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Comio ya me ha sucedido muchas veces, no hallé mejor
ni mas eficaz modo para aclararme a mi mismo el hecho,
que darle forma y describirlo para otros.

Sefan Zweig, Magallanes

..los “géneros” no son mas que nombres, una
convencion cémoda para nosotros: la realidad es la
existencia, que se perpetua no importa de que manera
vaya disfrazada, al solo fin -injustificado e
injustificable- de rellenar el esqueleto del espacio-
tiempo...

L. Bernardi, 1962.
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RESUMEN

El presente trabajo consistio en la descripcion sistemadtica y el andlisis de la arquitectura
foliar de fosiles vegetaleg encontrades en la FormacionPalmar (Edo. Mérida), en los Andes
dé Vichedhela) Eitalforr @Cion™ IO saiite’ tha seCtuncia d¢ Iulit Isgaipnisces 7 Mitipnitas
ntiicaiades, ¢epositada bao ur cisiem detefcol Ta _ecad d: (a ormacion hay sido
previamente asignada al Mioceno t&mprano-medio. La seccion estudiada muestra un
abundante registro de fitofosiles que incluyen impresiones y compresiones carbonizadas de
hojas de dicotiledoneas. Se observaron ademads, impresiones correspondientes a pteridofitos
y frutos de dificil identificacion. Con base en la morfologia foliar de las improntas se
establecieron 46 morfoespecies, 23 de estas afines a las familias Annonaceae (Annona sp.),
Anacardiaceaec (Spondias sp.), Lauraceac (Persea sp., Nectandra sp., Ocotea sp.),
Clusiaceaec (Clusia sp.), Polygonaceae (Coccoloba sp.), Aquifoliaceae (llex sp.),
Sapotaceae (Pouteria sp.) y Fabaceae (Machaerium sp.), y otros elementos probablemente
pertenecientes a los oOrdenes Fabales y Malvales. La cuantificacion de los caracteres
morfométricos de las improntas foliares mostré un predominio de margenes enteros, forma
cliptica, hojas entre las categorias notofilas y microfilas (2,25-45 cm?), un porcentaje
mediano de apices acuminados y base aguda, caracteres que permitieron calcular algunos
parametros paleoclimdticos del area. Aplicando ecuaciones especificas para la estimacion
de la temperatura y precipitacion medias anuales en una comunidad fo6sil se encontr6 la
ocurrencia de un bosque tropical de tierras bajas con una TMA cercana a los 30° C +/-2 y
una PMA de 1.000 mm. Estos valores sugieren el desarrollo de la tafoflora en una zona de
vida Bosque Seco Tropical. Con este trabajo se pretende resaltar la importancia de los
estudios de macrofosiles vegetales en Venezuela como un importante elemento en las
reconstrucciones paleoecologicas, paleoclimaticas y de paleovegetacion en esta area clave
del Neotrdpico.

Descriptores: Andes, Mioceno, Paleobotédnica, Paleoflora, Formacion Palmar, Venezuela.
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ABSTRACT

The main objective of this work is the systematic description and the analysis of leaf
architecture of a Miocene paleoflora in the Venezuelan Andes (Estado Mérida). The
Palmar Formation is d¢scribed s early to fniddle Miocene i1 age. The depositional
elrizoinn’ kag heen i1 terj riitec as (in <1l v al to.ostal Hlain sertiz s basels (n.rollen
corieent: Currer.ly, this soetions exposel a.otna20) in ubowdisca wovel in a' bub-méntane
forest and represents, among others Ttormations, the beginning of the uplift of the
northeastern Andes. Well-preserved fossil leaves (compressions and impressions) from this
formation were given preliminary systematic descriptions following the methods of
classical palebotanical studies. Using leaf architectural analysis, forty-six morphospecies
were defined. These morphotypes are assignable to elements within the families
Annonaceae (Annona sp.), Anacardiaceaec (Spondias sp.), Lauraceae (Persea sp.,
Nectandra sp., Ocotea sp.), Clusiaceaec (Clusia sp.), Polygonaceae (Coccoloba sp.),
Aquifoliaceae (llex sp.), Sapotaceae (Pouteria sp.), Fabaceae (Machaerium sp.), and others
to the Order Fabales and Malvales. A few fruit, representing Fabales, were also found as
well as few specimens that most likely belong to the Pteridophyta group. Among the
morphospecies there were a predominance of entire-margined leaves, elliptic in shape, the
prevalence areas in the notophyll and microphyll size classes (2,25-45 cm?), and acute
bases. Equations applied to the paleoclimate estimation show up a TMA of 30° C +/-2 and
a PMA of 1000 mm; this suggests the tafoflora growth on a tropical dry forest. This
paleobotanical study also intends to emphasize the importance of further research on
macrofossil plants in Venezuela due to the lack of data and potential for further findings in
this geographical region, as an important clue to the paleoecological, paleoclimate and
paleovegetational reconstructions within the Neotropics.

Key words: Andes, Miocene, Paleobotany, Paleoflora, Formacion Palmar, Venezuela.
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|.INTRODUCCION

El conocimiento de la paleoflora del Cenozoico (65 Ma,) en los tropicos se considera
un elemento muy relevante en el estudio de la distribucion y evolucion de las comunidades
tropicales como centros de diversidad bioldgica. El establecimiento de la vegetacion
moderna ocurri6 durante el intervalo Paledgeno-Neogeno, por lo que el estudio de plantas
fosiles a nivel micro y macroscopico es indispensable para el entendimiento de los factores
que modelaron el origen de la flora contemporanea, los patrones en la distribucion y su
diversidad (Hooghiemstra et al. 2002).

Recientemente se ha debatido acerca del origen de los bosques tropicales y las causas
de los altos niveles de diversidad floristica en el Neotrdpico (Gentry, 1982, 1988; Burnham
& Johnson, 2004; Pennington & Dick, 2004a; Jaramillo, 2006). Especificamente al
considerarse el tropico de Suramérica como el centro de mayor diversidad de plantas del
mundo (Thomas, 1999; Gentry op. cit.) y en particular los Andes tropicales definido como
un centro de biodiversidad 6 “hotspot” (Myers et al. 2000), el estudio de la vegetacion fosil
en el area es critico y absolutamente necesario.

En el ago pa ticular denngric d¢ Sardn r1-afel ‘evantaiiie t¢ d€ 1¢s Anles constituyod
un ‘ractor importante “en 10s cdiribios, e aistiibucion” y aadptacionrde ias comuiiidades
vegetales a las nuevas condiciones paleogeograficas y topograficas, surgidas como
consecuencia de dicho evento. Las diferentes hipdtesis planteadas para explicar la
diversidad floristica moderna han impulsado un mayor interés en la investigacion de la
vegetacion fosil neotropical como uno de los temas fundamentales para su conservacion.

No obstante, el conocimiento de paleofloras paledgenas y nedgenas en Suramérica y en
especial en la region mas septentrional, Venezuela, es muy escaso (Burnham & Graham,
1999; Wijninga, 1996; Wilf et al. 2005) pese al conocimiento de numerosas unidades
litoestratigraficas de este intervalo geologico que potencialmente podrian contener restos
de plantas (Pfefferkorn, 1977), hecho que es muy prometedor para futuros estudios
paleobotanicos.

Burnham & Graham (1999) senialaron la necesidad del estudio de floras Cenozoicas, en
especial aquellas del Mioceno (23-5 Ma), como un tema fundamental en la generacion de
nuevos datos para el norte de Suramérica lo que contribuira a una mejor interpretacion de

la distribucién y diversidad de los bosques neotropicales actuales y su relacién con los
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eventos migratorios desde Centro y Norteamérica, y con el levantamiento de los Andes.

A partir de los anos 90 del siglo XX, la implementacion de métodos de analisis
paleoecologicos y paleoclimaticos basados en la fisionomia de la vegetacion,
especialmente aquellos enfocados en la morfologia de improntas foliares (Wolfe, 1993),
han constituido una herramienta fundamental para la interpretacion del clima y ecologia del
pasado, considerando especialmente a los macrofosiles vegetales como indicadores
paleoclimaticos y paleoambientales

De esta manera, con base en una serie de macrofdsiles vegetales de la Formacion
Palmar (Mioceno temprano-medio) se planted el estudio sistematico y morfolégico para
conocer la composicion floristica y paleoclima de este sector de los Andes durante el
Mioceno temprano (~23-16 Ma).

La Formacion Palmar constituye una de las unidades sedimentarias que se depositaron
previo al levantamiento final de los Andes del norte, de alli que el estudio de sus fosiles
vegetales permite el analisis de una posible relaciéon con floras de la cuenca del Rio
Orinoco, de acuerdo a la configuracion paleogeografica del area durante el Nedgeno. Por
eifambid, A\ gailers (2004 “yiLihai ss (2004) ha ehcant ado nulti] les erideritial #Ceica de
1a telacion faunal de"la” Formacion Urdraco (Mioceio tardio, NW<ae "Veriezucia), con
vertebrados modernos de la cuenca del Orinoco, especialmente la presencia de una alta
biodiversidad de mamiferos y peces fosiles dulceacuicolas vinculados con la fauna
Orinocense-Amazonica moderna, escenario que podria estar reflejado en la composicion
paleofloristica del Mioceno en los Andes del norte.

El estudio de esta macroflora permiti6 la caracterizacion de la paleocomunidad vegetal
como un importante aporte al conocimiento de la vegetacion tropical del Neogeno, siendo
este un elemento fundamental en la reconstruccion de la historia fitogeografica del norte de
Suramérica. En este sentido, Aymard (2000) ya habia sefialado que un mejor conocimiento
sobre los diferentes patrones de distribucion de especies y composicion floristica de los
bosques tropicales ayudara a desarrollar mejores estrategias para la conservacion de los

mismos.
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1.1. OBJETIVOS
1.1.a. Objetivo general

Realizar un estudio sistematico y morfométrico de los fosiles vegetales colectados en
una seccion de la Formacion Palmar para una aproximacion a la reconstruccion
paleofloristica y paleoclimatica del norte de Los Andes durante el Mioceno temprano-

medio.

1.1.b. Objetivos especificos

e Realizar una descripcion morfologica detallada de las improntas fosiles.

e Determinar el material fosil a partir de la arquitectura foliar y establecer posibles
afinidades taxondmicas entre la flora fosil y la flora moderna.

e Obtener parametros morfométricos de las impresiones foliares para la
reconstruccion de las caracteristicas paleoclimdticas y paleoecologicas del area.

e Presentar un marco paleofloristico y paleoclimatico del area que contribuya a la
reconstruccion de la historia de la vegetacion del norte de Suramérica durante el

Niodei o

1.2. JUSTIFICACION

El enfoque sistematico-morfologico dado en este trabajo para el andlisis paleofloristico
de fosiles vegetales en una formacion nedgena constituye practicamente un trabajo pionero
en el estudio de floras cenozoicas para Venezuela.

La unica base existente en estudios paleobotanicos sobre macrofésiles del Cenozoico
en Venezuela estd representada por los trabajos publicados por Edward Berry durante las
décadas de 1920 y 1930, concentrados en unidades sedimentarias del Eoceno y Mioceno
(Berry, 1920, 1921, 1936b, 1937a, 1937b, 1939b, 1939c). Dicho autor realizd la
descripcion de macrofosiles vegetales y sefialo algunos de estos como nuevos registros o
nuevas especies fosiles para el norte de Suramérica. No obstante, algunos autores como
Dilcher (1974), Wijninga (1996) y Burnham & Graham (1999), han dudado de sus
asignaciones taxonomicas por considerar que para el momento de realizar sus
determinaciones el conocimiento de la flora del Neotropico era mucho mas escaso que en

la actualidad. De la misma forma muchas de estas determinaciones fueron realizadas con
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base en material de procedencia dudosa (rasgo sefialado por el mismo autor en sus
publicaciones), material muy fragmentado, o donde las especies fueron asignadas a taxa de
ocurrencia Unicamente norteamericana, pasando por alto que el istmo de Panama aun no se
habia establecido hasta inicios del Plioceno (Gregory-Wodzicki, 1998). Es asombroso que
los tnicos registros de angiospermas fosiles en territorio venezolano estén limitados a los
estudios hechos por dicho autor.

Por ende, este trabajo pretende contribuir al conocimiento de la paleoecologia y
paleoflora de los Andes Tropicales asi como servir de plataforma para la realizacion de
futuros proyectos enfocados en la interpretacion de nuestra riqueza paleofloristica, que a su
vez contribuya a la interpretacion y entendimiento de una de las areas de mayor
biodiversidad del planeta. Asimismo, aqui se pretende destacar la importancia del estudio
de macrofosiles vegetales los cuales permiten desarrollar inferencias relacionadas con la

morfologia de la planta y la fisionomia de la vegetacion fosil (Upchurch y Wolfe, 1987).

1.3. PLANTEAMIENTOSHIPOTETICOS

Cem' Fipotosid de [raai© e hah 12aizad6 una seric d Hladntcamientol, fomn base

pritcipaimente en 1a bibliogratia:

1. La tafoflora deberd reflejar una gran riqueza floristica propia de ambientes
continentales con un predominio de angiospermas y una alta riqueza de especies de
acuerdo a los ambientes sedimentarios definidos previamente (aluvial progradando
a llanuras costeras y complejos deltaicos) para la Formacion Palmar (Gonzalez de
Juana et al. 1980; Lorente, 1986; Mendoza, 2001; Mora €t al. 2005).

2. La composicion paleofloristica de la asociacion fosil deberd mostrar similitud con
la vegetacion propia de los ecosistemas de la cuenca del Rio Orinoco, respondiendo

a las condiciones paleogeograficas imperantes durante el Mioceno temprano.

1.4. AREA DE ESTUDIO

La Formacion Palmar se extiende a lo largo del frente norandino en los estados
Téachira, Mérida y Trujillo llegando hasta la frontera con Colombia (LEV, 1997). El 4rea de
estudio se ubica en el estado Mérida, en el flanco norte de la cordillera de los Andes. Los

afloramientos donde se colectd el material fosil se encuentran en la Autopista “Rafael
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Caldera”, tramo Estanques-El Vigia, Municipio Alberto Adriani, en el sector denominado
“Puente Caracol”, en las coordenadas geograficas 08°31°17°* Lat. Ny 71°35°10”” Long. O,
con una altitud de 232 m snm (Figura 1). La seccion aflora tanto en la margen izquierda
como en la margen derecha del rio Chama, siendo inaccesible los afloramientos hacia la

margen derecha del rio.
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Figura 1. Mapa de ubicacion regional del area de estudio.

1.4.a. Climatologia
Sarmiento et al. (1971) han senalado que las cuencas de los rios Chama y Capazon
carecen de datos climaticos para la zona aqui estudiada, contando solamente con registros

continuos de precipitacion. La estacion climatologica mas cercana al area de estudio
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corresponde a la localidad de El Vigia (Municipio Alberto Adriani) ubicada a una altitud de
130 m snm. La temperatura media anual fue calculada por dichos autores por interpolacion
en 26,7° C, con una diferencia de 3° C entre el mes mas fri6 (enero: 22,5° C) y el mes més
calido (septiembre: 26,5° C).

Andressen & Ponte (1973) reportan la precipitacion media anual para la estacion El
Vigia en 1839 mm, tomando el promedio compensado para el periodo 1950-1969. En el
climadiagrama (Figura 2) se observa el patron bimodal de las precipitaciones, con un
primer méximo en los meses de abril-mayo (total=372 mm) y el otro durante octubre-
noviembre-diciembre (total=658 mm), concentrando en estos meses el 20% y 35%

respectivamente de las precipitaciones anuales.
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Figura 2. Precipitacion media anual en la estacion El Vigia (1950-1969)= 1839 mm.
Datos tomados de Andressen & Ponte, 1973.

Segun Sarmiento et al. (1971) los minimos registrados poseen distinto significado
ecologico, estando el minimo mas importante entre julio y septiembre (16%=302 mm) y
entre enero y febrero (14%=262 mm), sin conformar estos meses una sequia extrema con
significado ecologico, sino mas bien representando una disminucion en la cantidad de
precipitacion. Dichos autores destacan como aspecto mas importante sobre la ecologia
hidrica de las formaciones vegetales en esta localidad la variabilidad interanual de la
precipitacion, donde para un registro de 16 afos (1953-1960, Andressen & Ponte, 1973)

existe una diferencia en los valores de precipitacion de 624 mm entre el afio mas seco
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(1521 mm) y el afio mas hiimedo (2145 mm). Esto ejerceria una presién importante sobre
la vegetacion del area y su adaptacion a dichas fluctuaciones interanuales.

De acuerdo al sistema de clasificacion de Koppen el tipo de clima corresponde al Clima
Tropical de Selva (Afi) donde la precipitacion media del mes mas seco no es inferior a los
60 mm, estando sujeto a la condicion de exposicion a barlovento de los vientos dominantes
en el arco montafioso andino (Foghin, 2002).

Ecologicamente, Sarmiento €t al. (1971) ubican esta estacion climatica en el limite
inferior de la selva submontana. Segiin Holdridge (1967), la region entraria en la zona de

vida bosgue humedo tropical.

1.4.b. Flora moderna en el area de estudio

Existen pocos trabajos sobre la flora moderna en el area de estudio. Sarmiento et al.
(1971) describen las diferentes unidades ecoldgicas para la cuenca de los rios Chama y
Capazon y mencionan para el area adyacente a la poblacion de El Vigia un bosque de selva
submontana o bosque pluvial montano, comprendido entre 150 y 700 m snm. Dichos
alorel dofificn 5t veg ftavidh Cor ofuti . cel radloris icam et 1 etCronénec atzpiichdo a
1as "caracteristicas “climaucas, geoidgicas. geoniorivlogicas yedaricas del arca, y ‘scnalan
como elementos floristicos mdas importantes familias de pisos bajos tropicales:
Anacardiaceae, Arecacae, Bombacaceae, Burseraceae, Elacocarpaceae, Lauraceae,
Moraceae, y Sterculiaceae, asi como elementos de pisos mds altos como las familias
Mpyristicaceae y Rosaceae.

De acuerdo con Ataroff & Sarmiento (2003) la region ubicada al sur del Lago de
Maracaibo se corresponde con la unidad ecologica selva himeda tropical caracterizada por
una temperatura media anual de 27°-28° C y una precipitacion media anual variable entre
1500 a 2000 mm. Floristicamente la selva esta caracterizada por Anacardium excelsum
(Anacardiaceae), Spondias mombin (Anacardiaceae), Ceiba pentandra (Bombacaceae),
Couroupita guianensis (Lecythidaceae), Inga nobilis (Mimosaceae), Attalea butyracea
(Arecaceae), Trichospermum mexicanum (Tiliaceae) y Cedrela odorata (Meliaceae).

El trabajo més detallado sobre la composicion floristica en el area fue realizado por
Meléndez (1995) quien registrd una florula moderna comprendida por 47 familias y 218

especies de angiospermas en un gradiente altitudinal que va desde los 200 m snm hasta los
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800 m snm, enmarcada en un area geografica de 1000 hectareas. Dicho autor resalta un
marcado polimorfismo floristico en la zona de estudio donde observo una transicion desde
bosques himedos con pocas especies deciduas (800 m snm) hasta un bosque veranero con
un mayor nimero de especies deciduas (hacia los 200 m snm). Segiin Meléndez (op. cit.)
las familias mas representativas en el bosque actual son: Asteraceae, Bignoniaceae,
Caesalpiniaceae, Euphorbiaceae, Fabaceae, Meliaceae, Mimosaceae, Moraceae, Rubiaceae
y Sapindaceae, donde el conjunto de la vegetacion que existe actualmente en el lugar
corresponde a la zona ecoldgica de bosgue submontano.

Por su parte, Ricardi (1996, 1999) describe las plantulas de especies arbdreas y
trepadoras que integran el bosque submontano estudiado por Meléndez (1995) y propone

dichas descripciones como fuente de caracteres para su determinacion.
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I1. PALEOBOTANICA EN LOSANDESDEL NORTE

2.1. ESTUDIOS PAL EOBOTANICOS CENOZOICOS EN EL NORTE DE
SURAMERICA.

Muchos autores previamente han hecho énfasis en la carencia de estudios
paleobotanicos sobre macrofloras cenozoicas en el norte de Suramérica y su importancia en
la reconstruccion de la historia de la vegetacion del neotropico (Burnham & Graham, 1999;
Wijninga, 1996; Wilf et al. 2005).

Especificamente para Colombia, Venezuela, Trinidad, Cuba, y norte de Brasil, Berry
(1921, 1924, 1925a, 1925b, 1925¢c, 1929, 1935, 1936a, 1936b, 1937b, 1939a, 1939b,
1939¢) realizd6 numerosos informes sobre macrofosiles de plantas paledgenas y nedgenas.
Aunque las asignaciones taxonomicas hechas por dicho autor han sido ampliamente
cuestionadas en la actualidad (ver Justificacion), conforman practicamente los Unicos
trabajos de referencia para la region.

Con base en estudios de macrofosiles vegetales Herrera et al. (2007), Hooghiemstra et
al. (2006) y Wijninga p(1996) preporcionang datos gobre la historia de la vegetacion
notopide! dusgne el Piledcno v Nedgene e Gk moia. Due te (26¢4) deiclib &=isiles
de plantas miocénicas al noreste de law’imazonia, en Brasil, y generd importantes datos
geograficos, estratigraficos y paleoecologicos para la region. Gregory-Wodzicki (1998)
realizd inferencias paleoclimaticdticas y de paleoaltitud con base en una seccion del
Mioceno del altiplano Boliviano. En Fitipaldi et al. (1989) pueden consultarse multiples
referencias acerca de la flora Cenozoica de Brasil, de la cual se cuenta con un mayor
nimero de trabajos que en el resto de los paises sefalados. Recientemente, Ricardi-Branco
& Fanton (2007) realizaron una revision del registro paleofloristico del Cenozoico descrito
en Brasil e hicieron importantes observaciones sobre la distribucion de la flora durante ese
periodo.

En cuanto al conocimiento de macrofloras fosiles del Cenozoico en Venezuela los
unicos informes que hacen referencia a esta paleoflora corresponden a Berry (1921, 1936,
1937b, 1939a, 1939b) quien publicod descripciones de la vegetacion del Eoceno y Mioceno
del occidente y oriente de Venezuela. El trabajo mas reciente donde se mencionan
fitofosiles del Neogeno en el norte de Venezuela corresponden a Sanchez-Villagra et al.

(2000) con una descripcion de una semilla f6sil del orden Arecales.
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22. ESTADO ACTUAL DEL CONOCIMIENTO EN ESTUDIOS DE
MACROFOSILESVEGETALESEN VENEZUELA

El estudio de macrofosiles vegetales en Venezuela se remonta a la segunda década del
siglo XX (Mata-Garcia, 2004) alcanzando apenas unas 40 publicaciones en 155 afos
(1850-2005) distribuidas en unas diez formaciones sedimentarias (Figura 3, A). Las
primeras publicaciones donde se diagnostican y nombran fosiles vegetales corresponden a
Karsten (1850) y Schlagintweit (1919) quienes describen parcialmente plantas del
Cretacico (?) en el oriente del pais.

El mayor numero de trabajos referidos a macrofitofosiles de Venezuela se concentran
en la descripcion de grupos de plantas mas primitivas que las angiospermas. Grupos como
Lycophyta y Cladoxilopsida y otras pteridospermas, cuyo surgimiento y desarrollo ocurrio
en la Era Paleozoica (Stewart & Rothweel, 1993) han sido reportados y descritos para la
Cordillera Andina (Pfefferkorn, 1977; Benedetto & Odreman, 1977a; Odreman & Wagner
1979; Odreman & Ricardi, 1992; Ricardi, 1994; Ricardi et al. 1993, 1999, 2005—
Carbonifero y Pérmico: formaciones Carache, Palmarito, Mucuchachi) y para la Sierra de
PLAj i BLm 119204 Ber y, 20005 Birry ¢ Idy/afas) 1195; Berly &‘caward:, 1980; Berry
« bdwards, 1697, Berry & al."1993; _be ry &"Secin, 2000; Tawaras”& Bencdettd; 1985;
Hammond & Berry, 2005— Devonico: Formaciéon Campo Chico).

Con respecto a plantas de edad mesozoica se conocen apenas cuatro trabajos: Berry
(1937a) y Royo y Gomez (1960) describen algunos especimenes del Cretacico inferior en
el oriente del pais (Formacion Barranquin); Benedetto & Odreman (1977b) y Benedetto &
Odreman (1977c) reconstruyen las caracteristicas paleofloristicas de las formaciones La
Quinta y Tinacoa de edad jurasica, en la Sierra de Perija. En Venezuela no se han reportado
fosiles vegetales de angiospermas de edad cretacica, solo plantas pertenecientes a los
grupos Pteridophyta, Cycadaceae y Coniferales.

Las colecciones de macrofitofosiles del Cenozoico en Venezuela son exiguas en
comparacion con el gran nimero de unidades sedimentarias cenozoicas donde se menciona
la ocurrencia de f6siles de plantas, llegando a un niumero de hasta 45 formaciones (Léxico
Estratigrafico Venezuela, 2000) (Figura 3, B). Esto refleja el alto potencial de estudios
paleobotanicos que se tiene en Venezuela, sin incluir los depdsitos mas antiguos y

depositos de asfalto (A. Rincon, 2007, com. personal, Instituto Venezolano de
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Investigaciones Cientificas, Altos de Pipe) los cuales son igualmente prolificos.

Formaciones: 1. Agua Clara (?). 2.
Barranquin. 3. Betijoque (?). 4. Campo
Chico. 5. Carache. 6. Castillo. 7. La

uinta. 8 .Misoa (?). 9. Palmarito. 10.
. Planiis 4l Tinacoa.
Yk Plantas del Mesozoico
@ Plantas del Cenozoico

Formaciones: 1. Agua Clara. 2.
Betijoque. 3. Canoa. 4. Capiricual. 5.
Carbonera. 6. Catatumbo. 7. Ceibote.
8. Cobre. 9. Esnujaque. 10. Guafita.
11. Guasasapa. 12. Guatire. 13.
Isnotd. 14. La Cope. 15. La Pascua.
16. La Quinta. 17. Las Pailas. 18. Las
Piedras. 19. Ledn. 20. Los Arroyos.
21. Los Cuervos. 22. Macoita. 23.
Merecure. 24. Mesa. 25. Mirador. 26.
Misoa. 27. Mucuchachi. 28. Mucujun.
29. Naricual. 30. Navay. 31. Palmar.
32. Parangula. 33. Quiriquire. 34. Rio
Negro. 35. Rio Yuca. 36. San
Javier.37. San Luis.38. Siquire. 39.
Socorro. 40. Taguarumo. 41. Tuy. 42.
Uipana. 43. Urumaco. 44. Valle
Hondo. 45. Cafio del Noroeste.

Figura 3. Formaciones geologicas con contenido macrofitofosilifero en Venezuela. A. Unidades
sedimentarias en las que se han descrito fosiles vegetales para Venezuela. B. Unidades donde se mencionan
restos de plantas (Léxico Estratigrafico de Venezuela, 2000), potencialmente explorables desde un punto de
vista paleoboténico.
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El desconocimiento de la composicién paleofloristica, en el caso especifico de las
angiospermas del Cenozoico y Mesozoico para el norte de Suramérica, impide realizar un
esbozo tanto filogenético como evolutivo del origen de los bosques neotropicales, topico
que se discute ampliamente en la actualidad.

En el caso especifico de paleofloras en la region andina para Venezuela, Berry (1920,
1921, 1936, 1939) sugiere a partir del estudio de macrofésiles provenientes de la
Formacién Betijoque, la ocurrencia de algunas familias de plantas de origen tropical
durante el Eoceno y Mioceno en los estados Zulia y Trujillo (Tabla I). A pesar de las
criticas realizadas sobre las determinaciones taxondmicas obtenidas por dicho autor, este
contenido fosilifero es importante de explorar ya que Kuyl et al. (1955) y Laya (2006)
sugieren que la Formacion Betijoque se correlaciona litoestratigrafica y
bioestratigraficamente con la Formacion Palmar.

Muchos de los taxa del Eoceno descritos por Berry en sus diferentes trabajos para el
norte de Suramérica, fueron posteriormente asignados por Burmham & Johnson (2004)
como registros tempranos de angiospermas que potencialmente indicarian la ocurrencia de

blsglics Linvicsas trhpice (es)

Tabla I. Macrofosiles vegetales del Eoceno y Mioceno descritos para la region andina y norte de Venezuela.
Estados: (1): Zulia, (2): Trujillo, (3): Falcon.

Familia Taxon Edad L ocalidad Estado Referencia
Anacardiaceae Tapirira lanceolata Mioceno Palmarejo, El Mene 1,3 Berry, 1936
Anacardiaceae Tapirira trinitiana Mioceno La Victoria 1 Berry, 1936

Annonaceae Annona sphaerocar poides Mioceno Zapayari, Betijoque 1,2 Berry, 1936

Annonaceae Annona guppyi Mioceno Betijoque 2 Berry, 1921, 1936
Apocynaceae Apocynophyllum salvadorensis ~ Mioceno  Palmarejo, El Mene, 1,2,3 Berry, 1936

La Salvadora
Apocynaceae Apocynophyllum cf. texensis Eoceno Santa Barbara 1 Berry, 1936
Apocynaceae Apocynophyllum salvadorensis ~ Mioceno La Salvadora 2 Berry, 1921
Arecaceae Sabalites sp. Mioceno Betijoque 2 Berry, 1921
Bignoniaceae Bignonia zuliana Mioceno La Victoria 1 Berry, 1936
Bignoniaceae Pleonotoma miocenica Mioceno Betijoque, La 2 Berry, 1936
Salvadora

Burseraceae Burserites venezuelana Mioceno La Salvadora 2 Berry, 1921, 1936

Burseraceae Smaruba miocenica Mioceno Betijoque 2 Berry, 1921, 1936
Burseraceae Burserites fayetensis Eoceno Santa Barbara 1 Berry, 1936
Caesalpiniaceae Cassia longifolia Mioceno Betijoque 2 Berry, 1936
Caesalpiniaceae Cassia zuliana Mioceno Palmarejo 1 Berry, 1936
Cecropiaceae Coussapoa villosoides Mioceno Betijoque 2 Berry, 1921
Combretaceae Combretum stephensoni Mioceno La Victoria 1 Berry, 1936
Cycadaceae Zamia sp. Mioceno Betijoque 2 Berry, 1936
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Tabla I. Continuacion.

Familia Taxon Edad Localidad Estado Referencia
Fabaceae Leguminosites entadaformis ~ Mioceno La Salvadora 2 Berry, 1921, 1936
Fabaceae Leguminosites venezuelensis ~ Mioceno La Salvadora 2 Berry, 1921, 1936
Fabaceae Leguminous pod Mioceno Zapayari 1 Berry, 1936
Fabaceae Sophora marana Mioceno Palmarejo 1 Berry, 1921, 1936
Fabaceae Sophora salvadorana Mioceno La Salvadora 2 Berry, 1936
Heliconiaceae Heliconia elegans Mioceno Betijoque 2 Berry, 1921
Hernandiaceae Hernandia tongi Mioceno La Victoria 1 Berry, 1936
Lauraceae Persea sp. Mioceno Palmarejo, La Victoria 1 Berry, 1936
Lauraceae Nectandra areolata Mioceno Palmarejo 1 Berry, 1936
Lauraceae Persea coriaceae Mioceno El Mene 3 Berry, 1936
Meliaceae Cedrela jacksonia Eoceno Santa Barbara 1 Berry, 1936
Mimosaceae Entada boweni Eoceno? Mesa Pablo 2 Berry, 1920
Mimosaceae Inga sp. Mioceno Palmarejo, El Mene, 1,2,3 Berry, 1936
Betijoque
Mimosaceae Inga eolaurina Mioceno No indicada 1? Berry, 1939
Mimosaceae Ingareiss Mioceno Palmarejo 1 Berry, 1936
Moraceae Ficus betijoquensis Mioceno Betijoque 2 Berry, 1921
Moraceae Ficus americanifolia Eoceno Santa Barbara 1 Berry, 1936
Piperaceae Piperites cordatus Mioceno Betijoque 2 Berry, 1936
Poaceae Poacites sp. Mioceno La Victoria 1 Berry, 1936
Polypodiaceae Blechnum betijoquensis Mioceno Betijoque 2 Berry, 1921, 1936
Polypodiaceae Meniscit mwolfi Mioceno I etijoque 2 Berry, 1936
Ithiziplor cea: i2hi'zophor 1 bo e i Mio er) I etijoqr e 2 Bf v, 11921, 1936
Ru aces Coneiminea Lardnaiialic idler® Ealnmare s 1 Raily, 1936
Rubiaceae Sabicea asperifolia widceno Betijoque 2 Berry, 1936
Sapotaceae Achras calcicolafolia Mioceno El Mene, Betijoque 2,3 Berry, 1936
Sapotaceae Chrysobalanus Mioceno La Victoria 1 Berry, 1936
venezuelensis
Sapotaceae Chrysophyllum Eoceno Santa Barbara 1 Berry, 1936
preoliviforme
Styracaceae Syrax lanceolata Mioceno El Mene 3 Berry, 1936
Symplocaceae Antholithus venezuelensis Mioceno La Salvadora 2 Berry 1921, 1936
Trigoniaceae Trigonia varians Mioceno Palmarejo, El Mene, 1,2,3 Berry, 1921, 1936

Betijoque

2.3. PALEOFLORISTICA EN LOSANDESDEL NORTE

La composicion floristica actual de los bosques y paramos en la Cordillera de los

Andes la ha determinado una larga y continua historia geologica, basada principalmente en

el proceso de orogénesis andina (van der Hammen, 1991; van der Hammen & Cleef, 1986).

Las plantas mas antiguas conocidas en este sector de Los Andes corresponden a

aquellas descritas para el Devonico de la Sierra de Perija reportadas por Edwards &

Benedetto (1985), Berry (1994, 2000), Berry & Edwards (1995, 1996, 1997), Berry et al.

(1993), y Berry & Stein (2000). En general estos autores hacen referencia a la estrecha
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relacion de las plantas pertenecientes a los grupos Lycophyta, Cladoxilopsida,
Zosterophyllopsida, Iridopteridaceae, y otras pteridospermas encontrados en Venezuela con
elementos de los mismos grupos reportados en Norteamérica y Europa.

Especificamente en la Cordillera de Mérida existen evidencias de plantas fosiles del
Neopaleozoico - Carbonifero y Pérmico - (Benedetto & Odreman, 1977b; Ricardi 1994,
Ricardi et al. 1999, 2005). Segiun Ricardi et al. (2005) estas floras paleozoicas se
relacionan con la provincia floristica euroamericana, respondiendo principalmente a la
configuracion paleogeografica durante el Neopaleozoico, donde la porcion septentrional de
Suramérica y la porciéon sur de Laurasia se encontraban en la misma faja latitudinal
comprendida entre 0° y 10° sur. Dicha configuracién permitié un mayor intercambio con
elementos floristicos del hemisferio norte, siendo su relacion muy pobre con elementos
desarrollados en la denominada Gondwana Tropical.

Sin embargo, Ricardi & Rosler (1994) y Ricardi (1999) anteriormente describieron la
composicion de la tafoflora de la Formacion Carache (Carbonifero Tardio) conformada por
taxa de origen euroamericano y la tafoflora de la Formacion Palmarito (Pérmico
Timbtan') ¢cmpueita por waxa 1 pregent n es d€ rezitnene ar disfa semidiides £othunes
cn ¢l area‘cential "de ia "Fanged; por 10°Car arhvas tarofioras rormadrian parte derinismo
dominio denominado Gondwana tropical.

Con respecto a los eventos geologicos del Mesozoico, especialmente hacia el Cretacico
tardio, la separacion de Pangea, el aislamiento del continente Sudamericano y el
surgimiento del arco de las Antillas provocaron tanto especiacion (por evolucion
independiente del continente Africano) como un intercambio floristico importante para
toda la region (Gentry, 1982).

El evento geoldgico de mayor importancia fitopaleogeografica para el Neotropico
ocurri6 durante el Cenozoico y corresponde al levantamiento de los Andes (Gentry, 1982).
Van der Hammen (1991) sugiere que el surgimiento de la flora neotropical moderna podria
remontarse a finales del Cretacico y comienzos del Paledgeno, con el predominio de grupos
como Mauritieae, Bombacaceae y Rhizophoraceae. Concentrandose particularmente en el
norte de Suramérica, van der Hammen & Cleef (1986) sefialaron la existencia de
paleofloras de tierras bajas tropicales hacia el Eoceno, Oligoceno y Mioceno, previo al

levantamiento de la cordillera andina.
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Igualmente, van der Hammen (1991) indica que hacia el Oligo-Mioceno en la region
norte de los Andes, las temperaturas debieron ser mas calidas que las actuales, como se ha
evidenciado en otras partes del mundo. Para ese intervalo ya se habria desarrollado una
vegetacion de tierras bajas tropicales similar a la que se encuentra en la actualidad en las
zonas pantanosas en el norte de los Andes y en la cuenca del Amazonas.

Segun van der Hammen (1974) y van der Hammen & Cleef (1983, 1986) los eventos
ocurridos durante el Mioceno, relacionados principalmente con los primeros pulsos del
levantamiento de los Andes del norte, habrian estimulado la explosion de los taxa centrados
en los Andes siendo este un importante foco andino de evolucion de la flora neotropical.
Igualmente cambios climaticos hacia finales del intervalo Mioceno, con una disminucion
de las temperaturas a nivel global, ocasionarian una migracion de elementos tanto australes
como holarticos a estas elevaciones las cuales para el momento ya habrian alcanzado unos
1000 m snm. El surgimiento del istmo de Panamé hacia el Plioceno con el consecuente
intercambio de elementos floristicos de origen holartico y austral-antartico, el cese de la
orogénesis de la cordillera andina hasta alcanzar su altura actual y las diferentes
glociuciol esfcou ridas el “enfPlo="Icisfocine y Clatorr ario larfar I¥gal a latve/e“acivn de
10s ' Andes uel norte y ue 1ategioi neotrop) cal e geiicral (Graitam, 1959).

Taylor (1995) hace hincapié en que las conexiones geograficas de Suramérica con
Antartica-Australia, Africa, Mesoamérica y Norteamérica, el paleoclima y la orogénesis
fueron factores determinantes en la evolucion de la vegetacion y biogeografia de las
angiospermas, en particular en los Andes del norte. Este punto tiene concordancia con
Taylor (1991) quien sefiala que muchos de los taxa fosiles reportados para los Andes del
norte tiene mayores afinidades biogeograficas con familias centradas en los propios Andes,
Norteamérica y Amazonas, estando los bosques tropicales de tierras bajas formados por
muchos de los elementos floristicos que estan presentes en la actualidad en el Amazonas

(Colinvaux & De Oliveira, 2001).

2.4. FOSILES VEGETALES COMO INDICADORES DEL PALEOCLIMA Y
PALEOAMBIENTE.

2.4.a. Macrofésiles vegetales como indicadores del paleoclima

Conociendo la relacion actual entre el clima y la vegetacion se han propuesto varios
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modelos numéricos para estimar la temperatura y precipitacion en paleofloras con base en
las caracteristicas morfologicas de improntas fosiles. Dicho andlisis se basa en la
correlacion actual establecida entre los caracteres morfologicos de las hojas y algunas
variables climaticas, considerando principalmente la temperatura y la precipitacion media
anual como los elementos que mejor definen la climatologia de un 4rea. Algunos de los
caracteres correlacionados directamente con el clima son el tamaio foliar (Raunkier, 1934),
configuraciéon del margen (Bailey & Sinnot, 1916), apices acuminados (Wolfe, 1971),
patron de venacion (Bailey & Sinnot, 1916), textura (Wolfe, 1971), forma del 4pice y la
base (Wolfe, 1971).

En numerosos trabajos se ha establecido y demostrado la relacion entre la fisonomia
foliar y las condiciones climaticas y ambientales en bosques modernos (Holdridge, 1947;
Richards, 1998; Vareschi, 1992) y su extrapolacion hacia floras del pasado (Dolph &
Dilcher, 1979; Gregory-Wodzicki, 2000; Hinojosa, 2005; Jacobs, 1999; Richter, 1991;
Wiemann et al. 1998; Wilf, 1997; Wilf et al. 1998; Wolfe, 1993), quedando demostrado
que la fisionomia de la vegetacion tiende a caracterizar el clima de una region,
iriler ead snengnte de s/ camporic O T ri ti a (Spicerete , 2)04)

£n ¢l andlisis de las 1iacioiics ‘enti€ 21 clitna™y "la vEgeacion s¢ ha Gbservads yue la
precipitacion guarda una relacion directamente proporcional con el area foliar y que el
porcentaje de hojas con borde entero se relaciona positivamente con las temperaturas
medias anuales (Raunkier, 1934, Wolfe, 1993). De esta manera se han establecido
relaciones estadisticas y matemdticamente demostrativas entre los caracteres morfoldgicos
foliares y algunos parametros climaticos. Incluso se maneja la hipotesis de que esta
relacion entre la morfologia foliar y el clima no ha cambiado significativamente desde el
Cretacico tardio, por lo cual las floras fosiles pueden compararse con floras modernas
(Gregory-Wodzocki, 2000)

El establecimiento de modelos matematicos para el uso de la morfologia foliar como
indicador y predictor paleoclimatico se ha realizado basicamente en zonas templadas de
Norte América, sur de Suramérica y Asia, en latitudes mayores a los 25° norte y sur (Bailey
& Sinnott, 1916; Dana et al. 2005, Hinojosa, 2005; Wiemann et al. 1998; Wilf, 1998;
Wolfe, 1971, 1978, 1993, 1995). Esto ha generado una subestimacion o sobreestimacion en

el célculo de los valores térmicos anuales en las zonas tropicales, debido a que estas
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ecuaciones, construidas con datos de regiones extratropicales, incluyen localidades donde
se experimentan muy bajas temperaturas en comparacion con las temperaturas medias
registradas en el tropico.

Recientemente algunos de los trabajos realizados en zonas tropicales (Gregory-
Wodzicki, 2000; Jacobs, 1999, 2002, 2004) demostraron que la relacion entre los rasgos
foliares y el clima en el tropico no difiere de la relacion encontrada en areas extratropicales.
Esta analogia se explica de acuerdo a lo sugerido por Wolfe (1993), Greenwood et al.
(2004) y Vareschi (1992) quienes sefialan que la fisionomia foliar refleja una respuesta
convergente a las condiciones climaticas en diferentes linajes donde la relacion entre el
clima y las formas de las hojas muestran convergencia hacia algunas de sus caracteristicas
a través de una morfologia funcional comin. De hecho Wolfe (op.cit) destacd ciertos
patrones encontrados en la distribucion de los atributos foliares en la vegetacion moderna.
Asi, esta relacion entre las caracteristicas morfoldgicas foliares y el clima son tanto
cuantificables como consistentes dentro de un amplio rango ecoldgico y geografico
(Gregory-Wodzicki 2000).

Treditiolielndinfe se | farheripi aflofaor eafi ques ha a la [nfe e 1cia a2l paizo/lithatde un

area susteniados eir el ‘tonjunto Ge inipron as foriarcs de uiia asdciacioit 10sil:

Enfoque fisiondmico (no taxondmico)

Diversos estudios en bosques modernos han encontrado que el porcentaje de hojas con
borde entero guarda una relacion lineal con las temperaturas medias anuales (Bailey &
Sinnot, 1916; Greenwood et al. 2004; Holdridge, 1947; Kowalski, 2002; Wolfe, 1993,
1995; Traiser et al. 2005) mientras que el tamafio de la hoja guarda una relacion positiva
con los valores de precipitacion (Wolf et al. 1998) (Figura 4).

Conociendo esta relacion entre el clima y la vegetacion algunos autores han planteado
modelos numéricos a partir de la aplicaciéon de analisis univariado o multivariado para
estimar el paleoclima con base en las caracteristicas foliares, entre estos destacan:

a. Analisis del margen (LMA, Leaf Margin Analysis): técnica univariada
fundamentada en la proporcion de taxa con margen entero para la determinacion de
los valores de temperatura de una comunidad vegetal. Este método requiere que la
flora sea segregada en morfotipos (30 como minimo 6ptimo) mas no requiere su
determinacion taxonomica (Greenwood et al. 2004; Wilf, 1997; Wolf, 1979).
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b. Analisis del area foliar: Al ser el tamafio y forma de las hojas enormemente
sensibles a las condiciones de humedad se definid el calculo de la precipitacion
como una ecuacion producto de la relacion lineal entre el éarea foliar y la
precipitacion (Jacobs, 1999; Wilf et al. 1998). De esta manera se infiere que la
proporcion de los diferentes tamafios de hojas encontrados en una asociacion fosil
arrojara un estimado de la precipitacion.

A
O CLANP-Bosques tanplados ot 1865 ————
® Hemisferio Norte (W, 1997)  =~-ene-
# Bolivia (Gregory-Wodzicki, 2000) i
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Figura 4. Correlaciones lineares encontradas entre la fisionomia foliar, la temperatura y la precipitacion.

A. Relacion entre la temperatura y porcentaje de especies con margen entero en diferentes modelos
(modificado de Kowalski, 2002). B. Relacion del porcentaje de hojas grandes (mesofilas-macrofilas) con
valores de precipitacion media anual (modificado de Wilf et al. 1998).
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c. CLAMP (Climate Leaf Analysis Multivariate Program): técnica multivariada
sustentada en la cuantificacion de 31 caracteres de la arquitectura foliar en hojas de
dicotiledoneas lefiosas de una comunidad vegetal actual para la obtencion de
parametros climaticos (Wolfe, 1993, 1995; Spicer et al. 2005). Algunos autores han
hecho mencion sobre la inaplicabilidad de esta técnica en areas tropicales ya que el
set de datos morfoldgicos que maneja esta herramienta, estd construido con base en
elementos floristicos de zonas templadas (Gregory-Wodzicki, 2002; Wiemann et al.
1998; Wilf, 1997;). A pesar de que se ha actualizado dicha base de datos agregando
algunas floras subtropicales y tropicales (Hinojosa, 2006), esta ain no alcanza los
requerimientos necesarios para una comparacion con localidades exclusivamente
tropicales.

Al inicio de esta investigacion se pretendia aplicar el modelo multivariado CLAMP
para el calculo de los parametros climaticos en la tafoflora de la Formacién Palmar, sin
embargo debido al nimero creciente de criticas que ha tenido esta técnica con respecto a su
uso en el cinturdn tropical por sobreestimar los valores de temperatura y precipitacion
(Gregory-Wodzicki 2000; Jacobs, 2002; Wiemann et al. 1998; Wilf et al. 1998), se optd
por la aplicacion de equacionesy generadas a partirgde regresipnes lineales simples y
nUltpizd,lés cuale, posizen afana ¢ caaf alilidad el su ¢plicacionss bre cuilq «e: flora

fosil a nivel global (Wilf, 1997; Wilf €2l 1998).

2) Enfogue taxondmico

Este método se basa en el establecimiento del “relativo mas cercano” cuyo objetivo
consiste en la extrapolacion de las tolerancias climaticas de especies modernas con un
analogo fosil (Axerold & Bailey, 1969). Esta técnica ha sido criticada ya que exige el
conocimiento de las especies fosiles y su exacta correspondencia taxondémica con especies
modernas, la cual muchas veces podria ser errénea. Otro de los problemas sefialados por
Chaloner & Creber (1990) en la aplicacion de esta metodologia, radica en la determinacion
de los requerimientos y tolerancias climaticas de las especies modernas que en el tropico
tiende a ser sumamente grande. Este método solo ha sido empleado en paleofloras
nedgenas de Europa (Bruch et al. 2006; Mosbrugger & Utescher, 1997; Mosbrugger &

Schilling, 1992) no estando aun demostrada su aplicabilidad en el Neotrdpico.
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2.4.b. Macrofésiles vegetales como indicadores del paleoambiente

El efecto tafondmico en cualquier ambiente sedimentario constituye un elemento que
agrega ruidos externos en la interpretacion de la comunidad fosil, sin embargo la
informacion preservada en una asociacion fosilifera puede llegar a ser interpretable en
términos ecoldgicos manejados en la actualidad. El término tafonomia en una comunidad
vegetal incluye los procesos asociados a la abscision inicial de una parte de la planta, su
transporte al lugar de depositacion, su incorporacion al sedimento y su eventual litificacion
(Greenwood, 1991).

Las interpretaciones de los aspectos tafonémicos asociados a una tafoflora se sustentan
en estudios sobre la dindmica foliar en bosques modernos, una vez que la hoja es separada
de la planta e incorporada al sedimento. Entre estos trabajos destacan los realizados por
Ferguson (1985), Greenwood (1991) y Scheihing & Pfefferkorn (1984) quienes a través de
observaciones realizadas en la hojarasca de bosques himedos modernos del tropico
demostraron que la fuente de restos foliares corresponde principalmente a las
dicotiledoneas arboreas Ipcalizadgs sobre diehes depositos de hojas.

Barikary & [Grénam [(1990) a e t¢ reipccty desiiciron Jue 1hsme crorectes | opctales
fosilizados proporcionan un inventariC«<< especies arboreas y arbustivas permitiendo una
reconstruccion detallada de la vegetacion en la proximidad de la cuenca depositacional (1
km?) a diferencia de las asociaciones polinicas de la cual se extrae informacion de las
especies presentes en un area mayor (10 o mas km?); de alli que la preservacion de
macrofosiles foliares pueden reflejar la vegetacion que crecid in situ.

No obstante, diversos factores pueden alterar la preservacion de la diversidad en la
comunidad vegetal, siendo los procesos tafondmicos practicamente imponderables en el
analisis del registro fosil (Greenwood, 1992; Burnham et al. 2005) afectando incluso la
composicion taxondmica de una flora fosil (Mosbrugger & Utescher, 1997). Entre estos
factores se encuentra que:

1. No todas las plantas son fosilizadas. Las hierbas tienden a presentar un potencial de

preservacion menor (Ferguson, 1985).

2. Existe una preservacion diferencial controlada por la seleccion hidrodinamica entre
los tamafios de hojas: hojas pequefias predominan en comparacion con hojas grandes
(Greenwood, 1992).
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3. Los procesos de transporte generan destruccion de los 6rganos de la planta por
ruptura mecanica (Greenwood, 1992).

4. Existe una sobre-representacion de hojas mas resistentes o de especies dominantes
de la comunidad vegetal en el lugar de deposito (Greenwood, 1992).

5. Las hojas grandes (macrofilas y megafilas) son més propensas a ser removidas y
fracturadas antes de formar parte del sedimento (Greenwood, 1992).

6. En el estudio de una tafoflora el muestro ha sido insuficiente o podria estar sesgado
por la seleccion de las improntas mejor preservadas (Hinojosa, 2005).

Atendiendo a todas estas observaciones es posible que a partir del estudio de la
morfologia y estado de preservacion de los fosiles se llegue a una aproximacion de los

procesos tafondmicos responsables del conjunto fosilifero.
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I11. METODOS
3.1. MATERIAL FOSIL

Se analizo6 un total de 288 ejemplares provenientes de un afloramiento de la Formacion
Palmar pertenecientes a la coleccion de plantas fosiles depositada en el Herbario MERC,
del Centro Jardin Botanico de Mérida (Gonzalez et al. 2006). Los ejemplares estudiados se
encuentran en forma de impresiones (46 %) y compresiones foliares (54%). En algunos
casos se encontr6 una cuticula preservada. En su gran mayoria las improntas tienen
preservada la nervadura, el margen, la forma y el peciolo; cuando fragmentadas, las
improntas presentan solamente la porcién apical o basal de la lamina. También se
observaron algunas impresiones de frutos y pequefos tallos.

Estos fosiles fueron colectados entre los afios 1989 y 1990 en la seccion estratigrafica
ubicada en la Autopista “Rafael Caldera”, tramo Estanques-El Vigia, en el sector “Puente
Caracol” (ver figuras 1 y 7). La primera colecta (unos 100 ejemplares) fue realizada en el
afio 1989 por un equipo conformado por el Dr. O. Odreman (Fac. Ingenieria, ULA), el Dr.
J.C. Gaviria y G. Adamo (Fac. Ciencias, ULA) y la Dra. F. Ricardi (Inst. Geociencias,
Uliveisicadiar Caniping 5). Hrlla se zuhae chlectd] real zada en 2l afio 1990, se feduppro el
resto der material por ¢l niismo €quipo, sulnanaosc”w. Wijninga. Lani€niablemente Gurante
dicho muestreo no se registrd la proveniencia de los ejemplares con respecto a la columna
estratigrafica por lo cual la interpretacion de la paleovegetacion representa una
reconstruccion paleofloristica general de la zona de estudio, carente de un control
bioestratigrafico preciso. En recientes salidas de campo realizadas entre los afios 2005 y
2006 se recupero una menor variedad de formas foliares, resolviéndose no realizar mayores
muestreos. Estas Ultimas visitas al area de estudio permitieron el relevantamiento de la
columna estratigrafica local.

Para el andlisis de la arquitectura foliar y determinacion sistematica de la tafoflora se
selecciond un total de 105 improntas foliares de los 260 especimenes que conforman la
coleccion de fosiles de la Formacioén Palmar. Estos fitofosiles se seleccionaron seglin su
estado de preservacion y la diferenciacion de posibles taxa. La seleccion de especimenes
respondid a los siguientes parametros:

1. hojas completas o poco fracturadas (presencia del apice, base, peciolo, margen),

2. diferenciacion de diversos 6rdenes en el patron de venacion,
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3. especimenes enteros, poco oxidados y que mostrasen posibles variaciones
intraespecificas (Ricardi, 1994).

Durante el manejo de los especimenes se asigné una nomenclatura a cada ejemplar
haciendo referencia a las siglas del Herbario MERC, donde estan depositadas las muestras,
las siglas Pal, para indicar que los ntimeros de coleccion se refieren a la coleccion
paleobotanica de dicho herbario; y se agrego el apellido de los colectores y el nlimero de
coleccion (ej. MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 231). Cuando en una misma roca se
encontraron dos o mas ejemplares de una misma especie, o de especies diferentes, se
conservo el mismo niimero de la muestra de roca y se agregd una letra mayuscula. Cuando
se encontraron las improntas positivas y negativas de un mismo espécimen se indicd con
las letras (P) y (N) respectivamente. Toda la informacion relativa a datos de coleccion,
datos botanicos (determinaciones previas) y datos paleontologicos (sedimentologia,
estratigrafia) de estas muestras se encuentra almacenada en una base de datos disefiada en
Microsoft Access®.

Los ejemplares fuemn fotoggafiados cenguna camara digital Olympus C-740 Ultra
70010, 3% Inczipels, on I:nte ZH Zoori (3-62- mn, 1.2.8 37 an uncien AME, con
supermacro. La camara fue adaptadawa‘un tripode con nivel que permitiese tomar las
fotografias paralelas al plano de estratificacion. Para destacar detalles de venaciéon en los
fitofosiles se utilizé un sistema de luz blanca incidente oblicua, usando una ladmpara

convencional de 100 vatios.

3.2. METODOSEMPLEADOS
3.2.a. Descripciones morfoldgicas.

La descripcion morfolégica de las improntas foliares se realiz6 tomando como
referencia diferentes caracteres estandarizados para la descripcion de la arquitectura foliar
en dicotiledoneas propuestos por Hickey (1973) y Leaf Architecture Working Group
(LAWG, 1999).

Segun Hickey (1973) el término “arquitectura foliar” se refiere a todos los elementos
que constituyen la estructura foliar incluyendo la forma de la ldmina o limbo, la disposicioén
de glandulas, la configuracion del margen y el patrén de venacion. En este trabajo se

consideraron mas de 50 caracteres (con un nimero variable de estados del caracter) para la
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descripcion de los ejemplares fosiles y algunas muestras de flora moderna (Anexo I).
Todos estos caracteres tienen un valor elemental en la interpretacion de los macrofosiles y
estan a su vez fundamentados en la “biometria del limbo” propuesta por Mouton (1966,
1976). Para la obtencion de descripciones morfologicas normalizadas se disefid un
formulario en formato DELTA® (Description Language for Taxonomy, version 1.04).

El analisis visual simple y con lupa estereoscopica de cada ejemplar permitié extraer
una gran cantidad de detallesLa medicion de parametros lineares (largo, ancho de la
lamina) y angulares de los fosiles (dngulos de la base y é4pice, angulo de insercion de las
venas) se realizo sobre las fotografias de los ejemplares usando los software Vectorworks
11 (version 2004) y tpsDig2 (software libre para morfometria, http://life.bio.sunysb.edu/
morph/index.html). El trazado de los contornos de las improntas foliares y detalles del

patrén de venacion se realizé usando el programa Vectorworks 11.

3.2.b. Determinacion sistematica.

Para la determinacion sistematica de los ejemplares se delimitaron previamente tipos
marfhidgsal H roroes s moriotype el 11glcs)iccn bare eh | Iné actallalla fiedCrincion
ue 1a arquitectura foliar"a€ las™itprontay siguieido la mietodologia“sugerida por CAWG
(1999), donde segun las caracteristicas de la venacion, forma y tamafio de la hoja se
definen taxones morfologicamente diferenciables. El término morfotipo corresponde a una
categoria taxondmica informal independiente de la nomenclatura linneana. Su
establecimiento en un conjunto fosilifero se realiza con el fin de clasificar y segregar los
especimenes estudiados en grupos morfoldgicos. Segun el Codigo Internacional de
Nomenclatura Botanica (International Code of Botanical Nomenclature, 1999) los taxa
fosiles pueden ser tratados igualmente como morfotaxa, los cuales se asume representan
una especie.

Gregory (1998) ya habia hecho referencia a los problemas en las determinaciones
paleobotanicas por la inexistencia de métodos estandarizados para la comparacion y
establecimiento de analogias entre especies fosiles y especies modernas. Al asumir ambas
especies como entes de un mismo taxa se confirmaria que la especie fosil evoluciond hasta
la especie actual y que la tolerancia ecologica para dicho taxa no cambio en el tiempo, lo

cual no es absolutamente cierto.
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Recientemente, Burnham (2004) sefial6 que las hojas pueden separarse en grupos que
representan especies, permitiendo la cuantificacion de la diversidad vegetal sustentados en
parametros morfologicos foliares, los cuales tienen valor taxonomico. Asi, el
establecimiento de afinidades taxonomicas con especies modernas con base en la
morfologia foliar permite evaluar implicaciones paleoecoldgicas de la asociacion vegetal
fosil.

Por la complejidad en el establecimiento de analogias entre las morfoespecies definidas
en este estudio con especies modernas, lo cual es una dificultad aun mayor para las plantas
del neotropico por su inmensa variedad, se recurrid a la consulta de diferentes inventarios
floristicos realizados en ambientes fluvio-deltaicos atendiendo a los ambientes
sedimentarios establecidos previamente en la unidad sedimentaria. A partir de los
palinomorfos descritos por Lorente (1986) para los sedimentos de la Formacion Palmar en
la seccidon tipo, se extrajeron las afinidades taxondmicas con especies modernas. Se
construyo un listado preliminar de taxa que potencialmente podrian aparecer en la tafoflora
estudiada el cual se complement6 y compar6 con diferentes listados floristicos realizados
el zgnas/cajhs tr vitales nVne udlat

Se 1evisaron iuventarios de“vegetaCicn "coiresponaiente @ planicies aeltaicas aCtuales
como vegetacion tipo varzea (Diaz & Rosales, 2006); bosgue seco tropical (Guevara 2001;
Guevara et al. 2005; Veillon, 1997); bosgue inundable (Camaripano-Venero & Castillo,
2003); y bosque de terra firme (Aymard, 2000). También se consultaron las especies
presentes en bosques de tierras bajas segun la clasificacion generada por Huber y Alarcon
(1988) para Venezuela: bosques tropdfilos piemontanos semi-deciduos, bosgues riberefios
semi-deciduos, bosgues tropdfilos bajos deciduos y bosgues de galeria semi-deciduos.
Igualmente las diferentes especies mencionadas por Scheihing y Pfefferkorn (1984) para el
Delta de Orinoco, sirvieron como base en la afinacion de las posibles especies
representadas en la paleoflora.

Paralelamente se revisaron los trabajos sobre ecologia y biodiversidad de Sarmiento
(1971) y Ataroff & Sarmiento (2003) quienes describen las diferentes unidades de
vegetacion en los Andes venezolanos. Especificamente las especies que aparecen en las
unidades ecologicas de Ataroff & Sarmiento (2003) bosque caducifolio seco, selva
semicaducifolia montana, selva hiumeda submontana y selva himeda tropical se tomaron
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en cuenta para complementar dicho listado.

De acuerdo a los diferentes grupos taxondémicos reportados por estos autores se
delimitaron familias comunes, géneros y especies que potencialmente podrian conformar la
paleoflora. Se realizaron comparaciones morfologicas entre el material fosil y el material
seco de los herbarios MERC y MER, la coleccion de referencia de hojas diafanizadas para
un bosque montano bajo depositada en MERC; la coleccion de referencia de hojas de
Restinga del Instituto de Geociencias de la Universidad de Campinas, Brasil; e
ilustraciones publicadas en diferentes listados floristicos para el Neotropico (Gentry, 1993;
Ricardi, 1992; Steyermark, 1978; listados en linea: Flora Brasiliensis,
http://florabrasiliensis.cria.org.br /opus; Neotropical Herbarium Specimens,
htt://fm.1.fielmuseum.org/vrrc/; y Missouri Botanical Garden, http://mobot.mobot.org/).

Adicionalmente, una vez calculados los parametros climaticos temperatura media anual
(TMA) y precipitaciéon media anual (PMA) en la paleoflora, se aplico el diagrama de
Holdridge (1967) para la determinacion de la zona de vida, lo cual permitié un afinamiento
en el listado de especies potenciales segun el tipo de vegetacion encontrada en dicha zona
dévide.

Se consultaron descripcion€s noriv Ogicas “puvlicadas “para cspecies uesctitas del
Mioceno y Eoceno en el norte de Suramérica por Duarte (2004), Wijninga (1996) y Berry
(1921, 1925, 1929, 1936, 1939a, 1939b) como apoyo en la determinacion de los fitofosiles.
Cabe destacar que a pesar de que las asignaciones sistematicas realizadas por Edward
Berry se consideran incorrectas en algunos casos, estos taxa se emplean como referencia ya
que constituyen las tnicas descripciones de macrofésiles vegetales realizados para rocas
del Cenozoico en Venezuela. Un gran obsticulo para fines comparativos que resta
confiabilidad lo conforman aquellas especies cuyas descripciones han sido realizadas con
base en restos de hojas muy fragmentados (tales como Berry 1939a). Burnham et al. (1999)
sefialan que revisiones actualizadas de la taxonomia a nivel de familia de plantas del
Mioceno descritas por Berry para Ecuador han resultado en un 70 por ciento confiables.

Los ejemplares fueron designados afinis (aff.) a taxones de diferente rango taxonomico
de acuerdo a las observaciones del autor de este trabajo, dejando abiertas sugerencias
futuras y una mayor revision de macrofosiles vegetales en la Formacion Palmar, que

permita una confirmacion de su taxonomia.
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La determinaciéon de algunos de los macrofosiles vegetales se realizd hasta nivel
genérico segun lo sugiere Cleal (1986), considerando que para atribuir los fitofosiles a una
entidad taxondmica menor (a nivel infragenérico) es practicamente ineludible la realizacién
de andlisis anatomicos o moleculares a partir de cuticulas fosilizadas (micromorfologia
epidermal), estando esto fuera de los objetivos de este trabajo. Cuando una morfoespecie,
por su semejanza morfologica, es asignada a algun taxon moderno, se emplea la
nomenclatura genérica actual, ya que como lo explica Collinson (1986) al usar el binomio
género-especie para determinar formas fosiles se estaria asignando informacion
taxondmica y ecoldgica adicional que probablemente no la esté aportando el fosil. Una vez
obtenidas las determinaciones se realizaron comparaciones con la bibliografia especifica
para establecer interpretaciones de la composicion paleofloristica y del tipo de comunidad

vegetal predominantes para la época.

3.2.c. Analisis morfol dgico.

Los datos extraidos a partir de las descripciones morfologicas de las fosiles permitié la
eralvacidn della co'nuniiadyvege al bajor Ics Herbpestivas. Porul adpare el anflidis Ve las
condiciones paieoclitiaticas aci aiea "y, por oua ¢l andlisis” ael “uice de diversidad

paleoecologica.

3.2.c.A. Caracterizacion paleoclimatica del area de estudio

En el presente trabajo se utiliza el enfoque fisondmico foliar para evaluar las
caracteristicas paleoclimaticas durante el Mioceno temprano en este sector de los Andes.
Cabe destacar que el principal objetivo en este trabajo no es el de evaluar las ecuaciones
propuestas por los distintos autores en la determinacioén de la precipitacion y temperatura
de una asociacion fosilifera. Se trato de seleccionar y probar aquellas ecuaciones que mejor

representasen las condiciones latitudinales del area de estudio.

Calculo de la paleotemperatura y paleoprecipitacion
Examinados los diferentes métodos sugeridos para el calculo de variables climaticas se
opto por aplicar las ecuaciones sugeridas por Kowalski (2002) quien analizé el uso de los

modelos estadisticos disponibles para la determinacion de la temperatura media anual y su
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aplicabilidad en el trépico de Suramérica. En dicho trabajo se aplican quince modelos
matematicos basados en regresiones lineares, regresiones multiples y analisis de
correspondencia canonico en varias localidades del Neotropico, concluyendo que cuatro de
las ecuaciones construidas para el calculo de la temperatura pueden emplearse en floras de
Suramérica con un alto grado de confiabilidad.

De esta manera, en la determinacion de la paleotemperatura en la tafoflora de la
Formacién Palmar se emplearon ecuaciones construidas a partir de modelos de regresion
linear simple y multiple basados en el denominado andlisis del margen (LMA, Leaf
Margin Analysis) aplicado en floras modernas de Suramérica por Gregory-Wodzocki
(2000), Wiemann et al. (1998), Wilf (1997) y Wilf et al. (1998). Dichas ecuaciones se
presentan resumidas en la Tabla II. Estos modelos se consideran los mas efectivos y menos
ambiguos para la estimacion de las temperaturas en la region tropical.

Para el calculo de la paleoprecipitacion promedio anual del area se ensayaron las
ecuaciones derivadas por Wilf et al. (1998) y Jacobs & Herendeen (2004). Ambas
ecuaciones fueron derivadas a partir del establecimiento de regresiones lineales entre la
pracipitad or ‘melicd anu i @1 4 el follr n 1loran riodenas Lafdierencia/crire)estas
ccudciones radica en' la tocalidad “toriia la” en” cu€nta. for EJenipls; Wilf el al.({1998)
emplearon floras ubicadas en Suramérica, Centroamérica, Norteamérica y Africa tropical.
Jacobs & Herendeen (2004) por su parte derivan la ecuacion empleando datos de
localidades ubicadas en la region tropical de Africa y Bolivia, este ultimo set de datos
segun Gregory-Wodzocki (2000).

En ambos modelos se obtiene el logaritmo natural de la precipitacion media anual
(Tabla II). Para ello debe calcularse el logaritmo natural para cada categoria foliar segiin
los limites propuestos por Raunkier-Webb (Raunkier, 1934; modificado por Webb, 1959):
leptofilas: 0-25 sz; nanofilas: 25-225 mmz; microfilas; 225-2025 mmz; notofilas; 2.025-
4.500 mm’; mesofilas: 4.500-18.225 mm?* macrofilas: 18225-164025 mm®; y hojas

megafilas: >164.025 mm? (ver explicacion en Tabla II).
Validacion de resultados paleoclimaticos

Para una valoracion de la confiabilidad de las ecuaciones seleccionadas en la prediccion

del clima en la tafoflora, se recurri6 al calculo de la temperatura media anual (TMA) y
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precipitacion media anual (PMA) con base en la morfologia foliar de cuatro floras
modernas, representantes de diferentes tipos de vegetacion tropical (Tabla IIT). Conociendo
los valores actuales de temperatura y precipitacion promedio de estos bosques y
comparando los resultados obtenidos al aplicar las diferentes ecuaciones, se llegd a una

aproximacion en la ecuacion que mejor representa el paleoclima en la tafoflora.

Tabla II. Modelos estadisticos empleados para el céalculo de la temperatura y precipitacion media anual en la
tafoflora de la Formacion Palmar.

Ecuacion Desi aCiéQ Rango ge Error. c Autor
Standard Error promedio

Calculo dela Temperatura

(1) TMA= 0.291 (% margen entero) - 0.266 34 0.1-10.3 2.9 Wilf, 1997

@ Tﬁ/([_‘;fc‘;‘z““ (% margen entero) + 3.25 2.1 0.0-10.2 2.7 Wilf, 1997

(3) TMA= 0.316 (% margen entero) - 0.059 1.6 0.3-12.4 4.3 Gregory-Wodzocki, 2000
(4) TMA= 0.207E-0.058BR-0.202(<1:1) +9.865  N/A 0.1-4.8 1.9 Wiemann et al. 1998

tAlCUlo/ el relipitaciorn

(5)'mPMA (¢m)= 2560 + 07309 (¥iinA) U 00 3.134 . Jacoos & Hercirdeen, 2004
(6) InPMA (cm)= 0.548 (MInA) + 0.768 0.001 0.76 - Wilf et al. 1998

a, b, c= Valores en °C. TMA=Temperatura media anual. InPMA= logaritmo de la Precipitacion media anual.
*(-2°C)= ecuacion generada a partir de la eliminacion de la base de datos aquellas localidades con valores
menores a -2°C (segiin Wilf, 1997). MInA= promedio del area foliar calculado de acuerdo a Wilf et al.
(1998). Calculando el logaritmo inverso se estima la precipitacion en cm.

La seleccion de estos bosques modernos (Tabla III) respondié principalmente a la
accesibilidad de la data, cercania a la zona de estudio, y en el caso de los bosques de tierras
bajas, por las posibles similitudes en la composicion floristica con la tafoflora analizada.

El listado floristico generado para la Reserva Forestal Caparo fue obtenido de Guevara
et al. (2005) siendo la vegetacion descrita para esta localidad como una selva de transicion
entre la zona de vida bosgue seco tropical y bosque humedo tropical (Guevara, 2001). Los
datos climaticos para esta Estacion Experimental, fueron tomados de registros

climatologicos del periodo 1969-1978 (Guevara, 2001).
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Con respecto a la florula del bosque submontano generada por Meléndez (1995), esta
incluye elementos vegetales pertenecientes a las unidades bosque himedo siempreverde,
bosque himedo semideciduo y bosque veranero deciduo presentes en un rango altitudinal
que va desde los 200 hasta los 800 m s.n.m. Los registros climaticos para esta zona fueron
tomados de Andressen & Ponte (1973) para el periodo 1953-1969, igualmente para el
bosque escandente (Tirado, 1997) correspondiente al limite bosque-paramo. En el caso del
bosque montano alto solo se cuenta con los valores de precipitacion sefialados por Abele

(2000).

Tabla III. Parametros climaticos de los bosques actuales usados en la calibracion de los modelos de
prediccion del paleoclima.

Area Altitud TMA  PMA

Vegetacion n Coordenadas Referencia
« ab o (msm)  (C)  (mm)
Bosque tropéfilo- )5 155 0718 N 140 264 1760  Guevara et al. 2005
plemontano 71°11'W
Bosque 08°35'N .
e 21 88 1000 N 200-800 25 1364 Meléndez, 1995
Bosque montano 54 - 08°15N 25002000 10-12, | 544y Absles2900
« ltO 1°1 W
veagptackin (it W W) m fyu? Ty AN 5270-3450 7 g2 Tirado™%97
bosque-paramo 1°00"W

n=numero de especies reportadas en la literatura. arb= nimero de especies arboreas extraidas de los listados floristicos.
TMA= temperatura media anual, PMA= precipitacion media anual

Scheihing & Pfefferkorn (1984) en sus observaciones sobre los procesos tafondmicos
que dominan en el Delta del Orinoco concluyeron que las dicotiledoneas arborescentes son
los principales productores de restos foliares dominantes en la asociacion de fragmentos de
plantas que pasan a ser incorporados en el sedimento. Igualmente Greenwood (1991, 1992)
encontr6 que la hojarasca acumulada en el suelo de un bosque estd marcadamente
controlada por hojas provenientes de los arboles pertenecientes al estrato superior.
Burnham (1994, 2004) encontrd que los arboles pertenecientes a especies deciduas y del
dosel, contribuirian en la composicion de la hojarasca, aportando el material
potencialmente disponible para la fosilizacion, y siendo sobre la base de este residuo de
donde se extrae la sefal climatica de un ambiente sedimentario en especifico.

Basandonos en estas observaciones, los datos morfoldgicos foliares extraidos de las

floras modernas fueron aquellos correspondientes a especies arboreas, especificamente para
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los listados proporcionados por Meléndez (1995) y Guevara et al. (2005). De los trabajos
de Abele (2000) y Tirado (1997), quienes siguieron el esquema de Vareschi (1992) para la
segregacion de la flora en diferentes categorias foliares, se extrajeron los caracteres
morfoldgicos relacionados con el tamafio (4rea foliar), margen y forma de la ldmina. Los
caracteres foliares para el bosque sub-montano fueron tomados de las descripciones
generadas por Meléndez (1995) y de muestras de herbario depositadas en MERC. En el
caso del bosque tropofilo-piemontano (Reserva Forestal Caparo), los datos fueron
compilados a partir de ejemplares depositados en el herbario MER. En este caso, los datos
morfoldgicos se discriminaron en porcentajes de ocurrencia de especies con margen entero,
area foliar de cada especie segun las categorias de tamafio sefialadas por Raunkier (1934) y
Webb (1959), en concordancia con los requerimientos de los modelos de regresion. Los
datos tomados de ejemplares de herbario corresponden al promedio del tamafio entre 3
hojas de un mismo ejemplar. Cabe mencionar que no se tomd6 en cuenta la variacion
fisionomica foliar de cada especie descrita. En los listados floristicos consultados de
Guevara et al. (2005) y Meléndez (1995), aquellos taxa identificados solo a nivel genérico
filorgn ey clyicos de'la di sciipfion rioftoidg ci. Aquelias esvecles nO arposiadisientMER
waeron igualmente excluidas aci conted” jeuetal as1 como 148 perteriecientes a la*familia

Arecaceae cuya preservacion fosil es escasa.

3.2.c.B. Caracterizacion paleoecoldgica

Aplicando la herramienta sugerida por Vareschi (1992) para la caracterizacion
cualitativa de la vegetacion de acuerdo a su fisonomia foliar se calculd el indice o
coeficiente de diversidad (Cd) para la tafoflora. Este coeficiente se obtiene a partir del
producto del niimero total de especies censadas (a) en un area por el nimero de categorias
de hojas encontradas (f), expresandose como un simple algoritmo, Cd = a x f.

Dicho método surgié atendiendo a la gran diversidad de formas encontradas en el
Neotropico y especificamente al polimorfismo en las copas de los arboles tropicales. No
obstante, cierta uniformidad observada en distintas comunidades vegetales tropicales dio
paso a la metodologia propuesta por dicho autor. En el tropico el coeficiente de diversidad
puede variar desde 1 hasta 20.000, segun el 6ptimo del héabitat donde se desarrolle la

vegetacion.
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Vareschi (1992) propone la agrupacion de las hojas de una comunidad vegetal en
categorias fundamentadas en el tamafio y en ciertas particularidades de la forma de la
lamina. Las primeras siete categorias se refieren al area foliar basado en la clasificacion de
tamafios de hojas sugeridas previamente por Raunkier (1934) con ciertas modificaciones a
sus valores limites: megafilas (+ de 1.500 cm?), macrofilas (1.500-180 cm?), mesofilas
(180-20 cm?), nanofilas (2-0,2 cm?), leptofilas (menos de 0,2 cm?), y afilas (ausencia de
hojas, como en las suculentas). La categoria 8 se refiere al borde de la hoja dentado o
crenado. La categoria 9 se refiere a la presencia del &pice tipo “punta de gotero”. El resto
de las categorias (10 a 19 o superior) se refiere a la forma de la ldmina: hoja normal, hoja
de selva pluvial, hoja alargada, graminoide, de superficie pequena, acicular, de superficie
dilatada, partida, suculenta y formas especiales. La ocurrencia de estas categorias en la
flora estudiada se expresa en porcentaje. De esta forma, una vez clasificadas las improntas
foliares en las diferentes categorias se realizd el diagrama de hojas de las morfoespecies
definidas en la comunidad vegetal fosil.

Cabe destacar que esta metodologia no ha sido aplicada en comunidades fosiles. Se
edin‘aql €nlur . gsocid f10n fosi € iadai e de diversicad eité [t ndenie cordidigfiaco por
108 ‘procesos tatonumicos ypor ¢ nimero, Ie morigespecics aciinidas:

Una aproximacion al conocimiento de la paleoecologia del area a través del modelo de
Vareschi (1992) se sustenta en parte por lo indicado por Wing et al. (1992) quienes senalan
que la ecologia de una especie extinta puede ser inferida a través de la integracion del
analisis ecoldgico funcional de un oOrgano, en este caso la hoja, de la cual se extrae

informacidn sobre el ambiente sedimentario.

44



IV.MARCO GEOLOGICO
4.1. ASPECTOS GEOL OGICO-ESTRATIGRAFICOS

La geologia del area de estudio se enmarca dentro de la geodinamica de Los Andes del
norte de Suramérica. La Cordillera de Mérida y la Sierra de Perija forman parte de los
Andes en Venezuela. Especificamente, la Cordillera de M¢érida se extiende desde la
depresion del Téchira hasta la depresion de Barquisimeto, en el estado Lara, en sentido
suroeste-noreste, con una extension aproximada de 425 Km y un promedio de 80 Km de
ancho. Segun Gonzalez de Juana et al. (1980) el basamento de esta cordillera esta formado
por rocas precambricas y paleozoicas, sobre el cual fueron depositados sedimentos
paleozoicos, mesozoicos y cenozoicos en diferentes pulsos orogénicos y de sedimentacion.

La evolucion geologica del norte de Suramérica estd controlada por la historia
geoldgica de la placa Suramericana y los diferentes efectos de convergencia y
desplazamientos relativos de las placas Norteamericana, Nazca, Cocos y Caribe (Pindell et
al. 1995). A finales de la era Paleozoica, el margen norte de Suramérica estuvo afectado
por la orogénesis Herciniana, desarrollindose una fase compresiva en sentido SE-NO.
Hiocili 2l /Trihsics y/Jurd ice, #1 1 algen 101 e defAé ica cel bur, 6e tepare, dildesio del
supercontinente Pangea, cino Consecuyciidia deutirevernto disiCnsivo G€ “ritting” (Piitdell &
Dewey, 1982).

Durante el intervalo Cretacico superior-Paleoceno comienza una tectdénica compresiva
en sentido NO-SE, debido en parte a la subducciéon de la placa Pacifica y como
consecuencia del desplazamiento del arco del Caribe hacia el este. Es durante el Nedgeno
cuando comienza el periodo de levantamiento principal hacia el noroeste de América del
Sur, como consecuencia de la colision del Arco de Panama y la placa Suramericana. Pese a
que los primeros pulsos del levantamiento de esta cadena montafiosa se iniciaron en el
Eoceno superior, la etapa principal comenzo a finales del Oligoceno como consecuencia de
la aceleracion de la velocidad de desplazamiento de la placa Caribe (Laya, 2006; Pindell, et
al. 1995).

Hacia el Mioceno superior-Plioceno la actividad tectonica se intensifica y la cadena
andina alcanza su configuracion actual. La rocas sedimentarias derivadas de la erosion de
la cordillera durante su levantamiento en el Neodgeno estdn representados por las

formaciones Palmar, Isnott y Betijoque (Castrillo et al. 2006).
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4.1.a. Contexto paleogeogr &fico

Con respecto a la paleogeografia del area durante el Nedgeno, el modelo de Hoorn et
al. (1995) sugiere que el levantamiento del sector nororiental de la cordillera de los Andes
comenz6 hacia el Oligoceno tardio, generdndose el mayor pulso a partir del Mioceno (~23
Ma). Esto conllevaria a un incremento en la depositacion de sedimentos clasticos que
conforman las unidades sedimentarias que afloran hoy dia en el 4area. EI modelo
paleogeografico para el norte de Suramérica formulado por dichos autores (Figura 5)
propone una fuente de sedimentos provenientes de la cuenca amazobnica, lo cual
probablemente influyd en la composicion floristica de la region, actualmente ocupada por

la cadena montanosa de los Andes.
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Figura 5. Modelo paleogeografico para el norte de Suramérica desde el Oligoceno hasta el Holoceno. En este
modelo se destaca el desarrollo de los sistemas montafiosos norandinos y los cambios en el patron de drenaje

consecuencias del levantamiento de Los Andes (Tomado de Hooghiemstra et al. 2006, basado en Hoorn et al.
1995).
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Los modelos paleogeograficos de Hoorn et al. (1995), Diaz de Gamero (1996) y Potter
(1997) proponen que la tectonica durante el Mioceno en los Andes del norte de Suramérica
fue responsable del cambio en el patréon de drenaje de los sistemas fluviales del Rio
Amazonas, proto-Magdalena y proto-Orinoco cuyas desembocaduras se encontrarian en la
cuenca de Maracaibo y del Caribe. El levantamiento de la Cordillera Oriental de Colombia
por una parte, y de los Andes de Mérida por otra, hacia el Mioceno medio, causaria la
inflexién en el cauce de los principales rios de la Amazonia, Amazonas y Orinoco, en
direccion oeste-este.

Estos modelos paleogeograficos estan sustentados en la complejidad geoestructural del
area y en el contenido faunal encontrado en formaciones sedimentarias del noroeste de
Venezuela representado por una alta biodiversidad de peces, mamiferos y reptiles fosiles,
principalmente vertebrados de agua dulce, vinculados con la fauna Orinocense-Amazonica
moderna (Diaz de Gamero, 1993; Diaz de Gamero & Linares, 1989; Linares, 2004;
Aguilera, 2004).

Posterior al levantamiento de los Andes, la region en la cual se enmarca la zona de
es udic ho pfrménedido {ictinicaineats ex al le y Z0s e limer tos h nfsuirido joghsicambios
posi-depositacivnaies.” Testamark & Croes (1668 scnalan qae estas*tocas no han*sufrido
grandes deformaciones con buzamientos que van entre 20° y 65° sin embargo Mendoza
(2001) senala que las rocas de la Formacion Palmar han sido sometidas a eventos de
fallamiento y plegamiento lo cual ha causado diversos tipos de fractura. Una vista general
de los afloramientos de la Formacion Palmar en el tramo Estanques-El Vigia, evidencia la

horizontalidad de las capas, con un leve buzamiento hacia el SO (Figura 6).

4.1.b. Estratigrafia general de la Formacion Palmar
La Formacion Palmar se extiende en los estados Trujillo, Tachira y Mérida, a lo largo
del frente norandino; hacia el sur y suroeste de la cuenca del Lago de Maracaibo y penetra
hacia territorio colombiano, hasta alcanzar el frente de la Cordillera Oriental.
Estratigraficamente suprayace concordante y transicional sobre la Formacion Ledn
(excepto hacia NE del flanco norandino) y suprayace de manera discordante a la
Formacion Isnotu, formando parte del Grupo Guayabo. Este grupo es integrado por las

formaciones Palmar, Isnotii y Betijoque (Gonzalez de Juana et al. 1980). La Formacion
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Palmar se ubica estratigraficamente en la parte inferior del Grupo. Arminio & Allen (1990)
consideran que la Formacion Palmar en la seccion de El Vigia, descansa discordante sobre

los depdsitos infrayacentes de la Formacion Leon (Oligoceno).

ww:bdigital.ulgive

Figura 6. Vista general del afloramiento de la Formacion Palmar en el tramo Estanques-El Vigia. Hacia el
sector mas noroeste de la fotografia fueron colectados los fitofosiles en el afio 1990, seccion que en la
actualidad esta cubierta por una pantalla de concreto (Fotografia: Ricardi-Branco 2005)

Trump & Salvador (1964) sefialan que el Grupo Guayabo representa la sedimentacion
de caracter continental marginal a la cordillera durante el proceso de levantamiento, siendo
atribuida como el ciclo molasico por Ortega et al. (1987).

La localidad tipo de la Formacion Palmar fue establecida por Sutton (1946) en el rio
Buena Vista, cercana a la aldea Mesa Palmar, a una altura entre 700-1050 m snm, en el
estado Trujillo con un espesor de 570 metros (Gonzalez de Juana et al. 1980). En el tramo

Estanques-El Vigia la seccion se encuentra sobre unos 230 m snm.
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Sutton (1946), quien introduce el término Formacion Palmar, describe las capas basales
como areniscas masivas a bien estratificadas, con marcas de rizaduras y fosiles vegetales,
sin embargo el resto de la descripcion de la unidad no fue aceptada, ya que incluia
elementos marinos de la Formacion Leon.

Gonzalez de Juana, et al. (1980), describen la unidad conformada por arcillas moteadas
de rojo, marrén-oliva y verde oscuro, localmente arenosas, carbonosas y con fosiles de
plantas e icnof6siles, intercaladas con areniscas gris claro, de grano fino a localmente
conglomeraticas, mal escogidas, friables, micaceas y carbonosas. También describen lutitas
duras, de color gris oscuro a negro, a veces carbonosas y fosiliferas y mencionan la
presencia de capas delgadas de lignito dispersas en la seccion.

Mora et al. (2005) interpretaron en la localidad tipo seis ciclos sedimentarios
granocrecientes y granodecreciente con tendencia estratocreciente. Estos ciclos se
corresponden a dos secuencias, una inferior (19,70 m) con facies heterolitica lutitica, facies
lutiticas, facies de areniscas y facies de carbon; y una secuencia superior (14,80 m) donde
alternan facies de areniscas de grano medio, facies de lutitas y una facies de carbon. Estos
aj.orel olsevar n fosiles ap piar ar eft 1es fac egfderar 2nisc s ¥ 1T tidas pspecialingntdien la
secuencia superioi, donactamuien se _picsentai ¢siruciuias scainietitarias tipo laniinacion
cruzada y rizaduras simétricas.

Por su parte Ghosh & Odreman (1987), han sefialado que la Formaciéon Palmar es
correlativa con la Formacion Mucujun (Mio-Plioceno) con base en la presencia de

abundantes fosiles de plantas en esta ultima.

4.1.c. Estratigrafia local

La litologia de la Formacién Palmar, en el intervalo Estanques-El Vigia, estd integrada
por una alternancia mondtona de areniscas de grano fino, lutitas y limolitas, con algunos
lentes de carbon dispersos. Especialmente en las areniscas se observan marcas de rizaduras
simétricas. Laya (2006) sugiere que estas rizaduras quiza fueron creadas en una llanura
deltaica lacustrina influenciada por incursiones marinas. En la litologia de grano fino se
encuentran abundantes fosiles vegetales, principalmente impresiones y compresiones de
hojas. En los intervalos arenosos los fosiles vegetales se hacen escasos y exhiben una

mayor fragmentacion, sin embargo muchos de las hojas preservadas muestran patrones de
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venacion de hasta tercer orden. Algunos rasgos de bioturbacion se observan tanto en las
areniscas como en las lutitas y limolitas.

La columna estratigrafica generalizada fue levantada en el sector denominado Puente
Caracol (235 m snm) donde se hicieron las colecciones de los macrofosiles vegetales bajo
estudio (Figura 7). Los estratos portadores de los fosiles vegetales, asi como capas delgadas
de carbon, se encuentran dispersos en la seccion.

Guerrero (2006, datos no publicados) realizdo un mapa geologico del area Estanques-El
Vigia, donde puede observarse la relacion estructural de la Formacion Palmar con unidades
litoestratigraficas paledgenas (formaciones Barco, Los Cuervos, Ledn, Isnoti y Betijoque)
y cretacicas (formaciones Aguardiente, Capacho, Luna, Colon) (Figura 7). EI mismo autor

levant6 la seccion completa en dicha area calculando un espesor de mas de 1000 metros.

4.1.d. Ambientes de sedimentacion

Lorente (1986) y Gonzalez de Juana et al. (1980) interpretan los paleoambientes
sedimentarios para esta unidad como llanuras aluviales y llanuras costeras-lagunar. Por su
piite, Méadbhia [2001) 1 lopore tuc 14 st cesicn 4e Vit logiics ¢ a4 oirmacidn 2zimar fue
uepositada“por ‘un ‘coniplejo deitaico prog acance sgore los sctiinentos infiayacentes“donde
se pasa de ambientes deltaicos hasta ambientes propiamente fluviales. Mora et al. (2005)
interpretan la localidad tipo como un sistema deltaico dominado por mareas en la base de la
unidad y sistemas fluviales hacia el tope.

De acuerdo a Laya (2006) la Formacion Palmar en la seccion Chama- El Vigia
representa hacia la base un ambiente de pantano costero-plano deltaico, pasando hacia la
zona media a zonas de marismas de aguas salobres y hacia la parte superior a ambientes de
llanuras costeras con influencia marina. Los ambientes de depodsito continentales y
costeros, fueron probablemente desarrollados en una llanura aluvial inclinada hacia el este,
en un delta lobulado, que progradaba hacia el mar, donde el rango mareal era menor a 0,5
m. Dicho autor igualmente observé numerosas capas carbonosas hacia el tope de la seccion
aflorante en el tramo La Palmita-Mesa Bolivar asi como horizontes con abundantes fosiles
de plantas y algunas capas con bivalvos de agua dulce sin identificar, confirmando un tipo

de sedimentacion en aguas continentales hacia el tope de la unidad.
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4.1.f. Edad dela Formacion Palmar

Rull (2001) desde un punto de vista palinoestratigrafico argumenta que el Mioceno
temprano en Venezuela es caracterizado por dos zonas: Verrutricolporitesy Psiladiporites-
Echitricolporites, las cuales son equivalentes a la zonacion palinoestratigrafica establecida
para Suramérica por Muller et al. (1987): Verrutricolporites rotundiporus—Echidiporites
barbeitoensis, respectivamente.

Lorente (1986) asigna a esta unidad una edad de Mioceno temprano a medio (23.03-
11.60 Ma) de acuerdo a la zonacion palinologica Psiladiporites — Echitricolporites (zona

de intervalo).

4.2. ASPECTOSPALEONTOLOGICOS
4.2.a .Contenido faunal

Sutton (1946) sugirid un contenido faunal en la Formacion Palmar que posteriormente
fue asignado a la Formacion Ledn, suprayacente. Posteriormente en Maraven (1993) se
hace mencion del desarrollo de marismas y lagunas costeras hacia el tope de la Formacion
Palman caragterinadn po g, pres! ngiasde lgs foramin feros plin icassAmmpbacutites sp.,
Hagiopiregmcides spr, mainomae gonGiin Cp, Baliviralitass,, Aramdnia s, Arandtium
sp., Globogerinoides sp., ademas de restos biogénicos, foraminiferos bentonicos arenaceos

y calcéreos.

4.2.b. Trabajos pal eobotanicos previos en la Formacién Palmar

Practicamente el tinico trabajo que se conoce sobre paleoflora en la Formacion Palmar
corresponde a Lorente (1986). Autores como Sutton (1946), Schaub (1948), Gonzalez de
Juana et al. (1980) y Testamark & Croes (1988), mencionan la presencia de fosiles
vegetales (impresiones de hojas particularmente) en la unidad pero no aportan datos
taxonomicos.

Lorente (1986) realiz6 un detallado analisis palinologico en la localidad tipo (rio Buena
Vista) y en algunas secciones del subsuelo de la cuenca de Maracaibo, donde reconocid
nueve zonas palinoldgicas desde el Oligoceno hasta el Plioceno y definio los
paleoambientes depositacionales de acuerdo a las asociaciones palinologicas y a los

porcentajes de abundancia de las especies. Especificamente para el Mioceno delimita seis
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zonas de intervalo y una interzona (Tabla IV) cuyas asociaciones polinicas le permitieron
definir el tipo de ambiente depositacional en las secciones del Rio Buena Vista, Friata 1X 'y
CT-1X, las cuales son las secciones mas cercana al area de estudio.

Lorente (1986) hace ¢énfasis en el predominio de las familias Asteraceae,
Amaranthaceae, Poaceae, Bombacaceae y Sapotaceae en la cuenca de Maracaibo durante el
Mioceno asi como la persistencia de sistemas fluviales. Posteriores andlisis de muestras de
polen realizados en rocas del tramo Estanques-El Vigia resultaron estériles de palinomorfos
(Gaviria & Ricardi 2005, com. personal), por lo que la carencia de mayores datos no
permite una caracterizacion biocronologica precisa para la seccion estudiada, siendo la

informacion aqui presentada de indole preliminar.

Tabla IV. Zonacion palinologica para el Mioceno al sur de la cuenca de Maracaibo (Tomado de

Lorente, 1986).

. . AMBIENTE
EDAD ZONACION SECCION DEPOSITACIONAL
MICCENO Ir er ofade Exic a | X* L anpsas Hsterasin
T METAN9D Vaxrsricolpanit s cz1E L anras’ lugiales
Cicatricositnor.tes
MIOCENO Zona de Intervalo Friata 1X Ambientes costeros a
TEMPRANO Verrutricolporites CT-1X marino someros
Rio Buena Vista®
MIOCENO Zona de Intervalo CT-1X Llanuras aluviales a
TEMPRANO A Psiladiporites — Rio Buena Vista Llanuras costeras
MEDIO Echitricolporites
MIOCENO MEDIO Zona de Intervalo Friata 1X Llanuras aluviales a
Crassoretitriletes Rio Buena Vista Llanuras costeras
MIOCENO MEDIO A Zona de Intervalo Rio Buena Vista Llanuras aluviales a
TARDIO Grimsdalea ambientes marino-
SOmeros
MIOCENO TARDIO Zona de Intervalo CT-1X Llanuras aluviales
Asteraceae Rio Buena Vista
MIOCENO TARDIO Intervalo de Zona CT-1X Llanuras aluviales.

Fenestrites

Rio Buena Vista

Ambientes montanos.

A. Friata 1X: estado Tachira. B. CT-1X: estado Zulia, sur del Lago de Maracaibo.
C. Rio Buena Vista: estado Trujillo.



V.RESULTADOSY DISCUSION
5.1. SISTEMATICA

De los 288 ejemplares fosiles que conforman la coleccion de la Formacion Palmar de
MERC fueron empleados alrededor de 104 impresiones foliares para las descripciones
sistematicas, correspondientes a 60 impresiones y 44 compresiones carbonosas. La
paleoflora fue segregada en 46 morfoespecies, las cuales se asume representan especies,
con base en la arquitectura foliar y el patron de venacion de las diferentes improntas. A
excepcion de un ejemplar atribuido a la division Pteridophyta, las morfoespecies de esta
asociacion fosil  fueron asignadas a la division Magnoliophyta, sub-division
Magnoliophytina, clase Magnoliopsida, Angiospermas Dicotiledoneas, seglin el esquema
de clasificacion de Cronquist (1992). De acuerdo al esquema de clasificacion de la APG
(2003) las morfoespecies encontradas se atribuyen al grupo de las Angiospermas
Eudicotiledoneas (Eudicots) y al grupo Magnoliids. De las 46 morfoespecies descritas, 23
muestran afinidad con elementos modernos, distribuidos en 10 géneros, 8 familias y 9
ordenes (Tabla V). El refta.de las morfoespeci's se.inc uyen comc incartae sedis. También
2 (Bsciioct ladinypresicaes de le qlienol ri ¢orles: o1 der ¢.des ¢nfloc rpos liznidicados y

al fruto de una leguminosa, formas no incluidas en el posterior analisis morfométrico.

Tabla V. Taxones asignados a la paleoflora de la Formacion Palmar.

Grupo Orden Familia Género
Magnoliids Laurales Lauraceae Nectandra Rol. ex Rottb.
Ocotea Aubl.
Persea Mill.
Magnoliales Annonaceae Annona L.
Eudicots Caryophylliales Polygonaceae Coccoloba L.
Malpighiales Clusiaceae ClusiaL.
Malvales
Fabales Fabaceae Machaerium Pers.
Sapindales Anacardiaceae Soondias L.
Ericales Sapotaceae Pouteria Aubl.
Celastrales Aquifoliaceae llex L.
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A continuacidon se presentan las descripciones y asignaciones taxondmicas para las
morfoespecies definidas en este estudio. A excepcion del fragmento asociado a un
pteridofito, las morfoespecies se ordenan por oOrdenes y familias segiin el sistema de
clasificacion de la APG (2003). Para cada taxon se indica el nombre del género y su autor,
el material examinado, su descripcion morfologica y algunos comentarios con relacion a la
afinidad taxondmica con especies modernas y fosiles, en caso de haberse encontrado.
Discusiones adicionales acerca de la distribucion y ecologia de los géneros afines se
encuentran en el apartado 5.4 (Aspectos paleofloristicos y paleoecoldgicos). Cabe
mencionar que el nimero asociado a una morfoespecie no representa ninguna jerarquia o
clasificacion y solo atiende a la enumeracion inicial asignada a los fosiles durante la
segregacion de la tafoflora en diferentes morfotaxa. Es por ello que dicha numeracion no
sigue una secuencia dentro de las descripciones taxondmicas. La descripcion detallada de
cada ejemplar empleado para la definicion de las morfoespecies, su fotografia y contorno
se muestran en el Anexo 2. Fotografias adicionales de los fosiles, detalles de contornos, y
fotografias de algunos ejemplares de herbario utilizados para comparacion, pueden ser
er>olitradas/al fifal/de ed e varfitu o.

£n algunos casos, mas“de ufla morio¢specie fae asigiaad’a un ismo género, v cual
responde a la variabilidad morfolégica que puede observarse a nivel genérico; esto es
apreciado especialmente en las familias Lauraceae y Polygonaceae. En muchos casos, las
morfoespecies fueron descritas con base en un Unico ejemplar.

Tomando en cuenta las caracteristicas foliares de los ejemplares analizados se elabor6
una clave artificial para separar las familias dicotiledoneas afines encontradas en la

tafoflora.

Clave artificial para la determinacién de familias en la tafoflora de la Formacion
Palmar, basada en caracteristicas foliares.

la. Hojas con patréon de venacion pinnado..........oouvvuiiiiiiiiiiiiiiii i eeeieaeee e 2
1b. Hojas con patron de venacion actinodromo. ...........o.eveeeeniininiiniiieannaninn, Malvales
2a. Venacion secundaria NOTOTIA. . . ...ttt ettt ettt et ettt et e er e e e e aeeeeee 3
2b. Venacion secundaria iNCONSPICUA. .. .uuvvtenreenneeanteeiieenneeeneareneennann, CLUSIACEAE
3a. Patron de venacion secundaria broquidodromo...........c.ooviiiiiiiiiiiiiiiii e 4
3b. Patron de venacion secundaria craspedodromo. .........ouvveiiiiiiiiiiie e 6
4a. ATCOS PIOMINENLES ....eeeuvienrieeirieireeieerteeeteesteeeteenteesseessresssaes s nee s .ANACARDIACEAE
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4D. ATCOS NO PIOMINECIEES. ..o uetntt et ettt et et et et et e et e et e entiteeeeae et eneeneenaennas 5

5a. Lamina oblongo-eliptica, base redondeada.. cirireeiieenieeneennn . ANNONACEAE
5b. Lamina obovada hasta orbicular, base redondeada a aguda ............. POLYGONACEAE
6a. Venacion craspedodroma SIMPIE.........cccveeeiiieeiiieeiiienieeciee et 7
6b. Venacion predominantemente eucamptodroma a veces cladodroma........ LAURACEAE
7a. Laminas mesofilas (20-60 cm?), base decurrete.....................oce.... SAPOTACEAE
7b. Laminas entran en la categoria foliar microfila o menor (0.5-23 CIN) e 8
8a. Laminas microfilas (23-6 CM2).....ccccuiiieiieeiiieeeiee ettt et e e e e e e seaee e seaeeesnaeeenes 9
8b. Foliolos simétricos o asimétricos, nanofilos 0 microfilos ..........ccccoevvvvevvennennn. Fabales
9a. Apice acuminado.........ccccccoceeveceeceeeveeieeieeennnnnnnn.... FABACEAE (Machaerium)
9b. Apice emarginado..................ccccoevecececeeieeeeieeeeiieeereeeee. . ,AQUIFOLIACEAE

Division Pteridophyta
Clase Filicopsida
Aff. Blechnaceae
Aff. Blechnum L., Sp. PI. 1077. 1753.
cf. Blechnum betijoquensis Berry
Lamina 1, fotografias A, By C.

Material examinado: MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 77.A-C, MERC/Pal/Akirov 512.1,
MERC/Pal/Akirov 512.2.

e Cripric: Fghiento \ de imn es ones d¢ p nfas/otlongi-el pidas:/ simétiiias, Margen
entero. Dimensiones 4,25 cm de longitud x 1,33 cm de ancho; categoria microfila; area
3,76 cm?; proporcién de 3:1. Apice no preservado. Base simétrica, aguda (67,67°). Patron
de venacion pinnado; vena media de calibre grueso (3,45%); curso recto. Venacion
secundaria de tipo craspedodroma (?), las venas secundarias son débiles, corriendo
perpendiculares a la vena primaria, en direcciéon horizontal, en nimero indefinido, muy

proximas, espaciadas de manera uniforme a una distancia promedio de 0,3 mm.

Discusion

La inclusion de este ejemplar dentro de la division Pteridophyta respondio
principalmente a las caracteristicas de la venacion secundaria. Segiin observaciones de
Akirov (2005, datos sin publicar) sobre el ejemplar MERC/Pal/Akirov 512, las débiles
venas secundarias se anastomosan en el margen como ocurre en algunas especies de los
géneros Pteris y Cyrtomium, sin embargo este caracter es poco evidente, observandose en

el ejemplar MERC/Pal/77.A-C que las venas llegan a tocar el margen. Ese mismo autor,
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acota, que en caso de la venacion ser abierta, entonces podria tratarse de géneros como
Asplenium, Blechnum, Elaphoglossum Diplazium. En todo caso se trata de un sistema de
venas muy comun en dicha division por considerarse primitivo (Akirov 2007, com.
personal).

Comparaciones directas con el ejemplar depositado en el Museo de Historia Natural del
Smithsonian Institution (National Museum of Natural History-NMNH) descrito por Berry
(1921) como Blechnum betijoquensis (Polypodiaceae) para los Andes de Venezuela,
confirma que podria tratarse de la misma entidad taxonomica.

Dentro de las monocotiledoneas, las familias Marantaceae y Araceae (gen. Rodosphata)
muestran una venacion secundaria similar, sin embargo estas tienden a curvarse hacia el
margen, rasgo no observado en el ejemplar fo6sil donde las venas permanecen
perpendiculares a la vena media hasta alcanzar el margen, sin recurvarse. Musaceae y
algunos géneros de Arecaceae presentan venas secundarias con las mismas caracteristicas
pero el tamafio de la lamina varia entre macrofilo a megafilo. Entre las dicotiledoneas,
algunos géneros de Clusiaceaec (Clusia), Sapotaceae y Ochnaceae (Blastomanthus)
prasénar ur Hator de |eriaciorn sinidar es al de'1ay venas se(ur dérias muy ¢anvadas en
coniparacion con 10 ovscivado T lus cje nplaies {0silcs, "adeinas de presentai aqueiios en
muchos casos, laminas con margenes serrados.

Lorente (1986) describe para los sedimentos de la Formacion Palmar restos de esporas
asignadas a la especie Laevigatosporites catahejensis Muller, Di Giacomo et Van Erve,
afin morfologicamente con esporas producidas en la actualidad por el género Blechnum y
por otros taxa de Blechnaceae. También menciona esporas asociadas a los géneros actuales
Pteris y  Acrostichum  (Cingulatisporites  sp.,  Deltoidospora  adriennis,
Polypodiaceoisporites spp.)

Blechnum, posee mas de 50 especies en el neotropico, 25 habitando en Venezuela, 14
en la zona de la Guayana (Smith, 1995). Este género es principalmente herbaceo aunque
algunas especies pueden desarrollar un habito arbdreo, especialmente en ambientes
humedos (Gentry, 1993). Segun Scheihing & Pfefferkorn (1984) Blechnum esta presente en
las zonas inundables del delta superior y zonas de turberas del delta inferior del Delta del

Orinoco.
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Estos ejemplares asignados a la division Pteridophyta, se han excluido de Ia
clasificacion de morfoespecies ya que, segin Wolfe (1993), en la determinacion de los
parametros paleoclimaticos solo se toma en cuenta los datos extraidos de la morfologia

foliar de angiospermas.

Division Magnoliophyta
Clase Magnoliopsida
Grupo Magnoliids
Orden Laurales
Aff. Familia Lauraceae Juss. (1789)

M orfoespecie 10. Lamina 3, fotografia A; Anexo 2, pag. 18,19, 20.
Material examinado: MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 77A-A, MERC/Pal/Gaviria & Ricardi
77A-B, MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 139-A.

Descripcion: Impresiones foliares de una lamina eliptica, obovada, simétrica. Margen
entero. Dimensiones promedio 12 cm de longitud x 3 cm de ancho; categoria microfila-
notofila; area foliar entre 15 y 30 cm?; proporcién 3:1. Apice acuminado, angulo agudo
(32,350-50,820)./ Bdse s noirifa,’ aguda (O(,75°)0 Veraciol prin afia tipo pin‘iadioshvena
meuia ‘de " caliorc dcbii™a nioaeiado” | 1-1,7076);" curso “fecto. Venacion secundaria
eucamptodroma; las venas secundarias divergen en angulos que varian desde 30,41° hasta
81,6°; angulos mas agudo en un lado de la lamina; venas irregularmente espaciadas,
alternas, espaciamiento decreciente hacia la base (0,7-1,6 cm). Venacion terciaria y 6rdenes

superiores no preservados.

M orfoespecie 33. Lamina 4, fotografia A; Anexo 2, pag. 21.

Material examinado: MERC/Pal/Ricardi & Adamo 58-Al.

Descripcién: Impresion de una ldmina en apariencia eliptica, asimétrica. Margen entero.
Longitud parcial de 12,66 cm x 6,89 cm de ancho; categoria mesofila (58,15 sz);
proporcion estimada 3:1. Apice acuminado, dngulo agudo (57,78°). Base no preservada por
fractura de la muestra. Patron de venacion pinnado; vena media de calibre grueso (2,27%);
curso levemente recurvado. Venacion secundaria cladodroma; angulo de divergencia de las
venas secundarias 50°, mas agudo hacia la base; las venas se bifurcan antes de llegar al

margen a una distancia variable entre 1,5 y 2 cm; venas alternas, espaciadas uniformemente
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(~1,7 cm). Venacion terciaria opuesto-percurrente; curso recto; patron reticulado ortogonal;
angulo con respecto a la vena primaria obtuso (108,39°). Venacion de cuarta categoria

opuesto-percurrente, curso ortogonal a la vena primaria.

Aff. Nectandra Rol. ex Rottb., Acta Lit. Univ. Hafn. 1; 279 1778, nom. cons.

M orfoespecie 6. Lamina 4, fotografia D; Anexo 2, pag. 22.

Material examinado: MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 87.2-C.

Descripcion: Compresion de una ladmina con aspecto eliptico, simétrica. Margen entero.
Longitud de la porcién preservada 3,97 cm x 2,61 cm de ancho, area foliar 6,9 cm?’;
categoria microfila; proporcion estimada 3:1. Apice no preservado. Base asimétrica, aguda,
formando un angulo de 58,27°. Patron de venacion pinnado; vena media de calibre grueso
(2,06%); curso de la vena recto. Venacion secundaria camptodroma; por el arqueamiento
de las venas se asume una tendencia de curvatura hacia el apice, como en la venacion
eucamptodroma; venas secundarias divergen en angulos variables entre 33,97° y 40,44°,
angulos mas agudos hacia la base; venas opuestas con espaciamiento uniforme (~1 cm).

Vingclor de rding’s surp srigres i f reber acor.

M orfoespecie 29. Anexo 2, pag. 23, 24.
Material examinado: MERC/Pal/Odreman, Gaviria & Ricardi 176.1-A, MERC/Pal/
Odreman, Gaviria & Ricardi 176.2.

Descripcion: Compresiones de una lamina eliptica. Margen entero. Peciolo marginal,
normal, de 0,98 cm de largo x 0,21 cm de ancho. Dimensiones de la lamina en su porcion
preservada 10,36 cm de longitud x 4,21 cm de ancho; categoria notofila (25,55 sz);
proporcion 2,5:1. Apice no preservado. Base redondeada, dngulo agudo (83,58°). Patrén de
venacion pinnado; vena media de calibre moderado a grueso (1,44-2,18%); curso
ligeramente recurvado. Patron de venacion secundaria con tendencia a eucamptodromo;
venas secundarias divergiendo en angulos variables entre 35,58° y 68,56°, dngulo mas
agudo en el hemilimbo derecho; venas sub-opuestas hacia la base hasta alternas en la zona
media y apical; espaciamiento de las venas aumentando hacia el dpice. Venacion terciaria
opuesto-alterno percurrente; venas de curso sinuoso, fuertes; angulo con relacion a la vena

primaria obtuso (113,14-128,78°), variable inconsistentemente a lo largo de la lamina,
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menos obtuso hacia la zona marginal de ambos hemilimbos. Venacion de cuarta categoria

opuesto-alterno-percurrente; venas delgadas con curso ortogonal.

M orfoespecie 40. Lamina 3, fotografia B; Anexo 2, fig.25.
Material examinado: MERC/Pal/Ricardi & Adamo 59.2-A, MERC/Pal/Ricardi & Adamo
59.1.
Descripcion: Impresion de una lamina oblonga-lorada, asimétrica. Margen entero.
Dimensiones 8,16 cm de largo x 1,3 cm de ancho; categoria microfila, area foliar 7,07 sz;
proporcion de la [dmina 6:1. Margenes paralelos a lo largo de todo el limbo, exceptuando la
region apical y basal. Apice agudo (34,49°). Base asimétrica, cuneada, angulo agudo
(28,92°). Patron de venacion primaria pinnado: vena media de calibre grueso (3,84%) en la
region intercostal de la ldmina adelgazando hacia el 4pice; curso recto a ligeramente
sinuoso. Patron de venacidon secundaria craspedodroma simple, con tendencia a
eucamptodromo. Numero de venas preservadas 14, distribuidas en 7 pares. Venas
secundarias emergen en angulo agudo (41,98° y 65,04°), menor en uno de los hemilimbos;
curso de las venas rectop espaciamiento uniforme (0,8pcm); dispasicion subopuestas hacia
17 "hiasc Hesande falser hilte nas (lissa meat{. Vematid ter:iat al yeord g0s LUDE iGres No
preservados.

Aff. Ocotea Aubl. Pl. Gui. I1. 780. t. 310. 1775.

M orfoespecie 16. Lamina 3, fotografia D; Anexo 2, pag. 26.
Material examinado: MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 87.2-D.

Descripcion: Compresion de una lamina eliptica, asimétrica. Margen entero. Dimensiones
5,94 cm de largo x 3,57 cm de ancho; categoria microfila (14,13 ¢cm?); proporcién 1,5:1.
Apice ausente. Base redondeada-truncada, angulo obtuso (99,11°). Patrén de venacion
pinnado; vena media de calibre moderado (1,62%); curso de la vena recto. Venacion
secundaria craspedodroma simple. Numero de venas 17, distribuidas en 8 pares alternos.
Las dos primeras venas secundarias parten de la vena primaria formando un angulo de casi
90°, luego el angulo se agudiza hacia la zona apical variando desde 72,75° hasta alcanzar
40° las venas secundarias se arquean hacia el apice a partir del tercer par. Espaciamiento
entre las venas secundarias regular (0,8 cm), més cercano hacia la base (0,3). Venacion

terciaria alterno percurrente; curso de las venas sinuoso; relacion angular con la vena
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primaria de 117,3°, perpendicular a las venas secundarias, angulos constantes a lo largo de

la lamina.

M orfoespecie 22. Lamina 3, fotografia C; Anexo 2, pag. 27.

Material examinado: MERC/Pal/Odreman, Gaviria & Ricardi 173.1.

Descripcion: Compresion carbonosa de una hoja con cuticula preservada. Lamina simple,
eliptico-estrecha, simétrica. Margen entero. Longitud de la porcion preservada 10,56 cm x
3,57 cm de ancho; categoria notofila (25,13 c¢cm?); proporcion 4:1. Apice acuminado
formando un angulo de 43,54°. Base no preservada. Patron de venacidn pinnado; calibre de
la vena media débil (0,98%), curso recto. Venacion secundaria inapreciable, sin embargo se
observa el angulo de insercion de las venas secundarias variable entre 41,02° y 64,89°.

Venacion de érdenes superiores no preservados.

Aff. Persea Mill., Gard. Dict. Abr. ed. 4. 1754.
Cf. Persea coriaceae Engelhardt, Abh. Senck. naturf. Gesell. 19: 26, 1985.

M orfoespecie 20. Lamina 4, fotografia C; Anexo 2, pag. 28-30.

Moteaal foxdriin.dd: MURE/Far sdvidiay Ricirdl & 4 dam) 69-\, M ERC/Pal Ricardi &
£[dmo {27 -BUMERC/Eal/Odzep a1, \iay 111 ¢z Liciro 120.B

Descripcion: Impresion y compresiones foliares. Lamina eliptica, simétrica. Margen entero.
Dimensiones de la porcion preservada 8,83-11,28 cm de largo x 2,85-4,92 cm de ancho;
categoria notofila-mesofila (20,42-36,99 cm?); proporciéon 2,5-3,5:1. Apice acuminado
formando un angulo entre 50-60°. Base no preservada. Patron de venacion pinnado; vena
media de calibre moderado a grueso (1,5-2%); curso de la vena recto. Venacion secundaria
eucamptodroma; angulo de divergencia de las venas secundarias irregular a lo largo de la
ldmina variando entre 36,09° y 70,51°; venas alternas con un espaciamiento irregular;
venas intersecundarias débiles. Venacion terciaria opuesto-alterno percurrente; curso de las
venas terciarias recto; cercanas (distancia menor a 0,5 cm), venas divergiendo en angulo
obtuso con respecto a la vena primaria (120,33°). Rangos superiores de venacion no

preservados.
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Discusion

Ocho morfoespecies dentro de la tafoflora en estudio se consideraron afines
morfologicamente con elementos de la familia Lauraceae. Segun Gentry (1993) y van der
Werff & Rohwer (1999) la familia Lauraceae resulta relativamente facil de diferenciar en
especimenes modernos a partir de caracteres vegetativos como olor, filotaxis y
ramificacion. Una diferenciacion con base en la morfologia foliar resulta mas complicada
ya que las hojas presentan el arquetipo de la morfologia foliar en los bosques lluviosos
caracterizado por laminas elipticas, dpice acuminado, base cuneada/decurrente, tamafio
mediano (categoria mesofila) y margen entero (Gentry op. cit.). Sin embargo, Hickey &
Wolfe (1975) proponen como rasgos caracteristicos de las lauraceas las laminas simples,
glabras, un patrén de venacién pinnado con venas secundarias formando un patréon
broquidodromo débil, formato eliptico, margen entero y textura papirdcea.

Con respecto a la ubicacion de especies fosiles dentro de la familia Lauraceae, Pole
(1993) y Hill (1986) destacan la importancia del uso del 6rgano-género Lauraphyllum
Goeppert 1853, para todas aquellas impresiones foliares fosiles de margen entero, cuya
alrtdnjdal folicr Lorfirm sy on adidn ¢enr¢ d€ 10 familia LatraCea:. Sinh embaryo, el
mismo "Poie (up.” cit)) "sthala™que nG sicmpre™Ts ielesatia ia uUiliizacion de“rasgos
anatdmicos para la ubicacion de especimenes en ciertos géneros de lauraceas pese a que en
muchos casos el patron de venacion parece atravesar los limites taxondmicos aceptados.
Pole observo en bosques modernos de Australia y Papua Nueva Guinea, que la arquitectura
foliar caracterizada por un margen entero, venacion eucamptodroma o “extrenodroma”, y
una venacion subsiguiente percurrente y bien notoria, parece estar limitado a elementos de
la familia Lauraceae. De esta forma, dicho autor asocia impresiones foliares a la familia
Lauraceae de una flora miocénica de Nueva Zelanda con base en el margen entero,
nerviacion eucamptodroma, una nervadura de tercer orden fuertemente percurrente, areolas
isodiamétricas, estomas del tipo hipostomaticos y paraciticos, y escamas cuticulares.

Por su parte, Teodoridis (2003) asigna algunas impresiones foliares del Mioceno de la
Republica Checa al género Laurophyllum proponiendo dos morfotipos que podrian
corresponder con la familia Lauraceae: un primer morfotipo con hojas oblongo-elipticas,
apice atenuado, base cuneada, peciolo grueso; y un segundo morfotipo relativo a formas

foliares amplio eliptico-ovadas con una base cuneada igualmente amplia.
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La dificultad en la separacion de géneros dentro de las Lauraceae ha sido ampliamente
discutida (Bernardi, 1962; Gentry, 1993), sin embargo una breve revision morfologica
realizada con base en ejemplares del herbario MER, la obra de Bernardi (1962) y la
consulta de algunos ejemplares de herbario en linea, parece indicar que dicha
diferenciacion es posible basandose especialmente en las caracteristicas de la venacion,
cuando esta se analiza en detalle. A partir de dichas observaciones se encontrd que los
géneros Persea, Aniba, y Nectandra presentan un arqueamiento marcado de las venas
secundarias en sentido acropeto desde la base de la lamina, formando el caracteristico
patrén eucamptodromo y un nimero bajo de pares de venas secundarias (entre cuatro a seis
pares). Adicionalmente, Gentry (1993) comenta que en Nectandra las venas terciarias son
mas prominentes que en otros géneros de lauraceas.

Por su parte, Ocotea posee algunos taxa ovados a obovados, ademés la base de la
lamina puede llegar a ser obtusa-truncada, formas no comunes en Persea o Nectandra. Un
rasgo caracteristico en Ocotea parece ser una mayor densidad de venas secundarias (entre 8
a 10 pares), un patron craspedodromo a broquidodromo débil, y un arqueamiento de las
viaal ted inficrid, nias p dnancial o hglia la z¢na'ap'cil de [a 1im ind. £'n algunisiCatos, la
uisposicion de ias ‘vends ‘s€Cundaarias en dl Junas'especics de SCutea parcecria corresponder
a la observada en ejemplares de Trichanthera sp. (Acanthaceac), siendo muy distanciadas
en esta Ultima familia y formando un patron broquidodromo. También es en el género
Ocotea donde se observa un mayor numero de especies con laminas lanceoladas (ej.
Ocotea guianensis), con una venacion secundaria inconspicua, rasgo observado en la
Morfoespecie 22.

Otra caracteristica llamativa en Ocotea es la perpendicularidad de las venas secundarias
basales, rasgo que también se observa en Anacardiacae (Anarcardium, Svintonia, Tapirira)
y Dilleniaceae (Davilla). El ejemplar MERC/Pal/87.2-D (Morfoespecie 16) parece afin a la
especie moderna Davilla kunthii St.Hill (Dilleniaceae) y a la especie fosil Davilla destituta
Duarte descrita para el Mioceno de Brasil (Duarte, 2004), sin embargo un mayor
distanciamiento entre las venas secundarias y el arqueamiento hacia la region apical en el
ejemplar, caracteristica no presente en los géneros mencionados anteriormente, permitio
asociar morfoldgicamente esta morfoespecie al género Ocotea, siendo especialmente muy

semejante a la especie actual Ocotea macropoda.
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Particularmente la Morfoespecie 40 presenta algunas analogias con Nectandra sp.
descrita por Franco-Delgado & Bernardes-de-Oliveira (2004), para el Paledgeno de Brasil,
especificamente en cuanto a la forma de la lamina y proporciones, ya que dicho autor
describe un tipo de venacion broquidodromo, no observado en nuestro ejemplar fosil. Berry
(1937¢) menciona el género Nectandra para el Mioceno en Norte América y Trinidad
(Berry, 1925a).

Comparaciones realizadas con la impronta ilustrada por Berry (1936a) e identificada
como Persea coriaceae Engelhard para el Terciario de Colombia, conlleva a ubicar la
Morfoespecie 20 bajo este taxon, y también por su analogia morfoldgica foliar con algunas
especies modernas vistas en MER y descritas en Bernardi (1962) (ej. Persea hexanthera,
Persea ferruginea). Especificamente el arqueamiento de las venas secundarias en sentido
acropeto conformando un patréon de venacidn tipo caspedodromo-eucamptodromo sugiere
una correspondencia con este género. Formas asociadas a Persea también han sido
reportadas por Berry (1936b) para los estados Falcon y Zulia, sin embargo no se tiene el
registro grafico de ellos para su verificacion y comparacion con nuestros ejemplares.

Por Uitirag, A1 fjemp tary MED C PAVi 7€ 1 Af(vior oespeci: 195 sy podrial cons derar
morfolégicameiite analogy” con™Cr especitnen puviicado por Tole' (1995) ‘Conmo Lauraceae
sp. B-Parataxon MANU-3 (ver Pole, 1993, figura 5), especificamente similares en el
espesor y desarrollo de la vena media, el arqueamiento de las venas secundarias y la
percurrencia y notoriedad de las venas terciarias.

La familia Lauraceae posee unas 2.500 especies distribuidas en la region tropical y
subtropical, llegando a las zonas templadas de ambos hemisferios. Muchos de los géneros
representan importantes componentes en las selvas tropicales lluviosas tanto del
paleotropico como del neotropico (Ricardi, 1992). Hasta 1990 se conocian para Venezuela
alrededor de 12 géneros y 200 unas especies (Ricardi, 1992). Ocotea y Nectandra son los
géneros con mayores representantes para la region neotropical, siendo Ocotea comun en la
Amazonia y Nectandra en Centro América y los Andes; Persea es mayormente montana

con hojas bien coridceas (Gentry, 1993).

Orden Magnoliales
Aff. Annonaceae Juss. (1789)
Aff. Annona L., Sp. Pl. 536. 1753.
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M orfoespecie 26. Lamina 2, fotografia A; Anexo 2, pag. 10-12.

Material examinado: MERC/Pal/Odreman, Gaviria & Ricardi 169.2, MERC/Pal/Gaviria,
Ricardi & Wijninga 198, MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 97-B.

Descripcion: Impresiones y compresiones carbonosas de una lamina eliptica, asimétrica.
Margen entero. Peciolo marginal, longitud 0,3 cm de largo, espesor de 0,12 cm. Dimension
maxima 8,73 cm x 4,31 cm de ancho; categoria notofila (23,04 sz); proporcion estimada
2:1. Apice no preservado. Base asimétrica, angulo agudo (82°-95°). Patron de venacion
pinnado; vena media de calibre débil (~1,5%); curso recto. Venacion secundaria
broquidodroma débil; &ngulo de divergencia de las venas secundarias variable entre 51,61°
y 72,56° mas agudo hacia un lado de la lamina; preservados 11 pares de venas dispuestas
de manera alterna; el espaciamiento entre las venas varia a lo largo de la 1amina entre 0,7
cm y 1 cm. Venas intersecundarias débiles, simples, opuestas y alternas. En la base de la
lamina se observan dos venitas de igual calibre que las venas secundarias pero con longitud
menor, sin prolongarse hacia el margen. Venacion terciaria aleatoriamente reticulada;
patron reticulado ortogonal; é&ngulo com grespectq a la wena primaria variando
un.consistentemeiiz/desd: la tase hiica 11 7ora apival angalos (esdelagudos/(33% nasta
obtusos (+100°); curso de las venas“eurvo. Venacion de cuarto orden con un patron

reticulado-aleatorio, las areolas tetragonales, isomorfas (0 >1 mm).

M orfoespecie 27. Anexo 2, pag. 13.

Material examinado: MERC/Pal/Ricardi & Adamo 30-A, MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 97-
C.

Descripcion: Impresion de una lamina oblonga, asimétrica. Margen entero. Dimensiones
8,83 cm de largo x 4,42 cm de ancho, categoria notofila (26,01 sz); proporcion estimada
2,5:1. Apice no preservado. Base redondeada, angulo agudo (78-85°). Patrén de venacion
pinnado; vena media de calibre débil a grueso (0,97-2,05%); curso recto. Venacion
secundaria broquidodroma débil; venas secundarias divergiendo en angulos que varian
entre 44,88° y 76,59°, mas agudo hacia un lado de la 1amina; venas alternas, espaciamiento
variable a lo largo de la lamina, aumentando hacia el apice desde 0,6 cm en la porcion
basal hasta 1,7 cm en la porcion apical. Venacion terciaria parcialmente preservada; patron

reticulado formando poligonos de tamafo variable; angulo de insercion de las venas
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terciarias variando inconsistentemente a lo largo de la ldmina tendiendo a obtuso (145°);

venas de curso sinuoso. Areolas pobremente desarrolladas.

Discusion

La inclusion de estos ejemplares dentro de la familia Annonaceae responde a la
morfologia general atribuida a esta familia como lo son una lamina eliptica a oblonga,
porcién basal redondeada, venacion secundaria broquidodroma no muy prominente, y
venacion terciaria inconspicua (Rainer, 1995; Gentry, 1993). Entre los géneros que
presentan este patron foliar Annona L. parece afin a las improntas foliares, especialmente
Annona sericea, Anona glabra y Annona montana (Lamina 2, fotografia B). Franco-
Delgado & Bernardes-de-Oliveira (2004), quienes describen Annona sp. en una formaciéon
del Eoceno-Oligoceno al suroeste de Brasil, destacan el tipico patrén pinnado
broquidodromo y hojas de categoria mesofila en especies del género Annona.

Annona L. fue referido por Berry (1921, 1936) para el Mioceno en la localidad de
Betijoque, estado Trujillo. El ejemplar atribuido a Annona sphaerocar poides Berry muestra
cdirgspordelicialori los| Zathefere s Tolards [lei critos p: ra esta 1ariilla, hasgo ng obscrvado
en el “gjemplar “ideiitiiicado “por” diChd "autorCoino’ AMIONA “guppyl Berry;” cuyo
fracturamiento no permite hacer comparaciones con las muestras aqui estudiadas. Una
diferencia especifica entre esos ejemplares y los descritos en este trabajo lo conforma la
base de la lamina, la cual es cuneada y estrictamente aguda segin las observaciones
realizadas sobre los ejemplares tipo. En el ejemplar MERC/Pal/198 se observaron rasgos
de herbivoria (también mencionados por Berry [1921] para Annona).

Lorente (1986) en su trabajo sobre palinologia del Terciario para Venezuela asocia el
morfotaxa Proxarpetites tertiaria con Crematosperma novogranatense Fries, de la familia
Annonaceae.

Las Annonaceae poseen una distribucion pantropical, estando su mayor concentracion
en el paleotropico. Para Venezuela se conocen 26 géneros y unas 150 especies (Ricardi,
1992). El género Annona cuenta con mas de 12 especies neotropicales (Gentry, 1993).
Franco-Delgado & Bernardes-de-Oliveira (2004), mencionaron la heterofilia en algunas
especies actuales de Annona, la cual se manifiesta en una marcada diferenciacion entre las

hojas mesofilas y microfilas: las mesofilas son de formato eliptico estrecho a oblongo, con
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patron de venacion pinnado, broquidodromo, mientras que las microfilas poseen una forma
eliptico-obovada y un patrén de venacion actinodromo. Algunas especies dentro de este
género presentan tricomas sobre la lamina foliar, rasgo que no fue posible confirmar en el

fosil.

Grupo Eudicots
Orden Caryophyllales
Aff. Familia Polygonaceae Juss (1789)
Aff. Coccoloba P. Browneex L. Syst. Nat. ed. 10, 1007, 1367. 1759, nom. cons.

M orfoespecie 15. Lamina 4, fotografia D; Anexo 2, pag. 31.

Material examinado: MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 91.A (positivo), MERC/Pal/Gaviria &
Ricardi 91.B-A (negativo).

Descripciéon: Impresion y contraimpresion de una ldmina orbicular, asimétrica. Margen
entero. Dimensiones 2,67 cm de largo x 2,86 cm de ancho; categoria microfila, 4rea foliar 5
cm’; proporcion 1:1. Apice no preservado. Base redondeada? (126,89°). Patréon de
venacion pinnado; vena media recurvada manteniendo un espesor grueso y constante a lo
laigg e lia ijal (2099% © Vefac dr géctacar a Cravpedodrmi <indples 3 pargs e wenas
secundarias opuesias Giverglendo en angu os que varian entreo4,78°y 79,382°, mas agudos
en un lado de la lamina; espaciamiento entre las venas uniforme (0,3 cm); las venas no
llegan al margen. Se observan dos venas secundarias que parten muy cerca de la base, sin
alcanzar la misma longitud que las venas superiores. Venas intersecundarias presentes,

fuertes. Venacion terciaria en apariencia opuesto-percurrente.

M orfoespecie 30. Lamina 5, fotografia A; Anexo 2, pag. 32.

Material examinado: MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 88, MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 131.
Descripcion: Impresion foliar de una hoja obovada, simétrica. Margen entero. Longitud
19,89 cm x 13,49 cm de ancho; categoria macrofila (178,87 cm?); proporcion 1,5:1. Apice
y base no preservados. Patrén de venacion pinnado; vena media de calibre moderado
(1,79%), muy prominente; curso ligeramente arqueado. Venacion secundaria
broquidodroma débil; angulo de insercion variable entre 60,24° y 82,82°; dngulo mas
agudo en uno de los hemilimbos; nimero de venas preservadas 22, distribuidas en 10 pares

alternos, uniformemente espaciadas (~2 cm), mas cercanas hacia la base de la lamina (~1,5
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cm). Venacidn terciaria variable entre opuesto y alterno percurrente; venas de curso
sinuoso; patron reticulado de manera aleatoria; espaciamiento entre las venas mas o menos
distante (0,71 cm); relacion angular con la vena primaria obtuso (~152,28°), angulo
variable uniformemente a lo largo de la lamina. Venacion de cuarta categoria reticulada-
poligonal; venas de curso aleatorio. Areolas de desarrollo perfecto, de arreglo aleatorio,

tetra a pentagonales, de tamafio promedio grandes (¢ 2-3 mm).

Discusion

Para el norte de Suramérica apenas se ha citado un registro fosil de la familia
Polygonaceae, probablemente por el hecho de ser una familia cuyos géneros se concentran
en las zonas templadas del hemisferio norte (Aymard & Howard, 2004; Ricardi, 1992).
Berry (1935) describe la especie Coccolobis preuvifera en el Nedgeno de Brasil, la cual
también menciona para Norte América (Berry, 1937c), sefalando como caracteres
diagndsticos una lamina orbicular a eliptica, una vena primaria y secundarias prominentes,
y textura coriacea.

Enny st cisol la foimp ¢roicularaclallainifia ¢n a Mdrfo 2soelie 15 parmite’que este
10811 sea comparable €n suestraCiuta 2€n 2ral Con~digunas espevics Gl género Coceuloba.
En particular, Coccoloba uvifera y Coccoloba dugandiana poseen laminas orbiculares muy
similares a la observada en la impronta f6sil aunque difieren en sus mayores dimensiones y
en la venacion secundaria la cual tiende a ser broquidodroma, a diferencia de la impronta
(MERC/Pal/91.A) donde parece ser craspedodroma. Algunos géneros en la familia
Chrysobalanaceae (Chrysobalanus, Licania) y Clusiaceae (Clusia sp.) también muestran
una orbicularidad de sus hojas bien marcada y similar a la muestra fosil en dimensiones y
forma, sin embargo el patron de venacion secundaria, distanciamiento y disposicion de las
venas difiere considerablemente de éste. Formas similares a la observada en estas
improntas fueron descritas por Wijninga (1996) en sedimentos del Neogeno de la planicie
de Bogota (T259, pag. 211 y 355) donde el autor solo reconoce la afinidad taxonémica con
Dicotyledonae.

Por su parte, el ejemplar MERC/Pal/88, el cual constituye la impronta de mayor tamafio
dentro de la coleccion de fosiles, fue asociado al mismo género Coccoloba el cual tiene

representantes, especificamente reportados para la flora de la Guayana, cuya configuracion
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foliar permite establecer cierta correspondencia morfologica. Caracteristicas relativas a
dimensiones, forma, textura (coridcea principalmente) y patrén de venacion de la impronta
foliar parecen afines a las especies modernas Coccoloba ascendens, C. spruceana, C
gymnorrhachis. Lamentablemente la pérdida de informacion por la ausencia del apice y la
base en el fosil no permite hacer una aseveracion concreta acerca de la relacion
morfolégica entre ambas hojas, moderna y fosil. Este ejemplar muestra una impresion
cauliforme sobrepuesta a la impresion de la lamina foliar.

La familia Polygonaceae esta conformada por unos 45 géneros y 1000 especies; 8
géneros y 60 especies presentes en Venezuela, 6 géneros y 45 especies presentes en la flora
de la Guayana (Aymard & Howard, 1995). Unas 41 especies de Coccoloba estan presentes
en el pais, introducidas o nativas. Pueden ocupar una gran variedad de ecosistemas:
bosques de galerias, siempreverdes, bosques montanos, limites de sabanas y bosques
semideciduos desde unos pocos metros sobre el nivel del mar hasta unos 1000 metros

(Aymard & Howard, op. cit).

CraentMaignicles
AfiEenliaCusiazete lirdl (133f)
Aff. Clusie=L ., Sp. PI. 509. 1753.

Morfoespecie 1. Lamina 5, fotografia B, C; Anexo 2, fig. 15-17.

Material examinado: MERC/Pal/Ricardi & Adamo 43-B, MERC/Pal/Gaviria, Ricardi &
Adamo 69-B, MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 97-D.

Descripcion: Fragmentos de impresiones foliares. Lamina obovada, con tendencia a
espatulada; asimétrica. Margen entero. Dimensiones 4,35 cm de longitud y 3,44 cm de
ancho; categoria microfila; area 9,54 cm’; proporcion 2:1. Apice no preservado. Base
asimétrica, con un angulo méaximo de 83,73° y minimo de 63.40°. Patron de venacion
pinnado; vena media de calibre grueso a masivo (2,78-5,41%), mas ancha en la base y
adelgazandose hacia la zona distal; curso recto a ligeramente curvo. Venacion secundaria
craspedodroma simple aunque inconspicua; venas opuestas divergiendo en angulos que
varian entre 35,81° y 79,89°, angulos mdas agudos hacia la base. Venacién terciaria y

ordenes superiores no preservados.
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Discusion

Algunas especies de familias pertenecientes a los ordenes Theales (Clusiaceae,
Ochnaceae, Theaceae), Geraniales (Linaceae) y Ebenales (Sapotaceae, género Micropholis)
presentan caracteristicas morfologicas foliares muy similares en cuanto al aspecto de la
venacion secundaria. Esta es regularmente inconspicua, llegando a ser hifodroma en
muchos casos, con el desarrollo de una vena media prominente y un peciolo grueso
prolongandose hacia la lamina, tal y como se evidencia en la Morfoespecie 1. Un margen
crenado o serrado en la mayoria de los géneros de la familia Linaceae y Theaceae y una
base marcadamente asimétrica en esta ultima (Gentry, 1993) condujo a descartar una
posible relacion taxondmica con las improntas fosiles.

Muchas de las especies en Clusiaceae presentan una venacion secundaria caracterizada
por un numero elevado de venas secundarias que corren muy cercanas y paralelas entre si,
perpendiculares a la vena media, aunque especificamente en el género Clusia la venacion
secundaria tiende a ser poco notoria (Ulloa & Jergensen, 1993). De esta manera los
ejemplares agrupados en la Morfoespecie 1 presentan gran analogia con Clusia criuva
Cimbs,/esteci¢ .cdmur ‘et 14 vi g taCioh [ipo frestit ga” n 31asil (Coute, & Loideiro,
2005), Cuya huja“presenia la™tipica 10rna ac ¢spatula. NG "obstaiite, 10s ‘especiinenes
MERC/Pal/43-B, y MERC/Pal/97-D muestran lo que podria considerarse la base de unos
nervios secundarios con una muy mala preservacion, tornandose muy dificil apreciar la
identificacion de estas venas con respecto a la vena central.

Berry (1925a) asocia impresiones foliares a Clusia vera Hollick provenientes de una
localidad en la isla Trinidad (Mioceno?), siendo dichas impresiones de mayores
dimensiones (longitud: 10-20 cm, ancho: 8-13 cm) que las descritas para la Formacion
Palmar y con una alta densidad de venas secundarias prominentes. Lorente (1986) resena la
especie polen Pachydermites diederixi en los sedimentos de la Formacion Palmar, y la
asocia taxonomicamente con Symphonia globulifera de la familia Clusiaceae.

Cabe destacar que esta morfoespecie se encuentra preservada en diferentes litologias,
tanto de grano fino como de grano grueso, preservando la cuticula especificamente en las
lutitas. La familia Clusiaceae tiene una amplia distribucion en el tropico y en las zonas
templadas. En Venezuela estan presentes unos 23 géneros y 140 especies, siendo Clusia el

género mayor representado.
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Orden Fabales

M orfoespecie 38. Lamina 7, fotografia C; Anexo 2. pag. 35.

Material examinado: MERC/Pal/Gonzalez 210, MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 163-B,
MERC/Pal/Ricardi & Adamo 30-D.

Descripcion: Impresiones de foliolos oblongo-obovados, asimétricos. Margen entero,
sésiles. Longitud 1,13 -0,91 cm x 0.53 cm de ancho; categoria nanofila (0,35 sz);
proporcién 2:1. Apice redondeado, ligeramente mucronado, formando un angulo de ~80°.
Base simétrica, redondeada (~80°). Patrén de venacidon primaria pinnado; vena media de
calibre grueso a masivo (2,59-5,19%); curso recto. Venacion de rangos superiores no

preservados.

M orfoespecie 39. Lamina 7, fotografia A y B; Anexo 2. pag. 34.
Material examinado: MERC/Pal/Gonzalez & Laya 214, MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 130.

Descripcion: Impresiones y compresiones carbonosas de un foliolo obovado, asimétrico.
Maorgea Latrh. Difaens dnusfval adles thate 2,62-4,11 e d¢ hrgo « 1,32-1.77 ¢ de
ancio; catcgoria mictofila; area”2,5-4,64 Clﬂz, proporcién o ia hariina 2:1."Bascraguda,
asimétrica, formando un angulo de 66,25°. Apice agudo (69°), mucronado. Venacidén
primaria pinnada, vena media de calibre moderado (1,5%); ligeramente engrosada hacia la
base, curso curvo. Patron de venacion secundaria craspedodroma simple; angulo de
insercion de las venas secundarias variable entre 35,91° y 76,21°, més agudo en uno de los
hemilimbos; curso curvo; venas ligeramente concavas hacia el apice. Venacion terciaria y
ordenes superiores no preservados.

Aff. Familia Fabaceae Lindl. (1836)

Aff. Machaerium Pers., Syn. Pl. 2: 276. 1807, nom. cons.

Morfoespecie 13. Lamina 7, fotografia D; Anexo 2. pag. 36-38.
Material examinado: MERC/Pal/Ricardi & Adamo 30-C, MERC/Pal/Odreman, Gaviria &
Ricardi 126, MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 102.

Descripcién: Compresiones ¢ impresiones de laminas ovadas, simétricas. Margen entero.

Longitud entre 5,09 a 11,11 cm x 1,51 a 3,18 cm de ancho; categoria microfila hasta

71



notofila; area foliar entre 5,86-23,55 cm’; proporcion 2,5-4:1. Apice acuminado, angulo
40°. Base de aguda a redondeada con angulo variable de 40,41° hasta 74,5°. Patron de
venacion pinnado, vena media de calibre moderado (1,60%); curso recto. Venacion
secundaria craspedodroma simple; angulo de divergencia variable entre 38,01° a 68,85°;
venas espaciadas uniformemente. Venas intersecundarias presentes. Venacion terciaria
poligonal-reticulada; curso de las venas sinuoso; cercanas (1-2 mm); angulo de insercion en

promedio de 132,7° variando inconsistentemente a lo largo de la ldmina.

Discusion

La preservacion aislada de los foliolos descritos en las morfoespecies 38 y 39 no
permite precisar con exactitud la especie actual correlativa debido a que los detalles
morfolégicos y de venacion son insuficientes para establecer relacion alguna.
Adicionalmente, estas morfoespecies presentan similitudes con muchas de las especies del
orden Fabales. Especialmente, la asimetria observada en los ejemplares incluidos en la
Morfoespecie 38 permite interpretar estos especimenes como foliolos de una hoja
comy uzsic. Gintuy (19917 aesface cHnfo tac a: 16s varacter s v2g stéiivds mis imboriantes
para reconucer un' elementd cotiespondic ite argrapo de'la ©Cguminssas, la ocurrciicia de
un peciolulo completamente cilindrico y pulvinado, rasgo no preservado en los fosiles
estudiados.

Estas morfoespecies se encuentran preservadas tanto en las areniscas de grano fino
como en las lutitas, preservando restos de cuticulas en estas ultimas.

Con respecto a la Morfoespecie 13, asociada al género Machaerium, esta se encontrod
afin morfologicamente a la especie Macherium cultratum Pittier (Lamina 7, fotografia e).
Cinco especies de Machaerium aparecen en el bosque submontano que se desarrolla en la
actualidad en el area de estudio: Machaerium aculeatum, Machaerium cultratum,
Machaerium rectipes, Machaerium robiniaefoliumy Machaerium tovarense.

Lorente (1986) reporta en la Formacion Palmar la ocurrencia de polen afin a las
especies actuales Caesalpinia bonduc, Caesalpinia coriaria, Crudia sp., Anthonota sp. y
Acacia sp. de las familias Caesalpiniaceae, Fabaceae, y Mimosaceae (Striatricolpites

catatumbus, Margocol porites vanwijhei).
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Igualmente, algunos impresiones foliares e impresiones de semillas descritas por Berry
para el norte de Suramérica (Venezuela: Berry, 1920; 1921; 1936b; Brasil: Berry, 1935;
Trinidad: Berry, 1925a) las incluye en las familias de las leguminosas: Venezuela: Cassia
longifolia, Cassia zuliana, Cassia sp., Leguminosites entadaformis, Leguminosites
venezuelensis, Leguminous pod, Sophora manara, Sophora salvadorana, Entada boweni e
Inga sp.; Brasil: Caesalpinia echinatiformis, Cassia adumbrata, Cassia fonsecana, Cassia
otustafolia, Mimosa calodendrum, Shizolobium excelsum, Triptolrmaea tertiaria; Trinidad:
Pithecol obium tenuifolium, Inga kugleri, Cassia longifolia, Cassia leptocarpoides, Cassia
kugleri, Cassia zuliana, Cassia sipariensis, Canavalia miocenica, Leguminosites silvensis,
Leguminosites canavaliformis y Leguminosites trinitensis.

Existen registros fosiles, principalmente de polen, que sefialan el primer registro del
orden Fabales para el Cretacico tardio (Ricardi, 1992). Polhil et al. (1981) consideran que
las leguminosas estuvieron bien establecidas para el Eoceno a través del registro de algunos
organos dispersos como hojas, caules y semillas. El grupo de las Leguminosae, dividido en
tres subfamilias, comprende uno 650 géneros y unas 18000 especies (Polhil et al. op.cit),
si.ndourn ¢elat ghupos ‘misGraad ssfaeiar z1Hsperinal, cor ura ligaiducion, cfsiiopolita.

rara la tiota de"Venezuaeiasse hail mmencior aao unos 100 gtnerds y cerca de 800 especie.

Orden Malvales

M orfoespecie 34. Lamina 6, fotografia D; Anexo 2, pag.41.

Material examinado: MERC/Pal/Ricardi & Adamo 52.1-A.

Descripcion: Compresion foliar de una lamina oblonga; simétrica. Margen entero. Peciolo
marginal, normal de 0,52 cm de largo x 0,2 cm de ancho. Dimensiones de la lamina 5,98
cm de longitud x 2,59 cm de ancho; categoria microfila (18 cm®); proporcion 2:1. Apice no
preservado. Base simétrica, redondeada (83,08°). Patron de venacion actinodromo basal
perfecto; 3 venas basales; dngulo de las venas primarias laterales con respecto a la vena
central 34°; vena media de espesor moderado (1,81%); curso recto, las venas laterales
curvandose ligeramente hacia la zona apical. Venacién secundaria en apariencia
broquidodroma; primer par de venas secundarias originandose a 2,5 cm de la base;
preservados 3 pares de venas alternas divergiendo en angulos variables entre 46° y 56°,

angulos mas agudos hacia la base, espaciamiento entre las venas incrementando igualmente
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hacia la base de la lamina. Venacién terciaria opuesto-alterno percurrente; curso de las
venas sinuoso; angulo de insercion perpendicular a la vena primaria (88,5°), venas cercanas
(0,25 cm); formacion de reticulos rectangulares a partir de las venas terciarias. Venacion de
cuarto orden alterno-percurrente; curso de las venas recto, ortogonal a las venas terciarias.

Presencia de venas agroficas simples; curso en sentido convexo a la base.

M or foespecie 35. Lamina 6, fotografias A y B; Anexo 2, pag.39-40.
Material examinado: MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 137.1 (positivo), MERC/Pal/Gaviria &
Ricardi 137.2 (negativo), MERC/Pal/Ricardi & Adamo 55-C.

Descripcion: Compresiones carbonosas de laminas oblongas; simétricas. Margen entero.
Peciolo marginal, inflado? de 0,54 cm de largo x 0,31 cm de ancho. Dimensiones de la
lamina variable entre 8,1-10,81 cm de longitud x 3,61-3,91 cm de ancho; categoria notofila
(20-28 cm?); proporcién 2,5:1. Apice no preservado. Base cordada formando un angulo
agudo 83,64°. Patron de venacion actinodromo basal perfecto; 3 venas basales; vena media
con un espesor moderado (1,6%); curso recto; transicion del peciolo a la vena primaria mas
o menos de forma romb)édrica..ingule. de la' .venas | rimariag literales con respeeto a la

o1 certryl de/34¢, torrAncole saboasaldlal @l har el a partis deliter io bassl. enacion
secundaria craspedodroma simple; primer par de venas secundarias emergiendo a 3.6 cm
de la base, venas alternas, 2 a 3 pares preservados divergiendo en angulos variables entre
30° y 74°, angulos mas agudos hacia la base. Venacion terciaria opuesto-alterno
percurrente; venas notorias, curso recurvado; dngulo de insercion perpendicular a la vena
primaria (75° y 88,5°), variabilidad en el 4ngulo uniforme; venas guardando una distancia
promedio de 0,25 cm (cercanas). A partir de las venas terciarias se forman reticulos
rectangulares que corren paralelos a lo largo de la lamina. Venacion de cuarto orden
alterno-percurrente; curso de las venas recto, ortogonal a las venas terciarias, formando un

reticulo menor pentagonal o cuadrangular. Venas agroficas simples presentes.

M orfoespecie 36. Lamina 6, fotografia C; Anexo 2, fig. 42.
Material examinado: MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 2.3-A.

Descripcion: Impresion foliar de una lamina en apariencia obovada, asimétrica. Margen
entero. Peciolo marginal, inflado de 1,2 cm de largo x 0,32 cm de ancho. Dimensiones de

la porcion preservada 6,07 cm de longitud x 6,68 cm de ancho; categoria notofila (27 cm?).
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Apice no preservado. Base levemente cordada, simétrica, formando un angulo de 97,38°.
Patron de venacion actinodromo basal perfecto; 3 venas basales; vena media de calibre
moderado (1,57%); curso curvo; angulo de las venas primarias laterales con respecto a la
vena central de 32°. Venacion secundaria no observable. Primer par de venas secundarias
partiendo a 5 cm de la base. Venacion terciaria opuesto-alterno percurrente; curso de las
venas concavo entre la vena media y las venas primarias laterales; convexo entre las
primarias laterales y el margen; angulo de insercion perpendicular a la vena primaria
(88,53°), variabilidad en el angulo uniforme; espaciamiento de las venas 0,25 cm
(cercanas); reticulos rectangulares, grandes. Venacion de cuarto orden alterno-percurrente;
curso de las venas recto, ortogonal a las venas terciarias. Venas agroficas simples

presentes.

M orfoespecie 37. Lamina 6, fotografias E y F; Anexo 2, fig. 43-45.

Material examinado: MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 87.2-A, MERC/Pal/Gaviria, Ricardi &
Wijninga 237-A, MERC/Pal/Ricardi & Adamo 30-B, MERC/Pal/Odreman, Gaviria &
Ricardi 163, MERC/Pal/Gaviria, Ricadi & Adamo 67, MERC/Pal/ Gaviria, Ricadi &
Adamo 62.1, MERC/Pa'/Gaviriag Ricadi & Adamo ¢2.2, MER//Pal/Gaviria & Ricardi
76ADT N ERC/Fal/Gaviiay, & “Ricatar /98¢ MERC/al/Geviiahy & © Ricaran, 81,
VIERCiTal/Gaury & Jdeardi - R3\ (MER °/Pal/Caviic (& _Ricirdl, 483.B,
MERC/Pal/Odreman, Gaviria & Ricasdi 112, MERC/Pal/Odreman, Gaviria & Ricardi
120.A, MERC/Pal/Gaviria, Ricardi & Wijninga 225.A.

Descripcion: Compresiones e impresiones foliares de ldminas oblongo-obovadas;
asimétricas. Margen entero. Dimensiones de la lamina entre 9 a 13 cm de longitud x 6,4 a
8,3 cm de ancho; categoria notofila-mesofila (40-70 cm?); proporciéon 1,5:1. Apice no
preservado. Base simétrica, cordada, angulo 85° en promedio. Patron de venacion
actinodromo basal perfecto; 3 venas basales; vena media con un calibre débil a moderado
(0,8-1,6%); curso curvo; el angulo de las venas primarias laterales con respecto a la vena
central varia entre 35-40°.Venacion secundaria craspedodroma simple; primer par de venas
secundarias partiendo de 2,5 a 3 cm de la base; se observan de 4-6 pares de venas
secundarias alternas u opuestas aleatoriamente, divergiendo de la vena media en angulos
variables entre 43° y 78°; espaciamiento entre las venas disminuyendo hacia el apice.
Venacion terciaria opuesto-alterno percurrente; venas conspicuas de curso sinuoso; angulo

de insercion a la vena primaria de 70°, angulo variando uniformemente a lo largo de

lamina; espaciamiento entre las venas ~0,4 cm (cercanas). Las venas terciarias forman
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reticulos rectangulares que corren paralelos a lo largo de la ldmina. Venacién de cuarto
orden alterno-percurrente; curso de las venas recto formando un reticulo menor tetra o

pentagonal. Venas agroficas simples presentes; curso en sentido convexo a la base.

Discusion

De acuerdo a Hickey & Wolfe (1974) mas de 10 6rdenes de plantas podrian mostrar
entre sus especies un patron de venacion actinodromo: Apiales, Cornales, Celastrales,
Fagales, Gentianales, Geraniales, Haloragales, Hammamelidales, Malvales, Piperales,
Polygonales, Ranunculales, Rhamnales, Rosales, Sapindales, Scrophulariales, Solanales,
Urticales y Violales. Ricardi (1992) nombra, ademas de algunos de los érdenes anteriores,
otros oOrdenes adicionales que dentro de las familias de dicotiledoneas de Venezuela
podrian mostrar el patron actinodromo: Laurales (familia Hernandiaceae), Euphorbiales,
Santalales, Dipsacales y Aristolochiales.

Debido a esta gran complejidad y con base en la revision de los listados floristicos que
sirvieron de plataforma para el establecimiento de las familias potenciales presentes en la
talofioa/ scid st 12visd el @i kerbafiotM 2t @quellss faailias pCrignecicnte’s sl Hrden
Maivales: "Elacocarpaceac; Tiiiaceae, “Siercuiiactac, Bomudcaceac™y  Malvaceat; y la
familia Hernandiaceae. Con este esbozo y con la ayuda de bibliografia especifica se puede
deducir que ciertos caracteres especificos en las diferentes familias permiten acercarse a
una entidad taxonomica a través de la fisionomia foliar.

Por ejemplo, con respecto al habito de la planta y forma de la ldmina, estas cinco
familias presentan diferencias bien notorias. Malvaceae tiene mayores representantes
herbaceos, con laminas lobadas, hojas amplias ovadas y margenes serrados.
Elaeocarpaceae, tiene representantes arboreos o arbustivos, hojas con margenes enteros o
dentados, y el patron de venacion en muchos de sus géneros es pinnado. En Tiliaceae las
laminas tienden a ser mas elipticas. Las hojas en Bombacaceae son mayormente
palmaticompuestas y el habito tiende a ser casi exclusivamente arborescente. En
Sterculiaceae los géneros arbdreos presentan margenes enteros y los arbustivos serrados.
Caso contrario en Tiliaceae donde las especies arboreas presentan hojas serradas y las

arbustivas un margen lobado o entero (Gentry, 1993; Ricardi, 1992).
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El peciolo inflado o el &pice del peciolo pulvinular es un caracter diagnostico en el
orden Malvales siendo conspicuo en unos géneros y estando ausente en otros (Gentry,
1993). Particularmente Elaecorpaceae no presenta pulvinulo y Tiliaceae tiene un
engrozamiento pulvinular del peciolo més pronunciado que en Sterculiaceae. En
Malvaceae el pulvinulo es poco desarrollado.

Pese a encontrarse una diferenciacion superficial util para la separacién entre estas
familias, una aseveracion acerca de la inclusion de las morfoespecies descritas en algunas
de las familias, es hasta este punto, sumamente dificil. No obstante, al analizar en conjunto
las caracteristicas observadas en los macrofosiles asociados a este orden, las familias
Malvaceae, Elacocarpaceae, Tiliaceae y Bombacaceae, parecen no corresponder con los
morfotaxa descritos, principalmente por las diferencias en el tipo de margen y forma de la
lamina. De esta manera, Sterculiaceae pareceria acercarse apropiadamente a las
caracteristicas foliares descritas, aunque siendo imposible una determinacioén genérica.

Las morfoespecies incluidas en este orden presentan caracteres comunes en cuanto al
tipo de venacion primaria y secundaria. Se diferencian principalmente por la forma de la
bisel cursp,fdhglloly disanzigmi nloae ad viends tirciarial y (ltard av la divelgfndia del
pritier par'de venas sccuridarias? Cuanat 2l pecioid csta prescivaao, id présencia ac’io que
podria considerarse un peciolo engrosado pudo reconocerse en el ejemplar
MERC/Pal/137.1 (Lamina 6, fotografia B). Particularmente este espécimen muestra
caracteristicas similares con el actual género Apeiba (Tiliaceae), aunque de tratarse de un
peciolo corto podria guardar relacion con Theobroma (Sterculiaceae), representando un
peciolo pulvinular (Gentry, 1993).

Formas similares a la Morfoespecie 37 han sido descritas para el Mioceno de Colombia
y Venezuela (Berry, 1936a, 1936b), asignadas a la familia Hernandiaceae, bajo la especie
Hernandia tongi Berry. Sin embargo dicho autor describe en sus ejemplares que el origen
de las venas primarias laterales estd por encima de la base de la ldmina, formando un
patréon actinodromo suprabasal, a diferencia de lo observado en los ejemplares de la
Formacién Palmar cuyas venas laterales se originan en la base de la lamina (rasgo
preservado solo en algunos ejemplares). Berry a su vez hace mencidn sobre la semejanza

morfolégica con la familia Sterculiaceae.
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Igualmente, Berry (1939c) describe Theobroma tertiaria como nueva especie de la
familia Sterculiacae en una seccién pliocénica en el oriente de Venezuela (estado
Anzoategui), y menciona que ejemplares asociados a esta forma parecen ser los mas
abundantes dentro de su coleccion. Cabe mencionar que el mayor nimero de hojas fosiles
dentro de la coleccion de la Formacion Palmar pertenecen al orden Malvales,
representando aproximadamente un 15% del total. También Berry describe otros
especimenes que asigna a la familia Sterculiaceae: Serculia patagonica en el Mioceno de
Argentina (Berry, 1925b), Guazuma tertiaria del Nedgeno (sin diferenciar) de Pert (Berry,
1925c¢), y Buettneria sp. del Mioceno en Colombia (Berry, 1936a).

Con respecto al componente palinoloégico de la Formacion Palmar, Lorente (1986)
asocia varios de los granos descritos a las familias Malvaceae, Bombacaceae, Tiliaceae y
Sterculiaceaec (Bombacacidites baculatus, B. baumfalki, B. bellus, B. ciriloenss,
Bzuatensis, Echiperiporites estelae, E. maristellae, Janduforia scamrogiformis,
Retistephanoporites crassiannulatus, Retitricolporites guianensis), y sefiala que dicha
asociacion, conjuntamente con otros palinomorfos, representa ambientes aluviales a
lliaures dosteias

£l orden Malvales iiiCiuye Tamiiias™d: disuivuCion panuopical y subiwropical, Tstando

muy bien representada en los tropicos (Ricardi, 1992).

Orden Sapindales
Aff. Familia Anacardiaceae R. Br. (1818)
Aff. SpondiasL., Sp. Pl. 371. 1753.

M orfoespecie 21. Lamina 8, fotografia B y C; Anexo 2, pag.7-9.

Material examinado: MERC/Pal/Gaviria, Ricardi & Adamo 71-A, MERC/Pal/Gaviria &
Ricardi 97-A, MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 90-A.

Descripcion: Impresiones foliares de ldminas elipticas, asimétricas. Margen entero.
Dimensiones de la porcion preservada 11 cm de largo x 5 cm de ancho; categoria notofila
(25-30 cm?); proporcién ~3,5:1. Apice acuminado, angulo promedio de 47,22°, arqueado
hacia uno de los hemilimbos. Base simétrica hasta asimétrica, aguda (52,62°). Patron de
venacion pinnado; vena media de calibre débil (1,19%), curso marcadamente arqueado
hacia el 4apice. Venacion secundaria broquidodroma; las venas secundarias divergiendo en

angulos que varian desde 41,46° hasta 89,98°, mas agudos hacia la zona apical de la
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lamina; venas curvandose antes de llegar al margen; alternas, espaciadas uniformemente
(~1 cm). Venas intersecundarias fuertes. Venacion terciaria poligonal reticulada; angulo
con respecto a la vena primaria inconsistente a lo largo de la lamina; curso sinuoso.
Venacion de cuarto orden poligonal reticulada; poligonos de forma y tamano similar (0 1

mm); areolas bien desarrolladas, pentagonales. Venillas libres, ramificadas.

Discusion

El patron de venacion en los ejemplares MERC/Pal/97-A y MERC/Pal/90-A es
semejante a los encontrados en algunas especies de los géneros Spondias y Tapirira de la
familia Anacardiaceae. Dicha comparacion pudo establecerse especialmente a partir de la
excelente preservacion de la venacion superior y detalle de las areolas, siendo el orden de
venacion mds alto el sexto. Algunos de los rasgos morfoldgicos descritos para esta
morfoespecie muestran correspondencia con los descritos por Martinez-Millan & Cevallos-
Ferris (2005) para algunas especies de Spondias y en forma general para el género
Tapirira. La mayor diferencia se relaciona con la proporcion largo/ancho la cual en los
fé. ilds sypera 3/ yila d schita’el nudst s mhdérnes Hara |stds réfierds vaia/eniare\2:1 y
2.97:1. 'Seglin Maitincz-miilan“& Cevailds-Feit1sop. cit.) i tipo GC oja et Jpurdias y
Tapirira es compuesta, por lo cual estariamos observando la impresion de foliolos y no de
una hoja simple. Particularmente, dichos autores sefialan que en Spondias algunas especies
pueden mostrar un borde dentado, rasgo no observado en los fosiles bajo estudio. El tipo de
venacion intramarginal sefialado para algunas especies de Spondias, referido a la presencia
de una vena marginal colectante, tampoco fue observado, mas si el desarrollo de arcos
prominentes como en Spondias purpurea y Tapirira. Un marcado apice convexo se
observa en S purpurea, S. mombiny Tapirira guianensis.

Con respecto a la familia Anacardiaceae, Berry (1936b) describe para Venezuela las
especies Tapirira lanceolata y Tapirira trinitana. Los ejemplares utilizados en dichas
descripciones fueron observados directamente en el NMNH, evidencidandose que estos
fueron fosilizados en una litologia de matriz muy gruesa por lo cual probablemente no
preservaron un detallado patron de nervaduras, como el observado en los especimenes de la

Formacion Palmar. En nuestros ejemplares la preservacion de rasgos foliares no varia con
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la litologia, observando la misma calidad de detalle en la muestra MERC/Pal/90-A,
preservada en una lutita y MERC/Pal/97-A observada en una arenisca de grano fino.

Adicionalmente, Berry (1936a) describe Tapirira lanceolata para Colombia,
Anacardium peruvianum para Ecuador (Berry, 1929) y Metopium prenuntium para Cuba
(Berry, 1939a). Dicho autor hace mencion de la ocurrencia del género Tapirira en el
Mioceno y Plioceno de Colombia, Ecuador, Pert, Trinidad y Venezuela.

Lorente (1986) asocia la especie Sriatricolporites tenuissimus a la familia
Anacardiaceae, pero hace la acotacion que este tipo de polen también podria estar presente
en las familias Caesalpiniaceae y Campanulaceae.

La familia Anacardiaceac estd integrada por unos 80 géneros y 600 especies
distribuidas en las regiones tropicales y subtropicales de los hemisferios norte y sur. Para la

flora de Venezuela se conocen 11 géneros y 35 especies (Ricardi, 1992).

Orden Ericales
Aff. Familia Sapotaceae Juss (1789)
Aff. Phuteria. A ubl . Pl Guiane 5, Hl. 33 (excl fruct.) 1775,

Wl O foespecie S1."Lariina™s, fowgratia Df Anexo 2; pag. 53.

Material examinado: MERC/Pal/Ricard1 & Adamo 24.

Descripcién: Contraimpresion de una hoja ovobada, asimétrica. Margen entero.
Dimensiones 12,66 cm de largo x 6,74 cm de ancho; categoria mesofila (56,88 sz);
proporcion 2:1. Base decurrente, angulo agudo (57,6°). Apice no preservado. Patron de
venacion de pinnado; vena media gruesa (2,37%), curso recto. Venacion secundaria
broquidodroma débil (?); venas secundarias parecen arquearse levemente antes de llegar al
margen; angulo de insercion variable entre 52,51° y 88,52°, menor en uno de los
hemilimbos; curso de las venas recto, ligeramente concavas hacia la zona apical;
preservados de 9-10 pares de venas secundarias alternas, espaciadas uniformemente hacia
la zona media y distal de la lamina (~1,3 cm), mas cercanas hacia la base (0,7 cm).

Venacion terciaria y rangos superiores no preservados.
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Discusion

Dentro del universo de familias potenciales delimitadas para la tafoflora y la posible
analogia morfoldgica foliar con alguno de estos elementos, esta impronta se considero
asociada a la familia Sapotaceae, especificamente a los géneros Pouteria y Chrysophyllum.
Ambos géneros se consideran los mas numerosos dentro de dicha familia (Gentry, 1993).
Para Venezuela se conocen 23 géneros y unas 80 especies (Ricardi, 1992).

Aunque se carece de uno de los principales rasgos en estos géneros, el cual consiste en
la presencia de unas venas terciarias conspicuas, cercanas y paralelas a la vena media
(Gentry, 1993), rasgos como la base decurrente y la relacion angular de las venas
secundarias con la vena media permiti6 comparar este ejemplar con Pouteria. Este
ejemplar en principio se consider6 morfoldégicamente analogo a Anacardium excelsum
(Anacardiaceae) sin embargo una base con angulo mas amplio (81,5°) descrita para dicha
especie (Martinez-Millan & Cevallos-Ferris, 2005) asi como unas venas secundarias que
guardan un angulo mas perpendicular con la vena media, llevd a descartar dicha
asociacion.

L'oter' e [1980) fnenc O Ja p esertia’de polen and ogo bor CrhysCohyllum‘argenteum
(PSiiatricorpories macuiiusus) para’las se dimeiitosae 1a rforiiacion Talmar, por lo*Cual no
se descarta la presencia la familia Sapotaceae en el registro macrofosil. Igualmente Berry
(1936b) describe como elementos pertenecientes a la familia Sapotaceae las especies
Chrysophyllum preoliviforme Berry, Chrysobalanus venezuelensis Berry y Achras
calcicolafolia Berry, para el Mioceno y Eoceno en el occidente de Venezuela, aunque
ninguno de estos ejemplares son andlogos morfologicamente con el ejemplar aqui
estudiado. También Berry describe algunos especimenes como pertenecientes a la familia
Sapotaceae en el Eoceno de Brasil (Labatia fonsecana; Berry, 1935); y en el Terciario de
Trinidad (Bumelia trinitense, Sderoxylum mastichodendroides, Mimusops miocenica,

Mimusosp anomala; Berry, 1925a).

Orden Aquifoliales
Aff. Familia Aquifoliaceae Bercht. & J. Pred (1825)
Aff. llex L., Sp. PI. 125. 1753.

Morfoespecie 12. Lamina 8, fotografia A; Anexo 2, pag.14.
Material examinado: MERC/Pal/Ricardi & Adamo 58-C.
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Descripcion: Impresion de una hoja obovada, simétrica. Margen entero. Peciolo marginal;
longitud de 0,34 cm x 0,1 cm de ancho. Longitud 2,68 cm x 1,42 cm de ancho; categoria
microfila (2,53 cm?); proporciéon 2:1. Apice emarginado (?). Base aguda decurrente,
asimétrica, angulo agudo (66,7°). Patron de venacion pinnado, vena media gruesa (2,11%),
con curso recurvado. Venacion secundaria craspedodroma simple; venas secundarias
divergiendo en angulos que varian entre 41,78° y 62,97°. Se observan cinco pares de venas

alternas con un espaciamiento uniforme. Venacion terciaria imperceptible.

Discusion

Las dimensiones, forma de la 1amina, peciolo y forma del apice permitieron asociar esta
morfoespecie con el género llex, en particular con la especie Ilex guianensis. Esta
morfoespecie estd apenas representada por un solo ejemplar, lo cual impide analizar
posibles variaciones morfoldgicas y una mejor confrontacion con especimenes actuales.

Ilex es un género cosmopolita, conformado por aproximadamente 400 especies, de
mayar. ocurrencia en Sutaimérica, 72 en.Venez ielaapireciendg 69 de.estas en la Guayana

e1zoiine (Sieye mark & Eerr, [19957. Narralriete, aparci :n/)Hosquyl, 1ionsanos,
aunque también en bosques riparios, en un gradiente altitudinal que va desde los 100-200
m.s.n.m. hasta los 1000-1200 m.s.n.m.

Segun Lorente (1986) los tipos polinicos descritos como llexpollenites iliacus y
[lexpollenites margaritatus en la Formacion Palmar, estan presentes en algunas especies
actuales de llex.

El género fue mencionado por Berry (1939) para el Mioceno de la isla de Cuba,
probablemente representado por improntas foliares, mas no se cuenta con ilustraciones o

fotografias para su comparacion. También Ilex es reportado para el Mioceno de Colombia

(Wijninga, 1996)

INCERTAE SEDIS
Los ejemplares en esta seccion presentan, cuando preservado, un patron de venacion
tipico de angiospermas dicotiledoneas. Sin embargo factores como fractura mecénica y la

posterior pérdida de informacion relativa a dimensiones de la ldmina, forma del 4pice y/o
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base y demads detalles morfoldgicos, como la carencia de detalles en el patron de venacion
superiores al primer orden, no permitieron una categorizacion taxondmica. Algunos
ejemplares (MER/Pal/90-B, MER/Pal/41, MER/Pal/2.3, MER/Pal/43-A, MER/Pal/123,
MER/Pal/162) preservaron un excelente detalle de sus nervaduras, no obstante la posible
afinidad con una infinita variedad de especies, igualmente impidi6 su inclusion dentro de
alguna familia actual.

Adicionalmente, se incluyen como ejemplares indeterminados las impresiones de lo

que podria corresponder con dos endocarpos lefiosos y el fruto de una leguminosa.

M orfoespecie 2. Anexo 2, pag. 47.

Material examinado: MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 139-C.

Descripcion: Compresion carbonosa de una hoja en apariencia eliptica; asimétrica. Margen
entero. Longitud maxima preservada 3,52 cm x 3,05 cm de ancho; categoria microfila; area
foliar 7,15 cm?; proporcion estimada 2:1. Apice no preservado. Base asimétrica,
redondeada, formando un angulo de 100°. Patron de venacidon pinnado; espesor de la vena
media, gresa, (2,98%);  curso.rccto. La portion.balal de la [repa,media muestra un
“ngrosarichtol pronunciado.s, Y eladior [secundzic erospidediona o siviple, renas
secundarias partiendo en angulo agudo variando entre 66,56° y 72,06° alternas;

espaciamiento uniforme. Venacion de érdenes superiores no preservados.

Morfoespecie 3. Lamina 9, fotografia A; Anexo 2, pag. 48.

Material examinado: MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 87.2-E.

Descripcion: Compresion carbonosa de una hoja obovada, asimétrica. Margen entero.
Dimensiones 4,85 cm x 3,36 cm de ancho; categoria microfila; area foliar 10,86 cmz;
proporcion estimada 2:1. Apice no preservado. Base asimétrica, aguda, formando un
angulo de 88,73°. Patron de venacion pinnado; espesor de la vena media grueso (3,2%);
curso recto. Venacion secundaria broquidodroma; venas secundarias divergiendo en
angulos variantes entre 43,46° y 80,15°; disposicion alternas; espaciamiento irregular.
Venas intersecundarias presentes, fuertes y rectas. Venacion de oOrdenes superiores no

preservados.
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M orfoespecie 4. Anexo 2, pag. 49.

Material examinado: MERC/Pal/Odreman, Gaviria & Ricardi 164.

Descripcion: Compresion carbonosa de una hoja en apariencia eliptica; simétrica. Margen
entero. Longitud maxima preservada 4,64 cm x 3,98 cm de ancho; categoria microfila; area
foliar 12,31 cm?; proporcién estimada 2:1. Apice ausente por fracturamiento de la roca.
Base redondeada, angulo agudo (86,42°). Patron de venacidén pinnado; vena media de
calibre grueso (2,86%), engrosada hacia la base; curso recto. Venacidon secundaria
broquidodroma débil; las venas secundarias muestran asimetria en los dngulos de origen
variando desde 51,18° hasta 75,74°, mas agudo hacia un lado de la l[dmina; venas alternas
con espaciamiento uniforme; las venas se curvan gradualmente hacia el margen
manteniendo una distancia de 2-3 mm de este. Venas intersecundarias visibles. Venacion
terciaria alterno-percurrente formando un dngulo agudo con la vena primaria (50°); angulo

uniforme a lo largo de la lamina; curso recto.

M orfoespecie 5. Lamina 9, fotografia B; Anexo 2. pag. 50.
Material examinado: MERC/Pal/Ficardi & Adamo 12.

Descripeidu: Compresioin Carbotiosa detr a noja ovada, equuidicra. Miargen enero. Teciolo
marginal, inflado y corto, de 0,21 cm de largo x 0,18 cm de ancho. Dimensiones 7,5 cm de
longitud x 2,4 cm de ancho; categoria microfila; 4rea 12,02 cm?”; proporcion 3:1. Apice
acuminado, angulo agudo (45.78°). Base redondeada, simétrica, formando un angulo de
69,12°. El tercio basal de la ldmina es ampliamente subredondeado. Patron de venacion
pinnado; vena media de calibre grueso (2,4%), curso recto. Venacion secundaria

inconspicua (hifodroma?).

M orfoespecie 7. Anexo 2, pag. 51.

Material examinado: MERC/Pal/Ricardi & Adamo 52.1-C.

Descripcién: Impresion de una hoja ovada, simétrica. Margen entero. Dimensiones 6,2 cm
de longitud x 3,74 cm de ancho; categoria microfila; 4rea foliar 15,45 cm?; proporcion
estimada 1,5:1. Apice ligeramente acuminado; angulo agudo (63,81°). Base no preservada
por fracturamiento. Patron de venacion pinnado; vena media de calibre moderado (1,33%);

curso de la vena recto. Venacién secundaria eucamptodroma; las venas secundarias
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divergen en angulos entre 47,79° y 64,36°, para luego curvarse hacia el margen hasta
desvanecerse; venas alternas, con espaciamiento variable a lo largo de la lamina (0,9 y 1,5
cm). Venas intersecundarias débiles. Venacion terciaria opuesto-percurrente; curso recto;

angulo con respecto a la vena primaria obtuso (117°).

M orfoespecie 8. Lamina 9, fotografia C; Anexo 2, pag. 52.

Material examinado: MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 90-B.

Descripcion: Compresion de una lamina oblonga, asimétrica. Margen entero. Dimensiones
7,8 cm de largo x 4,39 cm de ancho; categoria notofila, area foliar 22,82 cm?; proporcion
2:1. Apice no preservado por fracturamiento. Base en apariencia truncada, obtusa,
fragmentada en uno de los hemilimbos. Patron de venacion pinnado; vena media de calibre
moderado (1,57%), curso recto. Venacion secundaria broquidodroma; el éangulo de
insercion de las venas secundarias variable entre 63,6° y 83,81, mas agudo hacia uno de los
hemilimbos; venas de curso recto, uniformemente alternas (~ 0,8 cm). Venacion terciaria
opuesto-alterno percurrente; relacion angular con la vena primaria obtusa (126,08°); venas

cdicdnps/ >SS 1, de cul S0RiFuo o

M orfoespecie 9. Anexo 2, pag. 53.

Material examinado: MERC/Pal/Gonzalez 211-A.

Descripcion: Compresion carbonosa de una hoja ovobada, simétrica. Margen entero.
Dimensiones 6,06 cm de largo x 3,51 cm de ancho; categoria microfila; area foliar 14,18
cm®; proporcion de la lamina 2:1. Apice redondeado, formando un angulo obtuso. Base no
preservada, aparentemente aguda. Patron de venacion pinnado; vena media de calibre débil
(1,16 %); curso recto. Patron de venacion secundaria imperceptible. Angulo de insercion de
las venas secundarias variable entre 64,85° y 87,86°, mas agudo en un lado de la lamina;
numero de venas visibles 9, distribuidas en 4 pares alternos con un espaciamiento uniforme

(0,7 cm). Venacion de 6rdenes superiores no preservados.

Morfoespecie 11. Lamina 10, fotografia A; Anexo 2, pag. 54.
Material examinado: MERC/Pal/Ricardi & Adamo 41.
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Descripcion: Compresion carbonosa de una ldmina orbicular, simétrica. Margen entero.
Dimensiones 4,31 cm de largo x 4,97 cm de ancho; categoria microfila, area 14,28 cm’;
proporcién aproximada de 1,5:1. Apice no preservado por fracturamiento de la roca. Base
redondeada, angulo 92,57°. Patron de venacion pinnado; vena media de calibre moderado
(1,6%); curso recto. Venacion secundaria cladodroma; venas secundarias en 5-6 pares
alternos, ramificadas antes de llegar al margen a una distancia de ~0,7 cm; angulo de
divergencia variable entre 65,63° y 82,92°, angulo mas agudo en uno de los hemilimbos.
Venas intersecundarias fuertes. Venacion terciaria opuesto-alterno percurrente; el curso de
las venas sinuoso, muy cercanas (1-2 mm); perpendiculares a la vena primaria, corriendo

paralelas a las venas secundarias.

M orfoespecie 14. Anexo 2, pag. 55-57.

Material examinado: MERC/Pal/Ricardi & Adamo 43-C, MERC/Pal/Ricardi & Adamo 58-
B, MERC/Pal/Gaviria, Ricardi & Adamo 74, MERC/Pal/Odreman, Gaviria & Ricardi
176.1-B.

Descripcion: Impresiongs y compresionesscerbonosas de lamipas elipticas, simétricas.
Nicr/zel [eater./Dimens oncsf entre 5-9 n ce largo x 1,2-2/2 ‘cpad > anch(; [sacgoria
microfila, 4rea entre 4-13,15 cm?; propercién 3,5-4:1. Apice acuminado, angulo promedio
38,35°. Base aguda (78,26°). Patron de venacion pinnado, vena media gruesa (~3%); curso
recto. Venacion secundaria imperceptible sin embargo se aprecia el angulo de insercion de

las venas secundarias variable aleatoriamente a lo largo del la ldmina entre 40-60°.

Venacion terciaria y 6rdenes superiores no preservados.

Morfoespecie 17. Lamina 10, fotografia C; Anexo 2, pag. 59.

Material examinado: MERC/Pal/Ricardi & Adamo 8.1, MERC/Pal/Odreman, Gaviria &
Ricardi 105.

Descripcion: Compresiones carbonosas de una ldmina oblongo-eliptica, simétrica. Margen
entero. Dimensiones 3-6,96 cm de largo x 1,66-2,43 cm de ancho; categoria microfila, area
foliar variable entre 4,33-11,27 cm? proporcion 3:1. Apice no preservado. Base
redondeada (68,19°). Patron de venacion pinnado, vena media de calibre moderado a
grueso (1,85-3%); curso recto. Venacion secundaria camptodroma, broquidodroma débil;

angulo de insercion de las venas secundarias variable entre 48,51° y 75,85°; angulo mas
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agudo en uno de los hemilimbos; venas de subopuestas hasta alternas; espaciamiento
uniforme en la zona media de la ldmina (0,9 cm), decreciente hacia la base (0,4 cm).
Venacion terciaria alterno-percurrente; curso de las venas recto; cercanas; angulo de

insercién obtuso 126,27°.

M orfoespecie 18. Anexo 2, pag. 60-61.
Material examinado: MERC/Pal/Ricardi & Adamo 17, MERC/Pal/ Ricardi & Adamo 29-
A.

Descripcion: Compresiones carbonosas de laminas obovadas, simétricas. Margen entero.
Longitud 3,55-5,55cm x 1,72-2 cm de ancho; categoria microfila; area foliar 6 sz;
proporcién 2-3:1. Apice no preservado. Base aguda, formando un dngulo de 60°. Venacién
primaria pinnada; espesor de la vena media de calibre grueso a masivo (3,3%); curso recto.

Venacion secundaria y 6rdenes superiores no preservados.

Morfoespecie 19. Lamina 10, fotografia B; Anexo 2, pag. 62-64.

Material examinado: MERC/Pal/Odreman, Gaviria & Ricardi 172, MERC/Pal/Gaviria &
Ricardi 132, MERC/Pal/Ricardi & Adamo 438-B.

Delripaic: Iiipissione \ v/comp eficaes df vad lar ira elijitior-0virda siméirica, Margen
entero. Dimensiones 7,5 cm de largo x 3,5-4 cm de ancho; categoria notofila (18-20 cm?);
proporcién 2:1. Apice agudo (78.64°). Base de aguda a redondeada. Patron de venacion
pinnado; calibre de la vena media moderado a grueso (1,79-2,43%); curso de la vena recto.
Patron de venacion secundaria inconspicua, venas secundarias, cuando preservadas,
divergiendo en angulos agudos variando entre 54,76° a 85,55°; angulo méas agudo hacia la

base. Venacion de 6rdenes superiores no preservados.

M or foespecie 23. Anexo 2, pag. 65.

Material examinado: MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 87.2-G.

Descripcion: Compresion carbonosa de una ldmina oblonga, inequilatera. Margen entero.
Dimensiones 7,61 cm de largo x 2,26 cm de ancho; categoria microfila (11,46 sz);
proporcion 3,5:1. Los margenes aproximadamente paralelos a lo largo de todo el limbo,
excepto en la region apical y basal. Base asimétrica y aguda (51,27°). Apice no observado
por fractura mecanica de la roca. Patrén de venacion pinnado; vena media de calibre

moderado (1,41%); curso recto. Venacion secundaria camptodroma. Venas secundarias
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muy finas, inconspicuas, angulo de insercion variable entre 45,47° y 59,24°; angulo mas
agudo en el hemilimbo mas delgado; venas opuestas, espaciamiento uniforme. Venacion

terciaria u 6érdenes superiores no preservados.

Comentarios: Por su marcada asimetria este espécimen podria ser considerado el foliolo de

una hoja compuesta.

M orfoespecie 24. Lamina 10, fotografia D; Anexo 2, pag. 66.

Material examinado: MERC/Pal/Ricardi & Adamo 2.3-B.

Descripcion: Impresion de una ldmina obovada, asimétrica. Margen entero. Peciolo
marginal, grueso, longitud de 0,49 x 0,13 cm de ancho. Longitud de la ldmina en la porcion
preservada de 6,11 cm x 2,98 cm de ancho; categoria microfila (12,13 ¢cm?); proporcion
4:1. Apice no preservado. Base marcadamente asimétrica, aguda (57,04°). Patron de
venacion pinnado; calibre de la vena media masivo (4,3%); constante a lo largo de toda la
lamina; curso de la vena recto. Venacion secundaria craspedodroma simple; el dngulo de
insergidn.de las yvenas s¢cundarial entre 48,182y A7.4.° mas an olin.hacia la base: venas
Iptstas allubnpusstas ¢spzciada Unifor e mine alua disan vig 2 0 6 cm, i nd: distante
apicalmente (0,8 cm). Venacion terciaria opuesto-alterno percurrente; curso de las venas

sinuoso; cercanas (0,1 cm); angulo con respecto a la vena primaria obtuso (122,5°).

Morfoespecie 25. Lamina 11, fotografias A y B; Anexo 2, pag. 67.

Material examinado: MERC/Pal/Ricardi & Adamo 43-A.

Descripcion: Impresion de una ldmina oblonga, asimétrica. Margen entero. Dimensiones
5,03 cm x 2,78 cm; categoria microfila (9,32 sz); proporcion 2,5:1. Apice redondeado
(retuso?), angulo 73°. Base fracturada. Patrén de venacion pinnado; vena media de calibre
moderado (~1,25%); curso recto. Venacion secundaria camptodromo-reticulodroma; venas
secundarias divergiendo en angulos variables entre 47,11° y 58,2°; venas uniformemente
espaciadas (~1 cm). Venas intersecundarias apreciables mas no fuertes. Venacion terciaria
con un patrén reticulado poligonal; curso de las venas sinuoso; angulo inconsistente con
respecto a la vena primaria. Venacion de cuarto orden con un patron reticulado-aleatorio;
areolas bien desarrolladas tetra a pentagonales, poligonos de forma y tamafio similar (@ 1,5

mm).
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M orfoespecie 28. Anexo 2, pag. 68-70.

Material examinado: MERC/Pal/Odreman, Gaviria & Ricardi 123, MERC/Pal/Odreman,
Gaviria & Ricardi 167, MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 99.

Descripcién: Impresiones y compresiones carbonosas de hojas eliptico-ovadas, simétricas.
Margen entero. Dimensiones promedio 8 cm de largo x 3,32 cm de ancho; categoria
microfila (11-17,57 cm?); proporcion 2.5:1. Apice no preservado. Base redondeada (74-
81,98°). Patron de venacion pinnado; vena media de calibre moderado a grueso (1,14-
2,64%); curso de la vena recto. Venacion secundaria broquidodroma débil, parcialmente
preservada. Angulo de divergencia de las venas secundarias variable a lo largo de la lamina
en 54° y 76,47°, venas opuestas con un espaciamiento uniforme (1 cm); venas
intersecundarias presentes. Venacion terciaria reticulada aleatoriamente; variabilidad en el
angulo de insercion de las venas con respecto a la vena primaria inconsistente. Venacion
marginal recurvada. Areolas de desarrollo imperfecto, comunmente tetragonales (0 1 a 2

mm).

Niorioxspxie 32 Linexc 2, hig. 1.

Materiar examinaao: MERCT/PaiiUdieman, Gavirta'& Ricardi 162.

Descripcion: Compresion carbonosa de una hoja eliptica, simétrica. Margen entero.
Dimensiones 17,19 cm de longitud x 8,47 cm de ancho, categoria mesofila (97,06 cmz);
proporcion estimada 3:1. Apice no preservado, en apariencia agudo. Base no preservada.
Patron de venacion pinnado; vena media débil (0,7%); curso recto. Venacion secundaria
craspedodroma simple, venas secundarias divergiendo en angulos irregulares a lo largo de
la ldmina entre 38,89° y 60,12°; alternas, con un espaciamiento mayor hacia la base (~4
cm) disminuyendo hacia el apice (~2 cm). Venacion terciaria alterno-percurrente; curso
recto, venas distantes entre si (5 mm); angulo con respecto a la vena primaria agudo

(76,46°), mas obtuso hacia la base. Rangos superiores de venacion no preservados.

Morfoespecie 41. Anexo 2, pag. 72.
Material examinado: MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 91.b-B.

Descripcion: Compresion carbonosa de un foliolo oblongo, simétrico. Margen entero.

Peciolo marginal, engrosado de 0,27 cm de largo x 0,6 cm de ancho. Longitud de la
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porcion preservada 1,28 cm x 0,83 cm de ancho; categoria nanofila; area foliar 0,7 cm’;
proporcion de la lamina 2:1. Apice no preservado. Base redondeada, angulo obtuso
(104,41°). Venacion primaria pinnada; vena media masiva (6,02%) engrosada hacia la base
en continuidad con el peciolo; curso curvo. Venacidon secundaria en apariencia

craspedodroma simple. Rangos superiores de venacion imperceptibles.

M orfoespecie 42. Lamina 11, fotografias D; Anexo 2, pag. 73.

Material examinado: MERC/Pal/Gonzalez 212.

Descripcién: Compresion carbonosa fragmentada. Lamina orbicular, simétrica. Margen
entero. Dimensiones parciales 3,14 cm de longitud x 3,55 cm de ancho; categoria microfila;
area foliar 7,43 cm?; proporcion 1:1. Apice no preservado. Base fracturada en apariencia
redondeada, dngulo obtuso (114,89°). Patrén de venacion pinnado; vena media de calibre
moderado (1,69%); curso recto. Venacion secundaria no apreciable (cladodroma?); angulo
de divergencia variable entre 40,83° y 66,27°, mas agudo hacia un lado de la ldmina e
irregular a lo largo de esta; venas espaciadas uniformemente (~0,7 cm), opuestas,
desvaneciéndase. antes [le. llegar al margen. Venas 'ntersecuncarias, débiles. Venacion

Crifaridy frdedes super ares 100 1 e eivar of.

M orfoespecie 43. Lamina 11, fotografias C; Anexo 2, pag. 74.

Material examinado: MERC/Pal/Ricardi & Adamo 4.2.

Descripcién: Impresion de una hoja eliptica, lanceolada, simétrica. Margen entero.
Dimensiones de la porcion preservada 14,21 cm de largo x 2,27 cm de ancho; categoria
microfila (21,5 cm®); proporcién 6:1. Apice agudo (26,59°). Base aguda con un angulo de
44,38°. Venacion primaria pinnada; vena central de calibre moderado (1,98%); curso de la

vena recto. Venacion de 6rdenes superiores no preservados.

M orfoespecie 44. Lamina 12, fotografias A y B; Anexo 2, pag. 75.
Material examinado: MERC/Pal/Gaviria, Ricardi & Adamo 71-B, MERC/Pal/gaviria &
Ricardi 87.2-F.

Descripcion: Impresion y compresion de laminas en apariencia elipticas, asimétricas.
Margen entero. Dimensiones 3,27 cm de largo x 2,5 cm de ancho; categoria microfila

(13,12 cm?); proporcion estimada 1,5:1. Base redondeada. Apice no preservado. Patron de
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venacion pinnado; espesor de la vena media moderado (1,58%); curso recto. Venacion
secundaria craspedodroma simple; angulo de insercion de las venas secundarias variable
entre 57,48° y 70,71°; &ngulo mas agudo hacia la base; venas opuestas. Venacion y ordenes

superiores imperceptibles.

M orfoespecie 45. Lamina 12, fotografias C; Anexo 2, pag. 76.

Material examinado: MERC/Pal/Ricardi & Adamo 48-A.

Descripcion: Impresion de un hemilimbo fragmentado. Lédmina en apariencia ovada.
Margen entero. Dimensiones de la porcion preservada 7,96 cm de largo x 3,0 cm de ancho;
categoria microfila (15,92 cm?); proporcién estimada 2,5:1. Base y apice no preservados;
apice tendiente a agudo. Patron de venacién pinnado?; curso de la vena media recto.
Venacion secundaria broquidodroma; angulo de insercion de las venas secundarias variable
entre 53° y 45°; mas agudo hacia el tercio apical. Venacion terciaria opuesto-alterno
percurrente, venas de curso sinuoso, angulo con respecto a la vena primaria disminuyendo
apicalmente variando desde 120° en la base hasta 65° en el &pice. Venacion de cuarta
ci egoiial reficuliida) forldande piliofios glaraes (39 ),5 cn). Venacipn de qilinto Hrden
1ornanao areolds vien desarrolidaas, teue a peiitagonaies, detamano-promedio gratides (o

2-3 mm), sin orientacion especifica.

M or foespecie 46. Lamina 12, fotografia D; Anexo 2, pag. 77.

Material examinado: MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 78.

Descripcién: Impresion foliar de una lamina de forma y simetria inapreciables. Margen
entero. Dimensiones parciales de 10,3 cm x 3,94 cm, categoria notofila, area de 27,05 cm’.
Venacion primaria pinnada, espesor de la vena central moderado: curso en apariencia recto.
Venacion secundaria broquidodroma débil; dngulo de insercion de las venas secundarias
uniforme variando entre 46,66° y 50,89°; venas alternas con un espaciamiento uniforme.
Venacion terciaria alterno-percurrente; curso sinuoso; espaciamiento entre las venas de 3-4
mm; angulo con respecto a la vena primaria obtuso (129,87°), variaciéon uniforme. Rangos

superiores de venacion no preservados.
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FRUTOSINDETERMINADOS

?Endocar po 1, indeterminado. Lamina 13, fotografia A; Anexo 2, pag. 79.

Material examinado: MERC/Pal/Ricardi & Adamo 9.

Descripcién: Impresion de un endocarpo, de formato eliptico. Margen entero. Dimensiones
2,7 cm de largo x 1,4 cm. Apice y base redondeados. Superficie rugosa con surcos

pronunciados sin orientacion especifica. Textura rugosa. Pedinculo de 0,2 cm; triangular.

?Endocar po 2, indeter minado. Lamina 13, fotografias B y C; Anexo 2, pag. 80.

Material examinado: MERC/Pal/Ricardi & Adamo 37.1, MERC/Pal/Ricardi & Adamo
37.2.

Descripciéon: Impresion y contraimpresion de un endocarpo orbicular. Margen entero.
Dimensiones 3,1 x 2,7, alrededor de 3 cm de diametro. Superficie rugosa con surcos no
muy pronunciados sin orientacion especifica. Textura rugosa.

Leguminocarpon sp. Lamina 13, fotografia D; Anexo 2, pag. 81.

Material examinado: MERC/Pal/Gaviria & Ricardi 86.

Descrincion;, Impresion | ncomnle a_de.un caraela.de leguminost. Dimension 4,8.cm de
Urgh x\alcmidednchol Exarame bisal @+ cnide/ nf he, Lase anida/ Farme/dea base y
apice no preservados. Sutura ventral prominente (0,3 cm) mostrando estrias paralelas.
Margen entero, uno recto y el otro presentando constricciones cada centimetro.
Articulacion transversal al eje mayor mostrando cuatro cémaras bien desarrolladas.

, 2 . .
Céamaras cuadrangulares (0,9 cm®), hendidas, con superficie rugosa.

Discusion:

Las esculturaciones presentes en la superficie del ejemplar MER/Pal/9, menos
prominenetes en MER/Pal/37.1 y MER/Pal/37.2, podrian tratarse de aquellas observadas en
endocarpos lignificados (“hueso”), caracteristico de frutos formados por gineceos
sincarpicos. Esto hace suponer la ocurrencia de una drupa, cuya parte carnosa externa o
mesocarpo (y exsocarpo) fue descompuesta por factores ambientales o consumida por la

fauna que habitaba en la region.
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En el extremo distal de MER/Pal/9 se preservé un pequefio apéndice que podria
corresponder al pedunculo. En los otros dos fosiles no se preservo algin apéndice que
podria indicar alguna orientacion con respecto al resto del fruto.

Con respecto a la muestra MERC/Pal/86 esta parece corresponder al fruto o vaina de
una leguminosa que por prioridad nomenclatural debe nombrarse como Leguminocarpon
Sp. para aquellas legumbres no identificadas. Herendeen (1992) comenta que estrias
paralelas en un fruto fosil de leguminosas pueden tomarse como evidencia de una legumbre
dehiscente con valvas recurvadas. Asimismo las hendiduras podrian corresponder a
pequefias constricciones dorsiventrales comunes en algunos géneros de leguminosas,
principalmente de las familias Mimosaceae y Caesalpiniaceae.

Las drupas y legumbres se asocian a frutos unicarpelares (Roth, 1980). Las
leguminosas, aunque presentan una distribucion geografica muy amplia y aparecen en una
gran variedad de habitats, predominan en localidades de condiciones 4aridas. Todas estas
impresiones fueron preservadas en una matriz lutitica.

Para Venezuela apenas se conocen dos registros fosiles de organos reproductivos de
arzidshel masico e pongienites atin geni 11D y wiltritc. Betty (1926 1921) Hestrbeomo
nucva especie chtada’boweni Beiry e il srprea sd paiedecoiogia, asociada con ei“género
actual Entada de la familia Mimosaceae. Dicho autor hace énfasis en el modo de dispersion
de esta semilla, transportada por corrientes marinas durante el Mioceno, contrastante con la
proveniencia del ejemplar fosil de una localidad ubicada en el estado Trujillo, de los Andes
de Venezuela.

Otro de los organos fosiles no vegetativos (para angiospermas) reportados en
Venezuela corresponde al fruto descrito por Sanchez-Villagra et al. (2000) quienes
describen el molde de un fruto perteneciente a la familia Arecaceae, dudosamente asociado
al género Attalea. El ejemplar proviene del norte del estado Falcon, y es asignado al

Mioceno temprano.
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Lamina 1. A-C. Aff. Blechnum sp., MERC/Pal/77.A. B. MERC/Pal/Akirov 512.1. C.
MERC/Pal/Akirov 512.2. Detalle de la venacion marginal. Escala = 5 mm.
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Lamina 2. A-B. Aff. Familia Annonaceae, Aff. Annona sp. A. MERC/Pal/198. B. Aff.
Annona sp. MERC/Pal/97.B. C. Ejemplar moderno de Annona montana, Ruiz Teran &
Marcano Berti 1225 (MER).
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Lamina 3. Variedad morfologica foliar en la familia Lauraceae. A. Aff. Lauraceae,

MERC/Pal/77A-A. B. Aff. Nectandra sp., MERC/Pal/59.2-A. C. Aff. Ocotea sp.,
MERC/Pal/173.1. D. Aff. Ocotea sp. MERC/Pal/87.2-D.

96




Lamina 4. A-C. Variedad morfologica foliar en la familia Lauraceae (cont): A. Aff.
Lauraceae, MERC/Pal/58-A1. B. Aff. Nectandra sp., MERC/Pal/87.2-C. C. Aff.
Persea sp., MERC/Pal/69-A. D. Aff. Coccoloba sp. MERC/Pal/91-A.
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Lamina 5. A. Aff. Coccoloba sp, MERC/Pal/88. B. Aff. Clusia sp., MERC/Pal/69-B.
C. Aff. Clusia sp., MERC/Pal/43-B. D. Aff. Poueria sp., MERC/Pal/24.
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Lamina 6. A-F. Orden Malvales. A. MERC/Pal/137.1. B. Detalle del peciolo
engrosado (pulvinulo?) en MERC/Pal/137.1. C. MERC/Pal/2.3. D. MERC/Pal/52.1-A.
E. MERC/Pal/62.1. F. MERC/Pal/237.A.
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Lamina 7. A-E. Orden Fabales. A. MERC/Pal/214. B. Contorno en MERC/Pal/214,
escala= 5 mm. C. Impresion de un foliolo, MERC/Pal/210, escala= 5 mm. D. Aff.
Machaerium, MERC/Pal/126. E. Hoja diafanizada Machaerium cultratum, MERC,
coleccion de hojas diafanizadas AM 1293.

C.C.Reconocimiento-No Comﬁértir



Lamina 8. A. Aff. llex sp. MERC/Pal/58-C, escala= 5 mm. B. Aff. Spondias sp.
MERC/Pal/214. C. Detalle de las areolas en MERC/Pal/90-A. Escala de la barra: 1 mm.
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Lamina 9. Incertae sedis: A. Morfoespecie 3, MERC/Pal/87.2-E. B. Morfoespecie 5,
MERC/Pal/12. C. Morfoespecie 8, MERC/Pal/90-B.
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Lamina 10. Incertae sedis. A. Morfoespecie 11, MERC/Pal/41. B. Morfoespecie 19,
MERC/Pal/172. C. Morfoespecie 18, MERC/Pal/105. D. Morfoespecie 24,

MERC/Pal/2.3.
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Lamina 11. Incertae sedis. A Morfoespecie 25, MERC/Pal/43-A. B. Detalle de las
areolas en MERC/Pal/43-A. Escala de la barra= 5 mm. C. Morfoespecie 42,
MERC/Pal/212. D. Morfoespecie 43, MERC/Pal/4.2, Escala de la barra= 1 cm.

104



Lamina 12. Incertae sedis. A Morfoespecie 44, MERC/Pal/71-B, B. MERC/Pal/87.2-F.
C. Morfoespecie 45, MERC/Pal/48-A. Morfoespecie 46, MERC/Pal/78.

C.C.Reconocimiento-No Compwsartir



A0mm

Lamina 13. Frutos indeterminados. A. Endocarpo 1, MERC/Pal/9. B-C. Endocarpo 2,
impresion y contraimpresiom, MERC/Pal/37.1 y MERC/Pal/37.2. D. Leguminocarpon
sp. MERC/Pal/86.
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5.2. MORFOLOGIA FOLIAR Y PALEOCLIMA

El estudio de las improntas foliares en rocas de la Formacion Palmar mostré un
importante elemento de interpretacion del clima durante el Mioceno para la region. Una
vez conocida la correlacion existente entre los rasgos morfoldgicos foliares y las variables
climaticas sustentada en las relaciones modernas encontradas entre el clima y la
vegetacion, la estimacion de los valores de temperatura y precipitacion en la tafoflora se
realiz6 empleando las ecuaciones sugeridas y validadas por Jacobs (1999, 2002), Jacobs &
Herendeeen (2004), Kowalski (2002) y Wilf et al. (1998) en el calculo de estos parametros
climaticos en floras tropicales.

Uno de los aspectos que se considera problematico en las reconstrucciones
paleoclimaticas en la region tropical, basado en elementos paleobotanicos, lo conforma la
alta fitodiversidad que caracteriza al neotropico. En este sentido, Burnham et al. (2005)
realizaron diferentes experimentos sobre la riqueza de especies en bosques tropicales
modernos de tierras bajas y su relacion con las condiciones climaticas. Tomando en cuenta,
por una parte el 50% deltotal d¢ especies de las.floris medernes v.nor otra parte.las 25
Sspacied diminiiniss en Hichaiflg -aly'cal su ar d¢ lo’ valores ¢: efaps atura/ictiales con
base en ecuaciones preestablecidas, encontraron que este valor es concordante con el valor
real. Con ello demostraron que la alta diversidad vegetal en el neotrdpico no afecta el
calculo de variables climaticas a partir de la morfologia foliar. Esto sugiere que el nimero
de morfotaxa encontrados en este trabajo (46 en total) es suficiente y no afecta los
resultados obtenidos en el calculo de las variables paleoclimaticas. Incluso, Wolfe (1993),
Wilf (1997) y Burnham et al. (2001) sustentan que el calculo de temperatura puede
realizarse sobre la base de una asociacion fosilifera, o moderna, con al menos 20 especies,
donde la medicion de una hoja por especie es suficiente para obtener una prediccion
confiable de las temperaturas medias (Dana et al. 2005; Wilf et al. 2005).

Como se sefiald anteriormente, la presente investigacion no pretende proponer nuevos
modelos estadisticos para la prediccion del paleoclima, mas si se persigue la aplicacion de

ecuaciones para ofrecer una interpretacion de la paleotemperatura del area.
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5.2.a. Estimacion del paleoclima en el area de estudio
Estimacion de la Paleotemperatura

Los valores morfolégicos foliares extraidos de la tafoflora y de las floras modernas
empleadas en la verificacion de la aplicabilidad de las ecuaciones para la prediccion de la
temperatura, se presentan en la Tabla VI. Los caracteres morfologicos que se incluyen
corresponden a algunos de los caracteres foliares propuestos originalmente por Wolfe
(1993) para la prediccion del clima. A diferencia del conjunto de datos presentado por
dicho autor, aqui solo se incluyen aquellos datos requeridos en las ecuaciones
seleccionadas (ver Tabla II, Métodos): porcentaje de hojas con margen entero, porcentaje

de ocurrencia en las diferentes categorias del area foliar y forma de la base.

Tabla VI. Caracteres foliares, expresado en porcentaje de ocurrencia, para las diferentes floras estudiadas.

. Bosgque Limite Bosque- Bosque
Caracter Bosquejropofllo sub-montano? Paramo® montano alto* '™ ?aj mar
na= 119 n=46
na= 85 n=60 n=139
Margen entero 84.87 78.82 63 69.33 100
Margen dentado 15.13 21.18 37 30.67 0
Macrofila 40 7.06 ( 8.00 0.97
des fila 2277 342 ] 25.67 048
Notolfia NI R 21.24
Microfila 23.53 17.65 51 39.33 57.28
Nanofila 2.52 2.35 37 27.00 8.74
Leptofila 2.52 4.71 7 2.00 0
Base redondeada 32.77 42.50 - - 23.33

na= numero de especies arboreas extraidas de los listados floristicos, n=total especies descritas por los autores. En la
flora fosil n indica el nimero de morfotaxa descritos. 1. Guevara (2001), 2. Meléndez (1995), 3. Tirado (1997), 4.
Abele (2000).

Una de las caracteristicas mas resaltantes en las improntas foliares de la
paleofitoasociacion lo constituye el predominio de hojas de borde entero en un 100%. Sin
embargo, la ausencia de improntas con el borde dentado en esta tafoflora probablemente
esté controlada por un sesgo en el muestreo y no necesariamente indique que las plantas en
esta comunidad vegetal carecian de este tipo de complejidad en el margen. Segin
observaciones de Gamez (2007, Facultad de Ciencias Forestales, ULA, com. personal)
especies con el margen serrado tienden a predominar en el estrato correspondiente al
sotobosque. Hojas con margenes dentados son mas propensas a crecer en comunidades

vegetales microtérmicas o en regimenes de bajas temperaturas (Stewart & Rothwell, 1993),
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aumentando su ocurrencia a medida que aumenta la altitud (Scheneider et al. 2003), y
estando asociadas principalmente a especies deciduas (Jacobs, 1999).

El alto porcentaje de hojas de borde entero en la tafoflora podria estar reflejando un
predominio del componente arboreo local preservado en el sedimento, asi como la
fosilizacion de hojas de textura mesomorfica (consistencia papiracea, cartacea, coridcea o
esclerofila) rasgo que ya ha sido observado en floras fosiles (Ferguson 1985, 2005). A este
respecto, Bailey & Sinnott (1916) también sefialaron que tanto hojas como foliolos de
margen entero normalmente estan sobre-representados en bosques tropicales de tierras
bajas, mientras que las hojas de margen dentado predominan en bosques templados o con
bajas temperaturas.

Por su parte, Kowalski (2002) argumenta que la alta proporcion de especies con
margenes enteros en muchas de las floras tropicales de Suramérica puede estar relacionado
con su historia filogenética y el levantamiento de los Andes del Norte. Al ser este evento
relativamente reciente, en términos geologicos, probablemente el poco tiempo transcurrido
desde la creacion de zonas de mayor elevacion con la consecuente aparicion de regiones de
bilas izn vefaurss,/no F i side st fivightc pore la@'migracior y [bsiabfiecimier to /dg"ur gran
nariero elementos floiisticos dezonas, (€1 piadds, Gonae preadniitian cspecies con iiojas de
margenes dentados. La heterogeneidad del clima tropical caracterizado por altas
temperaturas y condiciones de humedad elevada previo al levantamiento de los Andes,
favorecio la evolucion de linajes con este tipo de margen reprimiendo en parte la evolucion
y migracion de elementos de zonas templadas. Esta idea también fue planteada por van der
Hammen & Cleef (1986) quienes mencionaron que la paleoflora de los Andes hacia el
comienzos del Pale6geno fue dominada por taxa de tierras bajas, con un bajo numero de
especies con margen dentado.

El porcentaje de ldminas con borde entero observado en las floras modernas tomadas en
consideracion en este trabajo, combinado con los diferentes modelos para la prediccion de
la temperatura, arrojaron valores de temperaturas medias no muy distantes a los
mencionados en la literatura. Excluyendo las localidades de mayor elevacion, las
ecuaciones seleccionadas parecen predecir con cierto nivel de confianza los valores de
temperatura a partir de la morfologia foliar en las floras de bosques bajos, considerandose

que los rangos de error publicados para estos modelos pueden llegar hasta 12° C por
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encima del valor esperado (ver Tabla I, Métodos). De esta forma, el error promedio para la
vegetacion de localidades bajas (140-800 m snm) encontrado varia entre 2.45° C 'y 0.35° C
(Tabla VII).

De manera contraria, los valores obtenidos para los bosques montanos (entre 2.500 y
3450 m snm), estdn muy por encima del valor real (Figura 8). Esto se explica
probablemente por el gradiente altotérmico, que implica una reducciéon gradual de la
temperatura con la altura, rasgo que no se considera en los modelos de regresion
empleados. Gregory-Wodzicki (2000) en su ensayo para la prediccion de la temperatura en
floras modernas de Bolivia, enfatiza la sobreestimacion en el calculo de la temperatura para
aquellos lugares con temperaturas medias menores a los 21° C. Basicamente este error lo
imprimen los mismos modelos estadisticos planteados para la prediccion del clima en la
region tropical debido a que las ecuaciones han sido derivadas tomando como base
localidades con caracteristicas ecologicas muy diferentes a aquellas encontradas en el

neotrdpico.

Tabla VII. Estimacion de la t¢ nperatura | nedia anual‘engfloras mo( ernas y en lé tafoflora estudiada.

' Bc g e L iz 30S ue€ -m
t;'osgfilo =rror Sub- Eiror 30squct Error MSiano ErGi Palmar
P montano Paramo alto
TMA 26,4°C 25°C 7°C 10-12°C -
real

Eq (1) 24.43 -1.97 23.29 -1.71 18.06 11.06 19.90 9.9-7.9 28.83
Eq (2) 23.95 -2.45 23.00 -2 18.62 11.02 20.16 10.16-8.16 27.65
Eq (3) 26.75 0.35 25.52 0.52 19.84 12.84 21.84 11.84-9.84 31.54
Eq (4) 24.85 -1.55 23.04 -1.96 - - 26.47

TMA real= Temperatura medial anual segin bibliografia. Eq= Ecuaciones segun Tabla II en Métodos. Error= TMA
estimada-TMA real

o 30 +F '
= 1
2 03 % Figura 8. Valores de temperatura media
£ 20 = 1 ! % anual calculados segin los modelos de
s E :: E: E: regresion en cuatro bosques modernos y en
§ = ' /! ' la tafoflora de la Formacion Palmar.
g 11 = N % % Noétese el mayor contraste entre el valor
" = :E E: E: actual y el calculado en los bosques de
ol = L A ' mayor altura. Las barras indican el error
Bosque tropofilo  Bosque sub-  Limite Bosque- Bosque montano  Fm. PALMAR standard.
montano Paramo alto
B TMA real @ Eq (1) DEq () DE (9 SEG (4) |
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Tomando en consideracion la ecuacion planteada por Gregory-Wodzocki (2000), la cual
generd los valores con menor desviacion en comparacion con la temperatura actual (Tabla
VI), y aplicando este modelo en la estimacion de la paleotemperatura en la Formacion
Palmar se consigue un valor relativamente alto (31.54° C) en contraste con el registrado en
la actualidad en el area de estudio. Igualmente, el resto de los modelos empleados
proporcionan una temperatura mas elevada que la actual (entre 26 y 28° C), lo que sugiere
un descenso en la temperatura desde el Mioceno hasta el presente en el norte de la
cordillera andina. De hecho, Kowalski & Dilcher (2003) estimaron que las
paleotemperaturas calculadas para muchas de las floras fosiles a nivel mundial son aun
mayores que aquellas obtenidas por los diferentes modelos matematicos. Hooghiemstra et
al. (2000) también enfatizan que durante el Neogeno el clima fue mas calido que el actual.
Posteriormente, Hooghiemstra et al. (2006) asumen que las temperaturas del Nedgeno en
las montafias ecuatoriales de Suramérica fueron aproximadamente 3° C mas altas que el
presente.

Esta estimacion de una paleotemperatura superior a la actual en la tafoflora soporta el
maddly Azl faléntan fetirofdu aite” ef Micceho.) como [lo [m:nCiona Iterrdide- Vinent
12005) aonde a“paitir de'CurvasTac i150t0pcs de Uxigeiio se ideritifica uil maxinio rerativo de
calentamiento en el Mioceno Medio (17 a 14 Ma), tanto en el Atlantico como en el
Pacifico, alcanzandose un 6ptimo climatico durante el Cenozoico (Potts & Behrensmeyer,
1992; Zachos et al. 2001) lo cual probablemente contribuyé a un incremento en la

diversidad de la flora tropical (Jaramillo, 2006).

Estimacion de la Pal eoprecipitacion

Las ecuaciones derivadas por Jacobs & Herendeen (2004) y Wilf et al. (1998)
permitieron estimar la precipitacion media anual (MAP) de las localidades modernas y la
comunidad f6sil. De acuerdo a estos modelos, la proporcion de los tamafios foliares se
calcula segun los limites propuestos por Raunkier-Webb lo que permite posteriormente
calcular los montos de precipitacion media (Tabla VIII).

La aplicacién de ambas ecuaciones arrojé medias de precipitacion contrastantes con los
valores medios registrados en la actualidad para los bosques modernos (Tabla IX, Figura

9), a excepcion de la ecuacion propuesta por Wilf et al. (1998), la cual predice valores de
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precipitacion muy cercanos a los montos observados en el bosque tropoéfilo representado

por la Reserva Forestal Caparo.

Tabla VIII. Proporcion del area foliar para las floras estudiadas. Categorias segiin Raunkier (1934)
modificado por Webb (1959). LnMAP calculados segun ecuaciones 5 y 6 en Tabla II.

pi pi pi pi MInA MInA MInA MInA
Categoria pi Sub- Bosque- Montano Fm. MInA Sub- Bosque- Montano Fm.
foliar Tropofilo  montano  paramo alto Palmar ai Tropofilo  montano  péaramo alto Palmar
Leptofila 0.0252 0.0471 0.0700 0.0200 0 2.12 0.05 0.10 0.15 0.04 0.00
Nanofila 0.0252 0.0235 0.3700 0.2700 0.0882 432 0.11 0.10 1.60 1.17 0.38
Microfila 0.2353 0.1765 0.5100 0.3933 0.5784  6.51 1.53 1.15 3.32 2.54 3.73
Notofila 0.3109 0.3412 0.0000 0.0000 0.2156  8.01 2.49 2.73 0.00 0.00 1.71
Mesofila 0.3193 0.3412 0.0500 0.2366 0.1078  9.11 291 3.11 0.46 2.19 0.97
Macrofila 0.0840 0.0706 0.0000 0.0800 0.0098  10.9 0.92 0.77 0.00 0.87 0.11
Megafila 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000  13.1 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
Saip; 8.01 7.96 5.52 6.80 6.90
Eq (5)LnMAP 5.04109 5.02564  4.27168  4.66672  4.71664
Ln inverso (cm) 154.7 152.4 71.7 106.5 111,9
Eq (6)LnMAP 5.15748 5.13008  3.79296 4.4944 4.58208
Ln inverso (cm) 173.8 169.2 44.4 89.6 97.8

pi= proporcion de especies en cada categoria foliar. a= medias del logaritmo natural de las categoria foliares segun
Raunkier (1934)y Webb (1959). MInA= producto de la proporcion de las especies por el logaritmo natural de cada
categoria. Xa;p;= sumatoria de las medias log; ritinicas para‘caca tipo de v} getacion.

rabia IX. PreCipitacion media aj uai esumada en las floras moderiias y 10sil.

Bosque Limite
Bosqge Error sub- Error Bosgue- Error Montano Error Fm. Palmar
tropofilo . alto
montano Paramo
PMA real 1760 mm 1364 mm 1782 mm 544 mm -
Eq. (5) 1547,35 212,65 1523,62 159.62 716,86 -1065,13 1064,65 520,65 1118,61 mm
Eq. (6) 1738,48 -21,52 1691,50 327,5 444,18 -1337,82 895,77 351,77 977,86 mm

PMA real= Precipitacion medial anual segun bibliografia. Eq= Ecuaciones segiin Tabla II en Métodos. Error= PMA

estimada-PMA real.

250

Precipitacién media anual (cm)

it

A

Bosque tropofilo

Bosque sub-
montano

Limite Bosque- Bosque montano  Fm. PALMAR
Paramo alto

m PMA actual @ PMA, Wilf et 1998 @ PMA, Jacobs & Herendeen 2004 ‘

Figura 9. Valores de precipitacion
calculados en cuatro bosques modernos
y en la tafoflora de la Formacion Palmar.
Notese el mayor contraste entre el valor
actual y el calculado en los bosques de
mayor altura. Las barras indican el error
standard.
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Los mayores contrastes entre los valores calculados y los montos reales se observan para
aquellos bosques localizados a mayor altura donde las ecuaciones sobreestiman o arrojan
valores de precipitacion inferiores a los registros climatolégicos existentes para estas
localidades. A este respecto, Burnham & Johnson (2004) habian mencionado la gran
irregularidad existente en el calculo de estos valores para el neotrdpico, donde los errores
pueden llegar hasta 400 mm. En el caso de los bosques ubicados a alturas superiores a
1.000 metros, factores como la exposicion de las vertientes, suelos, altitud, circulacion de
vientos, composicion floristica, etc., pueden ser muy influyentes imprimiendo una
pluviometria particularmente compleja en las regiones montafiosas (Foguin, 2002).

Las diferencias encontradas entre los valores calculados y los valores sefialados en la
literatura pueden ser resultado de la inconsistencia en el muestreo de plantas entre los
diferentes autores. Por ejemplo, Wilf et al. (1998), para derivar su ecuacion, incluyo
aquellas especies con un didmetro mayor a 10 cm, rasgo que no pudo precisarse en los
trabajos de Abele (2000) ni en Tirado (1997), donde las proporciones de especies incluidas
en cada categoria foliar no se discriminan entre arboles, arbustos o hierbas. En el caso de
g Hougries/az flerras b gay, #4182 [ogro ey trierfloy catos [no fclégichs foriarzsipara las
cspecies arvoreds a partit Ge lostiistados™p opoiciciauos por wiciéudez(1995) 'y Guevara et
al. (2005), por lo cual el margen de error manejado es menor.

En cuanto a la comunidad f6sil, ambas ecuaciones (Eq. 5 = Jacobs & Herendeen, 2004;
Eq. 6= Wilf et al. 1998) arrojan montos de precipitacion cercanos a los 1.000 mm anuales,
estando por debajo de los montos registrados en la actualidad para el 4rea de estudio, si se
toma en cuenta como montos locales aquellos sefalados por Andressen y Ponte (1973)
tanto para la estacion La Palmita (1.364 mm anuales) como para la estacion El Vigia (1.839
mm anuales). Esto sugiere condiciones mas secas durante el Mioceno en el area de estudio.

Considerando una media de 1.000 mm como valor promedio de precipitacion en la
tafoflora y una temperatura media anual de 30° C, y aplicando el diagrama de clasificacion
de zonas de vida de Holdridge (1967), el tipo de vegetacion para la paleoflora
corresponderia al bosque seco tropical.

Seglin el criterio de Holdridge, los ecosistemas de bosques secos, se desarrollan en
areas con una biotemperatura media anual superior a los 17° C y una precipitacion media

anual entre 250 y 2.000 mm. En el tropico, los bosques secos se asocian a bosques
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caducifolios y a comunidades arboreas siempreverdes afectadas por un periodo prolongado
de sequia, presentandose cierto grado de deciduidad dentro de su masa lefosa. Dicha
periodicidad de las lluvias constituye el factor ecologico mds importante sobre la
vegetacion (Veillon, 1997). En Venezuela esta zona de vida tiene una amplia distribucion
ocupando casi 38% del territorio (Gonzalez Boscan, 2003) cuyos bosques estan localizados
en varias regiones: norte y noreste de los Andes y Cordillera de la Costa, Llanos

occidentales, centrales y orientales, y sur y sureste del Orinoco (Veillon, 1997).

5.2.b. Diversidad Foliar de Vareschi

Otro de los enfoques empleados para el andlisis fisionomico de la asociacion
fitofosilifera consistio en el calculo del indice o coeficiente de diversidad (Cd) de Vareschi
(1992). La metodologia propuesta por Vareschi (1992) fue fundamentada en el estudio de
la morfologia foliar en diversas comunidades boscosas localizadas principalmente en
Venezuela. Este coeficiente depende proporcionalmente del nimero de especies descritas
en un inventario floristico, asi un menor niimero de especies dara como resultado un indice
mondr. Lvificntimdnte 21 dme o de Vacriedpevie de crilas pare la Ttafhfloray estd
conwolandy el inaice ‘Obieiiido, €l cual Uc o sei 1ty superior al enconurado si se toma en
cuenta que una asociacion fosilifera podria estar representando un bajo porcentaje de la
vegetacion que crecia en el lugar. Lamentablemente, este modelo no ha sido empleado en
floras fosiles por lo que su aplicabilidad y autenticidad en este estudio no cuentan con datos
para comparacion.

De acuerdo a la clasificacion sugerida por Vareschi (1992) para la interpretacion de una
comunidad vegetal en términos de la morfologia foliar, se encontraron nueve categorias de
hojas. Estas se distribuyen en cuatro categorias de tamafio, una categoria de dpice, y cuatro
categorias de formas (Tabla X).

El tamafio de la hoja constituye un importante criterio en el analisis fisionomico de
la vegetacion, estando controlado por factores como la temperatura, humedad, intensidad
de luz y tipo de suelo. En los bosques tropicales de tierras bajas se observa una reduccion
general del tamafio predominante de las hojas en una comunidad vegetal asociado a la
disminuciéon en las condiciones de humedad (Jacobs, 1999). El tamafio de hoja

predominante en la tafoflora corresponde a la categoria microfila (57.84%), seguido por la
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categoria mesofila (32.35%) lo que sugiere condiciones de baja humedad en la comunidad

paleovegetal.

Tabla X. Categoria de hojas en la paleofitoasociacion segun criterios de Vareschi (1992).

Nro CATEGORIA PORCENTAIJE

Tamafio
2 Macrofila 0.98
3 Mesofila 32.35
4 Microfila 57.84
5 Nanofila 8.82
9 Apice gotero 15
Forma
10 Hoja Normal 51.51
11 Hoja pluvial 20.20
12 Hoja alargada 7.07
16 Hoja ancha 5.05

indice de diversidad: 414 (n =46)

Tanto Vareschi (1992) como Jacobs (1999) encontraron en sus descripciones de algunos
bosques tropicales del neotrdpico_y paleotronico que aquellos lugares mas humedos tienen
ulth fatydt frdodicibn dc hdial msifilas| 45,00-187:21 cm?), rhicntrasiue ¢n Laghareh mas
secos predominan hojas notofifas (20,25 45,00 cim”) y microtilas (2,25-20,25 cmi’). Las
hojas grandes se desarrollan generalmente en lugares cerrados como el sotobosque donde
existe una elevada disponibilidad de humedad, altas temperaturas, baja insolacion, alta
disponibilidad de nutrientes y una mayor productividad del ecosistema (Wolfe, 1993). Las
hojas pequefias se asocian con ambientes secos, soleados o en lugares donde existe pérdida
de nutrientes en el suelo. En el tropico las hojas microfilas normalmente se asocian con el
descenso de la temperatura por la altitud y con una disminucién en la duracion de la
estacion de crecimiento, asociada a su vez a la estacion lluviosa (Dolph & Dilcher, 1980;
Wolfe, 1993).

Tafondémicamente el predominio de improntas incluidas en las categorias microfilas
(57.28%) es una de las caracteristicas mas resaltante en la tafoflora. De acuerdo a Franco-
Delgado & Bernardes-de-Oliveira (2004) y Greenwood (1991) el predominio de hojas
pequetias parece ser una evidencia de la mayor participacion de elementos emergentes del
dosel en la comunidad fosilifera. Apenas se encontré un ejemplar (Morfoespecie 30,

MER/Pal/88) que entra en la categoria macrofila con un 4rea foliar aproximada de 180 cm”.
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A este respecto, Ferguson (1985) noté que hojas mas livianas y pequeias provenientes de
arboles altos tienden a caer a mayores distancias del arbol de origen mientras que hojas
mas pesadas y de mayores tamafios o provenientes de arboles bajos y arbustos ubicados
debajo del dosel, se concentran cercanas a la planta que las origind, este podria ser el caso
del espécimen MER/Pal/88.

Independiente de estas relaciones, si se toma en cuenta los aspectos tafonomicos en la
formacion de los depodsitos de hojas, que posteriormente podrian ser sometidos al proceso
de fosilizacion, son las hojas pequefias las que poseen un potencial de preservacion mayor
siendo sometidas a un menor fracturamiento en comparaciéon con hojas grandes.
Floristicamente, Scheihing & Pfefferkorn (1984), en su evaluacién taxonOmica en
ambientes del Delta del Orinoco, encontraron que las hojas microfilas predominantes en los
diferentes depdsitos correspondian a dicotiledoneas arborescentes del dosel superior del
bosque.

La predominancia de este caracter en una comunidad ubicada a baja altitud, como se
infiere lo es la paleofitoasociacion, sugiere un tipo de vegetacion abierta, ya que una mayor
olurfencic ¢e hijal delmayer v nafo te asohcia ¢o1 une relducclonien ids/vdiolrs de
msolacion “conian” en”'bosques “Cerrados O ‘enlosTcstratos Tiferiors” en una vegciacion
boscosa (sotobosque y dosel inferior).

En cuanto a la categoria tipo de apice, Vareschi (1992) define la presencia del apice
“punta de gotero” en aquellas hojas con dapices acuminados, recalcando que esta
caracteristica en las hojas podria estar representando una estructura idioforme, donde este
apice no tiene valor de seleccion, o bien una estructura conforme cuando varias especies
lignificadas de diversas familias en el mismo hébitat tienen hojas con los apices alargados,
es decir, apices con puntas de gotero condicionados por su medio ambiente. La presencia
de 4pices acuminados es un caracter comun en el trépico (Richards, 1998) observandose
especialmente en los bosques tropicales lluviosos un alto porcentaje de especies (25 a 75%)
con hojas desarrollando este tipo de configuracion (Burnham & Johnson, 2004), que
facilita el desagiie de la pelicula de agua en la hoja en hdabitats sometidos a altas
precipitaciones.

En los fragmentos foliares analizados se encontrd aproximadamente un 15% de

morfoespecies con apices acuminados lo cual sugiere condiciones humedas en el area de
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deposito. De hecho, este porcentaje podria ser mayor estando condicionado por la
fragmentacion de muchos de los fosiles donde un 65% de las improntas presentan un apice
fracturado o no preservado. En el diagrama de hojas correspondiente a la seccion
estratigrafica estudiada (Figura 11) se aprecia que las morfoespecies 14, 13, 5, 22, 10, 21,
20 y 33 poseen apices acuminados, aunque estos parecen no indicar una gran extension de
la porcion apical de la lamina como el observado en comunidades con un régimen de
humedad alto. Indudablemente, si el valor funcional o no de este tipo de apices es dificil de
precisar en una comunidad vegetal moderna, es practicamente improbable conocer su valor
en una comunidad f6sil ya que la atenuacion o no del apice dependeré de la caducidad de
una especie (siempreverde o decidua), del régimen climatico del area (micro, meso o
megatérmico; Wolfe, 1993) y del desarrollo morfogénetico de la hoja.

Con respecto a la categoria correspondiente a la forma de las hojas, se observo que el
51% entran en la categoria “hoja “normal”, término planteado por Vareschi (1992) para
describir aquellas formas foliares elipticas, ovadas y obovadas. Esta hoja “normal” se
considera la forma de mayor seleccion evolutiva en ambientes de condiciones templadas y
tr oileled cdnstitayindo précticaiieats el u tithofescal 1fon 2n [a 2vOlution ‘ng faechética
ae 1a hoja, rasgo inteipretado a”parir, (e las prini€ras formas asimiidtorias a¢ una“planta
encontradas en el registro paleontologico (Stewart & Rothweel 1993; Vareschi, 1992;
Willis & McElwain, 2002).

Por otra parte, los términos “hoja pluvial”, “hoja larga” y “hoja ancha” se refieren a
laminas con formas oblongas (frecuentes en selvas pluviales), laminas cuyo ancho esta
comprendido entre un 10-25% de la longitud total (proporcion >4:1) y laminas con una
amplitud de +/- 50% del largo, respectivamente. En el caso de la hoja ancha, se trata,
primordialmente, de hojas orbiculares con una proporcion 1:1, la cual apenas esta
representada por un 5% del total de las improntas fosiles.

Las proporciones predominantes en la tafoflora corresponden a las relaciones
largo/ancho entre 1.5:1 a 3:1 (Figura 10). Wolfe (1993) interpreta aquellas proporciones
foliares comprendidas entre 2:1 a 3:1 como dominantes en ambientes humedos a mésicos,
bosques megatérmicos, y bosques calidos mesotérmicos. Hojas con elongaciones mayores
de la lamina guardando una relacion largo/ancho superior a 4:1, normalmente ocurren en

ambientes con déficit hidrico como medida adaptativa para evitar un sobrecalentamiento de
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la superficie foliar. Aunque apenas un 7% de las improntas foliares presentan una relacion
largo/ancho superior a 4:1, su presencia podria estar indicando tanto condiciones secas
como la ocurrencia de especies que son comunes a ambientes riparios, especificamente

plantas ubicadas sobre bancos asociadas a corrientes de agua con sustrato mévil (Stewart &

Rothweel, 1993).
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Finalmente, el valor obtenido como indice de diversidad (Cd= 414) para la tafoflora se
relaciona con los valores que Vareschi (1992) sugiere para comunidades con cierto déficit
hidrico o bien en aquellas comunidades vegetales con baja diversidad floristica y una baja
complejidad ambiental. Hay que destacar que el modelo planteado por dicho autor
considera que un indice de diversidad foliar alto cualquier una comunidad vegetal esta
relacionado con la cercania al “6ptimo ecoldgico” indicando la ocurrencia de un medio
favorable para la ocupacion de variados nichos ecoldgicos. En una comunidad fosil, el
calculo de este indice estd enormemente condicionado por el nimero de muestras
analizadas y por el tipo e intensidad de muestro, aspectos que afectan la cuantificacion de

la diversidad floristica en la paleocomunidad.
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Figura 11. Diagrama de hojas para la Formacion Palmar. 1-2. Orden Fabales, morfoespecie 38
(MER/Pal/210) y 39 (MER/Pal/214). 3. Incertae sedis, morfoespecie 41 (MER/Pal/5.2-D). 4. Aff.
Ilex sp., morfoespecie 12 (MER/Pal/58). 5. Incertae sedis, morfoespecie 18 (MER/Pal/17). 6. Aff.
Coccoloba sp., morfoespecie 15 (MER/Pal/91.A). 7. Incertae sedis, morfoespecie 42
(MER/Pal/212). 8. Aff. Clusia sp., morfoespecie 1 (MER/Pal/69-B). 9. Incertae sedis,
morfoespecie 2 (MER/Pal/58). 10. Incertae sedis, morfoespecie 44 (MER/Pal/71-B). 11. Aff.
Nectandra sp., morfoespecie 6 (MER/Pal/87.2-C). 12. Incertae sedis, morfoespecie 4
(MER/Pal/164). 13. Incertae sedis, morfoespecie 9 (MER/Pal/211-A). 14. Incertae sedis,
morfoespecie 14 (MER/Pal/74). 15. Incertae sedis, morfoespecie 25 (MER/Pal/43-A). 16. Incertae
sedis, morfoespecie 3 (MER/Pal/87.2-E). 17. Incertae sedis, morfoespecie 11 (MER/Pal/41). 18.
Incertae sedis, morfoespecie 2 (MER/Pal/58). 19. Incertae sedis, morfoespecie 24 (MER/Pal/2.3).
19. Incertae sedis, morfoespecie 7 (MER/Pal/52.1-C). 20. Aff. Ocotea sp., morfoespeciec 16
(MER/Pal/87.2-D). 21. Orden Malvales, morfoespecie 34 (MER/Pal/52.1-A). 22. Incertae sedis,
morfoespecie 8 (MER/Pal/90-B). 23. Aff Annona sp., morfoespecie 26 (MER/Pal/198). 24.
Incertae sedis, morfoespecie 17 (MER/Pal/105). 25. Incertac sedis, morfoespecie 28
(MER/Pal/123). 26. Incertae sedis morfoespecie 19 (MER/Pal/172). 27. Orden Malvales,
morfoespecie 35 (MER/Pal/137-2). 28. Aff. Nectandra sp., morfoespecie 29 (MER/Pal/176.1-A).
29. Aff. Annona sp., morfoespecie 27 (MER/Pal/30-A). 30. Aff. Machaerium sp., morfoespecie 13
(MER/Pal/126). 31. Incertae sedis, morfoespecie 5 (MER/Pal/12). 32. Incertae sedis, morfoespecie
23 (MER/Pal/87.2-G). 33. Aff. Nectandra sp., morfoespecie 40 (MER/Pal/59.2-A). 34. Incertae
sedis, morfoespecie 43 (MER/Pal/4.2). 35. Aff. Ocotea sp., morfoespecie 22 (MER/Pal/173.1). 36.
Aff. Lauraceae, morfoespecie 10 (MER/Pal/77A-A). 37. Aff. Soondias sp., morfoespecie 21
(MER/Pal/90-A). 38. Aff. Persea sp., morfoespecie 20 (MER/Pal/69-A). 39. Orden Malvales,
morfoespecie 36 (MER/Pal/2.3-A). 40. Incertae sedis, morfoespecie 45 (MER/Pal/48). 41. Orden
Malvales, morfoesnecie 37 (MER/P1/62.1) 42 Ihcertae < dis, morfo specie 32 (MER/Ral/162).
450 A0 frontesiiish., morfazsoecis 31 (N ER/Pal24s 14, Aff. [ Leurase e, morfoe pacie 33
MLUER/PA/SS-A)0 42, Imcdtsie sadil, Imonsd specie MEANER/TFA8). w8/ AL Cocctiaka sp.,
morfoespecie 30 (MER/Pal/88).
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5.3. ASPECTOS PALEOFLORISTICOSY PALEOECOLOGICOS
5.3.a. I nterpretaciones pal eocliméaticas segun la composicion floristica

La composicion floristica en el afloramiento estudiado estd conformada por
morfoespecies afines a las familias Annonaceae, Anacardiaceae, Aquifoliaceae, Clusiaceae,
Fabaceae, Lauraceae, Polygonaceae, Sapotaceae y a los 6rdenes Fabales y Malvales. Todas
estas familias tienen una amplia distribucidon y se presentan en una gran variedad de
habitats (Tabla XI). Algunas de estas familias (Annonaceae, Lauraceae, Polygonaceae,
Clusiaceae, Sapotaceae y Aquifoliaceae) aunque presentes en todo toda la region tropical y
en una diversidad de ambientes, son mas bien representativas de bosques humedos (Gentry,
1988). Igualmente, cuatro de los diez géneros establecidos en la tafoflora presentan un
follaje siempreverde Pouteria, Nectandra, Ocotea y Clusia (segun Veillon, 1997).

Esto conlleva a pensar que la paleoflora de la Formacion Palmar, estuvo sometida a un
clima tropical himedo en contraste con el resultado obtenido a partir del andlisis
morfoldgico el cual sugiere una flora desarrollandose en un bosque seco tropical, cuya
composicion floristica difiere en parte de la encontrada en la tafoflora.

Pelinicgton ¢ Dick 20045) Lagiefen qle | lofisticimen e les besques sccol tfopicales
presentan una ineunor ‘diversidad”de especies que ios bosques imedos tiopicales dunque
algunos poseen un relativo alto endemismo. Las familias dominantes son Mimosaceae,
Fabaceae, Caesalpiniaceae, Bignoniaceae, Anacardiaceae, Burseraceae, Myrtaceae,
Rubiaceae, Sapindaceae, Euphorbiaceae, Flacourtiaceae, Capparidaceae y en algunas
regiones se encuentran representantes de las Cactaceae. Por su parte, Veillon (1997)
menciona que las especies dominantes en la selva de Ticoporo, descrita como un bosque
climax de los bosques secos tropicales, son Attalea butyracea (Arecaceae), Pouteria
anibaefolia (Sapotaceac), Pachira quinata (Bombacaceae) y Terminalia amazonia
(Combretaceae).

A excepcion del grupo de las leguminosas y las familias Anacardiaceae y Sapotaceae,
ninguna de las afinidades taxondmicas encontradas en este trabajo fueron asociadas a las
familias dominantes en los bosques secos.

El grupo de las leguminosas que caracterizan las comunidades boscosas en las llamadas
selvas veraneras o bosques secos de Venezuela (Gonzalez Boscan, 2003), no parecen ser

un componente significativo en la paleoflora, encontrandose apenas representada por un
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6% de los fitofosiles analizados, incluyendo impresiones foliares y un fruto. En la flérula
moderna descrita por Meléndez (1995) para la localidad de estudio las familias Fabaceae,
Mimosaceae y Caesalpiniaceae se incluyen entre las mas representativas con un 5%, 7% y

3% de ocurrencia, sobre un total de 75 familias identificadas.

Tabla XI. Aspectos fitogeograficos y ecologicos de las familias asignadas en la tafoflora.

- Distribucion L .
Familia . o Habito Ecologia
fitogeogr afica
Annonaceae Pantropical’ Arboles, arbustos, Sabanas, bosques semicaducifolios,
lianas. siempreverdes, de galeria, morichales
y matorrales’
Anacardiaceae Pantropical® Arboles grandes, Bosques siempreverde, bosques de
arbustos. galeria, bosques semideciduos.
Aquifoliaceae Cosmopolita Arboles o arbustos. Comiin en bosques montanos’
Clusiaceae Pantropical Formas lefiosas: arboles, Ecosistemas de selvas nubladas y
arbustos, lianas, pocas bosques nublados®
hierbas.
Lauraceae Pantrepical'? Arbustos, érboles altos. Selvasmluviales y de montana,
bosques | liepspreverdeg boggugede
24 eria.
Polygonaceae Pantropical, Avhalcs, arbustos, Bosques de galerias, siempreverdes,
Holartico® hierbas, a veces lianas. montanos, semideciduos, limites de
sabanas’
Sapotaceae Pantropical, Arboles o arbustos. Bosques de tierras bajas’
Subtropical®
Orden Fabales Cosmopolita Arboles, arbustos, Vegetacion abierta
trepadoras, hierbas.
Orden Pantropical, Formas lefiosas Bosques de galerias, siempreverdes,
Malvales Subtropical® dominantes, pocas semideciduos

hierbas.

1. Bernardi, 1962. 2. van der Werff & Rohwer, 1999. 3. Ricardi, 1992. 4. Wingfield, 2006. 5. Gentry, 1993.
6. Ataroft, 2001. 7. Aymard & Howard, 2004.

El bajo porcentaje de especies del orden Fabales encontradas en la tafoflora concuerda
con lo comentado por Lorente (1986) quien reporta para nucleos de la Formacion Palmar la
ocurrencia de los palinomorfos Sriatricolpites catatumbus y Margocolporites vanwijhei,
asociados con géneros modernos del orden Fabales, siendo estos escasos dentro del registro
estratigrafico para la cuenca del lago de Maracaibo durante el Mioceno.

Un mayor porcentaje de especimenes (11%) presentd semejanzas con la familia

Lauraceae, donde ocho de las 46 morfoespecies descritas parecen ser afines con géneros de
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esta familia. Lauraceae tiene una distribucion pantropical, con muchas de sus especies
creciendo en selvas tropicales lluviosas (Ricardi, 1992). Segiin Meléndez (1995) la unica
especie perteneciente a la familia Lauraceae en el bosque actual corresponde a Nectandra
glandulifolia.

Franco-Delgado & Bernardes-de-Oliveira (2004) argumentan que la presencia de los
géneros Annona y Nectandra en una flora cenozoica de Brasil es indicativo de climas con
alta pluviosidad y altas temperaturas durante el Mioceno. De hecho, Annona, presente en el
Eoceno de Suramérica, se considera uno de los géneros de angiospermas potencialmente
indicativos de bosques tropicales lluviosos (Burnham & Johnson, 2004).

En la tafoflora se encontraron cuatro especimenes (morfoespecies 26 y 27) similares a
este género. Asi por ejemplo la especie Annona jahnii que aqui fue relacionada con la
Morfoespecie 26, es una especie de distribucion restringida a la cuenca del Orinoco,
encontrandose unicamente en los llanos de Venezuela y Colombia y raramente en bosques
deciduos de la Guayana (Guevara, 2001). En el bosque actual el género Annona no esta
reportado mas si la familia Annonaceae Meléndez (1995). Evidentemente, la diversidad de
marfoispcize alhcladas @ Tagan illadialreceiedy anaona eal cugier un litaa” rypical
mas bien hiimedo en”el afea aurance ci Miocend:” Igualinerie, faniiiias pertcneciciites al
orden Malvales parecen estar bien representadas en bosques humedos, siendo un
componente significativo en bosques tropofilos y bosques estacionales inundables
(Camaripano-Venero & Castillo, 2003; Diaz & Rosales, 2006).

La familia Sapotaceae, representada apenas por un solo ejemplar (Morfoespecie 31,
MERC/Pal/24) asignado al género Pouteria, es otra de las familias sefialadas por Burnham
& Johnson (2004) como indicadoras de bosque lluviosos en el Eoceno.

El género Spondias (Anacardiaceae), y en particular la especie Spondias mombin, con
la cual se encontraron analogias morfoldgicas en tres de los ejemplares de la tafoflora
(Morfoespecie 21), es una de las especies de mayor dominancia en los bosques de la
Reserva Forestal Caparo, mostrando un alto rango de amplitud ecologica en las selvas de la
region (Guevara, 2001).

Con respecto a la familia Aquifoliaceae, esta igualmente tiene una distribucion
geografica muy amplia siendo mas diversa en el paleocontinente de Laurasia (Raven &

Axelrod, 1974) que en el de Gondwana. Segiin Graham (1999) llex parece representar uno
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de los pocos elementos de regiones templadas que se encuentran en el Paledgeno y
Neogeno del norte de Suramérica. En Venezuela el género llex crece en los bosques
montanos bajos, bosques lluviosos (Lorente, 1986) paramos y bosque secos (Aymard,
2007, com. personal UNELLEZ), sin embargo esta especie no fue reportada por Meléndez
(1995) en el area de estudio.

En el caso de la familia Polygonaceae, representada en la tafoflora por el género
Coccoloba, esta parece dominar en climas secos. Ricardi (1997) sugiere que taxa de la
familia Polygonaceae, como el resto de las familias que conforman la subclase
Caryophyllidae, han evolucionado hacia una adaptacion a gradientes ambientales aridos y
calurosos en zonas tropicales o extratropicales. Uno de los ejemplares analizados
(Morfoespecie 15, MER/Pal/91) se asemeja a la especie Coccoloba uvifera la cual se
distribuye en la franja tropical y subtropical ocupando ambientes muy secos (Holdridge,
1967).

Por otra parte, existe plasticidad en ciertos géneros para adaptarse a diferentes
regimenes climaticos. Por ejemplo las formas arboreas de Clusia se citan entre las especies
vizelaes mis re,resente 1vas Har . befect sistemds ¢z | elva nubladas v bosiugs fiuglados
cn 1a Coraillera de Méridd, Sicita de re ija, Cordilieia de Ta” Cosia, Sistema Gudyanés,
Cerro Santa Ana y Cerro Copey (Ataroff, 2001). Couto & Cordeiro (2005) sefialan que el
género Clusia es un indicador de los estados iniciales y avanzados de regeneracion de

bosques bajos primarios y muy comun en la vegetacion tipo restinga en Brasil.

Si bien las afinidades taxondmicas asignadas a la tafoflora no parecen indicar que el
bosque representa el biotipo seco, en la actualidad en el area comprendida al sur del lago de
Maracaibo se extiende una zona caracterizada por comunidades vegetales cuya
composicion floristica, temperatura y condiciones de sequia a lo largo del afio indican la
existencia de un bosque seco tropical (Veillon, 1997), condiciones que pudieron estar ya
establecidas para el Mioceno. Segin Pennington & Dick (2004b) los bosques secos
estacionales del neotropico, que en la actualidad presentan una distribucion disjunta entre
el sur y norte de Suramerica, pudieron haber tenido una mayor extension antes del
Plioceno. Estos bosques crecen en dreas con una fuerte estacionalidad de las

precipitaciones, cuyos valores medios son inferiores a los 1600 mm anuales.
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Tomando en cuenta la informacién extraida del analisis morfologico y las
designaciones taxondmicas, la tafoflora de la Formacion Palmar podria estar representando
la ocurrencia de una mezcla vegetacional conformada por elementos con una amplia
distribucion fitogeografica y un rango ecologico también amplio, creciendo bajo
condiciones calidas y con una estacionalidad en las precipitaciones como la que se tiene en
el presente en la misma region, aunque con una disponibilidad menor de agua que
indudablemente ejerci6 un efecto decisivo en la configuracion foliar hacia formas
adaptables a la escasez hidrica.

Adicionalmente, las morfoespecies asignadas a taxones cuyos requerimientos actuales
se asocian a condiciones humedas pudieran estar indicando que los factores edaficos o
incluso geomorfoldgicos locales jugaron un papel importante en la composicion
paleofloristica. Al estar la tafoflora sometida a condiciones climaticas con cierto déficit de
agua, el desarrollo de especies con requerimientos himedos tuvo que haber estado
restringido a zonas de mayor drenaje, mayor disponibilidad de nutrientes y mayor
humedad.

Cuzvoral (2061) conciuy) fue 1 vege adica ¢n ¢! Tosque sfce tfop cal ¢onliefsetbica
actualmente la Reserva ForestarCaparo, € sta fornada porun iosaico e ecosistemds en un
gradiente de complejidad fisiografica y edafica, resultado de la dindmica geomorfologica
de la llanura aluvial, condiciones que pueden extrapolarse a la tafoflora.

Por otra parte, si se considera que la cordillera no habia alcanzado su magnitud actual,
probablemente estos espacios habrian sido importantes centros para la dispersion de
especies. La region, al haberse encontrado bajo condiciones climaticas mas secas a las
actuales, probablemente constituy6 una zona de refugio segun las teorias sobre el papel de
los bosques secos tropicales, especialmente los bosques de galeria, en la biodiversidad del
Neotropico (Pennington & Dick, 2004b).

A pesar de los escasos registros fitofosiliferos del Paledgeno y Neogeno para la zona
neotropical, se ha demostrado la existencia de una flora tropical en toda la regioén ecuatorial
de América del Sur desde el Eoceno hasta el presente (Chaney, 1947), extendiéndose
incluso hacia la zona mas septentrional del continente durante el Nedgeno (Argentina y
Chile) donde se evidencia el desarrollo de una paleoflora subtropical nedgena (Hinojosa,

2005). Algunos trabajos sobre tafofloras miocénicas en el norte de Suramérica,
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especificamente en localidades de Cuba (Berry, 1939a), Venezuela (Berry, 1921, 1936b,
1939b), Colombia (Berry, 1936a), Trinidad (Berry, 1925a) y Brasil (Duarte, 2004) soportan
un clima tropical para la region representada por los género Entada, Ficus, Annona,

Coussopoa, Heliconia, Inga, Tapirira, entre otros.

5.3.b. I nterpretaciones paleoambientales.

Los aspectos fisionomicos de las improntas foliares, las interpretaciones tafonémicas y
el contenido paleofloristico del depdsito fosilifero, sugiere que el ambiente general de
depositacion fue una llanura aluvial. La mezcla de elementos vegetales sugerida pudo
haber sido respuesta de la ubicacion del depdsito fosilifero dentro de la misma llanura.

Tomando en consideracion el andlisis fisiondmico de la tafoflora y en particular el
caracter microfilo y el margen entero de las hojas esto sugiere un tipo de vegetacion abierta
con predominio de dicotiledoneas arborescentes del dosel superior del bosque. No obstante,
el caracter siempreverde de los taxones con los cuales se encontré correspondencia
morfologica asi como su aparicion actual en bosques himedos, indica que el depdsito de
héiag te bis¢ €0 Vna z /haycont zuaac trin icion?’) entre un d qee V) la Fanfird amvial.
rrovablecmente” la” asociacion “iosiiifera) estuvo “sujeta”a Tonaicioiics “estacioriaimente
himedas como ocurre en el bosque estacional semideciduo, lo cual propici6 la presencia de
un bosque con tales caracteristicas.

Otro de los aspectos que soporta la posible complejidad en la composicion de la
vegetacion descrita, lo conforma la disposicion de los fitofragmentos foliares en algunas
muestras de rocas. Asi, en muchos de los bloques extraidos de los afloramientos, se
observdé un gran numero de hojas distribuidas aleatoriamente, en el mismo plano de
estratificacion y con diferentes grados de preservacion, en ocasiones representado una
hojarasca rica en especies. Particularmente el espécimen MER/Pal/87.2 muestra, en un area
de 70 cm’, unas ocho formas foliares probablemente provenientes de diferentes especies
(Figura 12). En otras rocas se aprecia un conjunto de hojas orientadas en una misma
direccion (MER/Pal/77-A), lo cual podria reflejar la influencia de una corriente de agua en
la orientacion de los fitofragmentos antes de ser incorporados al sedimento.

De acuerdo al estado de los ejemplares fosiles un 64% de las improntas foliares mostro

evidencias de fractura mecanica lo cual refleja el transporte sufrido por las hojas desde el
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momento en que cayeron al sustrato hasta el momento en que formaron parte del
sedimento.

Otro de los aspectos tafondmicos importante asociados al deposito fitofosilifero lo
constituye la relacion planta-insecto, expresada principalmente por la degradacion de las
hojas por invertebrados y decaimiento por actividad de hongos y bacterias. En algunos
ejemplares se observaron huellas de agallas (MER/Pal/198) y evidencias de alimentacion
en el margen de la hoja (MER/Pal/12, MER/Pal/43-A). Este bajo nivel en rasgos de
herbivoria por insectos, encontrado en la tafoflora podria estar sujeto a dos causas
fundamentales: a) a una dificil fosilizacion de rasgos asociados a la interaccion planta-
insecto; b) a un bajo niimero de muestras analizadas, c) a que dicha relacion es mayor en
bosques lluviosos (Burnham & Johnson, 2004). La escasa evidencia de senales de
herbivoria también sugiere una tasa de depositacion alta donde el material fue
inmediatamente cubierto por sedimentos, retardando su degradacion.

Todas estas particularidades observadas en la tafoflora permiten considerar que la
asociacion corresponde a un depdsito paraautoctono caracterizado por el dominio de
it orhital fdliare: de es) ecipsfar 01 226, 1 p es 2nfando la cc nuliicad vigetal que £revia en
¢l area”en un"anibientc Ge provablemicitc a& Udja encrgia. Iguaiiicnie er anaiisis en
conjunto de las caracteristicas de la tafoflora permite el reconocimiento de un sub-ambiente
depositacional dentro de una gran llanura deltaica atendiendo a los modelos
paleoambientales previamente sefialados por autores como Lorente (1986) y Laya (2006),

entre otros. Esto también conlleva a pensar que la tafoflora representa un ecotono.
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Eiguragl2 gDiversidad d¢ fasmassf iages snMERS 2al/27:2 dinde faergn | econacidas las morfaaspecies
(M12)3,09,000,123037, 40 y ottas £C 1 1as 1o | dcatifi acas

5.4. CONSIDERACIONES PALEOFITOGEOGRAFICAS

Todas las familias asignadas en la tafoflora con una historia filogenética que se remonta
al Maastrichtiense y Paleoceno (Tabla XI), estan presentes en el dominio pantropical lo
cual indica el origen netamente tropical de la paleoflora en el deposito sedimentario.
Muchos autores han sefalado el origen gondwanico de la flora suramericana (Graham,
1999; Raven & Axerold, 1974) la cual ha sufrido diferentes eventos de extincion,
aislamiento, especiacion y dispersion como consecuencia de la dindmica geoldgica y
climatica del continente (Wilf et al. 2003).

En particular, las subclases Magnolidae y Caryophyllidae, representadas en la tafoflora
por los o¢rdenes Magnoliales (Annonaceae), Laurales (Lauraceae), Caryophyllales
(Polygonaceae), Malpighiales (Clusiaceae), Ericales (Sapotaceae) y el orden Malvales,
pudieron haberse originado y diversificado durante el Cenomaniense en el hemisferio norte

y luego habrian migrado durante el Paleoceno desde Africa occidental por un océano mas
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estrecho que el actual océano Atlantico (Raven & Axerold, 1974). En el caso de la subclase
Rosidae, cuya divergencia tuvo lugar a partir del grupo ancestral Magnoliidade (Ricardi,
1992) esta representada por los ordenes Fabales, Aquifoliales y Sapindales los cuales
igualmente se originaron en la Gondwana occidental donde condiciones de relativa aridez

habrian favorecido la evolucion de este grupo (Raven & Axerold, 1974).

Tabla XII. Aspectos estratigraficos y fitogeograficos de los morfotaxa descritos en la tafoflora.

Familia ~ 'imeraaparicion Distribucion Géner os/distribucion
estratigrafica geogr éfica
Annonaceae Cenomaniense’ Pantropical* Annona= Pantropical
Anacardiaceae Cenomaniense’ Pantropical® Spondias= Neotropical?
Aquifoliaceae Maastrichtiense® Pantropical Ilex= tropical y subtropical
Clusiaceae Maastrichtiense’ Pantropical Clusia = Neotropical
Lauraceae' Cenomaniense’ Pantropical Nectandra, Ocotea, Persea=
Pantropicales
Polygonaceae Paleoceno* Pantropical, Holartico* Coccoloba=Neotropical?
Sapotaceae Maastrichtiense’ Pantropical, Pouteria = Pantropical
Subtropical?
Ondengiiabales Cretaoiag G smopalit Ma hasrigm= Cpsmppstie
ter p :ano

. - / sl .
O.der. Malvalcs Maagriciidase ropical, Swbwopicll’

1. Bernardi, 1962. 2. van der Werff & Rohwer, 1999. 3. Franco-Delgado & Bernardes-de-Oliveira, 2004. 4. Ricardi,
1992. 5. Raven & Axerold, 1974. 6. Herendeen et al. 1992. 7. Stewart & Rothwell, 1993.

Al analizar en detalle la distribucion de los diferentes géneros asociados en la tafoflora
en las diferentes unidades fitogeograficas modernas, se observa que estos tienen una
distribucion amplia en la region tropical. También Hooghiemstra et al. (2006) interpretaron
que la vegetacion de la llanura de Bogotd durante el Mioceno tardio (con una
paleoelevacon ca. 700 m) estuvo dominada por taxa de tierras bajas de una amplia
distribucion tropical y neotropical que en la actualidad se encuentran en bosques tipo
Varzea de la cuenca amazodnica, caracterizando la vegetacion “pre-levantamiento” de Los
Andes, misma situacion que se puede evidenciar en la tafoflora de la Formacion Palmar.

Al comparar el contenido paleofloristico con algunos listados floristicos en bosques
tropicales modernos de diferente ecologia como bosques de terra firme (Aymard, 2000),
vegetacion tipo Varzea (Diaz & Rosales, 2006), bosque seco tropical (Guevara 2001;

Veillon, 1997), bosque inundable del Amazonas (Camaripano-Venero & Castillo, 2003),
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flora de Los Llanos (Duno de Stefano et al., 2006), flora del sur del Lago de Maracaibo
(Rondon, 1995) y bosque sub-montano (Meléndez, 1995) ocho de los géneros reconocidos
en la tafoflora Coccoloba, Annona, Nectandra, Ocotea, Pouteria, Clusia, llex y
Machaerium comparten su distribucion especificamente con bosques de terra firme,
bosque inundables del Amazonas y flora de Los Llanos. Con la flora del sur del Lago se
comparten siete elementos, todos los anteriores a excepcion de Ilex que no aparece
reportado en el listado visto. Con el resto de los bosques se comparte un menor numero de
géneros: varzea (5 géneros) Spondias, Coccoloba, Nectandra, Machaerium y Pouteria;
bosque seco tropical (5 géneros): Annona, Ocotea, Coccoloba, Pouteria, Soondias; sub-
montano (4 géneros): Jpondias, Nectandra, Clusia, Machaerium. En lineas generales, a
nivel genérico hay pocos taxa comunes entre la tafoflora y el bosque moderno que se ubica
en la region de El Vigia, mas si lo hay a nivel familia. De las nueve familias que se
presume estan presentes en la tafoflora, seis estan reportadas en la flora local con pocos
representantes (Annonaceae, Fabaceae, Lauraceae, Polygonaceae, Anacardiaceac y
Clusiaceae).

Alufas/ Bspecies, Jomo/ AN jalbni T que qui [fud [seCiada o dog” dp las
motfoespecies “descritas, s ac” distrivucién restingida” a fa” regidi de Lus Lidnos y
Orinoquia, lo cual sugiere la presencia de taxa de origen quizéd amazdnicos en el conjunto
paleofloristico.

De acuerdo al modelo paleogeografico planteado por Hoorn et al. (1995) para el norte
de Suramérica, hacia el Oligoceno y Mioceno temprano el sistema montafioso de Los
Andes del norte no habia alcanzando la altura que tiene en la actualidad, lo cual pudo haber
favorecido la dispersion de las especies a través de una faja de vegetacion continua desde el
sur (Amazonia?) hasta el norte del continente.

Atendiendo a la distribucion paleofitogeografica de los diferentes grupos taxondmicos
que pudieron haber conformado la paleoflora de la Formacion Palmar la hipdtesis sobre la
existencia de un sistema fluvial en sentido sur-norte que desembocaba en el norte de
Venezuela durante el Mioceno formando una gran planicie aluvial en las cuencas de Falcon
y Maracaibo (Diaz de Gamero, 1996; Linares, 2004) puede ser sustentada en parte por la
composicion floristica de la tafoflora, aunque todos los elementos reconocidos tienen una

amplia distribucion en el neotropico. No obstante, floras asociadas directamente a la
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presencia de lo que fue un proto-Orinoco con la consecuente migracion de elementos
orinocenses deberdn buscarse en sedimentos mdas antiguos quizas del Eoceno (p.ej.
Formaciones Misoa, San Javier) y del Oligoceno (p. ej. Formacion Carbonera) de Los

Andes.
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V1. CONCLUSIONES

De las 46 morfoespecies descritas, 23 muestran afinidad con elementos modernos,
distribuidos en diez géneros (Annona, Nectandra, Ocotea, Persea, Coccoloba, Clusia,
Pouteria, Machaerium, llex, y Spondias), ocho familias (Annonaceae, Lauraceae,
Polygonaceae, Clusiaceae, Sapotaceae, Fabaceae, Aquifoliaceae, Anacardiaceae) y nueve
ordenes (Magnoliales, Laurales, Polygonales, Theales, Ebenales, Malvales, Fabales,
Celastrales, Sapindales).

De acuerdo a los requerimientos ecologicos de los taxa actuales con los que se encontrod
cierta afinidad en la tafoflora, sumado a la informacién morfolégica aportada por los
macrofitofosiles, se plantea que el conjunto paleofloristico corresponde a un tipo de
vegetacion de bosques de tierras bajas. Especificamente, tomando en cuenta el componente
taxonomico, tafondmico y fisiondmico extraido del anélisis de la tafoflora se concluye que
esta representa una mezcla de elementos provenientes de las zonas de vida bosgue himedo
tropical y bosgue seco tropical, donde hubo una gran influencia de elementos floristicos de
amplia distribucion tropical y neotropical.

De alugico /o Jos pirameac [ lidnal chis| caicuacos e 1T rafdtiora st pledicy una
precipitacion aireaedor ac*ios 17UV0 miil Jinuais ¥ una tCmptratura micdia anual ae*28° C
+/-2, valores que evidentemente afectaron la morfologia foliar y su adaptacion a
condiciones calidas. Las estimaciones paleoclimaticas en la tafoflora, donde se infieren
temperaturas mas elevadas que las actuales, ademés del desarrollo de una paleoflora de
dominio tropical, soportan el modelo de calentamiento durante el Mioceno. Tanto el
enfoque fisionomico como el floristico permiten inferir condiciones climaticas de tipo
calido.

Las caracteristicas tanto fisionémicas como paleofloristica de la tafoflora mostraron
diferencias con la flora actual que crece en el drea donde se exponen estas rocas, la cual ha
sido descrita como propia de un bosque sub-montano.

La composicion paleofloristica encontrada, asociada a una vegetacion siempreverde y
creciendo en condiciones humedas, refleja el cardcter localizado de la tafoflora,
correspondiendo a un depdsito paraautoctono representado la comunidad vegetal que crecia

en el area. No cabe duda que los diferentes fragmentos foliares descritos podrian

132



corresponder a una formacion vegetal mas compleja durante el Mioceno, teniéndose apenas
representado una muestra de lo que fue un bosque mas diversificado.

En lineas generales, las angiospermas aportan el mayor numero de fosiles a la
paleoasociacion en la Formacion Palmar tanto en el registro paleopalinologico (Lorente,
1986) como en el registro macrofosilifero (este trabajo), siendo este Gltimo dominado por
componentes arboreos, sugiriendo un biotipo boscoso.

La tafoflora estuvo dominada por elementos floristicos de amplia distribucion en la
region tropical. La composicion floristica establecida refleja la filogenia y origen de la
paleoflora dominada por un porcentaje significativo de grupos primitivos como lo es
Magnoliidae. Probablemente, durante los ultimos 20 millones de afios los taxa reconocidos
en la tafoflora han conservado su presencia en los mismos nichos ecoldgicos, teniendo

requerimientos climaticos similares a los del presente.

Limitacionesy Recomendaciones

Una de las mayores limitaciones en la ejecucion de este trabajo fue la carencia de
trhha ¢s florisiict puabliciads oar . ¢l gied r¢p1tofaond: se lesirivafenidetalle Jpatatietros
morfologicos de la laniinaoliar; €specidiliente pard vVenezucia. La seieccion ae un'itiodelo
estadistico para la caracterizacion paleoclimatica de la asociacion fosil que mejor
representase la prediccion de la paleotemperatura y paleoprecipitacion para la localidad,
estuvo limitada a unos pocos trabajos debido principalmente al escaso numero de
investigaciones sobre la morfologia foliar y su relacion con las caracteristicas climaticas
tanto en una comunidad fosil o actual en el tropico de Suramérica.

Estudios paleobotanicos concentrados en rocas Cenozoicas son escasisimos en nuestro
pais. El desconocimiento de la composicion paleofloristica, en el caso especifico de las
angiospermas, del Cenozoico y Mesozoico, impide hacer un seguimiento tanto filogenético
como de la evolucion de la vegetacion en respuesta a cambios ambientales o climaticos.
Evidentemente el reconocimiento de macrofosiles vegetales pertenecientes al Mesozoico
brindaria importantes datos para la reconstruccion paleofloristica de los ambientes

sedimentarios del norte de Suramérica.
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Un factor que puede estar afectando la interpretacion de la paleocomunidad vegetal lo
constituye el componente que quedo sin identificar dentro de la paleoflora (21% de los
ejemplares), cuya asociacion con géneros modernos enriquecerian las interpretaciones
paleofloristicas. Adicionalmente, el estudio de una seccion estratigrafica no es suficiente
para una interpretacion de caracter regional, por lo cual la inclusion de nuevas secciones
estratigraficas aportara mayores datos para la interpretacion de la paleovegetacion.

Sin embargo, las observaciones generadas a partir del estudio de esta tafoflora brindan
un importante elemento de comparacion para futuras investigaciones paleontologicas. De
este modo, se considera relevante el desarrollo de estudios paleoclimaticos basados en
criterios morfologicos foliares sobre todo ese componente paleobotanico inexplorado en

muchas localidades fosiliferas de Venezuela.
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Anexo 1. Descripcion de estados de caracteres empleados en las descripciones de los fosiles.
A lo largo de la tabla se presentan caracteres multiestado no ordenados, numéricos, de texto,
presencia-ausencia indistintamente, sin guardar un orden secuencial.

Nro
1

11

12

13

14

15

16

17

Caréacter

Peciolo

Posicion del peciolo
Tipo de peciolo
Longitud del peciolo
Ancho del peciolo

Forma de la 1dmina

Longitud de la 1amina

Ancho de lamina

Area foliar

Cdusgin, d:talnafio| egun
LAWE (1999)

Simetria de la ldmina

Apice de la lamina

Angulo del 4pice

Base de la lamina

Angulo de la base

Tipo de angulo de la base

Margen

Descripcion (Estado del caracter)

1. Presente. 2. Ausente.

1. Marginal. 2. Peltado central. 3. Peltado excéntrico.
1. Normal. 2. Inflado. 3. Alado.

En milimetros.

En milimetros.

1. Eliptica. 2. Oblonga, 3. Ovada. 4. Orbicular. 5. Ovobada. 6.
Lanceolada. 7. Deltoide. 8. Reniforme. 9. Cordiforme. 10.
Acicular.

Medida en centimetros desde el 4pice hasta el punto de inserciéon
del peciolo.

Medida en centimetros a lo largo del eje transversal mayor.

Medida en centimetros. Longitud (L) de la ldmina multiplicada
por el ancho (W) por 2/3.

M g fill : diaycr 2 164025 ¢’
M ciHfia:(82,25/1640,25¢ 17
M zsofila: 45,00 -182,25 cm’
Notofila: 20,25 -45,00 cm’
Microfila: 2,5- 20,25 cm?
Nanofila: 0,25 cm- 2,25 cm?
Leptofila: menor a 0,25 cm®

N Uk W

1. Simétrica. 2. Asimétrica. 3. Asimétrica basal.

2. Agudo. 3. Acuminado. 4. Apiculado. 5. Caudado. 6. Aristado.
7. Cordado. 8. Atenuado. 9. Mucronado. 10. Obtuso. 11.
Truncado. 12. Retuso. 13. Emarginado. 14. Lobado. 15.
Redondeado.

Angulo medido en grados entre las lineas de interseccion que se
forman al 75% de la ldmina y el apice.

2. Aguda. 3. Decurrente, 4. Atenuada. 5. Truncada. 6. Obtusa. 7.
Redondeada. 8. Cordada. 9. Hastada. 10. Sagitada, 11. Cuneada.
12. Auriculada.

Medida en grados entre las lineas de interseccion que se forman
desde la base de la lamina y la distancia basal correspondiente a
un 25%.

1. Agudo. 2. Obtuso. 3. Ampliamente obtuso.

1. Entero. 2. Crenado. 3. Serrado. 4. Serrulado. 5. Doblemente
serrado. 6. Dentado. 7. Denticulado. 8. Inciso. 9. Lobado. 10.
Hendido. 11. Partido. 12. Eroso. 13. Revoluto.
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Anexo 1. Continuacion.

Nro
18

19
20

21

22

23

24

25

26

28

29

30

31

32

33

34

35

36

Caracter

Complejidad en la
ornamentacion del margen

Espaciamiento de los dientes

Numero de dientes

Forma del diente.

Forma del seno.

Patron de venacion primaria.

Tipo de venacion pinnada

Tipo de actinodromia

Tipo de acrodromia

TiD\ ¢e (ras)ef.odror iia

Tipos de camptodromia.

Numero de venas primarias

Espesor de la vena primaria

Espesor de la vena primaria
Curso de la vena primaria
Angulo de divergencia de las
venas secundarias

Variacion en el angulo de
divergencia

Numero de venas secundarias

Espaciamiento entre las venas
secundarias

Descripcion (Estado del caracter)

1. ler orden. <simple>. 2. 2do orden <doble>. 3. 3er orden
<triple>.

1. Regular. 2. Irregular.

Numero de dientes por cm medidos en la porcion central de la
lamina.

1. Céncavo. 2. Recto. 3. Convexo. 4. Flexuoso. 5. Retroflexo.

1. Angular. 2. Redondeado.

1. Pinnada. 2. Actinodroma. 3. Paralelodroma 4. Campilodroma.
5. Acrodroma. 6. Palinactinodroma.

1. Craspedodroma. 2. Camptodroma. 3. Hifodroma.

1. Basal perfecta-marginal. 2. Basal perfecta reticulada. 3.
Suprabasal perfecta marginal. 4. Suprabasal perfecta reticulada.
5. Suprabasal imperfecta marginal. 6. Suprabasal imperfecta
reticulada. 7. Flabelada.

1. Basal perfecto. 2. Basal imperfecto. 3. Suprabasal perfecto. 4.
Suprabasgl imperfecto

|.[5im| le 2/ Semia as edod omi. I Mixt .

1. B¥¢quidodroma. 2. Broquidodroma débil. 3. Eucaptodroma. 4.
Reticulodroma. 5. Cladodroma.

Numero de venas que parten de la base de la lamina.

Representa la relacion entre el ancho de la vena (vv) entre el
ancho de la lamina (LW) (vv/LWx100%) medido en la porcion
central de la lamina. Se expresa en porcentaje.

1. Masivo. 2. Grueso. 3. Moderado. 4. Débil.
1. Recto. 2. Marcadamente curvo. 3. Sinuoso. 4. Zig-zag.
Angulo promedio entre todas las venas secundarias.

1. Uniforme. 2. Més obtuso hacia el apice. 3. Mas agudo hacia el
apice. 4. Mas agudo hacia la base. 5. Mas obtuso hacia la base.
6. Obtuso en el apice y base. 7. Agudo en un lado de la lamina.
8. Irregular.

Numero de venas secundarias contadas a ambos lados de la vena
primaria.

1. Uniforme. 2. Irregular. 3. Decreciente hacia la base. 4.
Incrementando hacia la base.
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Anexol. Continuacion.

Nro
37

38

39

40

41

42

43

44

45

46

47

48

49

50

51

52

53

Caracter

Venas intersecundarias

Venas secundaria basales

Categoria de la venacion

terciaria

Curso de las venas terciarias

Patron de venacion terciaria

Espaciado entre venas de 3°

Angulo de las venas terciarias

Tipo de angulo entre[a vena 3°
YR

Variabilidad en el angulo de las
venas 3°.

Categoria venas 4°

Patron de ramificacion

Espesor de las venas 4°

Curso de las venas 4°
Categoria de las venas 5°
Patron de ramificacion 5°
Espesor de las venas 5°

Curso de las venas 5°

Descripcion (Estado del caracter)

Venas que tienen un curso similar a las venas secundarias pero
son mas delgadas que estas y no alcanzan el margen. 1.
Ausentes. 2. Débiles. 3. Muy fuertes.

Dos venas secundarias débiles que corren en la base de la
lamina. 1. Presentes. 2. Ausentes.

1. Inapreciable. 2. Opuesto percurrente. 3. Alternas percurrentes.
4. Opuesto-alterno. 5. Reticulado aleatoriamente. 6. Poligonal
reticulado. 7. Ortogonal reticulado. 8. Dicotomicas. 9.
Ramificado exmedial. 10. Ramificado admedial. 11. Transverso.

1. Recto. 2. Concavo. 3. Convexo. 4. Retroflexo. 5. Recurvado.
6. Sinuoso.

1. Ramificada exmedial. 2. Ramificada admedial. 3. Ramificada
transversa. 4. Reticulado aleatorio. 5. Reticulado ortogonal.

1. Distantes <intervalo entre las venas mayor o igual a 5 mm>.
2. Cercanas <intervalo entre las venas menor a 5 mm>.

Indica la relacion angular entre las venas terciarias y la vena

primaria.

1. Agudo¥2 ¢«Obtuso. 3 Perpendiculir. 4. Paralelo.

1.%Jnitorme. 2. Inconsistente. 3. Mas obtuso hacia el margen. 4.
Mas obtuso hacia la base. 5. Obtuso hacia la base.

1. Alterno- percurrentes. 2. Opuesto- percurrentes. 3. Reticulada
poligonal. 4. Dicotdmicas

Solo si es dicotomica. 1. Ramificada admedial <ramificada hacia
el centro de la lamina>. 2. Ramificada exmedial <ramificada
hacia el margen de la 1amina>. 3. Ramificada transversa
<ramificada transversalmente en la lamina, paralela a la vena
central>.

1. Grueso <espesor muy prominente>. 2. Fino <espesor de la
venita muy delgado>.

1. Aleatorio. 2. Ortogonal.

1. Imperceptible. 2. Reticulada poligonal. 3. Dicotdmicas.
Solo si es dicotomica. 1. Ramificada admedial. 2. Ramificada
exmedial. 3. Ramificada transversa.

1. Grueso. 2. Delgado.

1. Aleatorio. 2. Ortogonal.
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Anexo 1. Continuacion.

Nro Caracter Descripcion (Estado del caracter)

54 Venacion marginal 1. Incompleta <venitas terminando libremente hacia el margen>.
2. Arqueada <venacion marginal recurvada en forma de arco>.
3. Fimbrada <el orden de venacién mayor fusionado en una sola
vena que corre a lo largo del margen>.

55 Areolas. Corresponde al area mas pequena rodeada por las venas.
Cualquier orden de venacién puede formar los lados de la
areola. 1. Ausentes. 2. Pobremente desarrolladas o incompletas.
3. Desarrolladas imperfectas. 4. Bien desarrolladas, poligonos de
forma y tamafio regular.

56 Venillas Libres terminales que ocasionalmente cruzan las areolas. 1.
Ausentes. 2. Simple lineal. 3. Simple curvada. 4. Ramificada.

En las hojas pinnatinervias las venas secundarias parten de la vena primaria (vena central). En las hojas con
patron actinodromo las venas secundarias parten de la vena central. 2. Las medidas del area foliar se
realizaron empleando la plantilla para clase de tamafios mostrada en LAWG (1999) asi como la formula
sugerida en el mismo trabajo (W x L 2/3. W=ancho de la lamina, L=largo de la lamina).
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