquier tamafo, forma o
composicion originado por una explosioén volcani-
ca. Son los componentes de las rocas piroclasticas.
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Pisanosauridae. Familia de dinosauriformes
primitivos, representados por el género Pisano-
saurus, del cual solo se conservan restos mandi-
bulares y del postcraneo, lo cual impide realizar
comparaciones mas precisas. Fue estudiado por
Casamiquela y posteriormente por Bonaparte,
quienes reconocieron afinidades dentarias con He-
terodontosaurus de Africa del Sur. Mas reciente-
mente, Agnolin y Rozadilla lo propusieron como
un Dinosauriformes primitivo, posiblemente cer-
cano a Silesaurus. Procede del sector superior de
la Formacion Ischigualasto, en la provincia de La
Rioja.

Plantigrados-crurotarsales. Define a los tetrapo-
dos cuya extremidad posterior (el pie) apoya en
toda su extension distal, caracterizados por el cal-
caneo articulando fuertemente con la fibula y el
astragalo con la tibia. La principal bisagra de mo-
vimiento ocurre asi en el plano vertical. En Argen-
tina tenemos buenos ejemplos de esa condicion en
el género Saurosuchus de Ischigualasto.

Poposaurios. Grupo de arcosaurios pseudosu-
quios antes incluidos en “Rauisuchia”. Se carac-
terizaron por un esqueleto relativamente liviano y
las vértebras complejas con numerosas laminas y
fosas, postura posiblemente bipeda y seguramente
caminata erguida, de manera semejante a los dino-
saurios. Incluy6 formas acuaticas, con vela, pre-
dadoras, e incluso especies portadoras de pico sin
dientes. Se los registra en el Triasico superior en
gran parte del globo.

Probainognathia. Este término fue propuesto por
Hopson y Kitching (2001), para incluir a todos los
Cinodontes, herbivoros o carnivoros, registrados a lo
largo de todo el Tridsico en Argentina y Brasil. Es-
tudios posteriores han demostrado que un grupo de
“cinodontes”, llamado Ictidosaurios, es morfo-fun-
cionalmente distinto a los restantes Cinodontes. Esa
nueva interpretacion sugiere que los Probainognathia
no habrian originado a los mamiferos, sino que estos
tuvieron su origen en un grupo diferente originado en
los Therocephalia. En tal sentido, los Therocephalia
habrian originado a Ictidosauria- Mammalia y en for-
ma separada a los Probainognathia.

Procolophonoideos. Se refiere a los Procolopho-
noidae y a grupos cercanamente relacionados. In-
cluye a reptiles de pequefio tamafio provistos de
dos aberturas temporales que generalmente inte-
graron una pequefia porcion de la diversidad de
tetrapodos permo-triasicos.
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Procynosuchia. El término se refiere a un nivel
evolutivo basico que ostentaron los mas primitivos
Cinodontes del Pérmico Tardio de Africa del Sur.
Originalmente, Kemp incluy6 al género Procyno-
suchus entre los ancestros de los Cinodontes, pero
estudios posteriores habrian demostrado su vincu-
lacion con los Therocephalia e Ictidosauria.

Prosauropoda. En su momento, este término fue
abandonado por falta de una definiciéon correcta,
aunque su uso actual tiende a demostrar su validez
taxondmica, pues incluye a dinosauromorfos muy
vinculados a los primeros saurdpodos, y caracte-
rizados por la mano con el dedo uno hipertrofiado
que disminuyen paulatinamente su tamafio hasta
el dedo cinco. En Argentina, se registraron muy
buenos ejemplares completos, en la Formacion
Los Colorados y en la Formacion Caturrita de Rio
Grande do Sul.

Proterochampsidae. El término estd integrado
por un par de géneros del sector inferior del Triasi-
co Tardio, con Proterochampsa 'y Pseudochampsa
de Ischigualasto y Chanaresuchus, Tropidosuchus
y Gualosuchus de Los Chanares. Se trata de gé-
neros de aspecto cocodriloide, con las oOrbitas de
posicion dorsal, relativamente frecuentes en Los
Chaifiares y en el sector inferior de Santa Maria I.

Provincia Ignea. region caracterizada por la pre-
sencia de rocas igneas (plutdnicas y/ o volcanicas)
que se caracteriza por sus caracteristicas composi-
cionales, la edad y/o por los mecanismos de em-
plazamiento.

Pseudosuchia. Es un término actualmente en des-
uso que involucraba a una diversidad de arcosau-
riomorfos del Triasico. Con los descubrimientos
realizados recientemente en Los Chanares de Ar-
gentina, y Santa Maria de Brasil, se ha logrado di-
ferenciar a distintos grupos taxondmicos que antes
se integraban en Pseudosuchia.

Pteridospermas. Grupo artificial de gimnosper-
mas extintas, también conocido como ‘“helechos
con semilla”, de habito lefioso, con hojas enteras o
pinnadas y estructuras reproductivas con diversos
tipos de organizacion.

Pterigoides. Es un hueso par en la region palati-
na central del craneo de vertebrados superiores,
vinculado a funciones particulares de la garganta
para cerrar o abrir el paso a las vias respiratorias
y de alimentacion. Su estudio en los variados Ci-
nodontes del Pérmico superior y Triasico inferior



ha permitido reconocer su importante valor diag-
nostico que separa a Therocephalia por un ladoy a
Cynodontia por otro.

Pterosauria. Orden de reptiles arcosaurios carac-
terizados por sus notables adaptaciones para el
vuelo. Han precedido al vuelo de las aves que se
inicid en el Jurasico Superior aprox. En cambio,
los Pterosauria se originaron mucho antes de fi-
nalizar el Triasico. Los ejemplares completos mas
antiguos provienen de las capas marinas Norianas
del norte de Italia. Estos se encuentran completa-
mente desarrollados y adaptados en sus caracteres
para el vuelo, en tanto que los registros mas anti-
guos del Noriano Temprano de Brasil nos muestran
especies de ambiente continental, lo que da lugar
a interpretar que los variados pterosaurios se ha-
brian originado en ambientes continentales y que a
posteriori se habrian adaptado a ambientes del li-
toral maritimo. El ejemplar del Noriano temprano
de Brasil se ha denominado Faxinalipterus, y es de
tamafio muy reducido. El ejemplar esta representa-
do por muy pocas piezas diagnosticas, entre ellas
el tipo de fémur y la cintura escapular. Algunos
autores brasileros han negado la condicion de Pte-
rosauria de este material, pero no han propuesto
ningun otro taxon para reconocer al mismo.

Puestoviejense. Edad/Reptil representada por los
tetrapodos de la ex Formacion “Puesto Viejo” co-
rrespondiente al sector inferior del Triasico Medio,
o sea, Ladiniano Temprano. De esta edad se han re-
conocido al género Pascualgnathus, un cinodonte
traversodontido junto a Cynognathus, Kannemeye-
ria y Diademodon, conjunto que realmente repro-
duce la fauna de Cynognathus de Africa del sur, lo
cual es una manifiesta prueba de contemporaneidad.

Q

Quebradense. Edad/Reptil correspondiente al
Olenekiense temprano o eventualmente Induano,
representado por escasos restos de vertebrados
pero abundantes evidencias paleobotanicas con
el género Pleuromeia. Esta edad Quebradense ha
sido observada como improbable por la conjun-
cion de diversos factores tectonicos y sedimenta-
rios, la cual seria algo mas reciente que lo interpre-
tado en este libro.

R

Rauisuchia. Es un término abarcativo que incluye
diversas formas fosiles de arcosaurios carnivoros
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de gran tamafo registrados en depdsitos del Tria-
sico Medio y Tardio de Argentina y Brasil. Raui-
sucus tiradentes es una especie reconocida por F.
von Huene en la Formacion Santa Maria de Brasil.

Rético. Edad escasamente usada por los estratigra-
fos que representa a la etapa final del Tridsico, tal
vez como parte mas reciente del Noriano.

Rhexoxyloide. Linea evolutiva propuesta para los
tallos de Corystospermales, constituida por los gé-
neros Rhexoxylon y Elchaxylon.

Rhynchosauroides. Se refiere a pisadas de reptiles
de afinidades dudosas, similares a los de Rhyncho-
sauria. Se los registra especialmente en el Tridsico
Medio y Tardio.

Rifts. Son regiones caracterizadas por fendmenos
de extension cortical. Constituyen fosas (cuencas)
lineales limitadas por fallas en ambos margenes
(grabenes) o en uno de sus margenes (medios gra-
benes). A los procesos sedimentarios, constituidos
por facies sedimentarias fluviales, lacustres y ma-
rinas, pueden asociarse fendmenos volcanicos. En
su fase inicial el rift estd dominado por procesos de
subsidencia mecanica relacionados con la actividad
de las fallas, y en su fase final por fenomenos de
subsidencia térmica debidos a un proceso de enfria-
miento cortical. Los rifts pueden tener dimensiones
de centenares a miles de kilometros de longitud.

Rincosaurios. Constituyen un grupo de arcosau-
riomorfos primitivos que se distribuyeron en todos
los continentes durante el Triasico, entre el Anisia-
no y el Noriano. Eran formas herbivoras de cuerpo
bajo y rostro terminado en un pico agudo. Muchos
de ellos poseyeron importantes parches dentarios
con los cuales trituraban los vegetales que les ser-
vian de alimento.

Riograndia. Pequetio tritelodontido de la Forma-
cion Caturrita, Noriano Temprano de RGS. Se ca-
racteriza por poseer postcaninos planos transver-
salmente, con una cantidad de pequefias ctispides
sobre el borde redondeado de sus postcaninos.
Originalmente Bonaparte ef al. (1999) propusie-
ron la familia Riograndiidae para este género por
sus peculiares postcaninos, diferentes de los res-
tantes Trithelodontidae. Esa propuesta ha mereci-
do algunas criticas pero se estan observando otras
particularidades distintivas de este taxon en ejem-
plares recientemente descubiertos.

Rocas Clasticas o Detriticas. son rocas sedimen-
tarias que pueden tener distinta granulometria,

151



Tetrapodos, plantas y paleoambientes del Triasico Continental de la Argentina y Brasil

desde gruesa (psefitica) hasta muy fina (arcillosa)
y que estan compuestas por fragmentos (clastos)
de rocas y/o minerales que proceden de rocas
pre- existentes. Estos componentes han sido trans-
portados y acumulados mecanicamente, y se han
consolidado en mayor o menor grado. Cuando los
materiales se encuentran inconsolidados se prefie-
re emplear el término sedimento.

S

Saportaea. Género foliar, asignado al orden Gink-
goales, que comprende hojas bilobadas, algo arri-
flonadas con una fuerte incision medial, el peciolo
se bifurca en dos brazos, de los que parten las ve-
nas que inervan las hemilaminas en forma paralela
con 2 o 3 dicotomias. Las hemildminas pueden ser
enteras hasta profusamente escotadas. Hay regis-
tro en el Pérmico de Norteamérica y China, y en el
Triasico de India y Sudamérica.

Saurisquios. El término abarca a la totalidad de
los dinosaurios caracterizados por una pelvis
trirradiada, sean de habitos carnivoros u omnivo-
ros. Saurisquios y ornitisquios integraron este su-
perorden o subclase de Dinosauria.

Sauropodomorpha. Este término define a dino-
saurios basales con afinidades a los sauropodos.
De esa manera, el término no es de alcance riguro-
so, ya que incluye especies de distinta aproxima-
cion anatomica a los verdaderos saurdpoda.

Scalenodon. Pequeiio cinodonte traversodontido
de las areniscas del Triasico Medio de los llama-
dos Manda Beds de Africa Oriental. Muy trabaja-
do por el equipo del profesor F. R. Parrington de
Cambridge, en la década de 1950. Este género fue
considerado por Crompton y Ellenberger como el
morfotipo directo ancestral a la condicion dentaria
presente en Oligokyphus.

Scaloposauria. Muy derivado suborden del orden
Therocephalia, oportunamente considerado como
un morfotipo con muchas posibilidades de ser un
ancestro de los primeros Ictidosaurios y Morganu-
codonta.

Silesauridae. Grupo de dinosauriformes primiti-
vos de tamafio pequefio a mediano que habitaron
Norteamérica, Africa, Europa y América del Sur.
Eran mayormente cuadriipedos, herbivoros y con
quijadas que terminaban en un pico sin dientes.
Debido a sus rasgos particulares, los silesauridos
cuestionan en gran medida las ideas previas que
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los investigadores tenian con respecto al origen de
los dinosaurios.

Sinapsidos. El término define a todos los tetrapo-
dos que poseen solamente una abertura temporal.

Sin-rift (Syn-rift). Fase inicial del desarrollo de
un rift caracterizada por una fuerte subsidencia
mecanica debida a la actividad de las fallas que
lo limitan.

Sphenodontia. Término que incluye a los reptiles
diapsidos con numerosos representantes durante
gran parte del Mesozoico y una forma actual, el
Tuatara (Sphenodon punctatus) de Nueva Zelanda.
En afios recientes se ha documentado cierta diver-
sidad de ellos en el cretacico superior del norte de
Patagonia, mayormente estudiados por S. Apeste-
guia.

Sphenophyta. Nombre formal de las esfenofitas.

T

Tarjadia. Un género recientemente descubierto en
los niveles inferiores de la Formacion Ischichuca
=Formacion “Los Chafiares”, en la tipica localidad
de Los Chafares. Se trata de un arcosauriomorfo
primitivo vinculado a la familia Proterochampsi-
dae. Su nombre deriva de las sierras de Tarjados,
en la Provincia de La Rioja. El grupo de investi-
gadores que dio a conocer este notable taxon esta
encabezado por M. Ezcurra.

Tecodonte. El término se refiere a una condicién
especial de insercion dentaria en alvéolos cerrados
y frecuentemente se ha usado para referirse en ge-
neral a los arcosaurios mayormente Tridsicos de
Argentina y Brasil.

Temnospondiloes. El término define una condicion
de los centros vertebrales de ciertos laberintodon-
tes Permo-Triasicos que han sido muy usados para
diferenciar el Triasico Temprano del tridsico Me-
dio, especialmente por autores rusos.

Terapsidos. Incluye un gran grupo de sinapsidos
paleozoicos y mesozoicos caracterizados por una
sola abertura temporal, un fuerte arco temporal
y craneo relativamente alargado, incluyendo una
variedad de formas carnivoras y herbivoras de las
cuales la evolucion morfo anatomica dio lugar a la
aparicion de grupos muy similares a mamiferos,
sean extinguidos o mas recientes

Teropodos. Se refiere a los taxones del clado The-
ropoda, mayormente los dinosaurios carnivoros.



Tetrapodos. Como el término lo indica, se trata
de vertebrados con cuatro extremidades, que lo-
graron a lo largo de su evolucién ser 6rganos para
correr, nadar o volar. Su aparicion en el Devonico
ha dado lugar a largos entredichos sobre qué gru-
po de peces crosopterigios habria sido el ancestro
potencial de los vertebrados dotados con cuatro
extremidades.

Therioherpetidae. Se trata de una familia de Ci-
nodontes muy avanzados del orden de los Ictido-
sauria caracterizados por su gran proximidad mor-
fo-funcional con los mas primitivos mamiferos,
tanto por su denticion, paladar secundario, region
interpterigoidea, ausencia de arco post-orbitario,
mandibulas no fusionadas, etc., junto a una persis-
tente pequefia talla y muy probables habitos insec-
tivoros. Este nivel evolutivo pudo haber poseido
muy primitivos estados de lactancia, presencia de
pelos y homeotermia. El género Therioherpeton
ocurre en la ZA de Hyperodapedon de Brasil.

Therocephalia. Orden de sinapsidos con notables
avances morfo-funcionales que hacen admitir su
posible condicidon ancestral a Cynodontia y a Ic-
tidosauria a fines del Pérmico tal vez durante el
famoso episodio volcanico que arrasé a un por-
centaje muy alto de seres vivos del limite Permo-
Triésico.

Theropoda. Los Theropoda son uno de los dos
Subordenes de dinosaurios saurisquios. Fueron
mayormente bipedos y carnivoros (aunque existen
muchas formas secundariamente herbivoras) e in-
cluyen géneros famosos como Allosaurus, Tyran-
nosaurus, o Carnotaurus. Se distribuyeron en todos
los continentes desde el Noriano hasta la actualidad.
A partir de la extincion Cretacico-Terciaria los Gni-
cos teropodos sobrevivientes son las aves.

Thrinaxodontidae. Familia de Cinodontes avan-
zados hacia la condicion mamaliana con Thrina-
xodon como el representante tipico de esta familia.
Este género ha sido muy bien estudiado por diver-
sos investigadores, especialmente por su denticion
y el tipo de remplazo dentario que muestra. Sus
restos han sido hallados en Africa del Sur, Antérti-
da Europa y Asia, posiblemente haya sido de dis-
tribucion pangeica durante su apogeo en el Tridsi-
co Medio basal.

Toba. Es una roca piroclastica producida por fe-
némenos de volcanismo explosivo, cuyos compo-
nentes tienen tamafio arena (entre 62 micrones y
2 milimetros). La toba es el producto de consoli-
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dacion de la ceniza volcanica y puede estar cons-
tituida por fragmentos de rocas, de minerales y de
vidrio volcanico. Este tipo de roca sedimentaria es
muy comun en la Patagonia porque se trata de una
region de mucha actividad volcanica durante gran
parte del Cenozoico.

Traversodontidae. El nombre de esta familia de
cinodontes se refiere a la condicion transversal-
mente ancha de su superficie de oclusion en los
postcaninos superiores y, en menor grado, en los
inferiores, con estructuras morfo-funcionales es-
peciales para cortar y triturar mayormente vege-
tales. Su registro es notablemente frecuente en
Gondwana suroccidental. Los estudios realizados
en el Triasico de Argentina y Brasil han demostra-
do sus principales desarrollos evolutivos que han
culminado en la familia Tritylodontidae del Triasi-
co y Jurasico.

Trithelodontidae. Esta familia es caracteristica
de los niveles mas recientes del Triasico Tardio
y principios del Jurasico. Estan muy bien repre-
sentados en la Formacion Caturrita de RGS, pero
también se los ha descubierto en la Formacion Los
Colorados y en los Red Beds de Africa del Sur.
Su abundancia en la region gondwanica con los
pocos ejemplos de la zona laurasica. Morfo- ana-
tomicamente se lo considera grupo hermano de los
Therioherpetidae, mostrando fuertes diferencias
en toda la morfologia de la region anterior del ho-
cico, indicando habitos alimenticios muy especia-
lizados con los incisivos inferiores dirigidos hacia
adelante y hacia arriba.

Tritylodontes. Se refiere a los taxones de la fami-
lia Tritylodontidae.

Tritylodontidae. Se trata de una familia muy deri-
vada de Cinodontes herbivoros caracterizados por
tres filas de ctispides en sus postcaninos superiores
y dos filas de ctispides en los inferiores, poseen un
amplio diastema entre los caninos y los incisivos
que son muy especializados. Esta familia, integra-
da por variados taxones y con numerosos caracte-
res mamalianos, ha sido repetidamente considerada
como grupo hermano de los Mammalia, especial-
mente por Kemp (1982), pero muy poco aceptada
en la actualidad ante la presencia de grupos con ma-
yores evidencias mamalianas que aquellos.

U

Urodelos. Anfibios vinculados a los batracios y
cecilias que juntos forman el grupo de los neoba-
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tracios. También conocidos como caudados, los
urodelos hoy en dia se distribuyen en el Hemisfe-
rio Norte, con algunas pocas especies en el norte
de Sudamérica. Su registro fosil es escaso, se re-
monta al Jurasico Temprano-Medio.

\%

Vertisol. Es un tipo de suelo de regiones aridas
y semiaridas tropicales hasta subtropicales que se
caracteriza por una composicion preferencialmen-
te esmectitica (arcillas expandibles) de sus argi-
lominerales en el horizonte superficial que suele
tener tonalidades oscuras. Los vertisoles carecen
de horizonte subsuperficial (B).

Vicarianza. Este término se refiere a que el aisla-
miento de una poblacion, animal o vegetal, debido
a grandes barreras geograficas o ambientales puede
dar lugar a la aparicion de dos o mas grupos dife-
rentes. Se trata de un concepto intimamente ligado
a la deriva continental. En este sentido, la separa-
cion entre los continentes de Africa y América del
Sur en el Cretacico ha resultado en varios grupos
vicariantes en ambos continentes, incluyendo pe-
ces pulmonados, reptiles, anfibios pipidos, y aves.

Vulcanismo post-Choiyoi. También conoci-
do como Grupo Choiyoi, es un paquete Pérmico
y Tridsico de formaciones volcdnico-sedimenta-
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rias en Argentina y Chile. El grupo tiene evidencia
de vulcanismo de estilo bimodal relacionado con
una antigua zona de subduccion que existid a lo
largo del margen occidental del supercontinente
Gondwana. El Grupo Choiyoi tiene una gran area
de distribucion a través del oeste de Argentina y par-
tes de Chile, cubriendo al menos 200.000 km? pero
probablemente alrededor de 500.000 km* Mientras
que la extension subsuperficial del grupo es grande,
las exposiciones en Argentina son mas comunes en
la Cordillera Frontal, el Macizo de San Rafael y
la Cordillera Principal del sur de Mendoza y el nor-
te de Neuquén. En partes, el grupo alcanza espeso-
res de 2 a4 km.

Voltziales. Taxon artificial de coniferas extintas
que agrupa formas con caracteres transicionales
entre el orden Cordaitales y el orden Coniferales o
coniferas modernas. Se las interpreta como plantas
arboreas, con hojas simples, desde uninervias es-
cuamiformes a plurinervias lanceoladas. Vivieron
desde el Carbonifero Superior hasta el Jurasico.

Z

Zona de Asociacion (ZA) = Cenozona. es un tipo
de biozona caracterizada por la asociacion de mas
de dos taxones que sean abundantes en su compo-
sicion.



Capitulo XIII
BIBLIOGRAFIA

La complejidad del tema abordado en este limitado trabajo nos ha demostrado que las referencias
bibliograficas son de una menor complejidad y heterogeneidad que los temas especificos (tratados breve-
mente). En nuestra concepcion global no existio una Gondwana Suroriental, ni ain tenuemente, indepen-
diente del resto de Pangea. La interrelacion de los organismos insistentemente citada y revisada por Kemp
(2005) bien puede ser aplicada a Pangea en su enormidad geobidtica, y asi lo han comprendido desde
Darwin o atin mucho antes, cuando ni siquiera citan a Gondwana, pero lo vamos adividando cada vez mas
rapidamente cuando nos sumergimos en cualquier area de esta. {Qué Gondwana Sudoccidental puede ha-
ber sido la cuna de varios linajes de Synapsida? Es muy probable, pero gracias a los fuertes aportes de una
variadisima e inquieta biota, que nunca para en su produccion biofuncional y cenogenética.

Asi, la historia bioclimatica nos enfrenta con miles de fascinantes trabajos de investigacion, tal vez
primero arabes y griegos, europeos, americanos, y progresivamente de cien latitudes mas que, si estan
lejanamente relacionadas a Gondwana Suroriental, hoy percibimos conexiones y resemblanzas de dis-
tinta magnitud, tan numerosas y amplias que nos impone una fuerte falencia en las referencias bibliogra-
ficas. La veracidad del tema es tal que nos impone s6lo un reconocimiento del fallo, y la fuerte esperanza
que la tecnologia informatica impida repeticiones en futuros trabajos. JFB
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