
Introducción 

La diferenciación de regiones florísticas con floras
relativamente uniformes en lugares determinados de
la geósfera se relaciona con las historias evolutivas
de los grupos a través del tiempo geológico, y es el
resultado del desarrollo espacio-temporal de diferen-

tes estirpes de taxones. En este sentido, la distribu-
ción paleofitogeográfica mesozoica se correlaciona
con la evolución más o menos independiente de los
elencos florísticos que caracterizaron a cada una de
las grandes unidades fitogeográficas individualiza-
das en la Pangea a partir del Paleozoico Tardío. Así,
las diferencias existentes entre la flora triásica del
Reino Gondwánico respecto del Reino Laurásico se
corresponden con la historia evolutiva particular de
los grupos que las integraron (Meyen, 1982, 1987;
Dobruskina, 1993). Teniendo en cuenta que cada re-
gión florística expresaría el territorio ocupado por di-
ferentes grupos de taxones y que el total de estirpes
vegetales de un área determinada representaría a la
“Flora” de tal territorio (von Denffler et al., 1986), se
ha utilizado tradicionalmente el concepto de “Flora
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Abstract. CHARACTERIZATION OF THE PHYTOGEOGRAPHIC TRIASSIC PROVINCES FROM THE EXTRATROPICAL GOND-
WANA. The Triassic distribution of plants in Gondwanaland is analyzed and the major biogeographic units
-realm, areas and provinces- are defined using a taxonomic criterion. The Triassic Gondwana Realm with
the “Dicroidium Flora” is characterized by Corystospermaceae and typical endemic genera; the endemism
also appear in pan-global genera with species restricted to Gondwanaland. This first-rank unit may be di-
vided into two second-rank units: the Tropical and Extratropical areas, characterized respectively by the
Onslow and Ipswich Microfloras. Also, the Extratropical area shows a significant proportion of endemic
genera and species. Within the Extratropical area, the phytogeographic distribution of distinctive suites of
taxa allows to recognize two (Southwestern and Southeastern) provinces.  These provinces are defined on
the basis of heterogeneous and disjunct distribution of species as well as variations in biodiversity of some
groups of plants. Provincialism is the result of interrelated factors, among which environmental/climatic
patterns played an essential role. Thus, the Southwestern Gondwana province is related mostly with dry
subtropical climate, whilst the Southeastern province developed under warm temperate and humid con-
ditions.
Resumen. En este trabajo se analizan las distribuciones de las plantas triásicas gondwánicas y se definen
las unidades fitogeográficas de mayor rango -reino, áreas y provincias-, usando un criterio taxonómico. El
Reino Triásico de Gondwana, con la “Flora de Dicroidium”, está caracterizado por las Corystospermaceae
y géneros endémicos típicos; el endemismo también aparece en géneros de distribución cosmopolita con
especies restringidas al Gondwana. Esta unidad de primer rango puede ser dividida en dos unidades de
segundo rango: las áreas Tropical y Extratropical, caracterizadas respectivamente por las Microfloras de
Onslow e Ipswhich. A su vez, el área Extratropical muestra megafloras con una significativa proporción
géneros y especies endémicas. Dentro del área Extratropical, la distribución fitogeográfica de diferentes
grupos de taxones permite reconocer dos  provincias en el Sudoeste y Sudeste del Gondwana. Estas
provincias están definidas sobre la base de la distribución heterogénea y disyunta de especies así como
por variaciones en la biodiversidad de algunos grupos de plantas. El provincialismo es la resultante de
factores interrelacionados, entre los cuales los patrones ambientales/climáticos juegan un papel esencial.
Así, la provincia del Sudoeste del Gondwana se relaciona principalmente con un clima subtropical seco,
mientras que la del Sudeste se desarrolla bajo condiciones templado/cálidas y húmedas.
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de Dicroidium” sensu lato para designar el registro
florístico triásico correspondiente al continente de
Gondwana. 

En el presente estudio, y sobre la base de la distri-
bución florística triásica en el Gondwana se recono-
cen las unidades fitogeográficas de mayor rango ta-
xonómico como reino, áreas y provincias. Se define el
Reino Triásico Gondwánico, las áreas Tropical y Ex-
tratropical, y sobre la base de las particularidades
florísticas observadas en el sudeste y sudoeste del
Gondwana Extratropical se delimitan dos provincias
fitogeográficas. 

Teniendo en cuenta que las reconstrucciones pale-
ofitogeográficas son el resultado de los datos utiliza-
dos, el aumento artificial de la biodiversidad provo-
cado por la nomenclatura paleobotánica -disociación
de taxones en sus partes constitutivas como raíces,
tallos, hojas, etc.- se contrarrestó utilizando -en cada
grupo- tallos u hojas exclusivamente. Esto a su vez
minimizó las diferencias de criterio en la delimita-
ción genérica y específica de algunas hojas, ya que
cuando estuvieron disponibles, se utilizaron tallos,
porque por ser órganos conservativos ejemplifican
mejor la variabilidad de los grupos. Por otro lado, y
considerando que no se pretende en esta primera
aproximación realizar un estudio exhaustivo de la
biodiversidad, se trataron los géneros más represen-
tativos del Triásico Gondwánico que hacen a la dife-
renciación fitogeográfica cualitativa. En cuanto a la
elección de las unidades biogeográficas, se utilizó el
esquema propuesto por Meyen (1987) y Dobruskina
(1993) ya que facilita la comparación con las floras
nórdicas.

Reinos florísticos de la 
Pangea permo-triásica

Para el Paleozoico Tardío se reconocen cuatro uni-
dades fitogeográficas de máximo rango taxonómico
(reinos o provincias) caracterizados por sus respecti-
vas “Floras” (Archangelsky, 1970, 1990, 1996; Meyen,
1987; Di Michele y Hook, 1992; Anderson, 1999;
Anderson et al., 1999; figura 1). El Reino
Euroamericano (= Atlántico) se extiende desde el
Ecuador hasta los 30º N y se subdivide en dos áreas
o provincias; la del oeste de Norte América y la del
este de Norte América y Europa (Meyen, 1982, 1987;
Archangelsky, 1990; Di Michele y Hook, 1992;
Wagner, 1993; Kerp, 1996). El Reino Cathaysico se de-
sarrolla en el sudeste de Asia y en él se reconocen dos
áreas al norte y al sur de China (Meyen, 1987; Li
Xingxue, 1996). Aunque comparte géneros y especies
con el Reino Euroamericano, durante el Pérmico se
produjo un gradual incremento de los taxones endé-
micos. El Reino de Angará (Meyen, 1982, 1987; Nau-
golnykh y Kerp, 1996) se extiende por Siberia, el te-

rritorio de los Urales y Mongolia,  y para el Pérmico
se subdivide en dos áreas -Angará y Subangará- de-
finidas, respectivamente, por la presencia de las flo-
ras de Angará y floras mixtas (caracterizadas por ele-
mentos típicos de Angará con formas euroamerica-
nas y cathaysicas). Según Wang Zi-Qiang (1996), du-
rante el Pérmico, elementos del Reino Euroame-
ricano (Este de Europa) y del Cathaysico (Norte de
China) avanzó sobre el territorio de Angará (Siberia),
produciendo una migración marcadamente asimétri-
ca. Por último el Reino Gondwánico se subdivide en
cuatro provincias (Archangelsky, 1990). La Paleoe-
cuatorial en el norte de Sudamérica y África posee
gran cantidad de taxones euroamericanos. La
Paleoantártica, en altas latitudes (entre 60º y 90º S),
está caracterizada por la presencia de floras puras de
Glossopteris Brongniart. Entre los 30º y 60º S se defi-
nen dos provincias: la del Oeste del Gondwana (No-
thoafroamericana) con floras de mezcla integradas
por taxones panecuatoriales y subantárticos y la del
Este del Gondwana (Australia y áreas vecinas) don-
de los taxones panecuatoriales son raros o están au-
sentes (Archangelsky y Arrondo, 1969, 1975; Archan-
gelsky, 1990, 1996; McLoughlin, 1994; Pant, 1996). 

A fines del Pérmico y principios del Triásico se
produjeron grandes cambios en los elencos florísticos
determinados por la aparición simultánea, en dife-
rentes linajes de plantas, de tipos adaptativos nuevos
(sensu Dobruskina, 1993), distintos de los presentes
en sus antepasados paleozoicos. Así, las floras pale-
ofíticas (tipo adaptativo generalizado en las plantas
paleozoicas) dieron lugar a las floras mesofíticas (ti-
po adaptativo generalizado en las plantas mesozoi-
cas). Según Dobruskina (1993) el aspecto mesofítico
de las floras depende principalmente de la ausencia
de los elementos dominantes de las floras paleofíticas
como las lycofitas-esfenofitas arborescentes, y hele-
chos del Reino Euroamericano, las gigantopterídeas
y tingias del Reino Cathaysico, las cordaitales del
Reino Angárico y las Glossopteridales del Reino
Gondwánico. El proceso evolutivo de reemplazo por
morfotipos diferentes ocurrió en todos los clados pa-
leozoicos y así las lycofitas, esfenofitas, filicofitas,
pteridospermas, cycadofitas y coniferofitas dieron lu-
gar a las Isoetaceae (= Pleuromeiaceae, Pleuromeia
Corda), Apocalamitaceae (Neocalamites Halle), Os-
mundaceae (Cladophlebis Brongniart emend. Frengue-
lli), Peltaspermaceae [Lepidopteris (Schimper) Town-
row], Corystospermaceae (Zuberia Frenguelli, Dicroi-
dium Gothan emend. Townrow), Cycadales (Nilssonia
Brongniart, Pseudoctenis Seward) y Voltziaceae. Tanto
en el Hemisferio Norte como en el Hemisferio Sur, el
reemplazo de elementos paleofíticos por los mesofíti-
cos en las asociaciones de plantas parece ser un pro-
ceso gradual en las zonas pantropicales (Meyen,
1987; Dobruskina, 1993; McLoughlin et al., 1997) y
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abrupto en las regiones extratropicales (Retallack,
1995; Retallack et al., 1996). No obstante, debe seña-
larse que los registros fósiles en la regiones tropicales
triásicas gondwánicas son pobres y las sucesiones
están frecuentemente compuestas por facies de capas
rojas.

En el Hemisferio Norte, las diferencias paleofito-
geográficas triásicas son menos marcadas que duran-
te el Pérmico (figura 2). Según Meyen (1987) y Do-
bruskina (1993), durante el Triásico se reconoce un
solo Reino, el Laurásico; así, el Reino extraecuatorial
de Angará se preserva en el Triásico como un área
(Área de Angará = Área Siberiano-Canadiense)
mientras que los Reinos ecuatoriales (Euroamericano
y Cathaysico) se sintetizan en el Área Europeo-
Sínica. El área de Angará está caracterizada por esfe-
nofitas, helechos (Cladophlebis, Todites Seward),
Peltaspermaceae (Lepidopteris, Dellephyllum Doweld
(= Scytophyllum Bornemann), Glossophyllum Kräusel
y Ginkgoales [Sphenobaiera (Florin) Harris y Milling-
ton]. Las Czekanowskiales y las Caytoniales (Sage-
nopteris Presl) son raras mientras que las cycadofitas
y Dipteridaceae están ausentes (Ash y Basinger,
1991). El área Europeo-Sínica se define por la presen-
cia de las Peltaspermaceae, además de Bennettitales

(Pterophyllum Brongniart, Sturiella Kräusel), Cayto-
niales (Sagenopteris), Czekanowskiales (Czekanowskia
Heer), Ginkgoales (Ginkgoites Seward, Sphenobaiera),
Cycadales (Nilssonia, Ctenis Lindley & Hutton),
Marattiales (Asterotheca Presl in Corda), helechos
(Cladophlebis, Clathropteris Brongniart, Camptopteris
Presl, Phlebopteris Brongniart, Danaeopsis Herr), esfe-
nofitas (Equisetites Sternberg, Neocalamites), Voltzia-
ceae (Cycadocarpidium Nathorst, Tricranolepis Roselt,
Swedenborgia Nathorst, Podozamites Braun) y posible-
mente Pinaceae y Podocarpaceae. Durante el Triásico
Medio-Superior, las Peltaspermaceae laurásicas fue-
ron componentes principales de las floras (Lemoigne,
1988; Dobruskina, 1993, 1995) y tanto en el área
Siberiano-Canadiense como en la Europea-Sínica, la
“Flora de Dellephyllum (= Scytophyllum)” caracteriza
el Ladiniano-Carniano, mientras que la “Flora de
Lepidopteris” define al Noriano-Retiano. Con orienta-
ción Oeste-Este, en el Área Europeo-Sínica se recono-
cen tres  provincias: la Europea, la del Centro de Asia
y la del Este de Asia. Norte América podría corres-
ponder a otra provincia de esta área. Aunque presen-
ta numerosos géneros en común con Eurasia (Selagi-
nellites Zeiller, Neocalamites, Equisetites, Todites,
Phlebopteris, Clathropteris, Pseudoctenis, Zamites
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Figura 1. Distribución de los Reinos Paleoflorísticos durante el Pérmico (sensu Meyen, 1987; Archangelsky, 1990). / Distribution of Permian
Paleofloristic Realms (sensu Meyen, 1987; Archangelsky, 1990).
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Brongniart, Otozamites Braun, Brachyphyllum
Brongniart, Voltzia Brongniart) se diferencia  por la
presencia de taxones endémicos como Dinophyton
Ash, Marcouia Ash, Eoginkgoites Bock y la notoria au-
sencia de Peltaspermaceae, Ginkgoales y Czeka-
nowskiales (Ash, 1980, 1985, 1991, 2001; Ash y
Morales, 1993; Ash y Litwin, 1996; Weber, 1993;
Weber y Zamudio-Varela, 1995; Wing y Sues, 1992;
Axsmith et al., 1995, 1998a).  

En el Reino Gondwánico, caracterizado por las
“Floras de Dicroidium”, se reconocieron dos unidades
fitogeográficas. La primera, tropical (< 30º S) y que
puede alcanzar latitudes mayores por la influencia
del corredor cálido húmedo de Tethys (figura 3), está
definida por las Microfloras de Onslow, con asocia-
ciones dominadas por gimnospermas, con muchos
taxones en común con las palinofloras europeas. La
segunda, extratropical (> 30º S), determinada por las
Microfloras de Ipswich, se caracteriza por bisacados
simples, granos monosulcados y esporas de pterido-
fitas con distribución restringida. Estas unidades fi-
togeográficas fueron definidas como provincias para
Australasia (Dolby y Balme, 1976; de Jersey y Mc-
Kellar, 1981; de Jersey y Raine, 1990; Foster et al.,
1994), pero al ser reconocidas en Sudamérica,
Sudáfrica y Antártida (Anderson y Anderson, 1993;
Zavattieri y Batten, 1996; Ottone y Azcuy, 1998;

Zamuner et al., 2001) se demuestra que tienen un al-
cance territorial mayor, y son tratadas aquí como áre-
as. 

Factores causales del recambio 
florístico permo-triásico

En el Gondwana el recambio florístico de fines del
Pérmico y principios del Triásico se establece a través
de una importante modificación de grupos con alta
categoría taxonómica e implica la sustitución tempo-
ral de diferentes clados de pteridospermas -Glossop-
teridaceae en el Pérmico y Corystospermaceae en el
Triásico-. La desaparición de las Glossopteridaceae
pérmicas se podría justificar por el establecimiento
de un clima megamonzónico a escala global (Parrish,
1993). Esto provocó el desarrollo simétrico, a ambos
lados del Ecuador, de zonas subtropicales que se ex-
tendieron hasta altas latitudes concomitantemente
con la desaparición del cinturón intertropical húme-
do y las zonas templado-frías (Ziegler et al., 1993;
Scotese et al., 1999; Rees, 2002). Aunque este grupo
tuvo suficiente plasticidad ecológica como para vivir
en áreas periglaciales como elementos dominantes y
en regiones templado-cálidas como elementos subor-
dinados (Archangelsky, 1990), su declinación pudo
estar relacionada con la desecación general provoca-
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Figura 2. Distribución de los Reinos Paleoflorísticos durante el Triásico (modificado de Meyen, 1987; Dobruskina, 1993). / Distribution of
Triassic Paleofloristic Realms (modified from Meyen, 1987; Dobruskina, 1993).
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da por el cambio climático global que, como se indi-
cara,  determinó la extensión de las zonas subtropi-
cales secas hasta altas latitudes y la desaparición de
áreas templado-frías-húmedas. No obstante, las flo-
ras del Área Tropical del Gondwana, extendidas tam-
bién a lo largo del margen del Thetys bajo la influen-
cia de un clima cálido húmedo (figura 3), no sólo se
caracterizan por las microfloras de Onslow, sino tam-
bién por floras de Dicroidium con Glossopteris. La apa-
rición en la India de floras relictuales, con gran canti-
dad de Glossopteridales asociadas a Peltaspermaceae
y Corystospermaceae (Pal, 1984; Maheshwari, 1991;
Pal y Ghosh, 1997), podría entonces explicarse por la
presencia de condiciones paleoclimáticas mucho más
cálidas y húmedas en comparación con las del
Gondwana extratropical. 

Uno de los principales componentes biológicos del
recambio florístico gondwánico relacionado con las
extinciones permo-triásicas fueron las migraciones o la
introducción de elementos alopátricas. Teniendo en
cuenta que los conceptos de extinción y migración son
complementarios y de influencia mutua, Margalef
(1986) considera que los organismos utilizan a la mi-
gración como estrategia para eludir las alteraciones
ambientales; si dichas variaciones son demasiado rá-
pidas para ser seguidas por los procesos normales de
migración y evolución, los organismos se extinguen.
De esta manera, las extinciones provocan la liberación
de recursos que pueden ser utilizados como sostén de
formas nuevas (inmigrantes), mientras que la intro-
ducción de alopátricas (entrada de especies exóticas)
provoca la desaparición de grupos endémicos (extin-
ción de las formas indígenas). Hacia fines del Pérmico
y principios del Triásico, algunas especies del cinturón
ecuatorial preadaptadas a las nuevas condiciones am-
bientales (elementos mesofíticos), ampliaron su rango
de distribución conjuntamente con la expansión de las
zonas subtropicales hacia altas latitudes.

Las extinciones de fines del Paleozoico y la intro-
ducción de linajes alopátricas, conjuntamente con la

diversificación de grupos endémicos, sintetizan los
constituyentes biológicos del recambio florístico triá-
sico gondwánico. Aunque hasta el momento no se
han realizado trabajos de detalle el patrón de las mi-
graciones parece ser fuertemente asimétrico. Así, al-
gunas Apocalamitaceae, Peltaspermaceae, Cycadales
y Voltziales parecen haber migrado al Gondwana
desde zonas pantropicales (área Europeo-Sínica). Las
Isoetaceae (= Pleuromeiaceae), en cambio, alcanza-
ron una distribución cosmopolita, migrando desde
zonas extratropicales -Angará y/o Gondwana-
(Wang Zi-Qiang, 1991; Retallack, 1997). El ingreso de
elementos provenientes del cinturón ecuatorial se es-
tablece ya desde el Paleozoico Tardío con el pasaje de
Asterotheca, Alloiopteris Potonié, Pecopteris (Brong-
niart) Sternberg, Sphenophyllum Koening, Diplothme-
ma Stur, Eusphenopteris (Weiss) Novik, Annularia
Sternberg, Rhipidopsis Schmalhausen y Chiropteris
Kurr ex Bronn (Archangelsky y Arrondo, 1975;
Archangelsky, 1990, 1996) y continuó durante el
Triásico con Neocalamites, Cladophlebis, Lepidopteris,
Dellephyllum (= Scytophyllum) y Saportaea Fontaine &
White. Townrow (1956, 1960, 1966) describe una serie
filética que enlaza formas nórdicas (Lepidopteris mar-
tinsii (Kurtze) Townrow del Pérmico Superior de
Alemania) con especies ampliamente distribuidas en
el Triásico del Gondwana (Lepidopteris madagascarien-
sis, Lepidopteris stormbergensis) y sostiene que las
plantas australes podrían haber derivado de las nór-
dicas y éstas a su vez del grupo carbonífero-pérmico
Alethopteris-Callipteris. El hallazgo de formas como
Glossopteris en áreas marginales  del Gondwana o en-
tre las floras nórdicas indica la existencia de migra-
ciones florales inversas durante el Pérmico (Archan-
gelsky, 1990, 1996). En el Triásico, las Isoetace de pro-
bable origen Gondwánico, alcanzaron una distribu-
ción cosmopolita durante el Triásico Temprano debi-
do a su capacidad pionera para colonizar ambientes
oligotróficos, luego de la extinción catastrófica per-
mo-triásica (Retallack, 1997).
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1º Grupo
géneros que alcanzan su máxima distribución durante
el Pérmico y se extienden al Triásico como elementos
relictuales

Phyllotheca, Asterotheca, Chansitheca, Glossopteris, Saportaea,
Rhipidopsis, Chiropteris y Voltziopsis.

2º Grupo géneros que aparecen en el Pérmico y  se diversifican
en el Triásico Lepidopteris, Sphenobaiera y Ginkgoites.

3º Grupo géneros que aparecen, se diversifican y extinguen du-
rante el Triásico

Pleuromeia, Rienitsia, Tranquilia, Dicroidium, Zuberia,
Diplasiophyllum, Johnstonia, Xylopteris, Pteruchus, Umkomasia,
Rhexoxylon, Tranquiloxylon, Linguifolium y Rissikia.

4º Grupo géneros triásicos que persisten durante el Jurásico Neocalamites, Cladophlebis, Dictyophyllum, Pseudoctenis,
Kurtziana, Baiera, Sphenobaiera y Heidiphyllum.

5º Grupo géneros que aparecen en el Triásico y alcanzan su
acmé durante el Jurásico

Marattia, Millerocaulis, Ashicaulis, Goeppertella, Scleropteris,
Nilssonia, Ctenis, Pterophyllum y Pagiophyllum..

Cuadro 1. Géneros registrados en el Gondwana, agrupados de acuerdo con su distribución temporal. En negrita los géneros endémicos
del Reino Gondwánico. / Genera registered in Gondwanaland, grouped according to their temporal distribution. In bold the endemic genera of
Gondwana Realm.
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Reino Gondwánico Triásico

El Reino Triásico Gondwánico se define por las
“Floras de Dicroidium”. Las megafloras se distinguen
porque gran parte de sus componentes florísticos
presentan una distribución endémica. De la correla-
ción de los patrones de distribución espacio/tiempo
con las categorías taxonómicas del elenco florístico,
surge que las Corystospermaceae corresponden a la
única familia que caracteriza al Gondwana. Algunos
géneros de Isoetaceae (Cylostrobus Helby & Martin),
Asterothecaceae (Rienitsia Walkom), pteridospermas
incertae sedis (Dejerseya Herbst), Cycadales (Kurtziana

Frenguelli emend. Petriella y Arrondo), Voltziaceae
(Voltziopsis Potonié, Heidiphyllum Retallack, Telema-
chus Anderson), Podocarpaceae (Rissikia Townrow) y
gimnospermas incertae sedis como Linguifolium Arber
y Yabeiella Ôishi están restringidos al Gondwana. El
endemismo también se certifica en muchas especies
de géneros que tuvieron una distribución geográfica
muy amplia o ecuménica; tal es el caso de Pleuromeia,
Phyllotheca Brongniart, Equisetites Sternberg, Neocala-
mites, Cladophlebis, Asterotheca, Chansitheca Rege,
Gleichenites Goeppert, Coniopteris Brongniart, Lepido-
pteris, Dellephyllum (= Scytophyllum), Pachydermo-
phyllum Thomas & Bose, Saportaea, Ginkgoites, Baiera

AMEGHINIANA 40 (3), 2003

Figura 3. Unidades fitogeográficas del Reino Triásico Gondwánico: áreas y provincias, ubicación de las principales localidades plantífe-
ras triásicas y su relación con las fajas climáticas (modificado de Scotese et al., 1999 y Spalletti et al., 2002). Área Tropical y corredor cáli-
do húmedo del Tethys:1. South Rewa; 2. Este de Antártida; 3. Yarradia Hill; 4. Lake Jones - Bishop Range; 5. Canning Basin. Área
Extratropical. Provincia del SE del Gondwana:1. Galilee Basin; 2. Bowen Basin; 3. Clarence/Moreton Basin; 4. New England; 5. Sydney
Basin; 6. Victoria; 7. South Australia; 8. Tasmania; 9. Nueva Zelandia; 10. Montes Transantáticos. Área Extratropical. Provincia del SW
del Gondwana: 1. Sierra de Argomedo; 2. Copiapó-La Ternera; 3. Alto del Carmen; 4. Los Vilos; 5. Curepto-Talca; 6. Concepción; 7.
Temuco-Panguipulli; 8. Ischigualasto-Villa Unión; 9. Barreal-Calingasta; 10. Marayes; 11. Cuenca Cuyana del Norte de Mendoza; 12. San
Rafael; 13. Malargüe; 14. Paso Flores; 15. Los Menucos; 16. El Tranquilo; 17. Isla Livingston; 18. Karoo Basin; 19. Zambezi Basin; 20.
Cuenca de Parana. / Fitogeographic units of the Gondwana Triassic Realm: areas and provinces, location of the main Triassic plant localities and
relationship with palaeoclimatic belts (modified from Scotese et al., 1999 and Spalletti et al., 2002). Tropical Area and circum-Tethys warm wet belt:1.
South Rewa; 2. East of Antártida; 3. Yarradia Hill; 4. Lake Jones - Bishop Range; 5. Canning Basin. Extratropical Area. SE Province of Gondwana:1.
Galilee Basin; 2. Bowen Basin; 3. Clarence/Moreton Basin; 4. New England; 5. Sydney Basin; 6. Victoria; 7. South Australia; 8. Tasmania; 9. New
Zeland; 10. Transantarctic Mountains. Extratropical Area. SW Province of Gondwana: 1. Sierra de Argomedo; 2. Copiapó-La Ternera; 3. Alto del
Carmen; 4. Los Vilos; 5. Curepto-Talca; 6. Concepción; 7. Temuco-Panguipulli; 8. Ischigualasto-Villa Unión; 9. Barreal-Calingasta; 10. Marayes; 11.
Cuyana Basin of North Mendoza; 12. San Rafael; 13. Malargüe; 14. Paso Flores; 15. Los Menucos; 16. El Tranquilo; 17. Livingston Island; 18. Karoo
Basin; 19. Zambezi Basin; 20. Parana Basin.
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Braun y Sphenobaiera (Anderson y Anderson, 1985,
1989; Anderson et al., 1998; Spalletti et al., 1999;
Zamuner et al., 2001). 

Desde una perspectiva temporal, la flora gondwá-
nica muestra que los géneros endémicos están prácti-
camente restringidos al Triásico (Cuadro 1) mientras
que los no endémicos parecen haber migrado al
Gondwana desde otras áreas en algún momento del
Pérmico o a principios del Triásico. 

Área extratropical

Esta unidad fitogeográfica, caracterizada por las
microfloras de Ipswich, se extiende entre las franjas
climáticas subtropical seca y templado cálida desa-
rrolladas a partir de los 30º S (figura 3). A nivel de las
megafloras estaría definida por cinco géneros endé-
micos -Rienitsia, Dejerseya, Kurtziana, Voltziopsis y Lin-
guifolium- y por 35 especies endémicas -Rienitsia colli-
veri, Asterotheca menendezii, A. fuchsi, Dictyophyllum
davidii (= D. ellenbergii), Lepidopteris africana, Pachyde-
mophyllum dubium, P. pinnatum, P. praecordillerae,
Moltenia feistmantelii, Pseudoctenis fissa, P. harringto-
niana, P. longipinnata, P. sanipassiensis, P. spatulata,
Baiera africana, B. bidens, Sphenobaiera argentinae, S.
helbetica, S. schenkii, S. robusta, S. stormbergensis, S.
pontifolia, Ginkgoites antarctica, G. matatiensis, R. esken-
sis, R. media, Y. mareyesiaca, Y. brackebuschiana, Y. du-
toiti, Y. spathulata, Y. wielandii, L. arctum, L. lilleanum,
L. steinmannii, L. tenison-woodsii-. El área extratropical
del Gondwana comparte con el área tropical a las
Corystopermaceae (Dicroidium, Johnstonia y Xylopte-
ris), a las Peltaspermaceae (Lepidopteris madagascarien-
sis y L. stormbergensis), a las Voltziaceae (Heidiphyllum
elongatum) y a los géneros Cylostrobus (Cylostrobus in-
dica en el área tropical; C. sydneyensis y C. ornatus en
el área extratropical), Pleuromeia (Pleuromeia sternber-
gii y P. dubia en el área tropical; P. dubia y P. renifor-
mis en el área extratropical) y Yabeiella (Y. indica en el
área tropical; Y.  mareyesiaca, Y. brackebuschiana, Y. du-
toiti, Y. spathulata, Y. wielandii, en el área extratropi-
cal).

Aunque no se pretende realizar un análisis por-
menorizado del área Tropical del Gondwana las dife-
rencias más importantes observadas en el corredor
cálido y húmedo circun-Tethys correponden a que
Glossopteris sobrevive en estas floras con gran canti-
dad de especies (Pal, 1984; Maheshwari, 1991; Pal y
Ghosh, 1997). Los Glossopteris reconocidos en el Gon-
dwana extratropical, en cambio, fueron asignados
por Anderson y Anderson (1989) al género Gon-
triglossa. Las floras de la India muestran otras Peltas-
permaceae diferentes de las presentes en el área ex-
tratropical, y Pachydermophyllum, de distribución ge-
neralizada en el Gondwana extratropical, está ausen-
te. Las Asterothecaeae y Dipteridaceae no se han re-

gistrado. Las Cycadales y Ginkgoales están pobre-
mente representadas y Linguifolium está ausente. 

Provincias fitogeográficas del Gondwana 
extratropical 

Las diferencias florísticas encontradas en el área
extratropical del Gondwana permiten reconocer dos
provincias fitogeográficas: sudoccidental y sudorien-
tal (figura 3), determinadas sobre la base del registro
diferencial de las Isoetaceae, Marattiales, Osmun-
daceae, Dipteridaceae, Corystospermaceae, Peltas-
permaceae, Zamiaceae-Encephalarteas, Stangeria-
ceae, Ginkgoales, Voltziales, Protopinaceae, Conife-
rales y géneros Incertae sedis (Cuadro 2).  

Las Isoetaceae triásicas -ampliamente distribuidas
en ambos hemisferios desde principios del período
(Isoetes Linnaeus, Pleuromeia, Lepacyclotes Emmons
emend. Retallack, Lycomeia Dobruskina, Cylostrobus,
Lycostrobus Nathorst y Tomiostrobus Neuburg emend.
Retallack; sensu Retallack, 1997)- están representadas
en el SE del Gondwana por Isoetes (I. beestonii),
Pleuromeia (P. dubia y P. reniformis), Tomiostrobus (T.
australis) y Cylostrobus (C. clavatus, C. sydneyensis),
mientras que en el SW del Gondwana se ha determi-
nado Pleuromia dubia (como Gregicaulis dubius (Se-
ward) Anderson & Anderson) en Sudáfrica y Cylos-
trobus ornatus (= Austrostrobus ornatum Morbelli y
Petriella) en la Argentina (Morbelli y Petriella, 1973;
Anderson y Anderson, 1985; Retallack, 1997; Cantrill
y Webb, 1998). Lepidanthium sporiferum Frenguelli,
1944a sería comparable con Nathorstiana Richter, se-
gún Retallack (1997). La presencia de otras Isoetaceae
en el área tropical de el Gondwana (Australia) -Pleu-
romeia sternbergii (Münster) Corda , Cylostrobus indi-
cus (Lele) Retallack- permitío sugerir un origen extra-
tropical gondwánico para las lycópsidas subarbores-
centes del Triásico (Retallack, 1997) a partir de formas
herbáceas como Isoetes beestonii.

Las Marattiales triásicas gondwánicas están re-
presentadas fundamentalmente por las Asterothe-
caceae, que se extinguen a fines del período, por gé-
neros incertae sedis, y por las Marattiaceae, que co-
mienzan su registro en el Neotriásico (Herbst, 1977a,
1977b; Morel et al., 2000; Barale et al., 1995). Entre las
Asterothecaceae se encuentran los géneros Asterothe-
ca (cosmopolita) y Rienitsia (endémica) como elemen-
tos poco frecuentes y con distribución casi endémica
para ambas provincias gondwánicas (Cuadro 2). Así,
en el sudoeste  se reconocen tres especies del género
Rienitsia y siete especies de Asterotheca, en cambio en
el sudeste se citan tres especies distintas de Rienitsia
y ocho del género Asterotheca (Cuadro 2). En las Islas
Livingston -Williams Point- (SW del Gondwana) se
describe una especie de Asterotheca (A. crassa Orlan-
do) asociada a ráquises (Orlando, 1967, 1968; Lacey y
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SE Comparten SW

Isoetaceae

1. Isoetes beestonii Retallack
2. P. reniformis Cantrill & Webb
3. Tomiostrobus australis (Ash)

Sadovnikov
4. Cylostrobus clavatus Cantrill & Webb
5. C. sydneyensis (Walkom) Helby &

Martin

1. Pleuromeia dubia (Seward) Retallack
1. Cylostrobus ornatus (Morbelli &

Petriella) Retallack
2. Lepidanthium sporiferum Frenguelli

Asterothecaceae
Marattiaceae
Incertae Sedis

Osmundaceae

Dipteridaceae

Corystospermaceae

6. Rienitsia spathulata Walkom
7. R. whitehousei Herbst
8. Asterotheca hillae Walkom
9. A. chevronervia Holmes
10. A. diameson Holmes
11. A. nymboidensis Holmes
12. A. trullensis Holmes
13. Asterotheca sp.
14. Marrattiopsis sp.
15. Marantoidea (=Danaeopsis) acara

Webb
16. Ogmos adinus Webb
17. Eboracia herbstii Rigby
18. Rhinipteris walkomii Holmes
19. Millerocaulis indentata (Hill, Forsyth

& Green) Tidwell
20. M. beardmorensis (Schopf) Tidwell
21. Ashicaulis woolfei Rothwell, Taylor &

Taylor

22. Dictyophyllum bremerense Shirley
23. D. shirleyi (Herbst) Webb
24. Hausmannia reticulate Holmes

25. Kykloxylon fremouwensis Meyer-
Berthaud, Taylor & Taylor

2. Rienitsia colliveri Herbst
3. Asterotheca menendezii de la

Sota & Archangelsky
4. A. fuchsi (Zeiller) Herbst

5. Dictyophyllum davidii Walkom
(=D. ellenbergii)

6. Rhexoxylon sp.

3. Rienitsia arrondiana Herbst
4. R. ternerae Herbst & Troncoso
5. Asterotheca falcata de la Sota &

Archangelsky
6. A. hilariensis Menéndez
7. A. rigbyana Herbst
8. A. truempy Frenguelli
9. Asterotheca sp. A
10. Marattia münsteri Goeppert
11. Tranquilia jalfinii Herbst
12. Danaeopsis fecunda Halle

13. Marayea lutzi Herbst
14. Millerocaulis stipabonetti Herbst
15. Ashicaulis herbstii (Archangelsky & de

la Sota) Tidwell

16. Dictyophyllum (D.) castellanosii
Stipanicic & Menéndez

17. D. (D.) tenuifolium Stipanicic &
Menéndez

18. D. (D.) fuenzalidai  Herbst 
19. D. (T.) barrealensis (Stipanicic &

Menéndez) Herbst 
20. D. (T.) chihuihuensis (Menéndez)

Herbst
21. D.(T.) tenuiserratum (Menéndez)

Herbst
22. D.(T.) rothi Frenguelli
23. D. (Clathropteroides)
24. Hausmania (P.) faltisiana Stipanicic &

Menéndez
25. Goeppertella stipanicicii Herbst
26. G. taverai Herbst
27. Dictyophyllum sp.

28. Rhexoxylon africanum Bancroft emend.
Walton

29. R. tetrapteridoides Walton emend.
Archangelsky & Brett

30. R. piatnitzkyi Archangelsky & Brett
emend. Brett

31. R. brasiliensis Herbst & Lutz
32. R. sp (R. krauselii ?)
33. R. brunoi Artabe, Brea & Zamuner
34. Tranquiloxylon petriellai Herbst & Lutz
35. Tranquiloxylon sp.
36. Cuneumxylon spallettii Artabe & Brea

Peltaspermaceae
26. Lepidopteris callipteroides (Car-

pentier) Retallack
27. L. indica Bose & Srivastava
28. L. langlohensis Anderson &

Anderson

7. Lepidopteris africana (Du Toit)
Holmes

8. L. stormbergensis (Seward)
Townrow

9. L. madagascariensis Carpentier
10. Pachydemophyllum dubium

(Burges) Retallack
11. P. pinnatum (Walkom)

Retallack
12. P. praecordillerae (Frenguelli)

Retallack

37. Lepidopteris brownii (Seward) Anderson
& Anderson

38. Pachydermophyllum papillosum Thomas
& Bose

39. Dellephyllum (=Scytophyllum) neubur-
gianum Dobruskina

40. Dellephyllum (= Scytophyllum) bonettiae
Zamuner, Artabe & Ganuza

Cuadro 2. Distribución de especies en el Gondwana. Especies endémicas del área extratropical del Gondwana y especies endémicas de
las provincias aquí reconocidas. / Species distribution in Gondwanaland. Endemic species of the extratropical area of Gondwanaland and endemic
species of the provinces here defined.
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Zamiaceae-
Encephalartoideae

Stangeriaceae

29. P. strahani (Johnston) Anderson &
Anderson 

30. Antarcticycas schopfii Smoot,
Taylor & Delevoryas 

14. Pseudoctenis fissa du Toit
15. P. harringtoniana Bonetti
16. P. longipinnata Anderson &

Anderson
17. P. sanipassiensis Anderson &

Anderson
18. P. spatulata du Toit

13. Moltenia feistmantelii (Johnston)
Anderson & Anderson

41. Moltenia dentata du Toit
42. M. gracilidentata Anderson & Anderson
43. M. paucidentata Anderson & Anderson
44. Kurtziana brandmayri Frenguelli
45. K. cacheutensis (Kurtz) Frenguelli

emend. Petriella & Arrondo
46. Michelilloa waltonii Archangelsky &

Brett

47. Pseudoctenis anomozamoides Bonetti 
48. P. barrealensis (Frenguelli emend.

Bonetti) Artabe
49. P. brownii (du Toit) Anderson &

Anderson 
50. P. capensis du Toit
51. P. carteriana (Oldham) du Toit 
52. P. ctenophylloides Bonetti
53. P. falconeriana (Morris) Bonetti
54. P. gracipinnata Anderson & Anderson
55. P. grandifolia (Fontaine) Artabe
56. P. groeberiana Bonetti
57. P. lanciformis du Toit
58. P. megaspathulata Herbst & Troncoso
59. P. multilineata (Shirley) Herbst &

Troncoso
60. P. spectabilis Harris 
61. P. wardii (Fontaine) Artabe

Ginkgoales

31. Ginkgo denmarkensis Anderson &
Anderson

32. G. palmata (Ratte) Anderson &
Anderson

19. Baiera africana Baldoni
20. B. bidens (Tenison Woods)

Feistmantel
21. Sphenobaiera argentinae (Kurtz)

Frenguelli
22. S. helvetica Anderson & Anderson 
23. S. pontifolia Anderson & Anderson
24. S. robusta (Arber) Florin
25. S. stormbergensis (Seward) Frenguelli
26. S. schenkii (Feistmantel) Florin
27. Ginkgoites antarctica (Saporta) Seward
28. G. matatiensis (Anderson & Anderson)

Troncoso & Herbst 

62. Saportaea dichotoma (Frenguelli)
Stipanicic & Bonetti

63. S. flabellata (Frenguelli) Stipanicic &
Bonetti

64. S. intermedia Stipanicic & Bonetti
65. S. magnifolia Anderson & Anderson
66. Ginkgoites covacevicii Troncoso &

Herbst 
67. G. dutoitii Anderson & Anderson  
68. G. truncata Frenguelli 
69. G. palmata (Ratte) Gnaedinger & Herbst 
70. G. waldeckensis (Anderson & Anderson)

Gnaedinger & Herbst
71. Baiera cuyana Frenguelli
72. B. furcata (Lindley & Hutton) Braun 
73. B. rollerii Frenguelli
74. B. ginkgoides Shirley
75. Ginkgoidium nathorsti Yokoyama
76. Sphenobaiera bifida (Frenguelli)

Troncoso & Herbst 
77. S. browniana Anderson & Anderson
78. S. coronata Anderson & Anderson
79. S. calensis Anderson & Anderson
80. S. insecta Anderson & Anderson
81. S. sectina Anderson & Anderson
82. S. taeniata (Geinitz) Morel, Ganuza &

Zúñiga
83. Ginkgo aviamnica Anderson &

Anderson
84. G. digitata (Brongniart) Heer
85. G. koningensis Anderson & Anderson
86. G. muriselmata Anderson & Anderson
87. G. telemachus Anderson & Anderson

Voltziales
33. Voltziopsis angusta (Walkom)

Townrow
34. V. townrovii Holmes & Ash

29. Heidiphyllum elongatum (Morris)
Retallack

88. Voltziopsis laxa (Seward) Anderson &
Anderson

Protopinaceae

35. Protopodocarpoxylon triassicum
Kräusel

36. Cupressinoxylon nova-valesiae
Burges

37. Planoxylon brisbanense (Sahni)
Kräusel

89. Xenoxylon canoasense (Rau) Kräusel
90. Protocircoporoxylon cortaderitaensis

(Menéndez) Vogellehner
91. P. marianaensis Zamuner & Artabe
92. Protojuniperoxylon ischigualastensis

Bonetti
93. Mesembrioxylon cf. M. rajmahalense Jain
94. Araucarioxylon sp.
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Lucas, 1981; Barale et al., 1995). Aunque la edad de
este yacimiento está en discusión por el hallazgo de
una flora de Angiospermas (Rees y Smellie, 1989;
Poole y Cantrill, 2001), Torres y Lemoigne (1989) con-
sideran como probable la existentencia de dos episo-
dios con floras fósiles, uno de edad Triásica y el otro
del Cretácico Superior.  La presencia documentada
de Dicroidium prueba en forma irrefutable la existen-
cia de Triásico en esta localidad. De Marattia se reco-
noce una sola especie, Marattia münsteri, en el SW del
Gondwana, mientras que en el SE se ha determinado
una Marattiopsis sp. (Playford et al., 1982). El género
incertae sedis Tranquilia Herbst, durante el Triásico
Medio y Tardío, tiene una distribución fitogeográfica
amplia que abarca el área euroamericana (México) y
el sudoeste del Gondwana (Herbst, 1988). Danaeopsis
registra una sola especie en la Argentina, Danaeopsis
fecunda (Herbst 1977b, 1988). Webb (2001) considera
que Danaeopsis es homónimo posterior de Marantoi-
dea Jaeger; este autor, así como Holmes (2001) descri-
ben a M. acara para Australia. En el Sudeste se han re-
conocido otros géneros (Ogmos Webb: O. adinus,
Eboracia Thomas: E. herbstii y Rhinipteris Harris: R.
walkomii) algunos de ellos asignados al grupo con
algún margen de duda (Webb, 1983; Playford et al.,
1982; Holmes, 2001). 

Teniendo en cuenta que las Marattiales actuales
son un grupo exclusivamente tropical y subtropical
(megatermal-mesotermal, sensu Nix en: Webb, 2001),
con una distribución fitogeográfica que llega hasta
los 30º de latitud, Webb (2001) considera que las for-
mas triásicas gondwánicas alcanzaron altas paleolati-
tudes (60º S) debido a las particularidades climáticas
del período. Este autor asigna a las zonas con Ma-
rattiales del E de Australia, un clima cálido y húme-
do. Es importante destacar que en el SW del Gon-
dwana las Marattiales repiten el patrón de distribu-

ción del Pérmico Medio - Superior, y sólamente están
bien representadas (cuatro géneros y siete especies)
en el Sur de la Argentina (Herbst, 1988).  

La presencia de Osmundaceae triásicas en el Gon-
dwana está confirmada por el registro de tallos petri-
ficados asignados a los géneros Marayea Herbst, Mi-
llerocaulis Erasmus ex Tidwell y Ashicaulis Tidwell.
Estos géneros presentan estrechas relaciones morfoa-
natómicas ya que Marayea (Herbst, 1994) correspon-
de a una thamnopteroidea avanzada que se vincula a
osmundoideas primitivas como Millerocaulis y Ashi-
caulis. Los registros triásicos del SE del Gondwana
corresponden a Millerocaulis indentata (= Australos-
munda indentata) en Australia (Hill et al. 1989; Tidwell
y Ash, 1994), a M. beardmorensis y Ashicaulis woolfei de
los Montes Transantárticos (Schopf, 1978; Tidwell,
1994; Rothwell et al., 2002). En la Argentina fue halla-
da Marayea lutzi Herbst, 1994, Millerocaulis stipabonet-
ti Herbst 1995 y Ashicaulis herbstii (Archangelsky y de
la Sota) Tidwell, 1994. El origen y radiación de las
Osmundaceae ha sido discutido por Tidwell y Ash
(1994), Herbst (1994) y Rothwell et al. (2002). De
acuerdo con los registros de tallos permineralizados
y compresiones del Paleozoico Tardío-Mesozoico
asignadas a las Osmundaceae, la mayor parte corres-
ponden al Reino Gondwánico. Esto, sumado a que en
el Hemisferio Norte aparecen géneros primitivos
protostélicos, mientras que en el Hemisferio Sur se
desarrollaron formas más avanzadas sifonostélicas
(Paleosmunda Gould), sugiere una historia evolutiva
más prolongada en el Hemisferio Sur y un origen
Gondwánico para la familia. 

Las Dipteridaceae aparecen en el Mesotriásico, al-
canzan su acmé en el Neotriásico-Eojurásico y co-
menzan a declinar a mediados del Jurásico; a partir
del Cretácico Superior representan un componente
relictual que llega a la actualidad con el género Dip-
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Coniferales

38. Notophytum krauselii Meyer-
Berthaud & Taylor

39. Jeffersonioxylon gordonense Del
Fueyo, Taylor, Taylor & Cúneo

40. Parasciadopitys aequata Yao,
Taylor & Taylor

30. R. eskensis Anderson & Anderson
31. R. media (Tenison Woods) Townrow

95. Araucarioxylon protoaraucana Brea
96. Araucarioxylon sp.
97. Protochamaecyparixylon klitzchii Giraud
98. Taxaceoxylon sp.
99. Prototaxoxylon intertrappeum Prakash &

Srivastava
100. Lobatoxylon kamthiensis (Prasad) Lutz,

Crisafulli y Herbst
101. Lobatoxylon raniganjense (Maheshwari)

Lutz, Crisafulli y Herbst
102. Araucarioxylon semibiseriatum Pant

y Singh

32. Y.  mareyesiaca (Geinitz) Ôishi
33. Y. brackebuschiana (Kurtz) Ôishi
34. Y. du-toiti Ôishi
35. Y. spathulata Ôishi
36. Y. wielandii Ôishi
37. L. arctum Menéndez
38. L. lilleanum Arber
39. L. steinmannii (Solms-Laubach)

Frenguelli
40. L. tenison-woodsii (Etheridge) Retallack

103. Linguifoilium  gracile Anderson &
Anderson

104. L. patagonicum Gnaedinger & Herbst
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teris Reinwardt. Aunque se la considera una familia
cosmopolita, su distribución y abundancia no fue
uniforme (Herbst, 1975, 1992, 1993), y ha sido atri-
buida a causas climáticas, considerándoselas como
indicadoras de condiciones monzónicas (Cantrill,
1995).

En el SE del Gondwana se reconocen tres especies
de Dictyophyllum (Lindley & Hutton) Webb (cuadro
2), en sedimentitas asignables al Anisiano-Carniano
(Webb, 1982; Colmes, 2002) y una del género
Hausmannia Dunker (cuadro 2) en el Triásico Medio
(Holmes, 2002) .

En el SW del Gondwana se han identificado tres
géneros: Dictyophyllum, Goeppertella Ôishi y Yamasita
emend. Arrondo y Petriella y Hausmannia Dunker, con
13 especies de las cuales nueve (9) se describen para
Argentina (Spalletti et al., 1999), cinco para Chile y
una (1) para Sudáfrica. De acuerdo con su distribu-
ción bioestratigráfica se organizan fundamentalmen-
te en tres grupos: el primero restringido al Mesotriá-
sico Temprano con Dictyophyllum (D.) castellanosii
(Argentina), D. (T.) barrealensis (Argentina) y Haus-
mannia (P.) faltisiana (Argentina); el segundo aparece
en el Mesotriásico Temprano y se extiende hasta el
Neotriásico Tardío caracterizado por Dictyophyllum
(D.) tenuifolium (Argentina y Chile) y Dictyophyllum
davidii (= D. ellenbergii, Sudáfrica). Por último, el ter-
cero se identifica en el Neotriásico Tardío y está inte-
grado por Dictyophyllum (T.) chihuihuensis (Argen-
tina), D. (T.) tenuiserratum (Argentina), D. (T.) rothi
(Argentina y Chile), D. (D.) fuenzalidai (Chile), D.
(Clathropteroides) (Argentina), Dictyophyllum sp. (Chi-
le), Goeppertella stipanicicii (Argentina) y G. taverai
(Chile). Los taxones reconocidos en Chile (Tavera,
1960; Mohor y Schöner, 1985; Herbst, 2000) se asig-
nan complexivamente al Neotriásico. Hallazgos dis-
persos de dipteridáceas en las Islas Shetland del Sur
(Orlando, 1967, 1968; Barale et al., 1995) corroboran
que la distribución fue más amplia. 

Las corystospermas representan el elemento
diagnóstico de las floras triásicas gondwánicas e in-
tegraron las comunidades vegetales como formas do-
minantes, codominantes o subordinadas. Aunque el
hallazgo de conexiones orgánicas entre hojas y es-
tructuras reproductivas es reciente (Axsmith et al.,
2000), fueron tratadas como un grupo natural desde
que Thomas (1933) demostrara la similitud epidér-
mica existente entre diferentes organogéneros encon-
trados en repetida asociación. 

No existe acuerdo en la delimitación genérica de
los órganos foliares (Townrow, 1957; Bonetti, 1966a;
Archangelsky, 1968; Anderson y Anderson, 1970,
1983; Holmes y Ash, 1979; Frenguelli, 1943, 1944b;
Retallack, 1977; Petriella, 1979; Artabe, 1985, 1990;
Morel, 1994; Gnaedinger y Herbst, 1998a), pero la
existencia de cuatro géneros de troncos asignados al

grupo, apoyaría la idea de más de un género de ho-
jas en las Corystospermaceae. Esta aseveración está
certificada por el hallazgo en asociación de diferentes
tallos con distintos tipos foliares (Archangelsky, 1968;
Retallack y Dilcher, 1988; Meyer Berthaud et al., 1993;
Taylor, 1996;  Yao et al., 1995). 

Aunque el valor bioestratigráfico de las hojas se
ha puesto recientemente en duda (Axsmith et al.,
2000), en general éstas siguen patrones de distribu-
ción estratigráficos levemente diferentes en las dis-
tintas regiones del Gondwana (Retallack, 1977; Reta-
llack et al., 1993; Spalletti et al., 1999). 

Los tallos de corystospermas muestran una orga-
nización que permite agruparlos en dos tipos de ejes
morfoestructuralmente distintos: uno representado
por Kykloxylon Meyer-Berthaud, Taylor & Taylor ,
con un cilindro leñoso compacto y normal, produci-
do por la presencia de un único anillo cambial pe-
riférico; el otro, ejemplificado por Rhexoxylon Ban-
croft emend. Archangelsky & Brett, Tranquiloxylon
Herbst & Lutz y Cuneumxylon Artabe & Brea, con ci-
lindros leñosos polixílicos y fraccionados en cuñas,
productos de la actividad anormal del cambium (Ar-
tabe y Brea, en prensa). 

En el SE del Gondwana (Montes Transantárticos)
se ha hallado Kykloxylon (K. fremouwensis), Rhexoxylon
sp. (Meyer-Berthaud et al., 1992, 1993; Taylor, 1992), y
grandes troncos tipo Dadoxylon (Del Fueyo et al.,
1995) considerados como asignables a plantas de Di-
croidium (Taylor, 1996). 

En el SW del Gondwana Rhexoxylon (seis especies)
corresponde al género más extendido del grupo con
una distribución que abarca Argentina, Brasil,
Sudáfrica y Zambia (Bancroft, 1913; Walton, 1923;
Archangelsky y Brett, 1961; Brett, 1968; Herbst y
Lutz, 1988; Zamuner, 1992; Lutz y Herbst, 1992; Ar-
tabe et al., 1999a). Tranquiloxylon (dos especies) está
presente en Argentina y Chile (Herbst y Lutz, 1995;
Chong Díaz et al., 1997), mientras que a Cuneumxylon
(monotípico) sólo se lo ha encontrado en Argentina
(Artabe y Brea, en prensa). Archangelsky (1996) con-
sidera que esta distribución particular de las corys-
tospermas podría vincularse con el clima y tener va-
lor paleofitogegráfico. En este sentido la polixilia y su
consecuencia -el floema incluido- corresponde a una
estrategia de las plantas subtropicales -como cycada-
les, algunas lianas, y las Chenopodiaceae- para so-
brevivir en ambientes muy desecantes, aún desérti-
cos (Fahn, 1990). Por comparación con las formas ac-
tuales mencionadas, se infiere que las corystosper-
mas del SW del Gondwana vivieron en un clima sub-
tropical mucho más seco que el que imperó en el SE
del Gondwana. 

Las Peltaspermaceae de origen boreal y pérmico
alcanzan una distribución cosmopolita en el Triásico,
declinando fuertemente a finales del mismo. En el
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Gondwana extratropical, el grupo está representado
por tres géneros de hojas: Lepidopteris, Dellephyllum (=
Scytophyllum) y Pachydermophyllum, así como órganos
reproductivos referidos a Peltaspermum y  Antevsia. 

En el SE del Gondwana se citan cinco especies de
Lepidopteris: L. callipteroides y L. stormbergensis (trans-
ferido a Mayenopteris natalensis por Poort y Kerp,
1990) en Australia (Townrow, 1956, 1960; Flint y
Gould, 1975; Holmes, 1982; Retallack, 2001).
Lepidopteris madagascariensis fue registrada en Austra-
lia y Nueva Zelanda (Townrow, 1966; Holmes 1982;
Retallack, 1983; Flint  y Gould, 1975). Por último Lepi-
dopteris langlohensis y L. africana (= L. murtonii) fueron
descriptas para Tasmania y Australia (Townrow,
1965; Holmes, 1982; Anderson y Anderson 1989). Del
género Pachydermophyllum se reconocen tres especies
para Australia y Nueva Zelanda (P. praecordillerae, P.
dubium, P. pinnatum) y una para Tasmania (P. du-
bium) (Retallack, 1981, 1983). 

En el SW del Gondwana se han descripto cuatro
especies del género Lepidopteris para Sudáfrica (L.
africana, L. brownii, L. madagascariensis y <) (Anderson
y Anderson, 1985, 1989) y dos para Argentina
(Baldoni, 1972; Spalletti et al., 1999; Zamuner et al.,
2001). Los géneros Dellephyllum (= Scytophyllum) (Za-
muner y Artabe, 1990; Zamuner et al., 1999) y Pachy-
dermophyllum (Zamuner et al., 2001) fueron hallados
exclusivamente en Argentina (cuadro 2). Sin embar-
go, aunque hasta el momento Dellephyllum (= Scyto-
phyllum) no se ha reconocido en Australia ni en Sudá-
frica, algunas de las especies de Lepidopteris -como L.
africana (Holmes, 1982; Anderson y Anderson, 1989)-
podrían corresponder a este taxón.  Según Retallack
(1981) Pachypteris sp. de Islas Livingston (Orlando,
1967, 1968) corresponde a Pachydermophyllum praecor-
dillerae. 

La historia evolutiva de las cycadales comienza en
Laurasia en el Paleozoico Tardío (Mamay, 1969; 1976;
Taylor, 1969; Zhu y Du, 1981). Este orden, propio de
zonas pantropicales, llega a la actualidad como un
grupo bien individualizado e integrado por tres fa-
milias: las Cycadaceae con Cycas, las Stangeriaceae
con Stangeria Moore y Bowenia Hooker ex Hooker y
las Zamiaceae con dos clados principales: las Ence-
phalartoideae con Dioon Lindley, Encephalartos
Lehmann, Macrozamia Miquel y Lepidozamia Regel y
las Zamioideae con Ceratozamia Brongniart, Chigua
Stevenson, Microcycas (Miquel) de Candolle y Zamia
Linnaeus (Johnson, 1959; Stevenson, 1990; 1992; Jo-
nes, 1993; Norstog y Nicholls, 1997).

Mientras que en el SE del Gondwana no se ha re-
gistrado la presencia de Zamiaceae-Encepha-
lartoideae, en el Mesotriásico Tardío del SW del Gon-
dwana esta subfamilia está representada por hojas
asignadas a Kurtziana (K. brandmayri, K. cacheutensis)
(Frenguelli, 1942; Artabe et al., 1991; Artabe y Steven-

son, 1999). La asignación sistemática de Kurtziana tu-
vo en cuenta sinapormorfías del grupo (Dioon, Ence-
phalartos, Lepidozamia y Macrozamia) como las perfo-
raciones localizadas en las esquinas de las paredes
anticlinales y células subsidiarias localizadas sobre
las oclusivas. Kurtziana también ha sido encontrada
en la flora sudafricana de Molteno pero como un ele-
mento raro (Anderson y Anderson, 1985). El hallazgo
de Michelilloa Archangelsky & Brett -M. waltonii- en
Argentina (Archangelsky y Brett, 1963) y de Lysso-
xylon Gould -L. grigsbyi- en Estados Unidos (Gould,
1971) ambas en capas del Neotriásico Temprano, con-
firmaría que la distribución de una de sus tribus, las
Diooeae, se extendió en las zonas subtropicales de
ambos hemisferios. La presencia de Kurtziana y Mi-
chelilloa en el SW del Gondwana permite reconocer a
la subfamilia Encephalartoideae desde este momento
geológico y marcar una diferencia florística impor-
tante con el sudeste del Gondwana. Por su parte el
género Moltenia Du Toit -muy semejante a Encepha-
lartos- se presenta en Sudáfrica con tres especies ex-
clusivas: M. dentata, M. gracilidentata, M. paucidentata
(Anderson y Anderson, 1989).

Las Stangeriaceae, parecerían tener una distribu-
ción más extensa de acuerdo con los hallazgos de
Pseudoctenis (P.  fissa, P. harringtoniana, P. longipinna-
ta, P. sanipassiensis, P. spatulata) en todo el Gondwana
(Bonetti, 1968; Anderson y Anderson, 1989; Gnae-
dinger, 1999; Spalletti et al., 1999; Herbst y Troncoso,
2000). El SW del Gondwana, sin embargo, presenta
gran cantidad de especies endémicas (catorce; cuadro
2). En cambio, en el SE solo se cita en forma exclusi-
va a P. strahani. El único registro de troncos preserva-
dos Antarcticycas schopfii (comparada con Bowenia)
en el Mesotriásico de los Montes Transantárticos
(Smoot et al., 1985) permite sugerir la diferenciación
fitogeográfica temprana de la subfamilia Bowenioi-
deae, y la posible vinculación de esta región con el SE
del Gondwana. La otra subfamilia -Stangerioideae-
en cambio, recién se reconoce sólo en el sudeste del
Gondwana (Argentina) en el Cretácico Inferior con el
género Mesodescolea Archangelsky emend. Archan-
gelsky & Petriella (comparada con Stangeria).

Las historias evolutivas de las diferentes subfami-
lias Zamiaceae-Encephalartoideae, Stangeriaceae-Bo-
wenioideae y Stangeriaceae-Stangerioideae parecen
preanunciar los endemismos actuales (Dioon en Cen-
troamérica, Bowenia en Australia, y Stangeria en Sud-
áfrica). 

Algunas Ginkgoales primitivas de origen paleo-
zoico tales como Rhipidopsis y Saportaea, llegan al
Triásico en forma relictual y endémica. Saportaea du-
rante este período restringe su distribución geográfi-
ca al SW de Gondwana. Se han determinado tres es-
pecies para la Argentina (S. dichotoma, S. flabellata y S.
intermedia) (Stipanicic y Bonetti, 1965; Spalletti et al.,
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1999) y una para Sudáfrica (S. magnifolia) (Anderson
y Anderson, 1989). Respecto de otras ginkgoales
(Retallack, 1979; Holmes, 1982; Anderson y Ander-
son, 1989; Spalletti et al., 1999; Gnaedinger y Herbst,
1999; Troncoso y Herbst, 1999), se han reconocido pa-
ra el SW de Gondwana 7 (siete) especies de Ginkgoites
(cuadro 2), 6 (seis) de Baiera (cuadro 2), una de
Ginkgoidium Yokoyama (cuadro 2), 14 (catorce) de
Sphenobaiera (cuadro 2) y 5 (cinco) de Ginkgo
Linnaeus (cuadro 2). El SW del Gondwana comparte
con el SE únicamente dos especies de Baiera (cuadro
2), cinco de Sphenobaiera (cuadro 2) y dos de Ginkgoi-
tes (cuadro 2). Como formas exclusivas del SE del
Gondwana, se reconocen sólo dos especies de Ginkgo
(cuadro 2). La máxima biodiversidad de ginkgophy-
tas se registra en altas paleolatitudes del SW del
Gondwana (Sudáfrica y Patagonia, figura 3). 

Las coniferofitas del Triásico gondwánico corres-
ponden principalmente a Voltziales (Voltziaceae),
formas precursoras de las Coniferales -como las Pro-
topinaceae- y Coniferales asignadas a las familias Po-
docarpaceae, Araucariaceae, Cupressaceae y Taxa-
ceae. 

Las Voltziaceae sensu lato (Miller, 1977, 1988) están
representadas por Voltziopsis y Heidiphyllum. Volt-
ziopsis es un género de estirpe pérmica, poco diversi-
ficado, que llega al Triásico gondwánico a través de
dos especies (V. angusta, V. townrovii) en el SE y una
(V. laxa) en el SW (Townrow, 1967a; Holmes y Ash,
1979; Anderson y Anderson, 1989). Heidiphyllum es el
género más frecuente de este grupo en el Triásico del
Gondwana (Anderson y Anderson, 1989). Sobre la
base del hallazgo de diferentes organogéneros en
asociación estrecha, existe acuerdo en considerar co-
mo correspondiente a una misma planta a Heidi-
phyllum (hojas), Telemachus (conos femeninos) y posi-
blemente Dordrechtites Anderson (escamas) (Ander-
son, 1978; Retallack, 1981; Morel, 1994; Zamuner et
al., 1998). 

Las Protopinaceae están representadas en el SW
del Gondwana con seis especies: Xenoxylon canoasen-
se (Rau, 1933; Kräusel, 1949), Protocircoporoxylon cor-
taderitaensis, P. marianaensis, Protojuniperoxylon ischi-
gualastensis, una nueva especie de Araucarioxylon sp.
y Mesembrioxylon cf. M. rajmahalense (Kräusel, 1949;
Menéndez, 1956; Bonetti, 1966b; Zamuner, 1992;
Zamuner y Artabe, 1994; Spalletti et al., 1999; Lutz et
al., 1997, 1999; Bamford, 1999), mientras que en el SE
(Australia), se han asignado a este grupo, tres espe-
cies: Protopodocarpoxylon triassicum, Cupressinoxylon
nova-valesiae y Planoxylon brisbanense (Burges, 1935;
Kräusel, 1949). De las Coniferales se han registrado
Podocarpaceae, Taxodiaceae, Araucariaceae, Cupres-
saceae y Taxaceae. Las Podocarpaceae fueron encon-
tradas en todo el Gondwana a través de Rissikia (R.
eskensis y R. media) (Townrow, 1967b; Anderson y

Anderson, 1989; Gnaedinger y Herbst, 1997;
Troncoso et al., 2000). En los Montes Transantárticos,
se han encontrado troncos y hojas permineralizadas -
Notophytum krauselii-, semejantes a Heidiphyllum elon-
gatum, que han sido asignados a las Podocarpaceae
(Meyer-Berthaud y Taylor, 1991; Axsmith et al.,
1998b), y grandes troncos -Jeffersonioxylon gordonense-
asignados a las Podocarpaceae (Del Fueyo et al.,
1995). Las Taxodiaceae se registran sólo en el SE del
Gondwana (Montes Transantárticos) a través del gé-
nero Parasciadopitys (Yao et al., 1997). 

En el SW del Gondwana, se han encontrado ma-
deras asignadas a las familias Araucariaceae [Arau-
carioxylon protoaraucana -semejante a Araucaria arau-
cana- y Araucarioxylon sp. (Menéndez, 1951; Brea,
1997)], Cupressaceae (Protochamaecyparixylon klitzchii;
Lutz et al., 1999) y Taxaceae (Taxaceoxylon sp., Proto-
taxoxylon intertrappeum; Caminos et al., 1995; Lutz et
al., 1999); como Coniferales Incertae Sedis Lutz et al.
(2001) reconocen a Lobatoxylon kamthiensis, L. ranigan-
jense y Araucarioxylon semibiseriatum.

Entre los géneros incertae sedis, Yabeiella es un
taxón gondwánico, eminentemente triásico con apa-
riciones ocasionales en el resto del Mesozoico (Pal,
1984). La filiación sistemática del género ha sido ob-
jeto de controversia y se lo ha asignado tanto a las
Cycadales (Ganuza et al., 1998) como a las Benne-
ttitales (Jain y Delevoryas, 1967; Taylor y Hickey,
1992). Basándose en la asociación repetida de Yabeie-
lla con Fraxinopsis Wieland en Australia, Sudáfrica y
Argentina, en los caracteres de arquitectura foliar -
presentan patrones semejantes a los de las angiosper-
mas basales-, y en análisis filogenéticos recientes
(Nixon et al., 1994), Axsmith et al. (1997) consideran al
género como posiblemente vinculado con el clado de
las antophytas. En diferentes revisiones del género
Anderson y Anderson (1989) y Stipanicic  et al. (1996)
reconocen la existencia de dos especies (Y. mareyesia-
ca, Y. brackebuschiana) y cinco especies (Y.  mareyesia-
ca , Y. brackebuschiana, Y. du-toiti, Y. spathulata y Y.
wielandii), proponiéndose incluso variedades de
ellas) respectivamente. Aunque el género está am-
pliamente distribuido en todo el Gondwana, las for-
mas más abundantes corresponden a Y. mareyesiaca y
a Y. brackebuschiana (Spalletti et al., 1999).

Linguifolium (Retallack, 1980) corresponde a otro
género gondwánico incertae sedis eminentemente
Triásico. Se reconocen seis especies: L. arctum, L. gra-
cile, L. lilleanum, L. patagonicum, L. steinmannii y L. te-
nison-woodsii (Retallack, 1977, 1979, 1980; Anderson y
Anderson, 1989; Gnaedinger y Herbst, 1998b; Artabe
et al., 1999b; Spalletti et al., 1999). En el SW se recono-
cen a todas las antes mencionadas mientras que en el
SE se registra a L. arctum, L. lilleanum, L. steinmannii y
L. tenison-woodsii. La distribución es disyunta ya que
la mayoría de las especies están presentes en los már-
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genes continentales de Sudamérica y Australasia,
mientras que en Sudáfrica se ha encontrado una sola
especie endémica. Según Retallack (1979) las paleo-
comunidades donde domina Linguifolium, correspon-
den a bosques deciduos de tierras bajas, aparente-
mente relacionados con cuerpos de agua dulce, y de-
sarrollados cerca de la costa marina. 

Discusión

Como surge con claridad de lo anteriormente ex-
puesto y se ilustra en la Tabla 2, los grupos represen-
tados en el continente de Gondwana poseen singular
valor paleofitogeográfico. A modo de síntesis, puede
indicarse que:

Las Isoetaceae están ampliamente distribuidas en
el SE del Gondwana a través de los géneros Isoetes,
Pleuromeia, Tomiostrobus y Cylostrobus, mientras que
en el SW del Gondwana sólo se reconoce a Pleuromeia
en Sudáfrica y Cylostrobus en Argentina. La pobreza
en el registro de Pleuromeiales en el SW del
Gondwana puede deberse a deficiencias en el regis-
tro o al estado incipiente de los estudios específicos. 

Las Marattiales son prácticamente endémicas pa-
ra ambas provincias y en el SW del Gondwana están
solamente bien representadas en paleolatitudes cer-
canas a los 60° (cuenca patagónica de El Tranquilo).

Las Osmundales son endémicas para ambas pro-
vincias. 

Las Dipteridaceae presentan distribución diferen-
cial y caracterizan el SW del Gondwana. 

En los tallos de las Corystospermaceae gondwáni-
cas las diferencias morfoestructurales podrían tener
implicancias fitogeográficas. En este sentido, Archan-
gelsky (1990) propuso que Kykloxylon caracterizaría
al este del Gondwana, mientras que Rhexoxylon al
oeste.

Aunque las Peltaspermaceae están ampliamente
distribuidas en todo el Gondwana a través de
Lepidopteris y Pachydermophyllum, el SW se caracteriza
por la presencia diferencial de Dellephyllum (= Scyto-
phyllum).

El registro de Zamiaceae-Encephalartoideae ca-
racterizan al SW del Gondwana. Una de sus tribus:
las Diooeae, se extendió - durante el Triásico- en las
zonas subtropicales americanas en ambos hemisfe-
rios. Por su parte, el género Moltenia (semejante a
Encephalartos) es más dominante en el SW que en el
SE del Gondwana.

En la familia Stangeriaceae la aparición de
Antarcticycas en los Montes Transantárticos (compa-
rada con Bowenia de Australia) permite sugerir la po-
sible vinculación de aquella región con el SE del
Gondwana. El género Pseudoctenis tiene una repre-
sentación diferencial en el SW del Gondwana.

Aunque las Ginkgoales se registran en todo el

Gondwana, el SW presenta gran cantidad de formas
endémicas. Algunas formas primitivas como
Saportaea, con amplia distribución en el Pérmico, du-
rante el Triásico se restringen al SW del Gondwana.
Asimismo se debe resaltar que la mayor biodiversi-
dad del grupo se registra en altas paleolatitudes (al-
rededor de los 60º de paleolatitud Sur), en la cuenca
de Karoo (Sudáfrica) y en El Tranquilo (Patagonia ar-
gentina).

Las Protopinaceae son endémicas para ambas
provincias.

Respecto de las Coniferales se han hallado regis-
tros de Podocarpaceae en todo el Gondwana. Las
Taxodiaceae se citan exclusivamente para el SE,
mientras que en el SW se han hallado Araucariaceae,
Cupressaceae y Taxodiaceae.

La distribución endémica, diferencial y disyunta
de distintos grupos de plantas triásicas permite hacer
algunas consideraciones de carácter paleoclimático.
En el Hemisferio Norte, las floras triásicas muestran
un patrón diferencial en la distribución de Ma-
rattiales y Dipteridaceae. Así, las floras del Norte de
China están caracterizadas por Marattiales
(Danaeopsis-Bernoullia), mientras que las del Sur de
China por Dipteridaceae (Dictyophyllum-Clathrop-
teris). En el Hemisferio Sur se ha encontrado una dis-
tribución equivalente y especular, ya que las
Marattiales dominan en altas paleolatitudes y las
Dipteridaceae lo hacen a paleolatitudes más bajas.
Teniendo en cuenta que las Marattiales y Dipteri-
daceae actuales viven -respectivamente- en condicio-
nes templado-cálidas húmedas (Webb, 2001) y climas
estacionales (Cantrill, 1995), se interpreta que los pa-
trones de distribución de las formas fósiles son con-
gruentes con los de las formas actuales. Así, las
Marattiales triásicas indicarían climas templado-cáli-
dos, típicos de paleolatitudes relativamente elevadas
(SE del Gondwana y cuenca patagónica de El Tran-
quilo), mientras que las Dipteridaceae se relacionan
con climas subtropicales fuertemente estacionales y
están solamente bien representadas en el SW del
Gondwana (Argentina y Chile). 

Asimismo en el SW, se observa la máxima biodi-
versidad de Dipteridaceae, Corystospermaceae,
Cycadales y Ginkgoales. La mayor biodiversidad de
Dipteridaceae se registra en paleolatitudes interme-
dias (40-50º S); las Corystospermaceae y Cycadales se
extienden por todo el SW del Gondwana, mientras
que la máxima biodiversidad de Ginkgoales se en-
cuentra en altas latitudes (60º S). 

Estas interpretaciones son consistentes con las re-
construcciones paleoclimáticas globales presentadas
por Scotese et al. (1999), ya que la provincia del
Gondwana sudoccidental se encuentra mayormente
ubicada en el área subtropical seca, de régimen me-
gamonzónico. La zona más austral del SW del
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Gondwana (El Tranquilo y Karoo) entraría en la fran-
ja templado-cálida, posiblemente más húmeda, que
es la que predomina netamente en la provincia del SE
del Gondwana (figura 3).

La Tabla 2 muestra que la diversificación a nivel
de géneros y especies en los grupos considerados es
sustancialmente mayor en el SW del Gondwana.
Nótese que mientras en el SE del Gondwana se regis-
tran sólo 40 taxones endémicos, y 40 son comunes a
ambas provincias, en el SW del Gondwana los endé-
micos ascienden a 104 especies. Además, en esta últi-
ma provincia hay grupos como las Dipteridaceae,
Corystospermaceae y Cycadales que muestran una
gran asimetría en la diversificación (Tabla 2). Se in-
fiere al respecto que los ambientes desecantes del ré-
gimen megamonzónico en el SW del Gondwana
constituyeron el factor determinante en la radiación
de los grupos estacionales y xeromorfos antes men-
cionados. 
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