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Resumen. La Formación La Cantera (Cretácico Temprano) ha brindado una importante palinoflora asociada a una diversa macroflora, am-
bas obtenidas de su localidad tipo, expuesta en la Sierra del Gigante, Cuenca de San Luis, centro-oeste de Argentina. Se ilustran y describen 
esporas de los géneros Aequitriradites (Delcourt y Sprumont) emend. Cookson y Dettmann y Couperisporites Pocock, junto a diversos morfo-
tipos vegetales correspondientes a Bryophyta, recuperadas de los mismos niveles fosilíferos, aunque no en conexión orgánica. Como resultado 
de este nuevo análisis de la asociación vegetal fósil obtenida (esporas dispersas y macrorrestos), se deduce un evidente predominio de esporas 
y megaflora con afinidad a las hepáticas, entre las briofitas. La ocurrencia de esporas y macrorrestos en los mismos sedimentos, pertenecien-
tes al grupo de las hepáticas, y musgos, es indicativa del desarrollo in situ (no hay evidencias de transporte) de este grupo de plantas bajo 
condiciones de humedad local, relacionadas a un cuerpo de agua dulce en este sector de la Cuenca de San Luis, durante el Aptiano tardío.
Palabras clave. Briofitas. Formación La Cantera. Aptiano tardío. San Luis. Argentina.

Abstract. BRYOPHYTE ASSOCIATION FROM THE LA CANTERA FORMATION, LATE APTIAN, SAN LUIS BASIN, ARGEN-
TINA. The La Cantera Formation (Early Cretaceous) has yielded an important palynoflora associated to a diverse macroflora; both recovered 
from rocks exposed at its type locality in the Sierra del Gigante, San Luis Basin, central-western Argentina. Spores of the genera Aequitrira-
dites (Delcourt and Sprumont) emend. Cookson and Dettmann and Couperisporites Pocock are described and illustrated together with diverse 
plant morphotypes recovered from the same fossiliferous levels and belonging to Bryophyta, albeit not in organic connection. This new 
analysis of the fossil plant association (disperse spores and macroscopic remains) reveals a dominance of spores and megaflora with hepatic 
affinity within the bryophytes. The occurrence of spores and macroremains of hepaticae and mosses in the same sediments suggests the in 
situ development of this group of plants (there is no evidence of transport). They grew in this part of the San Luis Basin during the Aptian 
under local wet conditions related to a fresh water body.
Key words. Bryophytes. La Cantera Formation. Late Aptian. San Luis. Argentina.

Las briofitas sensu lato constituyen el grupo más diverso 
de plantas terrestres después de las angiospermas, con una 
amplia diversidad de hábitats (Mishler, 2001). Las briofitas 
comprenden tres grandes grupos: las hepáticas (Superdivisión 
Marchantiomorpha), las antocerofitas (Superdivisión Antho-
ceromorpha) y los musgos (Superdivisión Bryomorpha). El 
nivel actual de información no es concluyente para determi-
nar si son monofiléticas o parafiléticas. Las relaciones precisas 
entre los tres grupos de briofitas permanecen como una de 
las principales incógnitas sin resolver en la biología evolutiva 
de las plantas (Goffinet, 2000).

De una manera u otra, son el o los linajes de plantas 
terrestres que divergieron más tempranamente (Konopka 
et al., 1998). Las primeras plantas terrestres (embriofitas) 
evolucionaron de los ancestros de algas verdes charoficeas; 
probablemente poseían caracteres anatómicos y fisiológicos 
semejantes a los de las briofitas y se las conoce a través de 
un amplio registro de esporas dispersas denominadas crip-

tosporas (Steemans et al., 2009). El registro más antiguo de 
este tipo de esporas es el recientemente publicado por Ru-
binstein et al. (2010) sobre material palinológico procedente 
de Argentina (Sierras Subandinas) y correspondiente al Or-
dovícico Medio temprano (c. 473–471 Ma). Dichos autores 
corroboraron, con sus hallazgos, que los primeros estadíos 
en la terrestrialización de las plantas comenzaron en el borde 
oriental de Gondwana. Además, sobre la base de la presen-
cia de esporas tipo hiladas entre las criptosporas presentes 
(Gneudnaspora/Laevolancis) validaron la posición basal de las 
hepáticas en la filogenia de las primeras plantas terrestres.

Las briofitas son plantas de tamaño pequeño que carecen 
de tejidos mecánicos resistentes, por lo que su fosilización es 
difícil. Sin embargo, algunas de las esporas producidas por 
este tipo de plantas, especialmente las hepáticas, se preservan 
bien debido a su exina gruesa y esculturada.

Es recién a partir del Carbonífero que se pueden iden-
tificar con mayor certeza macrofósiles que corresponderían 
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a briofitas (Jovet-Ast, 1967; Oostendorp, 1987). En Argen-
tina, el primer resto megascópico de briofita fue descripto 
por Ottone y Archangelsky (2001) y corresponde al género 
Muscites Brongniart del Carbonífero de Gondwana (Cuenca 
de Paganzo).

El Cretácico fue un período de gran importancia en la 
evolución y dispersión de las briofitas; aparecieron restos 
fácilmente asignables a géneros actuales de musgos y anto-
ceros (Taylor et al., 2009) y las hepáticas adquirieron gran 
diversidad y desarrollo, hecho demostrado por la abundante 
presencia de esporas con las características morfológicas del 
grupo en casi todas las asociaciones de esa edad (Archangel-
sky y Archangelsky, 2005). Los casos de buena preservación 
de macrorrestos de briofitas están asociados, además de a los 
depósitos de ámbar, a sedimentos finos probablemente acu-
mulados en cuerpos de agua dulce bajo condiciones anaeró-
bicas (Lacey, 1969).

Las briofitas son uno de los grupos de plantas considera-
dos como más conservativos en cuanto a sus caracteres mor-
fológicos (Frahm, 1994). Los fósiles más antiguos de estas 
plantas pueden, de esta manera, ser comparados fácilmente 
con formas modernas y ser asignados a familias o géneros 
actuales.

La Formación La Cantera ha brindado una importante 

asociación microflorística (Prámparo, 1989, 1990, 1994) 
asociada a una diversa macroflora (Puebla, 2009, 2010) 
principalmente obtenida de rocas expuestas en su localidad 
tipo, la Sierra del Gigante, Cuenca de San Luis, centro-oeste 
de Argentina (Fig. 1). En esta nueva contribución se des-
criben e ilustran, por primera vez, esporas y restos vegetales 
correspondientes al grupo de las briofitas, recuperadas de los 
mismos niveles fosilíferos, aunque no en conexión orgánica. 
El análisis conjunto de la asociación vegetal fósil obtenida 
(esporas dispersas y macrorrestos) permite identificar las fa-
milias presentes de este grupo en la Cuenca de San Luis y 
discutir su relación en cuanto a su representación dentro de 
la asociación florística. Es una contribución al conocimiento 
de la diversidad de especies de briofitas existentes en el Cre-
tácico, en este caso del centro-oeste de Argentina y un com-
plemento a los estudios realizados por Archangelsky y Villar 
de Seoane (1996), Archangelsky y Archangelsky (2005), y 
Cladera et al. (2007) para la Patagonia Austral.

Procedencia, edad y Paleoambiente
El área de estudio de donde provienen los restos fósiles 

corresponde a la Sierra del Gigante, situada al noroeste de 
la provincia de San Luis, a 85 Km de la ciudad capital (Fig. 
1). Los macro y microfósiles fueron hallados en la localidad 
tipo de la Formación La Cantera 32°59′25″S–66°52′48″O, 
que es parte del Grupo El Gigante (Flores y Criado Roque, 
1972) y aflora en el ámbito de la Cuenca de San Luis. Esta 
formación se compone principalmente de pelitas verde gri-
sáceas, finamente laminadas con algunas intercalaciones de 
pelitas rojas y yeso, correspondientes a un sistema de lagunas 
efímeras asociadas a una planicie aluvial baja, con sistemas 
endorreicos de dimensiones reducidas (Criado Roque et al., 
1981) (Fig. 2). Prámparo (1990, 1994) y Prámparo et al. 
(2007), sobre la base del estudio de la asociación palinológica 
presente en la Formación La Cantera, le asignaron a la mis-
ma una edad aptiana tardía. La asociación polínica estudia-
da indica una importante representación de gimnospermas 
(Ephedripites-Classopollis-Cycadopites-Monosulcites), corres-
pon- dientes a la vegetación desarrollada en los alrededores 
de una laguna de agua dulce dominada por restos algales 
(e.g., Scenedesmus, Leiosphaeridia, Botryococcus) (Prámparo, 
1999). Para mayores detalles acerca de las características se-
dimentológicas y contenido paleontológico de la formación 
ver Puebla (2009).

materiales y métodos
Los restos fósiles vegetales (macro y microfósiles) estudia-

Figura 1. Mapa de ubicación de la Formación La Cantera, provincia de 
San Luis, Argentina/ Location map of the La Cantera Formation, San Luis 
Province, Argentina.
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dos fueron obtenidos de la localidad tipo de la Formación La 
Cantera. Los materiales fueron recuperados de un intervalo 
basal y otro superior en la sección tipo de la mencionada 
formación (Fig. 2). Diecinueve niveles resultaron fértiles des-
de el punto de vista palinológico. Las muestras palinológicas 
fueron procesadas según las técnicas convencionales de ex-
tracción físico-químicas (HCl y HF) (Volkheimer y Melen-
di, 1976). El material fue fotografiado con un microscopio 
Olympus BX50 con contraste de fase e interferencia dife-
rencial, con una cámara digital adaptada al mismo. Los pre-
parados palinológicos estudiados se encuentran depositados 
en la Paleopalinoteca del Instituto Argentino de Nivología, 
Glaciología y Ciencias Ambientales (IANIGLA) Mendoza, 
bajo la sigla mPlP (Mendoza-Paleopalinoteca-Laboratorio 
de Paleopalinología).

Los macrofósiles estudiados se encuentran como com-
presiones/impresiones carbonizadas en limolitas gris verdo-
sas finamente laminadas. Se describieron 9 especímenes de 
briofitas, los cuales fueron estudiados utilizando una lupa 
estereoscópica (Olympus SZ 61) y se tomaron fotografías 
con una cámara digital de 8 megapíxeles (Olympus SP-350), 
anexada a la lupa. El material fósil estudiado forma parte 
de la colección de Paleontología de la UNSL (Universidad 
Nacional de San Luis) donde se encuentran depositados bajo 
la sigla mHin-Unsl-Geo.

lista sistemática de las briofitas 
identificadas

Esporas
Aequitriradites cf. A. verrucosus (Cookson y Dettmann) Co-
okson y Dettmann 1961 (Fig. 4.10–12; Fig. 5.1–2)
Couperisporites cf. C. complexus (Couper) Pocock 1962 (Fig. 
3. 1–3; 4.1–9)
Foraminisporis asymmetricus (Cookson y Dettmann) Dett-
mann 1963 (Fig. 5.3)
Zlivisporis reticulatus (Pocock) Pacltova y Simoncsics 1970 
(Fig. 5.4–8)
Staplinisporites caminus (Balme) Pocock 1962
Taurocusporites segmentatus Stover 1962 (Fig. 5.9)

Macrofósiles
Thallites sp. (Fig. 6.1–5)
cf. Hepaticites sp.1 (Fig. 6.11–12)
cf. Hepaticites sp.2 (Fig. 6.6–7)
Muscites sp. (Fig. 6.8–10)
“Fósil taloide indeterminado” (Fig. 6.13)

PaleontoloGÍa sistemática
Palinoflora

Las esporas de briofitas están presentes en todos los nive-
les estudiados de la Formación La Cantera, en un número de 
ejemplares no mayor a 10 por nivel estudiado. En Argentina, 
Archangelsky y Archangelsky (2005) describieron e ilustra-
ron con gran detalle ejemplares asignados a Aequitriradites y 
Couperisporites, recuperados del Cretácico Temprano de Pa-
tagonia, con la finalidad de lograr una mejor caracterización 

Figura 2. Perfil estratigráfico de la Formación La Cantera, localidad 
tipo, mostrando los niveles con palinomorfos y plantas fósiles/ Strati-
graphic section of La Cantera Formation at its type locality, showing levels 
with palynomorphs and fossil plants.

pueblA et al.: briofitAs de lA formAción lA cAnterA
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de las especies. En la presente contribución se describen los 
ejemplares encontrados en la Cuenca de San Luis (centro-
oeste) y asignados a dichos taxones, para complementar así el 
conocimiento de la diversidad de las briofitas en el Cretácico 
de Argentina a través del estudio de sus esporas. Una amplia 
discusión de ambos géneros y su comparación con taxones 
afines puede consultarse en Archangelsky y Archangelsky 
(2005). Se realiza además un breve comentario sobre la va-
riabilidad morfológica de los especímenes provenientes de 
la Formación La Cantera asignados a Zlivisporis reticulatus. 
Los demás ejemplares considerados dentro de las briofitas se 
presentan en una lista taxonómica; los mismos solo se ilus-
tran (Figs. 3–5) por corresponder a especies muy conocidas y 
ampliamente descriptas en otras asociaciones cretácicas.

Género Aequitriradites Delcourt y Sprumont 1955 
emend. Cookson y Dettmann 1961

Especie tipo. Aequitriradites dubius Delcourt y Sprumont emend. 
Delcourt, Dettmann y Hughes 1963.
Comentarios. En el género Aequitriradites se agrupan es-
poras caracterizadas por una amplia membrana (zona) ro-
deando el cuerpo central, con los brazos o crestas triradiadas 
(se usa este término en lugar de ‘lesura trilete’ siguiendo lo 

propuesto por Archangelsky y Archangelsky, 2005), que se 
extienden generalmente hasta el margen de la membrana. 
La exina es inaperturada o perforada distalmente (hilada). 
Cuando se encuentra perforada, la apertura se forma como 
resultado de una ruptura natural de la exina cerca del polo 
distal. Los elementos esculturales son variados, generalmente 
granulares excepto en la región polar distal, donde se com-
ponen de verrugas irregulares, discretas, bajas y de bases po-
ligonales (2–3 μm).

Aequitriradites cf. A. verrucosus (Cookson y Dettmann) 
Cookson y Dettmann 1961

Figuras 4.10–12, 5.1–2

Descripción. Espora de contorno ecuatorial subtriangular a 
subcircular. Cuerpo central circular. Cara proximal con una 
ornamentación constituida por pequeñas espinas (3–3,5 μm 
de alto y 1 μm de ancho de base) dispuestas en forma espa-
ciada (4–5 μm de distancia) y brazos trirradiados levemente 
sinuosos y finos, simples, alcanzando el borde externo de la 
zona. Cara distal con ornamentación verrucosa densa, las ve-
rrugas en planta presentan 2–3 μm de diámetro y son en su 
mayoría circulares, pero hacia el polo son más poligonales y 
se presentan más densamente dispuestas. En algunos sectores 
se unen formando elementos mayores rugulados y presen-
tan algunos granos intercalados. En ocasiones las verrugas 
pueden faltar dejando un orificio subcircular distal (hilum). 
Exina gruesa (2 μm), especialmente engrosada en el ecuador 
del cuerpo central del cual nace una zona membranosa.
Material estudiado. MPLP 3049e (PmN): W28/2; 2244d 
(PmF): Q33/1 (dos ejemplares).
Medidas. Diámetro ecuatorial: 44–66 μm; cuerpo central: 
55 μm; ancho de la zona: 4–8 μm (los dos ejemplares encon-
trados presentan la zona incompleta).
Observaciones. Aequitriradites plicatus Archangelsky y Ar-
changelsky (2005) se distingue por poseer ambas caras con 
ornamentación verrucosa, a diferencia de nuestros ejempla-
res, cuya cara proximal presenta pequeñas espinas mientras 
que la distal es verrucosa; además posee una zona ecuatorial 
de márgenes ondulados, pliegues radiales y un cuerpo central 

Figura 3. Esquema de los elementos esculturales de Couperisporites 
cf. C. complexus (Couper) Pocock/ schematic drawing of the sculptural 
elements of Couperisporites cf. C. complexus (Couper) Pocock. 1, base 
poligonal de las galeas/ polygonal bases of the galeae; 2, brazos trirra-
diados plegados formando un poro en los ángulos, indicado con una 
flecha/ triradiate arms folded forming a pore at the angles, indicated with 
an arrow; 3, variabilidad en los elementos esculturales (galeas)/ variabil-
ity of the sculptural elements (galeae). Escala gráfica/ scale bar = 20 µm.
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Figura 4. Esporas de briofitas/ bryophytic spores 1–9, Couperisporites cf. C. complexus (Couper) Pocock; 1–4, MPLP 3049C (PmN): F30/0. 1, vista 
distal/ distal view; 2, vista distal mostrando elementos esculturales con bases poligonales/ distal view showing sculptural elements with poligonal 
bases; 3, foco intermedio/ intermediate focus; 4, vista proximal, poro en la parte superior de la espora/ proximal view, pore at the upper part of the 
spore; 5–6, MPLP 3049E (PmN): N25/0; 5, vista ecuatorial, foco alto/ equatorial view, high focus; 6, vista ecuatorial, foco bajo/ equatorial view, low fo-
cus; 7–8, MPLP 3049e (PmN): B42/3. 7, vista proximal/ proximal view; 8, vista distal/ distal view; 9, MPLP 3049F (PmN): T39/4 ejemplar en vista equa-
torial mostrando elementos esculturales muy largos en la cara distal/ specimen in equatorial view, showing long sculptural elements at the distal face; 
10-12, Aequitriradites cf. A. verrucosus (Cookson y Dettmann) Cookson y Dettmann, 3049E (PmN): W28/2; 10, vista proximal, foco intermedio/ 
proximal view, intermediate focus; 11, vista distal/ distal view; 12, vista proximal, foco alto/ proximal view, high focus. Escala gráfica/ scale bar = 20 μm.
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generalmente circular diferente del circular-triangular de A. 
plicatus.

El “cf.” se refiere a la presencia de espinas en la cara proxi-
mal, además de la característica ornamentación verrucosa de 
la cara distal, típica de la especie.
Distribución. Aequitriradites verrucosus está ampliamente 
distribuida en cuencas cretácicas del mundo. Ver la distribu-
ción completa en Argentina en Archangelsky y Archangelsky 
(2005).

Género Couperisporites Pocock 1962

Especie tipo. Couperisporites complexus (Couper 1958) Pocock 
1962.
Comentarios. El género Couperisporites Pocock (1962) in-
cluye esporas zonadas e hiladas con brazos trirradiados que 
se extienden hasta el margen ecuatorial, pero, a diferencia 
del género Aequitriradites, en Couperisporites los brazos tri-
rradiados se bifurcan y forman un área deltoidea dentro de 
la cual se encuentra un poro. Además, la exina proximal es 
lisa a granulada y la distal se encuentra ornamentada por 
procesos redondeados y de base poligonal, que culminan en 
una espina corta o larga pero en general gruesa (galea). La 
ornamentación en Couperisporites es más prominente que en 
Aequitriradites.

Couperisporites cf. C. complexus
(Couper 1958) Pocock 1962

Figuras 3.1–3, 4.1–9

Descripción. Espora trilete, de contorno ecuatorial subtrian-
gular, lados convexos y ángulos redondeados. La capa externa 
de la exina se proyecta formando una zona de posición ecua-
torial hialina ornamentada con escasas proyecciones espino-
sas (2 μm de alto y 3 μm de ancho de base). La cara proximal, 
lisa, presenta brazos trirradiados levemente sinuosos, que se 
extienden hasta el borde interno de la zona, donde se bifur-
can y forman un área deltoidea dentro de la cual se encuentra 
un poro de 6 μm de diámetro (Fig. 4.4) y labios elevados 
(2 μm de ancho cada uno). Cuerpo central con elementos 
esculturales robustos desarrollados en la cara distal; se trata 
de galeas de base poligonal (ver esquema en Fig. 3.1), de 6 
a 7 lados (7–10 μm) dispuestas de manera aislada, es decir 
sin presentar bases confluentes, a 2–10 μm de distancia. Las 
galeas pueden presentar una terminación espinosa o bien, en 
algunos casos (Fig. 4.1–2), una proyección baculada de 8–18 
μm de alto y 2–5 μm de ancho de base, con terminaciones 
redondeadas o truncadas (ver esquema en Fig. 3.3). En la 

región polar de la cara distal se observa en algunos ejemplares 
el hilum formado por la remoción parcial de algunos de los 
elementos esculturales (galeas).
Material estudiado. MPLP 3049a (PmN): F23/3, X23/1, 
Y39/0; 3049c: F30/0, Q33/3; 3049e: N25/0, B42/3; B37/0; 
3049f: T39/4; 3049h: T42/3 (10 ejemplares).
Medidas. Diámetro ecuatorial: 67–115 μm; diámetro del 
cuerpo central: 65 μm; ancho zona: 8–10 μm.
Observaciones. El “cf.” se debe a que en nuestros ejempla-
res no se visualiza con claridad la diferenciación en la or-
namentación en dos zonas de la cara distal que distinguió 
Pocock (1962) en su descripción original: una zona externa 
más angosta bordeando la zona engrosada con rúgulas desa-
rrolladas en paralelo al borde de la espora, y una zona interna 
cubierta por bases poligonales huecas y redondeadas que en 
su extremo portan una espina gruesa y corta (galea). En los 
ejemplares de la Formación La Cantera la ornamentación de 
la cara distal, constituida por galeas de las mismas caracterís-
ticas que C. complexus, es homogénea pero con los elementos 
ornamentales que alcanzan un tamaño mucho mayor (8–18 
μm de alto) que en los ejemplares de la especie tipo de Ca-
nadá (2–4 μm).

Recientemente Archangelsky y Archangelsky (2005) 
crearon para el Cretácico Inferior de Patagonia la especie 
Couperisporites lilianae. Esta especie se diferencia del material 
de la Formación La Cantera por presentar una clara proyec-
ción proximal de la capa externa de la exina y por la orna-
mentación, que si bien también esta constituida por galeas, 
las mismas pueden portar más de una espina central.

Nuestro material se asemeja en algunos rasgos diagnós-
ticos (principalmente morfología de los brazos trirradiados) 
a Couperisporites sp. A (Archangelsky y Archangelsky, 2005) 
pero presentan un diámetro ecuatorial mayor (67–115 μm) 
que el de los especímenes asignados a C. sp. A (53–64 μm). 
La ornamentación en C. sp. A consiste en conos y espinas de 
base circular y de hasta 12 μm de alto y una zona de 10 μm 
de ancho.

Archangelsky y Archangelsky (2005 p. 134), al crear la 
especie C. lilianae, efectuaron una amplia discusión y com-
paración con las diferentes especies de Couperisporites, distin-
ciones que se aplican también para C. cf. C. complexus aquí 
descripto.
Distribución. En general son escasos los registros de hallaz-
gos del género Couperisporites y siempre están restringidos 
a asociaciones del Cretácico Inferior. En Argentina, Ar-
changelsky y Archangelsky (2005) describieron dos especies 
nuevas C.lilianae y C. sp. A. Los ejemplares descriptos de la 
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Cuenca de San Luis constituyen la primera mención de C. 
complexus para Argentina.

Además del registro de C. complexus en el Cretácico Infe-
rior de Inglaterra (Couper, 1958) y Canadá (Pocock, 1962), 
recientemente Nye et al. (2008, fig. 5,I,J) ilustraron para el 
Barremiano de la parte superior de Weald Clay (Surrey, UK) 
un ejemplar muy similar al de la Formación La Cantera, al 
que asignan a C. complexus, pero sin dar una descripción. Se 
observa claramente el poro en la terminación de los brazos 

trirradiados, las espinas distribuidas espaciadas en la zona y 
las galeas en el cuerpo central, al igual que lo observado en 
los ejemplares de la Cuenca de San Luis.

Género Zlivisporis Pacltova 1961
Especie tipo. Zlivisporis blanensis Pacltova 1961.

Zlivisporis reticulatus (Pocock) Pacltova y Simoncsics 
1970

Figuras 5.4–8

Figura 5. 1–2, Aequitriradites cf. A. verrucosus (Cookson y Dettmann) Cookson y Dettmann, MPLP 2244D (PmF): Q33/1. 1, vista distal/ distal view; 
2, vista proximal/ proximal view; 3, Foraminisporis asymmetricus (Cookson y Dettmann) Dettmann, MPLP 8263E (PmS): T24/4; 4–8, Zlivisporis 
reticulatus (Pocock) Pacltová y Simoncsics; 4, MPLP 2244C (PmF): L38/1 vista distal/ distal view; 5–6, MPLP 2251I: M23/2; 5, vista distal/ distal view; 
6, foto tomada con contraste de fase/ phase contrast photo; 7, MPLP 2251J: O36/0 vista ecuatorial/ equatorial view; 8, 8267G (PmR): N38/2; 9, Tau-
rocusporites segmentatus Stover, 3049G (PmN): Y26/0. Escala gráfica/ scale bar = 20 μm.
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Observaciones. Z. reticulatus es una especie de amplia dis-
tribución en las asociaciones microflorísticas del mundo des-
de el Cretácico Temprano, y muy frecuente en asociaciones 
de Argentina. Los ejemplares encontrados en la Formación 
La Cantera presentan una zona de 5–7 μm de ancho, con 
ámbito circular a subtriangular (de 65–88 μm), cara distal 
convexa ornamentada con muros que delimitan áreas poli-
gonales que van desde 5 a 20 μm de diámetro, formando un 
retículo irregular (Fig. 5.4–6 ); cara proximal piramidal, con 
una gran variabilidad en la distribución de los muros, que va 
desde formas totalmente ornamentadas con muros que for-
man un retículo, en muchos casos imperfecto, hasta formas 
con la cara proximal solo ornamentada con algunos muros 
que delimitan grandes áreas alrededor de la lesura (Fig. 5.8). 
Solo en algunos ejemplares se observa la invaginación radial 
al extremo de la lesura. Una importante discusión sobre el 
correcto uso y asignación de estos tipos de esporas a géneros 
como Zlivisporis se encuentra en Braman (2001).

Macroflora
Se han recuperado más de 300 ejemplares fósiles pro-

cedentes de la Formación La Cantera que incluyen hojas, 
tallos y estructuras reproductivas. Los restos de hojas son los 
más frecuentes y se encuentran como folíolos aislados. La 
mayoría de las hojas pertenecen al grupo de las angiospermas 
(Puebla, 2009, 2010). A continuación se describen 9 especí-
menes pertenecientes al grupo de las Briofitas.

División Bryophyta Schimper 1879
Género Thallites Walton 1925

Especie tipo. Thallites erectus (Leckenby) Walton 1925.

Thallites sp.
Figura 6.1–5

Descripción. Fragmentos de talo gametofítico, de 8 mm de 
largo máximo; presentan un eje ramificado dicotómicamen-
te. Las ramificaciones son lineares con ápice agudo u obtuso, 
de menos de 1 mm de ancho y 1,5–7 mm de largo. No se 
observa venación, estructuras reproductivas ni rizoides.
Material estudiado. MHIN-UNSL-GEO-P611; P612; 
P613; P614; P615.
Observaciones. Se interpreta este material como fragmentos 
probablemente asignables a briofitas. Esta asignación se basa 
en las características morfológicas preservadas, tales como ta-
maño, ramificación dicotómica, forma, etc. Debido a la na-
turaleza fragmentaria del material y una pobre preservación 
no es posible una descripción más exhaustiva. Sin embargo, 

estos restos pueden ser asignados al morfogénero Thallites 
Walton, que incluye plantas fósiles talosas pero de afinidad 
problemática.
Comparaciones. Walton (1925) propuso el género Thallites 
para fósiles con caracteres que no permiten aseverar su per-
tenencia a algas, briofitas, o a gametofitos de helechos o de 
equisetales; por lo tanto la afinidad de este género es conside-
rada como “problemática” (Webb y Holmes, 1982). Además, 
en la diagnosis de Thallites queda claramente establecido que 
uno de los caracteres que permite ubicar a ciertos fósiles en el 
mismo, es que se deben encontrar pobremente preservados. 
Las hepatofitas son un importante componente de la flora 
del Cretácico Temprano (Albiano tardío) de la Isla Alexan-
der, Antártida. Cantrill (1997) describió dos especies talosas 
antárticas: Thallites bicostatus y Thallites sp., las cuales presen-
tan similitudes con los fósiles aquí descriptos. Sin embargo, 
los especímenes de la Formación La Cantera no pueden ser 
considerados como pertenecientes a T. bicostatus Cantrill ya 
que no se observa la vena media, carácter distintivo de la 
especie antártica.

Género Hepaticites Walton 1925
Especie tipo. Hepaticites langii Walton 1925.

cf. Hepaticites sp. 1
Figuras 6.11–12

Descripción. Fragmento de planta postrada, talosa, que se 
ramifica dicotómicamente, al menos siete veces en ángulos 
agudos que varían entre 20° y 45°; talos con márgenes lisas y 
ápice obtuso; de 0,4–0,6 mm de ancho y 1–3,5 mm de largo, 
de textura membranácea. Cada bifurcación está irrigada por 
una vena media conspicua.
Material estudiado. MHIN-UNSL-GEO-P616.
Observaciones. Los caracteres que sugieren la asignación 
taxonómica de este fósil a cf. Hepaticites son la presencia 
de talos con ramificación dicotómica, los márgenes lisos 
y paralelos (Fig. 6.12) y la vena media bien marcada (Fig. 
6.11–12). Desafortunadamente, no es posible observar en 
el fósil detalles celulares, por lo cual no se puede confirmar 
que el talo sea uniestratificado, carácter esencial para ubicar a 
este fósil con seguridad dentro de las hepáticas. El fragmento 
carece de rizoides y estructuras reproductivas, caracteres que 
ayudarían a confirmar la asignación aquí sugerida.
Comparaciones. Este espécimen se asemeja a la especie He-
paticites simpliciformis Cardoso y Iannuzzi 2004, provenien-
te del Carbonífero inferior de Bolivia (Cardoso y Iannuzzi, 
2004). Estos autores propusieron que esta especie fósil se 
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Figura 6. Macrofósiles de Briofitas/ Bryophytic macrofossils. 1-5, Thallites sp. Fragmentos de talo, el eje se ramifica dicotómicamente y las ramifica-
ciones son lineares/ fragments of thallus, axis branches dichotomously and linear branches; 1, (MHIN-UNSL-GEO-P611); 2, (MHIN-UNSL-GEO-P612); 3, 
(MHIN-UNSL-GEO-P613); 4, (MHIN-UNSL-GEO-P614); 5, (MHIN-UNSL-GEO-P615); 6–7, cf. Hepaticites sp. 2, fragmento de talo, ramificaciones lobuladas 
que forman un abanico/ fragment of thallus, lobed, fan-like branches; 6, (MHIN-UNSL-GEO-P617 a) y 7, (MHIN-UNSL-GEO-P617 b); 8–10, Muscites sp., 
gametofito con numerosas hojas lineares o lanceoladas/ gametophyte with many linear or lanceolate leaves; 8 y 10, (MHIN- UNSL-GEO-P618 a); 9, 
(MHIN- UNSL-GEO-P618 b); 8, esporofito acrocárpico con cápsula erecta y peristoma formado por dientes/ acrocarpous sporophyte with erect capsule 
and peristome formed by teeth; 9, esporofito acrocárpico con cápsula erecta/ acrocarpous sporophyte with erect capsule; 10, detalle de cápsula/ detail of 
capsule; 11-12, cf. Hepaticites sp. 1 (MHIN-UNSL-GEO-P616), fragmento de planta postrada talosa/ fragment of prostrate plant thalloid; 11, ramificación 
dicotómica/ dichotomous branching; 12, detalle de la vena media en cada bifurcación/ detail of the midrib in each bifurcation; 13, “Fósil taloide indeter-
minado” (MHIN-UNSL-GEO-P619); fragmento de talo con hojas lanceoladas/ fragment of thallus with lanceolate leaves. Escala gráfica/ scale bar:  para/ 
for 1, 10, 11= 2,5mm; para/ for 8, 9, 13= 5mm; para/ for 2= 0,5 mm; para/ for 3, 5= 2mm; para/ for 6, 7, 12= 1mm; para/ for 4= 1,5mm.
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aproxima mucho a las hepáticas actuales, en especial a los 
representantes del orden Metzgeriales. Finalmente, la inclu-
yeron en el morfogénero Hepaticites Walton, el cual agrupa 
plantas fósiles semejantes a las briofitas actuales. Los mate-
riales descriptos por Cardoso y Iannuzzi se destacan porque 
se han preservado detalles de la lámina, caracteres no preser-
vados en el material de la Formación La Cantera, lo cual no 
permite efectuar una comparación detallada. Cantrill (1997) 
describió tres especies de Hepaticites (Hepaticites minutus, 
Hepaticites sp. 1 y Hepaticites sp. 2) para el Cretácico Inferior 
de la Isla Alexander, Antártida. La especie aquí descripta pre-
senta similitudes con las tres especies descriptas por Cantrill. 
Hepaticites minutus y el fósil de la Formación La Cantera 
presentan la misma forma, pero el espécimen de la Cuenca 
de San Luis es de menor tamaño. La especie Hepaticites sp. 
1 difiere en tamaño y forma del material aquí estudiado y la 
breve descripción de la especie Hepaticites sp. 2 no permite 
realizar comparaciones más detalladas. La especie Ricciopsis 
grandensis Cladera, Del Fueyo, Villar de Seoane y Archan-
gelsky (2007) constituye el primer registro de Ricciaceae 
en Argentina. El ejemplar fósil de la Formación La Cantera 
es similar a la especie patagónica pero difiere en el tamaño, 
siendo más grandes los ejemplares de R. grandensis (1–2 mm 
de ancho y 2–5 mm de longitud) que el ejemplar aquí des-
cripto (0,4–0,6 mm de ancho y 1–3,5 mm de largo).

cf. Hepaticites sp. 2
Figuras 6.6–7

Descripción. Impresión carbonizada de un fragmento de 
talo de 3 mm de largo y 5 mm de ancho total, formado 
por varias ramificaciones en forma de lóbulos (menores a 1 
mm) que salen de un mismo punto, en forma de abanico. 
Los lóbulos se ramifican irregularmente y surgen en ángulos 
agudos, menores a 45°, los ápices varían de redondeados u 
obtusos, usualmente dicotómicos, pero pueden dividirse en 
tres o más. El margen es entero y en algunas partes se observa 
una vena media bien marcada. No se observan estructuras 
fértiles.
Material estudiado. MHIN-UNSL-GEO-P617a y P617b 
(molde y contramolde).
Comparaciones. Por sus caracteres morfológicos, este mor-
fotipo se asemeja a varios géneros actuales de hepáticas talo-
sas, en particular a los pertenecientes al orden Marchantiales 
(e.g., Riccia L.). Estos fósiles se parecen, en su forma gene-
ral, a la especie Hepaticites sp. descripta por Walton (1949) 
y a la especie denominada “fósil taloide indeterminado” del 
Triásico Medio de Australia descripta por Webb y Holmes 

(1982), aunque esta última no presenta vena media. Debido 
a la pobre preservación del fósil estudiado no es posible hacer 
una comparación más rigurosa; sin embargo, se podría con-
siderar afín a las hepáticas.

Clase Bryopsida Rothmaler 1951
Género Muscites Brongniart 1828

Especie tipo. Muscites tournalii Brongniart 1828.

Muscites sp.
Figuras 6.8–10

Descripción. Gametofito compuesto por numerosas hojas 
lineares o lanceoladas, 25 mm de ancho y 30 mm de largo 
total; hojas de aproximadamente 5 mm de largo y 0,6 mm 
de ancho, ápice agudo y base decurrente, irrigadas por una 
costa fina que recorre las hojas longitudinalmente. Esporofi-
to acrocárpico, de aproximadamente 1 cm de largo; cápsula 
erecta, ovalada de 6–7,5 mm de largo y 2–3 mm de ancho; 
peristoma formado por dientes.
Material estudiado. MHIN-UNSL-GEO-P618a y P618b 
(molde y contramolde).
Observaciones. Se puede incluir a las impresiones estudiadas 
dentro de la Clase Bryopsida (Bryomorpha, musgos), debido 
a las características morfológicas reunidas tales como forma, 
tamaño y vascularización de las hojas, ramificación y esporo-
fito constituido por una seta que presenta una cápsula. En el 
borde de la cápsula se pueden observar estructuras en forma 
de dientes (Figs. 6.8, 10), que son interpretadas como per-
tenecientes al peristoma, luego de la pérdida de la caliptra u 
opérculo.
Comparaciones. El morfogénero Muscites Brongniart reúne 
a los fósiles que tienen caracteres similares a los de los musgos 
actuales. Los fósiles aquí estudiados presentan similitudes 
con numerosas especies de musgos actuales, tal como algu-
nas especies del género Hypnodontopsis, que se caracteriza por 
presentar hojas lanceoladas, costa percurrente, y unas pocas 
hileras de células esféricas o circulares a cada lado de la costa. 
En muchos casos se observa que las hojas se disponen en una 
roseta apical (Frahm, 2004). Este género presenta varias es-
pecies fósiles, como H. conferta Goeppert y Berendt (1845), 
H. apiculata Iwatsuki y Noguchi (1973), H. fossilis Frahm 
(2000) y H. pilifer Frahm (2000). El fósil de la Formación 
La Cantera presenta similitudes con algunas de estas espe-
cies, principalmente con H. fossilis y H. conferta, las cuales 
difieren entre sí en la forma y tamaño de la cápsula y el largo 
de la seta. Sin embargo, no es posible hacer una asignación 
más certera debido a que en el fósil no se han preservado 
ciertos caracteres diagnósticos como las estrías de la cápsula 
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y las células de la lámina. Passalia (2007) describió un frag-
mento gametofítico del Cretácico de Santa Cruz, que difiere 
de nuestro ejemplar por presentar filodios de forma elíptica 
y dispuestos helicoidalmente. La especie Muscites antarcticus, 
descripta por Cantrill (2000) para el Aptiano de Antártida, 
presenta diferencias con el material aquí estudiado, princi-
palmente en lo que respecta a la morfología de los filodios, 
notablemente amplexifolios y recurvados en los ejemplares 
antárticos. Por lo tanto, los especímenes aquí descriptos se 
asignan al morfogénero Muscites, que abarca una amplia va-
riedad de formas.

“Fósil taloide indeterminado”
Figura 6.13

Descripción. Fragmento de talo de 18 mm de largo total, 
hojas lanceoladas surgiendo de un mismo punto, irrigadas 
por una vena media que las recorre longitudinalmente; ho-
jas de 0,4 mm de ancho. Hacia la zona apical se observan 
(parcialmente) tres estructuras que surgen de un mismo eje 
(Fig. 6.13).
Material estudiado. MHIN-UNSL-GEO-P619.
Observaciones. Este material es un único fragmento incom-
pleto, pero por su morfología general pertenecería al grupo 
de las briofitas, presentando particularmente semejanzas con 
las hepáticas talosas, aunque no se descarta la posibilidad de 
que pudiera corresponder a un musgo. Debido a que no se 
puede determinar su filiación con certeza, se sugiere la deno-
minación informal “fósil taloide indeterminado” sensu Webb 
y Holmes (1982). Las estructuras que se observan en uno 
de los extremos apicales probablemente sean de tipo repro-
ductivo.

discUsión
La mayoría de las briofitas del Paleógeno, y todas las del 

Neógeno y Cuaternario pueden ser referidas a géneros ac-
tuales, lo que sugiere que tal vez la mayoría de las familias 
modernas surgieron durante el Cretácico (Taylor y Taylor, 
1993). Algunas especies fósiles de Aequitriradites son pare-
cidas a especies vivientes del género Riella Mont. (Marchan-
tiopsida) que habita en Patagonia y África. Riella alatospora 
Wigg, presenta una morfología semejante a la de algunas de 
las especies fósiles (Proskauer, 1955, en Archangelsky y Ar-
changelsky, 2005). Couperisporites integra también el grupo 
de esporas que probablemente pertenecían a hepáticas por el 
tipo de apertura polar distal (hilum) que funciona como área 
germinativa, característica que se observa en algunos repre-
sentantes actuales del grupo (Archangelsky y Archangelsky, 

2005). Dettmann (1963) sugirió que las esporas asignadas 
al morfogénero Foraminisporis Krutzsch presentan una gran 
similitud morfológica con especies de hepáticas actuales 
como Nothylas breutelii Gottsche y Phaeoceros bulbiculosus 
(Brotero) Prosk; por otra parte las esporas de Riccia beyri-
chiana Hampe ex Lehm son muy similares a las asignadas a 
Zlivisporis (Rouseisporites) reticulatus. Esporas modernas de 
briofitas como Encalypta ciliada Hedw. son similares al mor-
fogénero Staplinisporites Pocock (Dettmann, 1963). Por otra 
parte, Abbink (1998) consideró a este morfogénero como 
producido tanto por briofitas como por licofitas. Las esporas 
del género Taurocusporites Stover son consideradas afines a 
las briofitas.

De lo anteriormente expuesto, se deduce un evidente 
predominio de esporas con afinidad a las hepáticas entre las 
briofitas presentes en la microflora de la Formación La Can-
tera. Lo mismo ocurre con la macroflora, aunque además se 
registra la presencia de algunos ejemplares que correspon-
derían a musgos. Si bien las esporas estudiadas no fueron 
encontradas en conexión orgánica con los restos vegetales, 
ambos se encuentran en los mismos niveles de la sección 
tipo, lo que podría indicar una correspondencia directa entre 
ellos, destacando la presencia de hepáticas en la vegetación 
presente en la Cuenca de San Luis, en los tiempos de deposi-
tación de la Formación La Cantera.

En general, los registros de macrofósiles de briofitas en 
el Cretácico Temprano son escasos a nivel mundial, y más 
aún los hallazgos de micro y macrorrestos en un mismo ya-
cimiento. En Argentina, los registros más antiguos de ma-
crofósiles de este grupo dentro del Cretácico provienen del 
Aptiano temprano de la provincia de Santa Cruz (Formación 
Anfiteatro de Ticó, Grupo Baqueró) y fueron descriptos por 
Cladera et al. (2007). Por otra parte, los registros de briofitas 
en las asociaciones palinoflorísticas del Cretácico Inferior son 
frecuentes, especialmente en la Patagonia Austral (Archan-
gelsky y Villar de Seoane, 1996; Archangelsky y Archangel-
sky, 2005).

Por lo tanto, la asociación de briofitas de San Luis cons-
tituye uno de los registros más completos de briofitas de Ar-
gentina y amplía el conocimiento de la diversidad de este 
grupo para el centro-oeste del país, sumado a los aportes 
ya publicados, fundamentalmente los referidos a la región 
patagónica austral (Archangelsky y Villar de Seoane, 1996; 
Archangelsky y Archangesky, 2005; Cladera et al., 2007).

Los restos vegetales fósiles encontrados se presentan en 
general poco fragmentados y con evidencia de escaso trans-
porte. Por lo tanto, se infiere que la Formación La Cantera 
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correspondería a un paleoambiente con condiciones de sedi-
mentación lo suficientemente tranquilas como para permitir 
la preservación de estructuras delicadas como los restos ma-
croscópicos de briofitas, además de peces e insectos (Puebla, 
2010). Es importante destacar que las briofitas son plantas 
que, al carecer de tejidos mecánicos resistentes, son de difícil 
fosilización. Generalmente se las encuentra en sedimentos 
finos acumulados en cuerpos de agua dulce bajo condiciones 
anaeróbicas, como es el caso de la Formación La Cantera.

La importancia de las briofitas radica en un conjunto 
de características que hace de ellas un grupo de plantas de 
interés, tales como sensibilidad ecológica, tamaño pequeño 
(desde unos pocos milímetros a decímetros), especificidad 
de nicho, intolerancia general al agua de mar. Esto convierte 
al grupo de las briofitas en buenos indicadores ambientales. 
Fisiológicamente son poiquilohídricas, es decir que no con-
trolan la pérdida de agua; cuando el ambiente se seca, las 
briofitas también. La tolerancia a la desecación es fisiológica 
y no estructural como en la mayoría de las plantas vascula-
res; cuando disponen nuevamente de humedad se rehidratan 
(Taylor et al., 2009).

Finalmente, se concluye que el hallazgo de esporas y 
restos macroscópicos de briofitas en los mismos sedimentos 
correspondientes a la Formación La Cantera en su localidad 
tipo, en su mayoría pertenecientes al grupo de las hepáticas, 
son indicativos del desarrollo in situ (no hay evidencias de 
transporte) de este grupo de plantas bajo condiciones de hu-
medad local, en ese sector de la Cuenca de San Luis, durante 
el Aptiano tardío.
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