FACULTAD DE CIENCIAS NATURALES Y MATEMATICA

RECONSTRUCCION DEL BOSQUE AMAZONICO DURANTE EL MIOCENO:
CARACTERIZACION PALINOLOGICA DE LAS LOCALIDADES ANGOTEROS-
BELLAVISTA (RiO NAPO, LORETO-PERU)

Linea de investigacion:

Biodiversidad, ecologia y conservacion

Tesis para optar por el Titulo Profesional de Biologia

Autor:

Montenegro Vargas, Juan Felipe

Asesor:

Salas Asencios, Ramsés

Jurado:
Lépez Bulnes, Jorge Luis
Bohdrquez Meza, Isabel Doris

Rodrigo Rojas, Maria Elena

Lima - Peru

2022



Referencia:

Montenegro, V. (2022). Reconstrucciéon del bosque amazdnico durante el mioceno:
caracterizacién palinoldgica de las localidades Angoteros-Bellavista (Rio Napo, Loreto - Peru
[Tesis de pregrado, Universidad Nacional Federico Villarreal]. Repositorio Institucional UNFV.
http://repositorio.unfv.edu.pe/handle/UNFV/5895

0G0

Reconocimiento - No comercial - Sin obra derivada (CC BY-NC-ND)

El autor sélo permite que se pueda descargar esta obra y compartirla con otras personas,
siempre que se reconozca su autoria, pero no se puede generar obras derivadas ni se puede
utilizar comercialmente.

http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/



http://repositorio.unfv.edu.pe/handle/UNFV/58
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/

-
X i
% :| Universidad Nacional VICERRECTORADO
i1 Federico Villarreal DB INVESTIGACION
el

FACULTAD DE CIENCIAS NATURALES Y MATEMATICA

RECONSTRUCCION DEL BOSQUE AMAZONICO DURANTE EL
MIOCENO: CARACTERIZACION PALINOLOGICA DE LAS LOCALIDADES
ANGOTEROS-BELLAVISTA (RIO NAPO, LORETO-PERU)

Linea de Investigacion:

Biodiversidad, ecologia y conservacion

Tesis para optar por el Titulo Profesional de Biologia

Autor:
Montenegro Vargas, Juan Felipe
Asesor:

Salas Asencios, Ramsés

Jurado

Lopez Bulnes, Jorge Luis
Bohorquez Meza, Isabel Doris

Rodrigo Rojas, Maria Elena

Lima-Peru

2022



DEDICATORIA

A mis padres, quienes han estado cuando més los he necesitado.

A los estudiantes de mi facultad, nunca pierdan el interés por la ciencia.



AGRADECIMIENTOS

Quiero expresar mi mas sincero agradecimiento a la Glga. Diana
Ochoa, quien fue la gestora de esta investigacion. Por haberme asesorado
en la escritura de la tesis y darme la oportunidad de perfeccionar mis
habilidades en palinologia. También por brindarme el espacio para la
realizacion de esta investigacion en los laboratorios de Biogeociencias
(LID-313) y Ciencias del Mar (LID-317) de la Universidad Peruana

Cayetano Heredia.

Agradezco a Rodolfo Salas-Gismondi, primer paleont6logo del
Per(, por haberme otorgado la beca para la realizacion de esta tesis, bajo
el financiamiento del proyecto “Valorizacion del patrimonio
paleontoldgico y el origen de la megadiversidad del Peru”, convenio 104-

2018 Fondecyt-UPCH.

Del mismo modo, agradezco a mis profesoras Maria Isabel La
Torre y Karen Ventura, por haberme introducido en el mundo de la

botanica.



INDICE
(071 = 7y 6 | S i
D] (@ ANy [0 ] = 1 SRS ii
AGRADECIMIENTOS ...ttt bbbt iii
INDICE ...ttt sttt ettt et e s et e s teebeese e e e seeeseeseeseesaeeneereeneeneenreas iv
RESUMEN ..ottt bttt bbbt bbbttt e e e e %
F N SIS I 2 ¥ AN O TSSO vi
L. INTRODUGCCION . ....cooiiiiieiceeee ettt 1
1.1. Descripcion y formulacion del problema ..o, 1
O AN 0 - Tor=To (=] ] (-SSR 3
IR O | o] =1 0L TSP 6
1.4, JUSHITICACION ...ttt 6
T o [1910] (1] TP PPPPON 7
1. MARCO TEORICO ...ttt 9
2.1. Bases tedricas sobre el tema de investigacion ............cccoccvviiiiiic i 9
I METODO..ccceuieeeiicic st 44
3.1. Tip0 de INVESTIGACION ....vveiveiiiiiitie ittt ettt st sre e sbe e sbeesreeee s 44
3.2. AMDbito temporal y €SPACIAL..........cc.ceveeveriieeereieeees et 44
3.3 VAKTADIES ...t e 44
3.4. PODIACION Y MUESTIA. ..ot e 45
3.5, INSTFUMEBNTOS ...ttt b e e nnee e 45
KN o o 1=To 1] 41 =T o (oSS PPRPRN 45
3.7, ANALISIS B ALOS. ... eeiiveeiiiieeiieiee ettt neenneane e 51
IV. RESULTADOS ...ttt st e et e e st e e e s snb e e s nbe e e e snraeeesnnaeeens 58
V. DISCUSION DE RESULTADOS .......ooiiiiiieiieeieeeeseete et enie s, 89
V1. CONCLUSIONES .......cot ittt ettt e e sbesteaneeseesreane e 98
VII. RECOMENDACIONES.......cooiiieei e 100
VIHEL REFERENCIAS ... oottt sttt nne s 101
ANEXOS ...t 119
Anexo A: Sistematica PalinOlOgiCa ..........cccoveviiiiiiiieieieceee e 119
Anexo B: Tablas de signifiCancia. .........ccccccevviiiiiiiii i 174

Anexo C: Base de datos virtual con las abundancias y conteos de palinomorfos.... 175



RESUMEN

Se presenta una reconstruccion palinolégica de las localidades Angoteros y Bellavista
provenientes del Rio Napo (Loreto; Peru), ubicadas al NO de la Amazonia. Entre el polen y las
esporas, se identificaron 31 familias vegetales, 1o que representa el 30% de las afinidades
boténicas conocidas del recobro palinoldgico. Las asociaciones de polen en la localidad
Angoteros donde se halla el fésil del delfin MUSM-4016 se vinculan principalmente a bosques
de tierras bajas con influencia marina transicional (<50% de palinomorfos marinos). La
localidad Bellavista donde proviene el fosil de Purusaurus MUSM-4014 en cambio representa
a un ambiente pantanoso y de baja energia. Los analisis para la asignacion de edad ubican a
ambas localidades a ~16.7 Ma (Mioceno Temprano). Finalmente se evidencia que la localidad

Angoteros se ubica a finales de la primera incursién marina sensu Jaramillo et al. (2017).

Palabras clave: Amazonia, Mioceno, polen, esporas, reconstruccion paleoambiental.
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ABSTRACT

A palynological reconstruction of the Angoteros and Bellavista localities from the Napo
River (Loreto, Peru), located in the NW of the Amazon, is presented. Between pollen and
spores, 31 plant families were identified, which represents 30% of the known botanical
affinities of the palynological collection. Pollen assemblages at the Angoteros locality where
the dolphin fossil MUSM-4016 is found are mainly linked to lowland forests with transitional
marine influence (<50% marine palynomorphs). The Bellavista locality where the Purusaurus
fossil MUSM-4014 comes from, on the other hand, represents a swampy and low-energy
environment. Analyzes for age assignment place both localities at ~16.7 Ma (Early Miocene).
Finally, it is evident that the Angoteros locality is located at the end of the first marine incursion

sensu Jaramillo et al. (2017).

Keywords: Amazon, Miocene, pollen, spores, paleoenvironmental reconstruction.



I. INTRODUCCION

El bosque amazonico ha sido ampliamente estudiado en Brasil, Colombia y Venezuela, sin
embargo la regién noroccidental de la Amazonia (Loreto-Peru) ha sido poco estudiada, por dos
principales motivos, i) el dificil acceso a los afloramientos cubiertos por la densa vegetacion y
ii) la discontinuidad del registro. Este estudio se desprende de una expedicion que se realizo
en el 2018 para entender los origenes de la diversidad de vertebrados antecesores de los
reportados actualmente en la Amazonia. Esta tesis reconstruye el bosque que existio en el
Mioceno ubicado actualmente en la region de Loreto. Primero se identificaron los palinomorfos
que en su mayoria comprendieron polen y esporas fosiles. Se les asign6 una afinidad ecolégica
y taxondmica. Se obtuvieron marcadores palinoldgicos que se emplearon en un andlisis de edad
para ubicar temporal y espacialmente al bosque. Finalmente se discute el (paleo)ambiente en

donde se desarrollaron los fésiles de vertebrados recuperados de las localidades estudiadas.

1.1. Descripcion y formulacién del problema

El bosque humedo tropical en Sudamérica, que incluye a la Amazonia, es un
impresionante centro de diversidad vegetal, que alberga mas de 80000 especies de plantas
vasculares (Colinvaux y De Oliveira, 2001), y que existe desde hace mas de ~50 millones
de afios (Ma) (Jaramillo et al., 2011). Sin embargo, el paisaje que alberga esta gran
diversidad ha experimentado cambios drasticos en el pasado geoldgico; por ejemplo,
durante el Mioceno (~23-10 Ma), la Amazonia albergaba una inmensa red de lagos y aguas
someras, conocida como Sistema Pebas. Se calcula que hasta un ~70% de la Amazonia
occidental (Hoorn, 1993), incluida la region de Loreto estaba inundada, y que recibio aguas
marinas provenientes del Caribe en al menos dos ocasiones (Hoorn, 1993, 1994a;

Wesselingh, 2002; Jaramillo et al., 2017).



Los cambios en salinidad asociados a estas incursiones marinas afectaron
directamente las comunidades vegetales al comprometer las funciones fisiologicas de
diferentes grupos, por lo que se considera debieron incidir en la estructura y distribucion
de las especies vegetales (Bernal et al., 2019), promoviendo originaciones, extinciones
(especies que no sobrevivieron a las condiciones salinas), y particion de nichos (generacién
y pérdida de espacio). Sin embargo, a la fecha se desconoce a detalle como las incursiones
marinas modelaron el paisaje, afectaron la diversidad del bosque, y cambiaron la
distribucion de especies a lo largo de los diferentes ambientes del bosque Amazonico (e.g.
bosques de galerias, bosques de varzeas o llanuras secas; e.g. Hoorn et al., 2010; D apolito

etal., 2021).

Los depdsitos sedimentarios acumulados como resultado del extenso Sistema Pebas se
conocen geoldgicamente como la Formacion Pebas (Gabb, 1869). Esta Formacion contiene un
registro paleontoldgico abundante y diverso, que incluye, ostracodos (Feijo, 2006), moluscos
(Wesselingh et al., 2002; Anderson et al., 2006), peces (Rebata et al., 2006), saurépsidos
(Salas-Gismondi et al., 2015) y microfosiles vegetales (e.g. Hoorn 1993, 1994a; Silva-Caminha

et al., 2010; Leite et al., 2020).

Este registro ha sido usado para asignar edades a los sedimentos (e.g., empleando
marcadores palinolégicos, malacoldgicos y de ostracodos), explicar la evolucion de la
biodiversidad del bosque amazoénico (Hoorn et al., 2010), describir la distribucion
biogeografica de diversas especies (Hoorn y Vonhof, 2006), y caracterizar la extension
espaciotemporal de los ambientes, incluidas las incursiones marinas que afectaron al Sistema

Pebas (Hoorn 1993, 1994b; Jaramillo et al., 2017).



En este trabajo se describio e identifico a los palinomorfos contenidos en sedimentos
de la Formacion Pebas, que afloran a lo largo del Rio Napo en las localidades Angoteros y
Bellavista ubicadas en el noroccidente (NO) amazonico (region Loreto-Per(), donde ademas
de restos vegetales (polen y esporas), se encontraron fésiles de vertebrados (cocodrilos,
tortugas, delfines, entre otros; D. Ochoa, pers. comm). El objetivo principal de esta
investigacion fue, caracterizar el contenido palinoldgico de estos sedimentos, con el fin de
responder las siguientes interrogantes ¢ Como fue la composicion y estructura de la vegetacion
del NO amazdnico en el Sistema Pebas?, ¢qué tanto ha cambiado la vegetacion de la Amazonia
NO existente en el Sistema Pebas, con respecto a la del bosque amazonico actual?, ¢ se observan
evidencias marinas dentro de los sedimentos estudiados?, si es el caso, ¢con cual de las dos
principales incursiones marinas sensu Jaramillo et al. (2017) estarian asociados los sedimentos
de las localidades Angoteros y Bellavista?, para finalmente entender, ¢qué tipo de vegetacion

y ambientes coexistian con los fésiles encontrados en las localidades Angoteros y Bellavista?

1.2. Antecedentes

Los primeros estudios sobre la historia geoldgica del bosque amazonico se hicieron en
el siglo XIX, cuando se registraron los primeros reportes sobre una notable fauna fosil de
moluscos (marinos y de agua dulce) provenientes de la localidad Pebas en la Amazonia peruana
(Gabb, 1869). En esta localidad, los moluscos encontrados fueron reportados como especies
nuevas (a excepcion de una) y mostraban poco parecido con la fauna sudamericana moderna;
por lo que se concluyd que se trataba de especies extintas, pero de una edad relativamente
reciente debido al buen estado de preservacion de los fosiles (Gabb, 1869). Con este hallazgo,
las primeras diferencias entre las faunas de moluscos actuales y las extintas se empezaron a

vislumbrar.



En el siglo XX, a partir de la integracion de diferentes evidencias sedimentoldgicas, se
propuso que la iniciacion del cono amazoénico, y por tanto el origen del Rio Amazonas, ocurrid
entre el Mioceno medio y tardio (~15-8 Ma; Damuth y Kumar, 1975). Simultaneamente, los
estudios palinolégicos de la flora neotropical se hicieron mas frecuentes, permitiendo
determinar las afinidades taxondmicas de varios palinomorfos fosiles, caracterizar (a grosso
modo) el tipo de vegetacion existente y asi sefialar la importancia del polen de Rhizophora
como un indicador de entornos marinos en el pasado (i.e. manglares; Caritini y Muller, 1977).
Usando el registro fosil de ostracodos, se plantearon algunas hipdtesis sobre posibles
inundaciones de origen marino en la Amazonia (Sheppard y Bate, 1980), pero sin ninguna
estimacion de edad precisa. Posteriormente, se construyeron esquemas de distribucion
temporal para algunas (morfo)especies de palinomorfos presentes en sedimentos amazonicos
(i.e., zonaciones palinoestratigraficas) y se elaboraron reconstrucciones parciales de la

vegetacion existente en el Mioceno (Lorente, 1986; Hoorn, 1988).

En la Gltima década del siglo XX, se han resuelto incertidumbres sistematicas en varios
grupos (e.g. moluscos; Nuttall, 1990), permitiendo mejorar las interpretaciones ambientales
(i.e., aguas corrientes, pantanos y lagos de salinidad variable), las estimaciones de edad y las
correlaciones bioestratigraficas regionales. De esta forma, se asignd una edad de Mioceno
medio a la fauna de la Formacion Pebas (incl. los de afinidad marina; Nuttall, 1990), y se
sugirio que el rio Amazonas empez0 a funcionar como un sistema de drenaje transcontinental
desde el Mioceno tardio (Campbell, 1992). Adicionalmente, la hipotesis de la existencia de
ambientes marinos en la Amazonia occidental se consolidé ain mas, a partir del hallazgo de
polen de Rhizophora, sefialado anteriormente como indicador de manglar (Hoorn, 1993). La
abundante presencia de este grano de polen puso en evidencia la existencia de un extenso
sistema fluvial que tuvo marcada influencia marina durante el Mioceno medio-tardio (Hoorn,

1994a), generando cambios geograficos y ambientales en el NO de la Amazonia.



A inicios del siglo XXI se propuso que la masiva extincion de moluscos en el Sistema
Pebas se debié a la formacion del actual Rio Amazonas, suponiendo que pocas especies
actuales de moluscos estarian adaptadas a condiciones de salinidad alta (Wesselingh et al.,
2002). Asi mismo, se ha sefialado que las incursiones marinas aislaron varias areas de bosque
tropical y vegetacion seca/arida, generando zonas actualmente conocidas como areas de
endemismo de animales y plantas (Nores, 2004). Los patrones de migracién de moluscos y
peces de la Amazonia durante el Mioceno temprano-medio, han indicado la presencia de una
conexion biogeografica entre la Cordillera Oriental colombiana y el mar Caribe (e.g. Hoorn y
VVonhof, 2006). No obstante, diversos autores coinciden en que la biodiversidad de la Amazonia
se conoce de manera incompleta debido a que el registro geoldgico ademas de fragmentario es

poco accesible (e.g. Wesselingh y Salo, 2006; Antonelli, 2008).

Durante los méas de 10 Ma de duracion del Sistema Pebas, el paisaje incluyé ambientes
fluviales, pantanales, lacustres, estuarinos, marinos poco profundos (e.g. Leite et al., 2016; de
Paula et al., 2019). También paisajes altamente dinamicos con pronunciadas variaciones
laterales a lo largo de la regidn, por ejemplo, registros palinologicos del NO de Brasil al oriente
del Arco de Iquitos, indican que en esa zona no existieron eventos de influencia marina (Silva-
Caminha et al., 2010). Esta variacion espaciotemporal sugiere que el efecto de las incursiones
marinas en la flora (composicién y diversidad) de la Amazonia deberian ser especialmente
evidente en regiones de la Amazonia occidental, donde hubo paso de aguas salinas y asi como

en areas marginales de la Amazonia oriental cercanas al océano Atlantico (Bernal et al., 2019).



1.3. Objetivos
1.3.1. Objetivo general

Caracterizar palinoldgicamente los sedimentos de las localidades Angoteros y
Bellavista procedentes del Rio Napo en Loreto-Perd, en el NO de la Amazonia, con el fin de
reconstruir la composicién, estructura y diversidad del bosque amazonico durante la

acumulacioén de sedimentos en el Mioceno.

1.3.2. Obijetivos especificos
Identificar la afinidad taxondmicay el habito ecoldgico de los granos de polen y esporas
fosiles recuperados de las localidades Angoteros y Bellavista (Loreto-Peru) para caracterizar

la vegetacion existente durante el deposito de los sedimentos.

Evaluar si existieron eventos de incursiones marinas durante la acumulacion de los
sedimentos de las localidades Angoteros y Bellavista, a través de la presencia de indicadores
fosiles de afinidad marina, para determinar si hay evidencias de cambios asociados en la
distribucion de las (morfo)especies y estructura de las comunidades vegetales observadas a lo

largo de las secuencias sedimentarias.

Interpretar el registro palinoldgico, junto con los fosiles de vertebrados y los datos
geoldgicos de las mismas localidades, con el fin de reconstruir los ecosistemas y ambientes

existentes durante la acumulacion de los sedimentos de las secciones estudiadas.

1.4. Justificacion

El estudio del registro geoldgico y paleontologico del Sistema Pebas (Hoorn, 1994a)
puede brindar informacion (paleo)ecoldgica y (paleo)ambiental para interpretar como las
incursiones marinas afectaron la composicion y estructura de la vegetacidn durante el Mioceno

(Hoorn et al., 2010; Jaramillo et al., 2017), influenciando tanto la distribucion biogeografica



de especies, asi como la particion y formacion de nichos en un complejo ecosistema sin

equivalente en la actualidad (Wesselingh et al., 2002; Hoorn y Vonhof, 2006).

El andlisis palinoldgico y las condiciones ambientales existentes durante el depdsito de
sedimentos en las localidades Angoteros y Bellavista permitird describir y caracterizar el
bosque en el NO amazonico existente en el Mioceno. Ademas, a partir de la asignacion de
edades a los granos de polen y esporas contenidos en los sedimentos de las localidades
estudiadas (Angoteros y Bellavista), se podrd establecer una mejor relacion temporal
(cronoestratigrafica) para los fosiles de vertebrados (delfines, tortugas, cocodrilos, entre otros)
encontrados en dichas secuencias sedimentarias, 1o que permitird entender cdmo estaban
conformadas las comunidades de vertebrados, y cémo eran los ecosistemas donde estos

organismos coexistian durante el Mioceno.

La caracterizacion de las asociaciones palinoldgicas brindara nuevas consideraciones
para un mejor entendimiento de las caracteristicas del bosque de la Amazonia NO durante el
Mioceno (Lorente, 1986; Hoorn, 1993; Silva-Caminha et al., 2010; Leite et al., 2016; de Paula
et al., 2019; Parra et al., 2020) y su relacion con el actual bosque amazénico (Gentry, 1988;
Bernal et al., 2019). Informacion que, frente al actual cambio climatico, puede, por ejemplo,
ayudar a entender las posibles respuestas de las comunidades vegetales en la Amazonia frente

a inundaciones o sequias (Hoorn et al., 2010; Bernal et al., 2019; Parra et al., 2020).

1.5. Hipdtesis
Ho: Los granos de polen, esporas y palinomorfos acompafantes encontrados en las
localidades Angoteros y Bellavista (regién Loreto, Per) no evidencian la presencia de al

menos una incursiéon marina.



Ha: Los granos de polen, esporas y palinomorfos acompafantes encontrados en las
localidades Angoteros y Bellavista (region Loreto, Peru) evidencian la presencia de al menos

una incursion marina.



Il.  MARCO TEORICO

2.1. Bases teoricas sobre el tema de investigacion

2.1.1. Palinologia

Es la ciencia que estudia desde un enfoque morfolégico a los palinomorfos, término
general que comprende a todos los organismos que Se encuentran en preparaciones
palinoldgicas provenientes de sedimentos y rocas (Traverse, 2007; Bercovici y Vellekoop,
2017), incluyendo polen, esporas de helechos, hongos, quistes de dinoflagelados, diatomeas,

entre otros (Figura 1).

Figura 1.

Composicién de los principales grupos de palinomorfos y su origen (terrestre y/o marino).

Modificado de Bercovici y Vellekoop (2017).
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Los palinomorfos encontrados en sedimentos antiguos, por ejemplo, de hace unos 10
Ma, albergan un increible acervo paleontologico (microfdsiles) permitiendo reconstruir
comunidades y ambientes del pasado. Desde este enfoque la palinologia aplicada a la geologia
y paleontologia se le denomina como paleopalinologia o palinologia fosil (Armstrong y

Brasier, 2005).

2.1.2. Palinomorfos

Los palinomorfos presentan caracteristicas morfologicas que permiten asignarles
afinidad taxonomica y ecologica (Figura 2; Erdtman, 1952); por tanto, son usados para
reconstruir paleoambientes que pueden ser, desde depositos lacustres de agua dulce hasta
sedimentos marinos profundos (Figuras 2 y 3). Ademas, en algunos casos los palinomorfos
también pueden estar asociados con intervalos especificos de tiempo, por lo que son usados
para datar los sedimentos en los que son encontrados (i.e. bioestratigrafia; Figura 2). Para fines
de esta investigacion se presenta una revision rapida de los principales grupos de palinomorfos
terrestres, centrandose en esporomorfos (polen y esporas vegetales), los cuales permiten la

caracterizacion de plantas y comunidades vegetales terrestres (Armstrong y Brasier, 2005).

Los esporomorfos (también denominados por algunos autores como “meiosporas”)
contienen una sustancia llamada esporopolenina (Pla, 1961), que constituye la estructura basica
de la pared y cuya principal caracteristica es ser altamente resistente a la degradacion, al ataque
microbiano, y los efectos de la temperatura y la presion después del enterramiento (Traverse,
2007; Bercovici y Vellekoop, 2017), permitiendo asi que los esporomorfos sean preservados a

lo largo del tiempo geoldgico y bajo maltiples condiciones ambientales (Jain, 2020).
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Figura 2.

Rangos de vida de los principales palinomorfos a lo largo del tiempo geoldgico. Modificado

de Bercovici y Vellekoop (2017).
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Gracias a estas caracteristicas, palinomorfos de varios tipos pueden ser encontrados en
sedimentos de diferentes edades hasta el presente (Figura 2). Los esporomorfos son
comunmente trasportados por rios o esparcidos por el viento y animales (e.g. insectos, aves,
murciélagos); por tanto, los sedimentos que sélo contienen esporomorfos tienen mayor
probabilidad de representar ambientes terrestres, mientras aquellos con constitucion mixta (i.e.
con presencia de quistes de dinoflagelados o foraminiferos, ademas de esporomorfos)

probablemente sean de ambientes transicionales o marinos (Figura 3).

No obstante, es importante aclarar que incluso en ambientes exclusivamente marinos,

pueden encontrarse esporomorfos que pueden proporcionar informacion sobre los entornos



12

terrestres cercanos (Williams et al., 2018). Adicionalmente, los esporomorfos que son
transportados por animales tienen muchas menos posibilidades de alcanzar distancias lejanas
de la fuente de origen, en comparacion con aquellos esporomorfos que pueden ser
transportados por el viento, como ocurre con los granos de polen bisacados en gimnospermas

(Figura 3).
Figura 3.

Dispersion y ocurrencia ambiental de diferentes tipos de palinomorfos.

@) Gimnospermas
O Angiospermas

D Dinoflagelados

Nota. Las secuencias no marinas (hacia la izquierda) sélo tienen polen, mientras que los
sedimentos marinos generalmente contienen dinoquistes (dinoflagelados) y polen arrastrado
por rios o soplado por corrientes de aires. El polen bisacado es ligero y puede dirigirse inclusive

hasta la mitad del mar. Modificado de Williams et al. (2018).
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2.1.2.1. Polen

En un estricto sentido filogenético, las esporas provenientes de briofitas y pteridofitas
deberian ser nombradas primero; sin embargo, a continuacion, se detallaran las caracteristicas
de los granos de polen, debido a que su morfologia permitird al lector familiarizarse con la

terminologia usada en la descripcion y caracterizacion de esporomorfos.

El polen es producido por las espermatofitas (gimnospermas y angiospermas) segun
Jarzen y Nichols (1996), se forman en los sacos polinicos y cumplen un rol claramente
reproductivo (Font-Quer, 2001). Aunque el polen sea diminuto (10 a 200 pm), al ser un objeto
tridimensional presenta caracteristicas definidas que los palin6logos con el paso del tiempo han
logrado identificar y estandarizar usando una nomenclatura especifica (Erdtman, 1943, 1952;
Van der Hammen, 1954; Pla, 1961; Kremp, 1968; Saenz, 2004; Punt, 2007; Halbritter et al.,

2018).

Figura 4.

Simetria y Polaridad de los granos de polen, A. Eje polar (linea roja), B. Plano ecuatorial
(elipse roja), C. Perspectiva de la polaridad en una tétrada. Modificado de Halbritter et al.

(2018).

0 proximal

Eje ecuatorial

(E)

Eje polar
®)

Polo distal




14

Los granos de polen son mayoritariamente simétricos, lo que permite definir planos y

ejes de simetria (polar y ecuatorial), asi como regiones polares (proximal y distal), como si de

un planeta se tratara (Figura 4). Las regiones polares (polaridad) se logran entender desde la

perspectiva de una tétrada (4 granos de polen juntos), como toda célula meidtica los granos de

polen provienen de la disgregacién de cuatro células haploides (Figura 4C). Algunas familias

(e.g. Annonaceae, Cyperaceae, Ericaceae) no logran separar estas cuatro células, por lo que se

mantienen unidas y viajan juntas, inclusive hasta después de formar el tubo polinico para la

fecundacién (Furness y Rudall, 2001). Aungue es menos frecuente, la dispersién con otros

arreglos numéricos también puede existir, por ejemplo, en diadas (2 granos de polen) como en

Podostemaceae, poliadas (8 a 32 granos de polen) como en Fabaceae y polinias (polen

densamente empaquetado) como en Orchidaceae (Roubik y Moreno, 1991; Halbritter et al.,

2018).

Tabla 1.

Relacion P/E (Erdtman, 1952).

Relacion P/E Forma
<0.50 Peroblado
0.50-0.75 Oblado
0.75-0.88 Suboblado
0.88-1 Oblado-Esferoidal
1 Esferoidal
1-1.44 Prolado-Esferoidal
1.44-1.33 Subprolado
1.33-2 Prolado
>2 Perprolado

El polen posee una forma definida. Erdtman (1952) propone que, para describir la forma

del grano, basta con dividir el eje polar (P) y eje ecuatorial (E), el resultado correspondera con
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la forma del polen. La forma, por tanto, puede ser esférica (ejes iguales), prolada (mayor eje

polar que ecuatorial), u oblada (mayor eje ecuatorial que polar; Tabla 1).

Como se indic6 anteriormente, los esporomorfos presentan una pared especializada,
resistente y con caracteristicas intraespecificas reconocibles. En general, la pared de polen
(esporodermis) estd formada por dos capas: la intina (capa interna; Figura 5), de naturaleza
celulésica, quimicamente poco resistente a la degradacion; y la exina (capa externa; Figura 5),
que consiste principalmente de esporopolenina, (Erdtman, 1952; Strasburger, 2004). La exina
es la capa que se logra conservar en los esporomorfos y, por tanto, la que indudablemente

brinda detalles morfolégicos para los palindlogos.
Figura 5.

Seccion transversal tipica de la pared en un grano de polen (pk: cemento polinico). Modificado

de Halbritter et al. (2018), traducido desde Strasburger (2002) y Séenz (2004).

semitectado intectado
escultura (\@/
téctum =
g | ()
] 5 E \‘ / A
. © 2 columelas /\
5
5 ® & i BVAN
& capa basa
5 dexi
3 endexina
intina
tectado atectado

La forma como se combinan las subcapas de la exina (nexina y sexina; Figura 5) se
denomina estructura. Los elementos de ornamentacion en la superficie del polen se agrupan

bajo el término escultura. Sin embargo, no siempre es posible distinguir entre estructura y
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escultura (e.g. columelas independientes; Figura 5), lo que a veces hace laborioso el trabajo del

investigador (Traverse, 2007).

Figura 6.

Ornamentacion y ejemplos de polen.

Psilado
A Reticulado (levigado)

" Microperforado
(negativo)

Reticulado ;
(positivo)
A - Foveolado

Escabrado

Seccion optica
(andlisis de borde)

Nota. A. Esquematizacion de ornamentaciones presentes en los granos de polen y la forma de
observarlas usando diferentes cortes dpticos en el microscopio de luz transmitida. Modificado
de Traverse (2007), traducido desde Séenz (2004). B. Algunos ejemplos de elementos
esculturales en polen bajo microscopia de luz transmitida: a. Ragulas; b-k. Foveolas (>1pum y
0.5um, respectivamente); c. Estrias; d. Reticulas; e-g. Espinas (>lpm y 0.5um,
respectivamente); f. Clavas; h. Escabras; i. De superficie lisa (psilado); j. Plicas; |. Verrugas

(linea negra representa 10um). Modificado de Fontes et al. (2019).

Los elementos esculturales (Figura 6) son manifestaciones producto de la presion
evolutiva (i.e. ambiente, competencia reproductiva, coevolucion, etc.), debido a este factor las
espermatofitas presentan diversas ornamentaciones. Estas esculturas presentan forma y tamafio

variable (~ 0.5-5 um; Erdtman, 1943; Punt, 2007; Halbritter et al., 2018). Pueden ir desde la
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mas sencilla, es decir, psilada (una pared lisa), inclinada hacia la anemofilia, como en las
Poaceae; otras hacia la zoofilia, cuya ornamentacién se ha expresado como, areolas
(Aristolochia sp.), baculas (Erythrochiton sp.), clavas (llex sp.), escabras (s.s. para microscopia
de luz transmitida; Cassuarina sp. ), espinas (Cichorium sp.), estrias (Schinus sp.), foveolas
(Chenopodium sp.), fésulas (Kalmia sp.), gemas (Cephalopentandra sp.), plicas (Ephedra sp.),
reticulas (Bombax sp.), ragulas (Ulmus sp.) o verrugas (Plantago sp.), y aungue es poco
frecuente, también se han adaptado a una dispersion submarina (polen de paredes carentes de

exina), como en las Zosteraceae (Strasburger, 2004).

Existen casos en donde un grano de polen puede presentar mas de un tipo de
ornamentacion, debido a esto, los palindlogos deben determinar cual de las estructuras estd mas
desarrollada en el grano para denominar ese tipo de arreglo escultural (Iversen y Troels-Smith,
1950; Van der Hammen, 1954; Erdtman 1957); esto se observa, por ejemplo, en el polen de

Gentianella sp. cuya ornamentacion es reticulado-estriada.

Comunmente, la pared de polen en las regiones de apertura se caracteriza por un cambio
en los espesores de la sexina y nexina, que pueden ser o no observables en microscopia de luz
transmitida. Las aperturas facilitan la germinacion del tubo polinico y el transporte de la célula
generativa (gametofito) para la fecundacion y posterior formacion de la semilla (Armstrong y
Brasier, 2005). Aunque esta puede no ser la Unica funcion, algunos autores como Wodehouse
(1935) y Pla (1961), sefialan que las aperturas permiten la entrada y salida de agua, ademas de
servir como vias que guian el plegado de los granos de polen durante periodos de desecacion

en el ambiente (i.e. harmomegatia).
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Vias evolutivas probables de las aperturas en los esporomorfos, a lo largo del tiempo
geoldgico. Modificado de Traverse (2007).
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La apertura, es quiza, el caracter que mas ha cambiado a lo largo de la evolucion en las

espermatofitas (Chaloner, 1970; Figura 7). Algunas gimnospermas presentan una region de

debilidad en la pared del polen (leptoma; Figura 8B) que no es claramente visible, a estos

granos se les denomina inaperturados o leptomados (Punt, 2007). Las angiospermas basales

carecen de apertura (inaperturadas), presentan una zona de debilidad en la pared o tienen una

sola apertura visible (monoaperturadas; Figura 8E). Las monocotiledéneas mayoritariamente

son monoaperturadas, mientras que en las eudicotiledoneas las aperturas comdnmente son tres
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(triaperturadas; Figura 8G), multiplos de tres, a veces multiplos de dos y rara vez inaperturadas

(Pla, 1961).
Figura 8.

Esquematizacion de aperturas en granos de polen.
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Nota. A. Inaperturado; B. Leptomado; C. Tricolpado vista ecuatorial; D. Tricolpado vista polar;
E. Monoporado; F. Diporado; G. Triporado; H. Pantoporado; . Monocolpado; J. Colporado de
poro lalongado; K. Colporado de poro lolongado; L. Pororado; M. Ectoapertura; N.
Endoapertura; O. Margo; P. Anulo; Q. Opérculo; R. Vestibulo; S. Costa. Modificado de

Jaramillo y Trigo (2011) en base a Séenz (2004).
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Las aperturas no solo varian en nimero, sino también en el lugar de ocurrencia dentro
de regiones del grano (e.g. en el ecuador o polos). Las aperturas pueden estar solo en la region
ecuatorial (zonoaperturadas; Figura 8) o estar dispuestas homogéneamente en toda la superficie

(pantoperturadas; Figura 8).

Las aperturas también tienen formas definidas (Erdtman, 1952), si el largo/ancho es
igual a uno, se les denominara poros, si una apertura con relacién largo/ancho es mayor que
dos, sera denominada como colpo. Sin embargo, las aperturas también pueden ser compuestas,
es decir, puede haber una apertura interna (endoapertura) y otra externa (exoapertura), y no
estan restringidas a un solo tipo de apertura, es decir, pueden haber colporos (colpo y poro
sobrepuestos). Existen mas caracteristicas y variaciones, pero para fines de esta investigacion
se han ejemplificado sélo los caracteres mas comunes y representativos del polen, para detallar

mas caracteristicas se recomienda revisar Erdtman (1952); Punt (2007); Halbritter et al. (2018).

2.1.2.2. Esporas

Las esporas son producidas en las llamadas plantas sin semillas, que incluyen a las
bridfitas (musgos, hepaticas y antoceros) y pteridofitas (plantas vasculares primitivas como
licopodios, helechos y afines). Son parte fundamental en la reproduccion y su dispersion es
crucial para colonizar nuevos entornos, fundamentalmente himedos (Chaloner, 1970). Al igual
que en los granos de polen, las esporas presentan propiedades tridimensionales y rasgos en su
morfologia que se describen de acuerdo con su tamafio, forma, polaridad, apertura, y estructura
de su pared. Estos rasgos son utilizados como caracteres taxonémicos (Figura 9 y 10), que

permiten ubicar grupos vegetales afines a esas morfologias (Van der Hammen, 1954).
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Figura 9.

Esquematizacion de la meiosis, produccion de esporas de simetria bilateral y radial.

Modificado de Armstrong y Brasier (2005).
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Las esporas vienen en dos tamafios, las grandes (megasporas) de sexo femenino que
superan las 200 pum, y son homologas al saco embrionario en los antofitos (angiospermas
actuales y fosiles). Estas megasporas no suelen encontrarse en los andlisis palinolégicos
(debido a que las muestras son filtradas con mallas de 150 pm durante el proceso de
preparacion; ver seccion 3.6.2). Las esporas pequefias (microsporas), homdlogas a los granos
de polen en las espermatofitas (Font-Quer, 2001), rara vez superan los 150 pm, y proporcionan
un medio de dispersion y supervivencia, a veces durante varios meses o afios (Armstrong y

Brasier, 2005; Traverse, 2007; Jain, 2020).
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La forma de las esporas obedece a la naturaleza de las divisiones meidticas de su célula
madre. En la meiosis, la célula madre se divide en una tétrada que consta de cuatro células mas
pequerfias y estas pueden estar ordenadas de distintas formas segun sea el plano de division
celular (Kremp, 1968; Strasburger, 2004; Punt, 2007). En algunas tétradas, la disposicion seréa
de tipo tetragonal (i.e. planar) si la célula madre se dividi6 al principio en dos células hijas,
estas seguiran subdividiéndose a lo largo de un plano o en dos planos siempre en angulo recto
(Figura 9). En consecuencia, cada espora sélo esta en contacto con dos de sus vecinas, teniendo
dos areas de contacto y una sola apertura, denominada lesura (monolete), de simetria bilateral
(Figura 9). Estas esporas a menudo tienen forma de frijol (Armstrong y Brasier, 2005; Traverse,

2007).

En cambio, otras tétradas presentan una disposicion de tipo tetraédrica, es decir que,
cada espora estd en contacto con sus tres vecinas en la cara proximal, se caracterizan por
presentar tres areas de contacto que estan definidas por una marca trilete (lesura de 3 brazos
que irradian 120 grados) centrada en el polo proximal y, por lo tanto, de simetria radial (Figura
8). La superficie exterior de la espora en la tétrada es la cara polar distal (Armstrong y Brasier,
2005; Jain, 2020). Tanto las esporas trilete como monolete son heteropolares, debido a que las
caras polares de ambas esporas son diferentes. La forma que presentan las esporas en el

contorno ecuatorial se denomina ambito (Figura 9).

Figura 10.

Esquematizacion de planos de simetria, ambitos en esporas y morfologias asociadas a las

membranas de su pared. Modificado de Armstrong y Brasier (2005).



23

Vista ecuatorial Vista proximal
Polo proximal
Superficie proximal Area de contactoenla
. . * superficie proximal
Ejeecuatorial ~* " )
! . . Ecuador (ambito)
Superficie distal Ecuador .
Poladistal Lesura
Vista ecuatorial Vista proximal
Polo proximal Ecuador (dmbito) Area de contacto enla
Eje ecuatorial - { 22 : superficie proximal
Ecuador ~ " Plano ecuatorial
Polo‘dw‘ral Lesura
Ejepolar Forma
Ambito -
Plano-convexo Circular
Forma de bote Reniforme Ovado
Corona Toro
=
& y
Circul Triangular Triangular  Triangular Trlﬁngulzr Valvado Auticulado
rreiar CONVEXO recto concavo pohisacaco
Cingulo Zona

— ~

Triangular, con Cingulozonado
zona ecuatorial

El desarrollo estructural de la pared en esporas es marcadamente diferente que en los
granos de polen (Figura 10 y 11). El perisporio o perina, es la membrana mas superficial
(después del exosporio), no siempre resiste la fosilizacion o la acetolisis (parte del proceso de
limpieza en esporomorfos). El exosporio (membrana externa y de interés morfoldgico), se

compone principalmente de esporopolenina (Kremp, 1968; Saenz, 2004) y puede conformarse
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de una o dos membranas. Cuando hay dos membranas presentes, éstas pueden estar en contacto
(i.e. ser acavadas; Figura 10) o estar separadas en diversos grados (i.e. ser cavadas). La cavea
(espacio entre capas) se desarrolla cominmente en posicion distal o ecuatorial (Punt, 2007;

Traverse, 2007).

Las membranas pueden ser de espesor uniforme o engrosarse de forma variable. Un
engrosamiento ecuatorial fuerte y continuo se conoce como cingulo (Figura 10). Una franja
ecuatorial delgada y continua se denomina zona (Punt, 2007; Figura 10). Las esporas con
caracteristicas ecuatoriales compuestas se denominan cingulozonadas (Armstrong y Brasier,
2005). Las caracteristicas ecuatoriales (Figura 10 y 11) discontinuas que generalmente se
desarrollan en las areas radiales son las valvas (lisas) y las auriculas (engrosamientos en forma
de orejas comunmente estriados). Las areas interradiales también pueden desarrollar corona
(ornamentos en los interradios), toro (pliegues entre los interradios), y otros varios patrones sui
generis (Traverse, 2007; Jain, 2020). Finalmente, el endosporio (membrana interna) es de

celulosa y rara vez sobrevive a la fosilizacion (como en el perisporio).

Figura 11.

Representacion de las principales caracteristicas morfolégicas de una espora trilete (la

terminologia para esporas monoletes es similar).
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Nota. A. Region radial; B. Auricula (engrosamiento radial; zona limitada); C. Curvatura
imperfecta (no se une a otros radios); D. Comisura (centro de la sutura; marca de dehiscencia);
E. Radio (brazos) de lesura; F. Regién interradial; G. Engrosamiento interradial; H. Labro
(borde de la sutura); I. Valva (leve a moderado engrosamiento radial); J. Toro (a menudo como
pliegue); K. Diametro ecuatorial (i.e., tamafio de la espora); L. Curvatura perfecta (radios
unidos); M. Cingulo o zona (engrosamiento ecuatorial); N. Exosporio en corte transversal (i.e.
exina); O. Perisporio (i.e. perina). Modificado de Traverse (2007), traducido desde Saenz

(2004),

La escultura superficial del exosporio (como en el polen) es altamente diversa, y se describe
siguiendo los mismos términos que se aplican para los granos de polen. Una excepcién se da
en la denominacion para esporas de superficie lisa que cambia de psilado a levigado (Traverse,
2007; Figura 11). Algunas familias presentan esculturas especificas (Roubik y Moreno, 1991),

como, por ejemplo, esporas levigadas en Gleicheniaceae, monoletes verrugados en
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Polypodiaceae, triletes equinados en Selaginellaceae, triletes estriados en Pteridaceae o

esculturas mixtas como en Lygodiaceae (foveo-reticulado).
Figura 12.

Esporas de pteridofitas.

-l oy e

Estriado

Reticulado Rugulado

Nota. A. Esquematizacion de las principales ornamentaciones en esporas trilete (en esporas
monolete es bésicamente similar), modificado de Van der Hammen (1954). B. Algunos
ejemplos de elementos esculturales en esporas trilete bajo microscopia de luz trasmitida: a.
Liso; b. Clavas; c. Perforaciones; d. Foveolas; e. Auriculas; f. Verrugas; g. Cingulo; h. Espinas.

Linea negra horizontal representa una escala de 20 um, Modificado de Peyrot et al. (2019).
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2.1.3. Evolucion de los esporomorfos

Aunque esta investigacion no resuelva problemaéticas de evolucion vegetal, se han
aportado nociones de morfologia para el reconocimiento de esporomorfos, lo que permite
describir brevemente los cambios que han sufrido los palinomorfos a lo largo del tiempo
geoldgico (Figura 13), y asi poder entender los conceptos de bioestratigrafia que se usaran mas

adelante (ver seccion 2.1.6).

Primeras plantas terrestres: en el Ordovicico (~472 Ma) aparecen las plantas mas
primitivas similares a hepaticas productoras de criptoespdras (esporas inaperturadas; ver Figura
2) con fecundacién en entornos himedos (fecundacion empleada hasta ahora por helechos). A
finales del Ordovicico-principios del Sildrico (~444 Ma), aparecen los musgos con esporas que
realizan la fecundacion en entornos himedos y sus caracteristicas morfoldgicas son sencillas

(Kenrick y Crane, 1997; Traverse, 2007).

Las traqueofitas: para el Sildrico-Devonico (~419 Ma) aparecen los helechos
isosporeos (cuyas esporas masculinas y femeninas presentan morfologias similares), mientras
que para finales del Devonico-inicios del Carbonifero (~359 Ma) aparecen los helechos
heterosporeos (diferenciados en macrospora y microspora) de morfologias distintas (Bercovici

y Vellekoop, 2017).

Surgimiento de las espermatofitas: durante el Carbonifero (~338 Ma) aparecen las
primigenias formas polinicas llamadas prepolen (parecidas morfologicamente a las
microsporas de helechos) en las gimnospermas ancestrales, sin parientes vivos actualmente
(Chaloner 1970; Wachtler, 2016). A finales de este periodo, se registra por primera vez el polen
monopaerturado de las cicadas, mientras que las primeras formas sacadas (Figura 13) en las

coniferas ocurren a inicios del Pérmico (~299 Ma). El registro fésil muestra granos de polen
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de morfologias intermedias (Figura 2), entre los sacados y los plicados (i.e. de efedras actuales;

Traverse, 2007).

El enigmatico dominio de las Angiospermas: No se puede decir con exactitud cuando
apareciod la primera angiosperma, debido a que el registro fosil es fragmentario e inconcluso
(mala preservacion y caracteres no determinantes). No obstante, es probable que las primeras
formas hayan estado en la Tierra desde el Cretacico temprano (~145 Ma), o incluso un poco
antes. Junto con la diversificacion de las angiospermas, ocurre la diversificacion de los insectos
alados (Traverse, 2007; Wachtler, 2016), permitiendo asi su expansion y éxito reproductivo

(Figura 6).

Las angiospermas basales (i.e. clado ANA y Chloranthales), presentan una morfologia
polinica con retencidn de caracteres polinicos de espermatofitas primitivas (plesiomorfias)
como el ser inaperturadas, presentar aperturas insipientes (e.g. Amborella trichopoda de polen
ulcerado o policotomosulcado en Chloranthaceae) o ser monosulcadas (e.g. Austrobaileya sp.),
asi como elementos esculturales asociados con la zoofilia (e.g. polen clavado de las
Chloranthaceae o equinado en Nymphaeaceae). Siguiendo la linea evolutiva, las Magnélidas
presentan polen monosulcado dispersdndose en tétradas reticuladas (e.g. Annonaceae,
Canellaceae y Winteraceae), otras dispersandose por viento (i.e. psiladas o con sutiles
perforaciones, como en Magnoliaceae), de superficie verrugada (Piperaceae) y en ocasiones
pueden ser inaperturadas y de superficie equinada (en algunas Lauraceae; P14, 1961; Halbritter

etal., 2018).
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Figura 13.

Evolucion de los esporomorfos y sus aperturas. Modificado de Chaloner (1970) y Traverse

(2007), traducido desde Saenz (2004).

Megaspora Microspora Displersién
ici V
Ordovicico O (Inaperturado)
- 1SOSDOTEOS
Sitirico P o) @
imal
Devénico . (Leasura proxima) Esporas
WV libres
Heterosporeos @ @
| Carbonifero_ - (Lesura proximal)
v £
Pérmico ;
Gimnospermas d @i
ancestrales ) iy _
Tridsico | 0 (Sulco proximal) Semillas
v/ Sule libres
Turisico Gimnospermas \( D\‘
actuales /) ) \\
. (distal)
Cretdcico v Ol_licj polo S‘u&lcp .
Angiospermas 'V A Semillas
Q 9 \/ en frutos
Paledgeno (proximal o distal) (gista)

Las monocotiledoneas, que irradian de un ancestro comun, presentan polen
principalmente monoaperturado (colpo o poro), aunque en ocasiones pueden ser diaperturados
(Dioscoreaceae, Pontenderiaceae y en algunas Araceae) o retener plesiomorfias (apertura
tricotomosulcada, como en el polen de Nypa sp. (Arecaceae; Gee, 2001). Algunas
monocotiledéneas han coevolucionado tan intimamente con su polinizador que sus piezas
florales se han modificado junto con la dispersion de sus granos de polen (polinias en el género

Asclepias; Erdtman, 1952; Halbritter et al., 2018).

Finalmente, las eudicotiledéneas evolucionaron a partir de un ancestro que presentaba

polen triaperturado (apomorfia; Nadot et al., 2006). Siendo este Ultimo clado el que més a
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radiado, inclusive entre géneros de sus propias familias (e.g., Cactaceae, Fabaceae,
Euphorbiaceae, Malvaceae). En la actualidad se logran observar granos de polen tricolpados
(e.g. Arabidopsis), triporados (Campanula sp.) tricolporados (Gentiana sp.), estefanocolpados
(Salvia sp.), estefanoporados (Alnus sp.), estefanocolporados (Polygala sp.), pantoporados
(Chenopodium spp.), etc. Su forma de dispersion también varia, al igual que su ornamentacion
(ver seccién 2.1.2) y hasta llegan a presentar elementos esculturales sui generis, como en
Croton sp. (Roubik y Moreno, 1991; Armstrong y Brasier, 2005; Halbritter et al., 2018). A

continuacion, se muestra un cuadro comparativo de polen y esporas (Tabla 2).
Tabla 2.

Diferencias entre polen y esporas, modificado de Jain (2020).

Polen Esporas

Es la fase de esporas en reposo,
dispersion de plantas no vasculares y
plantas vasculares que no forman
semillas.

Alberga al gametofito
masculino de las faner6gamas para
formar semillas.

Su apertura es colpada, Su apertura es monolete o trilete.

porada, etc.
Las aperturas se localizan en La apertura se localiza en la parte
la parte distal del polo. proximal del polo.
No presentan perina. Presentan perina.
La exina esta estratificada en El exosporio es homologo a la
sexinay nexina. exina, pero no se observa estratificacion.

2.1.4. Flora de Amazonia en la actualidad

La Amazonia juega un papel importante tanto en el clima regional de Sudamérica, como
en clima global a través de los ciclos de carbono e hidroldgicos (Tian et al., 1998; Saatchi et
al., 2007, 2011; Bustamante et al., 2016; Zuleta et al., 2017). Segun Phillips et al. (1994)

alrededor del 80% del paisaje amazonico esta ocupado por tierra firme (incluyendo una gran
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variedad de ambientes, como, zonas de véarzea, bosques de llanuras aluviales, bosques
estacionales, bosques de galerias, e incluso sabanas). Mientras que el 20% se caracteriza por
humedales y llanuras aluviales inundadas anualmente con lagos aislados y rios (Toivonen,

2007; Iriondo, 2004).

Los procesos de diversificacion y composicién floristica de los diferentes ambientes del
bosque amazdnico no se comprenden en su totalidad (Pitman et al., 2001; Steege et al., 2013;
Pimm et al., 2014; Slik et al., 2015; Cardoso et al., 2017). La vegetacion amazénica presenta
adaptaciones especificas (Figura 14) dependiendo del tipo de bosque donde se desarrolle. Esta
flora se encuentra entre las mas ricas del mundo, por ejemplo, se ha demostrado que los bosques
de tierras bajas de la Amazonia incluyen grandes arboles (que escapan de la crecida del rio) de
las familias Malvaceae, Euphorbiaceae, Moraceae, Fabaceae, y lianas (subsistiendo en las
copas de estos) de las familias Melastomataceae, Malpighiaceae y Vitaceae (Duivenvoorden
1996; Burn et al., 2010). Esta riqueza de especies se ha relacionado directamente con los

procesos de levantamiento andino (Antonelli et al., 2009; Hoorn et al., 2010).

En contraste, las zonas inundables de la Amazonia presentan familias distintivas, como,
por ejemplo, Araceae (como hemiepifitas de arboles), Arecaceae (palmas ubicadas en zonas
riberefas), Urticaceae (arboles riparios), Nymphaeaceae (en aguas poco profundas), Poaceae
(gramineas en zonas llanas) y Pontederiaceae (zonas de varzea), todas estas adaptadas

fisiolégicamente a condiciones de desborde del rio (Terborgh y Andresen, 1998).

Figura 14.

Habitos vegetales mas representativos en la Amazonia. Modificado de Bonifacio (2015).
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Epifita
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Hemi-epifita
Comienza sobre el arbol
(etapa  epifita), Iuego Lsvel

envia raices el suelo

- Un solo tr ;
(etapa hemiepifita). e

—

Arbusto

Hemi-epifita secundaria .
Ramifica desde la base,

Comienza sobre el suelo (etapa
terrestre), luego crece verticalmente
generando un fronco (etapa de
liana), pierde su contacto con el ——>

generalmente tallos no
desarrollan un didmetro
tan importante como

. los arboles.
suelo a medida que la base se

deteriora  (etapa  epifita) y
finalmente envia raices hacia el
suelo (etapa hemiepifita.

Liana

Esta parte se comresponde con
<— un tallo, noétese la rama con
hojas cerca de la base, una raiz

H.ierba —_— de planta hemiepifita nunca lo
— presenta.
permanente

La composicién del bosque amazdnico no solo varia en relacién con la presencia de
zonas inundables, sino también en funcion de la elevacion del terreno. Gentry (1988) muestra
un panorama general de la composicién del bosque neotropical en bosques de tierras bajas
(Figura 15); por ejemplo, en bosques con una estacion fuertemente seca (~250 msnm), las
Fabaceae son siempre la familia mas rica en especies, junto con Bignoniaceae (representada

principalmente por lianas).

En zonas cercanas a los Andes (selva alta; 400-1000 msnm), las Lauraceae reemplazan
constantemente a Fabaceae como la familia mas rica en especies. Los bosques de altura media
(~700 msnm) son también diversos en especies de Rubiaceae, Melastomataceae,

Euphorbiaceae, Moraceae, Clusiaceae, Cyatheaceae (helechos arboreos), Araceae
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(hemiepifitas) y Arecaceae. En contraste, familias Sapotaceae, Myristicaceae, Meliaceae,
Sapindaceae, Burseraceae y Chrysobalanaceae pertenecen a bosques de tierras bajas (<400
msnm). A la fecha, plantas asociadas a manglares como Avicennia sp. (Acanthaceae) y
Rhizophoraceae, ocurren sélo en zonas marginales de la Amazonia oriental (Lacerda et al.,

1993; Virgulino-Junior et al., 2019).
Figura 15.

Frecuencias relativas de familias botanicas de arboles de bosque lluvioso de tierras bajas en

distintas localidades de la Amazonia.

% de especies

80 90 100

Yanamono otras 46 familias

Tambopata upl. 1 otras 30 familias

Tambopata upl. 2 otras 34 familias

Tambopata alluv. otras 31familias

Cocha Cashu otras 37 familias
Cabeza de Mono otras 28 familias
Mishana otras 31 familias
Neblina otras 21 familias

Nota. Yanamono (~140 msnm), Tambopata upl. 1, 2 y alluv. (~260 msnm), Cocha Cashu (400
msnm), Cabeza de mono (320 msnm), Mishana (300 msnm), Neblina (140 msnm), reflejando
un notable dominio de Fabaceae, Moraceae, Lauraceae Sapindaceae y Annonaceae, modificado

de Gentry (1988).
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Figura 16.

Bosques de tierras bajas, representando zonas de inundacion (azul) como en morichales y

zonas no inundables (verde) como en arboles altos con lianas. Modificado de Mereles et al.

(2019).
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El actual paisaje del Noroccidente amazonico incluye zonas de bosque inundable
(Ilanura aluvial), cuya vegetacion dominante esta caracterizada por palmeras del género
Mauritia (formando extensos morichales; Figura 16), y otras especies como Astrocaryum sp.,

que también estan adaptadas a largos periodos de inundacion.

Cuando baja el cauce del rio, en la llanura, surgen hierbas como Gynerium sp. (Poaceae)
y Tessaria sp. (Asteraceae), crecen arboles pioneros como Salix sp. (Anacardiaceae) y
Alchornea sp. (Euphorbiaceae; Kalliola et al., 1991). Una vez que estas especies se establecen
favorecen que crezcan especies lefiosas como Cecropia sp. (Urticaceae), arboles altos como
Pseudobombax sp. (Malvaceae), Psidium sp. (Myrtaceae), Vitex sp. (Verbenaceae) y

Crescentia sp. (Bignoniaceae).

En los margenes elevados de este bosque puede haber areas donde predominan especies
principalmente de Annonaceae, Lecythidaceae, Apocynaceae, entre otras (Parolin et al., 2004).
La flora del bosque Amazdénico noroccidental no incluye especies de Avicennia o Rhizophora,

vinculada a ambientes de afinidad marina.
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2.1.5. Ambientes asociados al Sistema Pebas

El Sistema Pebas fue un sistema acuético de gran tamafio que existié durante el
Mioceno (~23-10 Ma; Figura 17), incluia extensas zonas pantanosas y carecia de amplios
entornos emergentes (Wesselingh et al., 2002). Se calcula que durante este sistema, hasta el
70% del territorio estaba (permanente) inundando (Hoorn, 1993) y qué, en al menos un par de

ocasiones, estuvo invadido por incursiones marinas (Jaramillo et al., 2017).

La entrada y salida de las incursiones de agua (marina y dulce), fueron hacia y desde el
norte del Sistema Pebas, probablemente el Mar Caribe (Hoorn et al., 1995; Vonhof et al., 1998;
Lundberg et al., 1998). Aungue no puede excluirse que existiese alguna conexidén marina con
el Pacifico a través del centro-sur de Ecuador (Steinmann et al., 1999). Los rios andinos,
cargados de sedimentos del interior emergente, probablemente formaron una extensa franja
tipo delta-pantano a lo largo de la actual Amazonia occidental, ademas en los margenes oeste
y sur del Sistema Pebas también se desarrollaron zonas de bosque tropical de baja altitud

(Hoorn, 1993, 1994a, 1994b).

Los fésiles encontrados en la Formacion Pebas muestran, en general, una alta
diversidad en grupos de invertebrados y vertebrados, asi como la presencia de multiples
ambientes de caracteristicas mixtas, variando entre medios exclusivamente dulceacuicolas a
marinos (Figura 18). Por ejemplo, en el caso de los moluscos se han reportado gasterépodos
estrictamente dulceacuicolas y endémicos (Vonhof et al., 1998; Wesselingh, 2000; Wesselingh
et al., 2002). En ostracodos, (Mufioz-Torres et al., 1998) se han registrado diversas especies,
todas ellas endémicas del Mioceno de la Amazonia occidental. Sin embargo, el género
Cyprideis, que parece habitar en un amplio espectro ambiental (tanto en entornos salinos como

dulces), representa méas del 90% de los individuos en el registro fosil.



36

Figura 17.

Region amazonica en el Mioceno.

Nota. A. Mapa geografico de la Amazonia en el Mioceno. B, Reconstruccion de ambientes
sedimentarios en el Sistema Pebas, desde los Andes hasta el escudo de Guayana. Modificado

de Wesselingh et al. (2002) y Hoorn et al. (2010).

En cuanto a vertebrados (Figura 17), la fauna ictioldgica también incluye fésiles de peces
ciclidos de agua dulce y pirafias (Wesselingh et al. 2002), asi como piezas dentarias marinas
de tiburones y rayas (Monsch, 1998; Jaramillo et al., 2017). En el caso de los saurdpsidos
(reptiles), se destacan diversos tipos de aligatéridos con morfologia craneales distintas,
indicando una segregacion ecoldgica, por lo tanto, una amplia abundancia y variedad de
recursos disponibles (Salas-Gismondi et al., 2015). Se encuentran géneros como: Purussaurus,
(Salas-Gismondi et al., 2007), Mourasuchus (Salas-Gismondi et al., 2007), Gnatusuchus de

hocico corto redondeado y una mandibula en forma de pala (adaptaciones que pueden haber
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sido para alimentarse de bivalvos), pertenecientes a zonas pantanosas (Salas-Gismondi et al.,
2015), y Langstonia que presentaba un craneo aplanado lateralmente y extremidades alargadas
para tener fuerza al correr, una forma tipica de territorios de baja inundacion (Salas-Gismondi

et al., 2014).

Figura 18.

Reconstruccion de la principal fauna de vertebrados en el Sistema Pebas, tomado de Salas-

Gismondi et al. (2014).

EL REY DE PEBAS Comparacion de tamaios

El Purussaurus era un caimén
gigante que habité el sistema
Pabas. Por las caracteristicas de su
mandibula, sus dientes y su
tamafo se plensa que fue un
depredador que se alimentaba de

Hasta 12 metros de longitud

otros vertebrados, tortugas y peces
que cohabitaban con este gigante
on La Amazonia, aln en formacion.

Langstonia

Boreostema

AEY.

Granastrapotherium

EL ETERNO SOBREVIVIENTE

En la década de 1980, el paleon-
t6logo Kenneth Campbell
descubrié en Ihapari el fésil del
caparazén de una tortuga de 1,3
metros de longitud. EL detalle

| de esta pieza era la ausencia de
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P Esto permite suponer que la

tortuga sobrevivié a un feraz Perezoso terrestre
ataque del que el principal =
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El registro de mamiferos del Mioceno, aunque fragmentario, muestra mayoritariamente
géneros asociados a zonas abiertas, como Boreostemma, un xenartro con coraza rigida dorsal
de movimiento lento, tipico de zonas llanas, una forma similar a un perezoso terrestre gigante

(Megatherium) calificado como herbivoro, dotado de poderosas garras, que ocupaba bosques
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y praderas (Simpson, 1947), Granastrapotherium, un ungulado nativo con trompa y colmillos,
parecido (pero no emparentado) con el tapir, que también ocupaban ambientes boscosos
(Prevosti, 2011), y el Pericotoxodon, un mamifero de gran tamarfio, de habitos herbivoros y de

zonas abiertas (Madden, 1997; Salas-Gismondi et al., 2014).

2.1.5.1. Paleoflora de la Amazonia durante el Sistema Pebas

No cabe duda de que los ambientes del Sistema Pebas durante el Mioceno diferian
considerablemente del actual paisaje amazonico (Wesselingh y Salo, 2006; Hoorn y VVonhof,

2006), a tal punto gque se considera no tener algun referente moderno (Wesselingh et al., 2002).

El Sistema Pebas debié formar nuevos nichos ecoldgicos, ya que la disposicion del
espacio para el asentamiento de comunidades vegetales estaria seriamente reducida. Sin
embargo, resulta contradictorio que los estudios floristicos existentes indiquen que tanto la
diversidad como la composicién y estructura de la Amazonia durante el Mioceno eran
parecidas a las actuales (Gentry, 1982; S& y Carvalho, 2017), con &rboles de Malvaceae
(Bombacacidites spp., Malvacipolloides maristellae, Rhoipites guianensis), Euphorbiaceae
(Retitricolpites simplex), Fabaceae (Striatopollis catatumbus, Polyadopollenites spp.,
Psilatricolporites  magniporatus, Crassiectoapertites columbianus), Anacardiaceae
(Striatricolporites spp.), Chloranthaceae (Clavainaperturites microclavatus), Sapotaceae
(Psilatricolporites obesus, Psilatricolporites labiatus ), Myrtaceae (Syncolporites
poricostatus), lianas de las familias Malpighiaceae (Perisyncolporites pokornyi),
Melastomataceae (Heterocolpites spp.), y Passifloraceae (Spirosyncolpites spiralis). Asi como
representantes de Podocarpaceae (Podocarpidites spp.) y Araucariaceae (Cyclusphaera
scabrata), que muestran la presencia cercana de zonas abiertas y elevadas (Lorente 1986;

Hoorn, 1993).
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Ademéas se registraron esporas de entornos hudmedos (Figura 19) como
(Polypodiisporites  usmensis  (Polypodiaceae),  Crassoretitriletes  vanraadshooveni
(Lygodiaceae), Deltoidospora adrianensis y Magnastriatites grandiosus (Pteridaceae), (Parra

et al., 2020; D"apolito et al., 2021; Figura 20).

Figura 19.

Algunas esporas registradas para el Mioceno.

Nota. A. Polypodiisporites sp. (Polypodiaceae), B. Cicatricosisporites dorogensis
(Anemiaceae), C. Cyatheacidites annulatus (Dicksoniaceae), D. Nijssenosporites fossulatus
(Pteridaceae), E. Magnastriatites grandiosus (Pteridaceae), F. Crassoretitriletes

vanraadshooveni (Lygodiaceae). Modificado de Jaramillo y Rueda (2019).

Adicionalmente, existieron llanuras inundables (Hoorn, 1994a) prevalecidas por
Arecaceae (Mauritiidites spp., Psilamonocolpites spp., Grimsdalea magnaclavata,
Longapertites microfoveolatus) y Nymphaeaceae (Proxapertites minutus), acompafadas de
Alismatales de entornos hiumedos y lluviosos (Liliacidites spp., Proxapertites operculatus), en
estas llanuras también suelen encontrarse familias cosmopolitas como Poaceae

(Monoporopollenites annulatus) y Asteraceae (Echitricolporites spinosus).
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Figura 20.

Algunos granos de polen tipicos de la Amazonia noroccidental durante el Mioceno.

Nota. A. Clavainaperturites microclavatus (Chloranthaceae), B. Malvacipolloides
maristellae  (Malvaceae), C. Retipollenites crotonicollumelatus, D. Echiperiporites
scabrannulatus, E. Lanagiopollis crassa (Tetrameristaceae), F. Multimarginites
vanderhammenii (Achanthaceae), G. Grimsdalea magnaclavata (Arecaceae), H. Mauritiidites
franciscoi var. franciscoi (Arecaceae), |. Rhoipites ‘“gigantiporus”, J. Bombacacidites
zuatensis (Malvaceae), K. Fenestrites spinosus (Asteraceae), L. Cyclusphaera scabrata
(Araucariaceae), M. Echitriporites cricotriporatiformis, N. Bombacacidites baculatus
(Malvaceae), O. Retitricolporites “beccus” (Rubiaceae), P. Zonocostites ramonae

(Rhizophoraceae), Q. Striatricolporites “poloreticulatus”. Tomado de Jaramillo et al. (2011).

Uno de los rasgos atipicos en el registro palinologico del Mioceno es la presencia de
Zonocostites ramonae (Figura 20), una (morfo)especie vinculada con Rhizophoraceae,

acompafiado de Lanagiopollis crassa (Tetrameristaceae), Avicennia spp. (Acanthaceae), los
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cuales indican la existencia de un ambiente tipo manglar (propio de zonas intermareales y

costeras) en lo que ahora es la Amazonia central (Hoorn, 1994b, 2006a).

2.1.6. Palinoestratigrafia de la Formacion Pebas

Una de las principales ventajas del estudio en detalle de los palinomorfos, es pues,
permitirnos evaluar la edad de los sedimentos de donde provengan, esto es, indicar las edades
geoldgicas y establecer relaciones bioestratigraficas (Traverse, 2007). No so6lo los
palinomorfos terrestres (polen y esporas) sirven para definir marcos bioestratigréaficos, existen
otros grupos de (micro)fosiles que también se emplean para asignar edades a los sedimentos

(e.g. quistes de dinoflagelados, foraminiferos y/o conchas de moluscos; ver Figura 1).

Debido a que las unidades de roca no son unidades de tiempo, los gedlogos
desarrollaron un sistema de zonas de rango superpuestas Ilamadas “Biozonas” que discriminan
los conjuntos fosiles en una escala mucho mas fina (Reguant & Ortiz; 2001). Estas Biozonas
son unidades de roca caracterizada por uno 0 mas taxones que permiten distinguirla de las rocas

adyacentes (University of Maryland; 2019).

Las Biozonas presentan datos primarios bioestratigraficos (primary data of
Biostratigraphy) que en términos sencillos son la presencia o ausencia de un taxon fosil en un
horizonte geoldgico (limite en el cual existe un cambio significativo en la bioestratigrafia;
Reguant & Ortiz; 2001). Estos datos primarios son dos: Dato de ultima aparicion (Last
Appearance Datum; LAD) que es usado para asignar la Ultima ocurrencia de una especie en el
registro geoldgico y Dato de primera aparicion (First Appearance Datum; FAD) que es usado
para asignar la primera ocurrencia de una especie en el registro geoldgico. A partir de ahora
estos datos primarios seran referidos en el texto por sus siglas en inglés, criterio tomado de

investigaciones en palinoestratigrafia (e.g. Jaramillo et al., 2011; De la Parra et al., 2019).
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Como ocurre con cualquier grupo fésil, las correlaciones de palinofloras estan basadas
en la ocurrencia de primeras y ultimas apariciones de taxones ("bases" y “topes",
respectivamente) producto del uso del espacio fisico, asi como la originacion y extincién de
especies/morfotipos (Riley et al., 1989); por tanto, las correlaciones no deben obedecer a

cambios en los ambientes o facies sedimentarias (Traverse, 2007).

Durante la mayor parte del Cenozoico, el norte de Sudamérica tuvo condiciones
ambientales similares, permitiendo una distribucion homogénea de la flora a lo largo del
margen norte de Sudamérica (e.g. Gomes et al., 2020). Este hecho ha sido aprovechado por
varios autores (e.g., Germeraad et al., 1968; Muller et al., 1987; Lorente 1986), quienes han
descrito paleofloras, y caracterizado zonaciones palinolégicas, similares para las diferentes
cuencas del norte de Sudamérica (Figura 21). Para el NO amazénico, Hoorn (1993) encontrd
grandes similitudes entre las floras del Terciario de Venezuela propuestas por Lorente (1986)
y las asociaciones palinoldgicas de los sedimentos de la Formacion Pebas; por lo que uso el
marco bioestratigrafico del Mioceno de Venezuela como referencia bioestratigrafica y lo

adapté para el Mioceno del Amazonas.

Las zonas del Mioceno identificadas por Hoorn (1993), de base a tope, fueron: (i) Zona
de rango concurrente de Psiladiporites-Crototricolpites para el Mioceno temprano a medio,
(i1) Zona de intervalo de Crassoretitriletes para el Mioceno medio, y (iii) Zona de intervalo de
Grimsdalea para el Mioceno medio-tardio. Palinofloras similares han sido identificadas y
estudiadas en mayor detalle al oriente de Colombia (i.e., en sedimentos del Piedemonte
Llanero), permitiendo la elaboracion de una zonacion de mayor resolucién temporal (Jaramillo
etal., 2011; Figura 21), que puede ser aplicada hacia el margen noroccidental de la Cuenca del

Amazonas.
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Esta nueva zonacion incluye, de base a tope, las siguientes zonas para el Mioceno: (i)
Zona de intervalo de Horniella lunarensis (23-17.7 Ma), (ii) Zona de intervalo de
Malvacipolloides maristellae (17.7-16.1 Ma); (iii) Zona de intervalo de Grimsdalea
magnaclavata (16.1-14.2 Ma); (iv) Zona de intervalo de Crassoretitriletes vanraadshooveni
(14.2-12.7 Ma); (v) Zona de intervalo de Fenestrites spinosus (12.7-7.1 Ma); y (vi) Zona de
intervalo de Cyatheacidites annulatus (7.1- 4.8 Ma). Los analisis bioestratigraficos de esta tesis

estaran basados en las zonas descritas sensu Jaramillo et al. (2011).

Figura 21.

Marco palinoestratigrafico de la Amazonia para el Mioceno, tomado de Parra et al.(2019).
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I1l. METODO

3.1. Tipo de investigacion

Esta tesis propone un trabajo de investigacion que, segun la metodologia (seccion 3)
utilizada corresponde a una investigacion de tipo cuantitativa correlacional que, intenta
determinar la extension de una relacion entre dos 0 mas variables usando estadisticas de datos,
puesto que parte de un problema (seccién 1.1) y unos objetivos (seccion 1.3) que son
claramente definidos en esta tesis, en la que se ha planteado una Hipotesis (seccion 1.4) para

ser aceptada o no, mediante pruebas empiricas (seccion 4).

3.2. Ambito temporal y espacial

Las muestras para la presente investigacion se tomaron de las localidades Angoteros y
Bellavista procedentes de la Formacidn Pebas en Loreto-Pert (NO) entre enero y febrero del
2018. Las muestras fueron analizadas en las instalaciones del Laboratorio de Biogeociencias
(313) ubicado en el edificio de los Laboratorios de Investigacion y Desarrollo (LID) de la
Universidad Peruana Cayetano Heredia (UPCH) en San Martin de Porres, Lima-Peru, entre

agosto 2019 y noviembre 2020.

3.3. Variables

A. Independiente. La existencia de incursiones marinas en la Amazonia durante el Mioceno.

B. Dependiente. La presencia, tipo y abundancia de palinomorfos fésiles del Rio Napo, Loreto-

Perd.

C. Interviniente. La observacion de palinomorfos bajo microscopia de luz transmitida.
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3.4. Poblacién y muestra

La poblacion en esta investigacion abarco a los esporomorfos de las localidades
Angoteros y Bellavista de la Formacion Pebas en Loreto-Perd, las muestras fueron 20
sedimentos colectados (aprox. 250 g), la submuestra correspondié a 20 g de una fraccién
tomada al azar de cada sedimento. Se prepararon 20 laminas palinoldgicas y se conté un

minimo de 300 esporomorfos (si la lamina asi lo permitid).

3.5. Instrumentos
En esta investigacion se empled la observacion directa de los esporomorfos para
realizar conteos palinologicos y asignarles afinidad botanica. También se elaboraron fichas

para la descripcion de morfotipos nuevos (de encontrarse) en las ldminas palinologicas.

3.6. Procedimientos

3.6.1. Materiales

3.6.1.1. Material bioldgico. 20 laminas palinolégicas

3.6.1.2. Materiales y equipo de laboratorio. Acetite de Inmersion Nikon, alcohol
isopropilico, camara para microscopia éptica Nikon, england finder slide, microscopio

polarizante Eclipse Ci-POL Nikon y papel lente Nikon.

3.6.1.3. Programas bioinformaticos y otros. Excel 2019, Past 2019, version 4.0.2,
Software R version 4.0.2, Paquetes Rioja, Biostratigraphy y visualizador fotografico

Toupview.
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3.6.2. Método

3.6.2.1. Colecta de muestra

Se realiz6 la colecta de sedimentos durante los meses de enero-febrero 2018,
procedentes de las localidades Angoteros y Bellavista en Loreto (Amazonia NO). Para el
presente trabajo se seleccionaron 20 muestras de sedimento; las cuales fueron estratégicamente
tomadas por estar asociadas a fosiles de vertebrados (Delfin MUSM 4016 y Purussaurus
MUSM 4014) encontrados en las localidades mencionadas (D. Ochoa pers. comm.). La colecta
se realizo por integrantes del equipo MAGNET-UPCH, y estuvo a cargo de la Glga. Diana

Ochoa (Laboratorio de Biogeociencias LID-317 de la UPCH).

Figura 22.

Ubicacion del estudio.

l,o:al dad Angoteros, Rio Napo

Nota. A. Ubicacion geografica de las localidades estudiadas (Loreto); B. Localidad Angoteros
( Lat: 1°26'0.38"S, Long: 74°37'27.59"0); C. Localidad Bellavista (Lat: 3° 1'2.88"S, Long:

73°23'45.99"0), ubicadas en el NO amazdnico (Google Earth, 2020).
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Durante la fase de muestreo se realizd el levantamiento detallado de las columnas
estratigraficas (Figura 24), la toma de muestra se hizo otorgando un codigo Unico de colecta
(que involucra la ubicacion de la muestra en la columna estratigrafica y la pertenencia a su
localidad; Figura 23). Todas las muestras se guardaron en bolsas ziplock y se encuentran

almacenadas en la Universidad Peruana Cayetano Heredia (UPCH).
Figura 23.

Secciones analizadas segun sus localidades.

BN Localidad I S Localidad II:

(  Angoteros T\ Bellavista

Nota. Las muestras se ordenan conforme su posicion estratigréafica (tiempo). Notese que la

Localidad I presenta dos secciones que estan correlacionadas (Figura 24).

3.6.2.2. Preparacion de ldminas palinoldgicas

Se procesaron un total de 20 muestras (Figura 23) en los laboratorios de Paleoflora Ltda
(Colombia) para andlisis palinolégico siguiendo el procedimiento estdndar indicado en
Traverse (2007), usando HCI (Acido clorhidrico) al 10% para eliminar carbonatos y HF (Acido

fluorhidrico) al 40% para eliminar silicatos, cada muestra se tamiz6 utilizando mallas de 10 y
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150 mm, para separar el polen y esporas del residuo. Finalmente, para cada muestra se

prepararon montajes permanentes en una ldmina portaobjetos (laminas palinolégicas).

Figura 24.

Marco estratigréafico de las localidades.

| B2 li-b 9 P -0

B Limolita azul a gris
2] Coquina
B Limolita arenosa

7 Limo con conchas

diseminadas
E aliza conmatriz

- Limo negro

- Carbon
R Crocodrilio
A Delfinido

Ae Muestras

i

Muestras

Muestras Muestras
A: 0.2-17m A:0.8-9.7m B:0.3-5m
., 1° delfin
seccion 2 .,
seccion 1

Purusaurus

\_ LocalidadI . Localidad II

Angoteros

Bellavista

Nota. Las muestras mas antiguas en la parte inferior (base) y méas recientes en la parte superior

(tope), detallando en azul la ubicacién de cada muestra colectada en las localidades mostradas.



49

3.6.2.3. Lectura de laminas palinoldgicas

Las laminas palinoldgicas fueron leidas, siguiendo el trayecto méas corto del
cubreobjetos de abajo hacia arriba y de izquierda a derecha (Figura 25), empleando un
microscopio de luz transmitida Eclipse Ci-POL Nikon (objetivos 20X y 100X). Al menos 147
granos (polen y esporas) fueron contados e identificados por ldmina, también se contd a otros
palinomorfos, como esporas de hongos, quistes de dinoflagelados, foraminiferos y algas de
aguas frescas, pero éstos no fueron identificados hasta llegar al nivel de (morfo)especie (solo

dieron informacién adicional de los entornos estudiados).

Figura 25.

Modelo de lamina palinolégica utilizada.

OV TV 2T
TALSENMN 30 O0Ia0D

Nota. Las flechas indican la direccion del conteo palinoldgico.

3.6.2.4. Descripcion de esporomorfos

Debido a que existen varios autores que detallan metodologias diferentes (Erdtman,
1943, 1952; Van der Hammen, 1954; Pla, 1961; Kremp, 1968; Séenz, 2004; Punt, 2007;
Halbritter et al., 2018) para la descripcion de esporomorfos, se tomaron en cuenta la

terminologia propuesta por Van der Hammen (1954) asi como la base de datos del Instituto
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Smithsoniano de Investigaciones Tropicales (Jaramillo y Rueda, 2019), ya que son referentes

en investigaciones palinoldgicas para Sudameérica.

Los esporomorfos nuevos (que no aparecen detallados en la bibliografia) fueron
esquematizados en fichas palinoldgicas de 14 x 10 cm (N°5) similares a las elaboradas por
Jansonius y Hills (1976; Figura 26), describiendo caracteristicas morfolégicas como
dimensiones (i.e. ancho, largo, grosor de la exina), forma, ornamentacion, nimero de aperturas,

etc.

El nombre palinoldgico fue construido usando una estructura binomial, donde el primer
nombre generalmente indica la ornamentacion observada, el nimero de aperturas (e.g. mono,
tri), el tipo de apertura y la terminacion “ites”, si el grano de polen presentase aperturas difusas

se empleo la terminacion “pollenites”.

En el caso de esporas el nombre palinoldgico en primer lugar estuvo compuesto por su
ornamentacion (como en polen), pero adiciondndole la terminacion “monoletes” o “triletes”
(segun sea el caso), si la lesura es difusa se empled el término “sporites”. El segundo nombre
(para ambos casos) fue descriptivo, e intentd en lo posible resaltar la caracteristica mas

distintiva del esporomorfo.

Finalmente, en la parte trasera de la ficha se listaron las (morfo)especies que tengan
relacion con las caracteristicas descritas (i.e. tanto nuevas como para las referidas en la

bibliografia).

La descripcion de los esporomorfos mas importantes fue acompafada de fotografias a
40x y 100x, mostrando diferentes cortes opticos, usando una camara Nikon y el programa

fotografico Toupview, presentes en el laboratorio de Ciencias del Mar de la UPCH.
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Figura 26.

Modelo de ficha palinoldgica.

CODIGO NOMBRE PALINOLOGICO

ESQUEMATIZACION RAPIDA

DESCRIPCION DE LA MORFOESPECIE

i

COORDENADAS COMPARACIONES

MUESTRA

Nota. indicando las ubicaciones de los items empleados en la descripcion de las

(morfo)especies (fuente propia).

3.7. Analisis de datos

Las muestras fueron analizadas por medio de la composicion floristica (familias que la
constituyen y habitos ecoldgicos) y estructura (abundancia de morfoespecies), que son
atributos que permiten evaluar la diversidad y ecologia de la paleoflora presente en las
localidades estudiadas. También se asigné edad a las secciones mediante la deteccion de zonas

palinoestratigraficas definidas por Jaramillo et al.(2011).
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3.7.1. Analisis de riqueza y diversidad

3.7.1.1. Rarefaccion. Dado que la abundancia y recobro de palinomorfos en las
muestras palinoldgicas no es constante, debido a variaciones en la energia del ambiente o la
tasa de sedimentacion, se debe emplear un método que permita estandarizar la abundancia de
palinomorfos con relacion al esfuerzo de conteo por muestra. Para tal fin, se usé el método de
rarefaccion (Sanders, 1968) para estandarizar las muestras conforme al nimero més bajo de
palinomorfos obtenidos. Lo que permitié analizar la diversidad de las muestras bajo
condiciones de conteo iguales. Para este método se aplicé la siguiente férmula empleando el

software Past 2019 (version 4.0.2; Hammer, 2019):

E(S) =) {1 — [%‘} donde:

S = nmero de especies en la muestra original, E(S) = nimero de especies esperado, n

= tamafio estandarizado de la muestra, N = numero total de individuos en la muestra original,

Ni = numero de individuos de la especie i.

3.7.1.2. Diversidad. EIl criterio para construir las curvas de rarefaccion en esta
investigacion se basé en el indice de diversidad reciproco de Simpson (Chao et al. 2014).
Debido a que este indice refleja la equitatividad (variabilidad en las abundancias relativas de
cada una de las especies; Simpson, 1943) de las muestras. Por ello este indice permiti6 entender
la distribucién de especies dentro de las muestras, y por lo tanto interpretar el aporte de cada
una de las especies a la asociacion palinolégica de cada seccidn analizada. El indice de Simpson
presenta la siguiente formula:

Y ni(ni-1)

D N(N-1)

, donde:
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S = nmero de especies, N = total de organismos presentes, n = nimero de ejemplares

por especie. El indice reciproco de Simpson equivale a 1/D.

3.7.1.3. Analisis de varianza (ANOVA). Se comparé la varianza de las riquezas
obtenidas en base al indice Chao 1 y taxas rarefactadas de las muestras para evaluar si existen
diferencias significativas entre las diversidades encontradas. También se emplearon pruebas

post hoc de Dunn que buscan la varianza entre grupos.

3.7.2. Andlisis Paleoecoldgico

3.7.2.1. Composicion. A los esporomorfos analizados se les asigno afinidad botanica
y héabito ecologico (i.e. significado ecoldgico de los taxones) siguiendo a los autores de
palinologia fésil mencionados anteriormente (e.g. Lorente, 1986; Hoorn, 1993), asi como de
otros autores que han investigado la palinologia del bosque amazonico en la actualidad y de
otras areas neotropicales (e.g. Roubik y Moreno, 1991; Marchant et al., 2002; Halbritter et al.,
2018; Fontes et al., 2019; Tang et al., 2020; Tabla 3), permitiendo caracterizar la paleoecologia

de las asociaciones palinoldgicas estudiadas (Tabla 3).

Tabla 3.

Afinidad botanica y ecologia de las morfoespecies identificadas (compilado de Lorente,

1986; Marchant, 2002; Leite, 2006; Ochoa, 2007; Jaramillo y Rueda, 2019).
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Taxon Morfoespecie Ecologia
Adianthaceae Nijssenosporites fossulatus _ Ambientes
hdmedos
Anemiaceae Cicatricosisporites baculatus . Ambientes
hdmedos
Cyatheaceae Verrucatotriletes bullatus Bosques humedos

Lygodiaceae
Polypodiaceae

Pteridaceae

Araucariaceae

Podocarpaceae

Chloranthaceae

Annonaceae

Arecaceae

Poaceae
Amaranthaceae
Asteraceae

Convolvulaceae

Euphorbiaceae

Fabaceae

Humiriaceae

Malpighiaceae

Malvaceae

Onagraceae

Rhizophoraceae
Salicaceae

Sapindaceae

Crassoretitriletes
vanraadshooveni

Polypodiisporites spp.

Magnastriatites grandiosus

Cyclusphaera scabrata

Podocarpidites spp.

Clavainaperturites
microclavatus

Proxapertites tertiaria

Mauritiidites franciscoi

Monoporopollenites annulatus

Psilaperiporites minimus
Fenestrites spinosus

Perfotricolpites digitatus
Retitricolpites simplex

Ranunculacidites operculatus

Crototricolpites finitus
Crassiectoapertites
columbianus
Margocolporites vanwijhei
Striatopollis catatumbus

Psilabrevitricolporites devriesii

Perisyncolporites pokornyi

Malvacipolloides maristellae

Rhoipites guianensis
Bombacacidites spp.

Corsinipollenites psilatus

Zonocostites ramonae
Psilatricolporites costatus
Psilabrevitricolporites

triangularis

de montafiay nublados
Pantanos tropicales

Ambientes
pantanosos
Lagos tropicales,
subtropicales
y orillas de rios
Regiones
templadas de precipitacion
alta
Bosques de
montafia
Bosques tropicales
Bosques tropicales
altos y himedos
Zonas inundables y
pantanosas

Bosques secos,
himedos y pastizales
(acuéticos)

Vegetacion abierta

Zonas tropicales

Bosques tropicales

Bosques secos,
tropicales y de tierras bajas
Bosques tropicales
Bosques humedos

tropicales, pantanos y
manglares

Bosques tropicales

Zonas de manglar

Bosques tropicales
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3.7.2.2. Estructura. El bosque se reconstruyd en base a la asociacion floristica de
palinomorfos, a partir del reconocimiento de afinidades botanicas (Tabla 3) y se elaboraron
palinogramas de abundancias (por muestra) en base a los taxones, habitos ecoldgicos y
ambientes asignados. Los palinogramas se construyeron empleando el paquete Rioja con el

software R (version 4.0.2). La estructura del bosque fue analizada empleando:

A. Escalamiento multidimensional no métrico (nMDS). Permite ordenar las muestras
en un espacio bidimensional independiente a partir de informacion boténica (e.g. familias o
habitos ecoldgicos) del registro palinolégico. La ordenacion de muestras se obtuvo empleando
el método de distancia (similaridad) de Bray-Curtis, considerado como una medida de la
diferencia entre las abundancias de cada especie presente (Brower y Zar, 1984 ; Argumedo &

Siqueiros, 2008; Hammen, 2019), y se expresa mediante:

[ = q _ Sy

S ity donde:

xi = abundancia o densidad de especies i en el primer conjunto, yi = abundancia de las

especies en el segundo conjunto.

Para el nMDS se espero6 un estres de >0.05 a 0.2, este valor mide la adecuacion de la
ordenacidn conforme las distancias (similaridad) originales entre las muestras; cuanto el estrés
sea menor, la ordenacion sera mas apta para la interpretacion de resultados, mostrando asi que
la ordenacién proporciona una buena representacion de sus distancias. Este metodo permite
observar si las muestras presentan una preferencia ecologica similar o no. Por lo tanto con un
valor de estrés dptimo se tomaron decisiones adecuadas al momento de entender el entorno al

cual pertenecian las muestras.

B. Analisis de conglomerado (Clustering). Con este método se agrupa en el espacio

aquellas muestras con ocurrencias/abundancias de palinomorfos semejantes, lo que puede
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indicar necesidades ecologicas y/o ambientes sedimentarios similares (Kindt, 2005),
priorizando su distribucion en la columna estratigréafica. Los clUsteres se hicieron en PAST (v.
4.02; Hammer, 2019) usando la distancia de Bray-Curtis y empleando un Bootstrap de 10000.
Este analisis es necesario para evaluar si las muestras se agrupan preferentemente segun alguna
variable, como puede ser el ambiente, el tiempo, la litologia, la presencia de taxones o los

habitos ecologicos dominantes.

C. Indice de influencia marina. indice definido para determinar la relacion entre
palinomorfos marinos y terrestres, se calculé en base al indice de salinidad presentado por

Santos et al. (2008) y utilizado por Ochoa et al. (2012), aplicando la formula:
Im = M, donde:
T

Im= indice de influencia marina, M= palinomorfos marinos, T= palinomorfos contados

por muestra.

Este indice permite caracterizar el porcentaje que representan los componentes marinos
en el recobro total del palinomorfos, y de esta forma tener una valoracién numérica de la
influencia marina en los ambientes de deposito. Adicionalmente, se evalud si la diversidad esta

influenciada por la influencia marina, a partir del valor obtenido con este indice.

3.7.3. Anélisis palinoestratigraficos

Desde la segunda mitad del siglo pasado se han construido diferentes marcos
bioestratigraficos para el Mioceno del norte de Suramérica y la Amazonia, por ejemplo,
Germeraad et al. (1968; para Venezuela y Colombia), Lorente (1986; norte de Suramérica) y

Miuiller et al. (1987; para Venezuela), y Jaramillo et al. (2011; para Venezuela y Colombia).
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Para esta tesis se emple6 el marco de Jaramillo et al. (2011), ya que es uno de los mas recientes,
recoge varios de los esquemas anteriores, ha sido calibrado independientemente con
marcadores palinolégicos (dinoquistes, polen y esporas), isotopos de carbono y

magnetoestratigrafia complementando los marcos bioestratigraficos existentes.

Se emple6 un analisis bioestratigrafico tradicional el cual se baso en identificar
marcadores palinoldgicos (Tabla 4) definidos en la zonacion sensu Jaramillo et al. (2011), y se
asignaron edades a los marcadores palinoldgicos encontrados en las ldminas palinoldgicas, con
ayuda del paquete Biostratigraphy se elabor6 un anélisis de maxima probabilidad (maximum
likelihood) para corroborar la edad de las secciones y contrastarlas con el analisis de
bioestratigrafia tradicional. Este Gltimo andlisis se realiz6 utilizando el codigo (privado) escrito
por Dayenari Caballero, post-doc del Instituto Smithsonian de Investigaciones Tropicales. Este
método compard los conteos obtenidos en este estudio con una base de datos preestablecida
que contiene los marcadores palinoldgicos (que determinar edad), para indicar que tan probable

es la pertenencia de una muestra a un intervalo de edad.



58

IV. RESULTADOS

En esta tesis se analizaron 20 muestras de las cuales 19 presentaron un conteo aceptable,
de entre 147 a 433 esporomorfos. La muestra A2-0.2 resulto estéril, con solo 5 esporomorfos
contados, por lo que no esta incluida en los analisis estadisticos o ecolégicos. A continuacion,
se presentan los resultados de diversidad, composicion y estructura floristica para cada una de

las localidades estudiadas.

4.1. Diversidad

4.1.1. Andlisis de diversidad con respecto al grupo de pertenencia.

Las curvas de rarefaccion individual (Figura 27) con un minimo de 147 conteos mostraron de
entre 14 a 77 especies y en base al indice reciproco de Simpson (1/D) mostraron una diversidad

de entre 3a 16 (Tabla 4).

La muestra con menor recobro de esporomorfos pertenecié a B02 y la de mayor recobro a A2-
17. Las rarefacciones basadas en cobertura por grupos (Al, A2 y B) mostraron curvas de
rarefaccion semejantes entre los grupos Al y A2 (p>0.05), pero significativamente diferentes

entre A2y B (p<0.04).

Figura 27.

Curva de rarefaccion empleadas para el andlisis de diversidad.
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Nota. El cuadro superior derecho muestra las curvas por grupos Al, A2 y B. Los demas
diagramas detallan las curvas de rarefaccion por muestras de una sola localidad. Para mayor

resolucion ver Anexos (virtual).

El estimador de riqueza Chao-1 expresa diferencias no significativas (df=2; p>0.05)
entre las riquezas promedio de los grupos (Al x=219; A2 x=260; B x=122). Sin embargo la
riqueza de cobertura estimada muestra diferencias significativas entre el grupo A2 y B (df=2;

p<0.01).

Al contrastar las diversidades de las muestras con los indices de salinidad mas altos
(>0.9), como por ejemplo A1-0.8, A1-02 y A2-1.8 que fueron las muestras que tuvieron las

diversidades mas altas del conjunto (> 49 taxas rarefactadas), se infiere que la diversidad de
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esporomorfos no esta influenciada negativamente por la presencia de palinomorfos marinos

y/o de ambientes salobres.

Figura 28.

Riquezas estimadas utilizando el indice Chao-1.
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Nota. lzquierda, riqueza de cobertura estimada por grupos Al, A2 y B. Derecha, riqueza
estimada por muestras, las muestras estan ubicadas con respecto a su posicion estratigrafica en
el grupo al cual pertenecen. Los asteriscos corresponden al promedio del indice de Chao-1 en

el grupo.
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Indicadores de diversidad, rarefaccion basada en 147 individuos, litologias e indice de

influencia marina de las muestras analizadas (segun posicién estratigréafica).

*L | *G | Muestra Espesor Litologia Especies  Error 1/D Chaol Im
(m.) rarefactadas  (¥) rarefactado

Al1-9.7 9.7 Limolita 41 3 5 175 0.01

Al-7.3 7.3 Lignito 40 0 3 113  0.06

Al A1-06 6 Lignito 35 3 3 240 0.00
Al1-35 35 Arenisca 24 2 7 40 0.01

A1-02 2 Arenisca 49 4 12 423 0.18

A1-0.8 0.8 Limolita 65 4 12 315 0.15

g A2-17 17 Arenisca 77 5 16 1130 0.01
‘g A2-15 15 Arenisca 30 3 5 124 0.01
< A2-11.3 113 Lignito 25 2 5 48  0.00
A2-11 11 Arenisca 28 3 6 86 0.00

A2 | A2-9.8 9.8 Arenisca 38 3 4 109 0.01
A2-45 45 Limolita 43 3 5 190 0.02

A2-04 4 Limolita 32 2 8 115 0.02

A2-3.5 3.5 Limolita 27 1 4 39 0.01

A2-1.8 1.8 Limolita 61 4 11 281 0.09

< B-05 5 Arenisca 37 3 4 213 0.00
g B B-3.5 35 Limolita 16 2 4 156 0.00
S B-2 2 Limolita 14 2 4 29  0.00
@ B-0.3 0.3  Limolita 26 3 5 92 001

Nota. (*)L: localidades y G: grupos, los nombres de las muestras se corresponden con sus

espesores en la columna estratigrafica.

4.1.2. Andlisis de diversidad con relacion al contexto geoldgico de las muestras (posicion

estratigrafica y litologia).

4.1.2.1. Localidad Angoteros. El grupo Al tiene 9.7 m de espesor, se caracteriza por

presentar limolitas azul griséceas en la base de la secuencia, seguidas de un nivel de calizas,

dos niveles de arenisca fina y un par de niveles de lignito, terminando al tope nuevamente con

un paquete de limolitas azul grisaceas (Figura 24).
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El grupo A2 presenta una secuencia de 17 m de espesor, su litologia es similar a la del

grupo Al, y se puede correlacionar en campo facilmente gracias al nivel prominente de calizas

(Figura 24).

Figura 29.

Contraste de las muestras agrupadas por litologia. Cuadro superior: especies rarefactadas.
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Nota. Cuadro inferior: indice de Chao-1. Grupos Al(azul) , A2 (rojo) y B (verde). Notese que

las muestras no se ordenan temporalmente (i.e. posicion estratigrafica).
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4.1.2.2. Localidad Bellavista.

La seccién estratigréfica tiene 5 m de espesor, hacia la base estd conformada por
limolitas azules, seguidas de un nivel de limolitas negras, y al tope por varios niveles de

areniscas con conchas de moluscos diseminadas.

Las dos localidades (Angoteros y Bellavista) mostraron que la riqueza de palinomorfos
no sigue un patron relacionado con la posicidn estratigrafica de las muestras, es decir que la
diversidad observada no esta controlada temporalmente (Figura 29). Asi mismo, la riqueza no
estd influenciada por el caracter litologico de la muestra. Por ejemplo las limolitas versus
lignitos presentan un p>0.8, las limolitas versus areniscas presentan un p>6 y los lignitos

Versus areniscas presentan un p>6 (ver Anexos).

4.2. Composicion y Estructura

Se contaron 5739 palinomorfos, el grupo mas grande corresponde a las esporas con un
~74% vy los granos de polen representan un ~26%. Sin embargo estos ultimos presentan una
diversidad individual mayor al 50% de morfoespecies identificadas. De las dos localidades
analizadas, Angoteros (Al y A2) presentd el mayor recobro de palinomorfos marinos ~10%.
La localidad Bellavista (B) solo presentd un palinomorfo marino. Ambas localidades
presentaron recobros de algas de aguas dulces, pero no superan ni el 5% del recobro general.

Los esporomorfos nuevos se detallan en Anexos.



64

4.2.1. Localidad Angoteros

En la localidad de Angoteros se contaron 4498 palinomorfos, divididos en 3027
(67.29%) esporas, 1246 (27.70%) granos de polen, agrupados en 664 morfoespecies. Ademas
se identificaron 161 palinomorfos marinos (3.57%) y 64 algas verdes (1.42%). Entre los
palinomorfos continentales, se pudo asignar afinidad botanica al 30.23% de los morfotipos. Un
porcentaje relativamente aceptable considerando, que tipicamente sélo entre el 10 a 20% de la
palinoflora fésil del trépico puede normalmente ser relacionada con una afinidad boténica
(Hoorn, 1993; 1994; Jaramillo et al., 2001; 2006; 2011; Leite et al., 2017; D apolito et al.,

2021).

En Angoteros se identificaron 31 familias de plantas vasculares, incluyendo a
Polypodiaceae (35.57%), Arecaceae (21.9%; solo Mauritia 9.59%), Euphorbiaceae (8.46%) y
Poaceae (8.17%) como las familias mas abundantes. Ademas, se encontraron en menor
abundancia esporomorfos de Malvaceae (4.95%; solo Bombacoideae 2.48%), Pteridaceae
(3.32%), Podocarpaceae (2.72%), Salviniaceae (2.62%),  Picrodendraceae (2.02%),
Chloranthaceae (1.53%), Rhizophoraceae (1.27%), Malpighiaceae (1.21%), Fabaceae (0.86%),
Gnetales (0.7%), Cyatheaceae (0.7%), Annonaceae (0.58%), Adianthaceae (0.55%),
Asteraceae (0.44%), Salicaceae (0.38%), Araucariaceae (0.26%), Schizaeaceae (0.24%),
Convolvulaceae (0.23%), Cyperaceae (0.21%), Amaranthaceae (0.2%), Nymphaeaceae
(0.16%), Onagraceae (0.16%), Humiriaceae (0.15%), Rubiaceae (0.15%), Lycopodiaceae
(0.11%), Sapindaceae (0.06%), Amaryllidaceae (0.06%) y Anemiaceae (0.06%). Esta
composicion floristica indica una presencia de familias similar a la reportada en otros estudios
del entorno amazdnicos durante el Mioceno (Hoorn 1993, 1994a; Silva-Caminha et al., 2010;

Say Carvalho, 2017; Leite et al., 2020).



Figura 30.

Familias identificadas segun grupo de interés.
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en comun, siendo Polypodiaceae y Arecaceae las familias mas dominantes.



Figura 31.

Habitos ecoldgicos segln grupo de intereés.
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Nota. El cuadro superior izquierdo muestra la totalidad de habitos ecolégicos identificados para

las localidades Angoteros y Bellavista.

A partir de las afinidades taxonomicas, que constituyen el 30% del recobro, se

identificaron 8 habitos ecolodgicos, los cuales son: helechos (37.2%), palmas (19.1%), arboles

(18.1%), palinomorfos marinos (11%), hierbas (8.3%), algas verdes (4.24%), y lianas (2.1%).

Los helechos dominan esta localidad, lo que es tipico en muestras provenientes de bosques

hamedos tropicales (Silva-Caminha, 2008; Leite et al., 2017). Notese la presencia de
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palinomorfos marinos en la base de los grupos A1y A2 (~10% que evidencia la existencia de

aguas salobres o0 ambientes de transicion) y de algas verdes (<5% que evidencia aguas frescas)

durante la acumulacion de sedimentos en Angoteros (Figura 33).

Figura 32.

Entornos asignados segun preferencia ecoldgica.
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Nota. El cuadro superior izquierdo muestra la totalidad de entornos ecoldgicos para las

localidades Angoteros y Bellavista.

Los entornos asignados segun preferencias ecoldgicas de los palinomorfos para la

localidad Angoteros fueron mayoritariamente terrestres (44%), pero fueron mas contrastantes
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con el ambiente marino-manglar ya que el grupo Al conté con un porcentaje relativamente
mayor (~18%) que el grupo A2 (~5%). Los entornos inundables fueron en promedio 23% y los
ambientes mixtos (especies que pueden vivir tanto en ambientes inundados como en no

inundados) fueron en promedio 20%.

4.2.2. Localidad Bellavista

Se contaron 1237 esporomorfos divididos en 1005 (81.24%) esporas y 232 (18.76%)
granos de polen, agrupados en 110 morfoespecies y se asigno afinidad botanica al 39% de los

esporomorfos.

La localidad 11 cuenta con 19 familias de plantas vasculares, entre ellas se identificaron
a Polypodiaceae (56.55%), Arecaceae (24.81%; solo Mauritia 21.16%), Podocarpaceae
(3.34%) y Poaceae (2.94%) como las familias mas abundantes. Ademas, se encontraron en
menor abundancia esporomorfos de Malvaceae (2.51%; solo Bombacoideae 1.47%),
Euphorbiaceae (1.86%), Salviniaceae (1.53%), Chloranthaceae (1.03%), Picrodendraceae
(1.04%), Pteridaceae (1.03%), Annonaceae (0.85%), Fabaceae (0.54%), Malpighiaceae
(0.5%), Rhizophoraceae (0.27%), Salicaceae (0.27%), Amaranthaceae (0.27%),

Nymphaeaceae (0.27%), Araucariaceae (0.18%) y Sapindaceae (0.18%).

A partir de las afinidades taxondmicas asignadas (equivalentes al ~30% del recobro),
se identificaron 8 habitos ecoldgicos, que incluyen: helechos (59.1%), palmas (24.6%), arboles
(11%), hierbas (3.4%), lianas (1%), palinomorfos marinos (0.71%), y algas verdes (0.27%).
Los helechos dominan la asociacion, mientras que la presencia de palinomorfos marinos y algas

verdes es baja en comparacién con lo observado en Angoteros.
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Los ambientes asociados mas grandes para esta localidad corresponden al terrestre con
un 70% vy al inundable con un 25%. Los menos representados son el ambiente mixto con un

recobro del 1.1% junto con el ambiente marino-manglar con un recobro menor al 1%.

4.3. Caracterizacion palinoldgica de las localidades

4.3.1 Localidad Angoteros. Como se indicd, las esporas de helechos son los esporomorfos mas

dominantes en ambas localidades. Los esporomorfos se destallan en el apartado de Anexos.

En esta localidad se identifico a Polypodiisporites usmensis (Polypodiaceae; 28.59%;
Figura 34) que se encuentra ampliamente distribuida en los grupos A1y A2, esta espora refleja
ambientes himedos y no esta asociada con ninguna litologia en particular. Se registré ademas
a Magnastriatites grandiosus (Pteridaceae; 1.81%), una espora tipica de zonas pantanosas,
lagos y orillas de rios (Lorente, 1986), encontrandose en las muestras constituidas por limolita
azul grisacea y arenisca lodosa (hacia el tope de ambas secciones). Hydrosporis minor
(Salviniaceae; 1.99%) que designa a helechos flotadores de aguas estancadas (Marchant et al.,

2002), tiene su mayor abundancia en la muestra A2-11.3 (Figura 33).

Otras esporas como Nijssenosporites fossulatus (Adianthaceae; 0.56%),
Verrucatotriletes bullatus (Cyatheaceae; 0.69%), se encuentran en menor proporcion dispersas
a lo largo de los grupos Al 'y A2. Crassoretitriletes vanraadshooveni (Lygodiaceae, 0.24%) se
encuentra restringida hacia el tope de la secciéon 1 (a 9.7 m) y corresponde a Pityrogramma sp.,
una espora de ambientes pantanosos (Leite, 2006). Cicatricosisporites baculatus (Anemiaceae;
0.06%) que se encuentra en el tope del grupo A2 (a 17 m) y Deltoidospora adriennis (0.56%)
tipica del género Acrostichum spp., que corresponden con helechos que pueden estar asociados
a zonas de manglar (Lorente, 1986; Leite, 2006) Por ultimo, Foveotriletes ornatus

(Lycopodiaceae; 0.11%), presente en las muestras de arenisca lodosa del tope del grupo 2 (A2-
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15y A2-17), esta espora se atribuye a Huperizia spp. un helecho epifito de zonas tropicales

(Leite, 2006).

Para el polen, la gimnosperma mas abundante corresponde a Podocarpidites spp.
(Podocarpaceae; 2.81%), presente hacia la base del grupo Al , asi como en la base y tope del
grupo A2. Podocarpus spp. actualmente crece en zonas montafiosas y abiertas (Hoorn, 1993),
y probablemente debido a su anemofilia, su registro polinico provenga de zonas elevadas méas

alejadas.

En cuanto a las monocotiledoneas, las Arecaceae conforman un 23.12% de la
asociacion, siendo Mauritiidites franciscoi el grano de polen mas abundante para Angoteros
(Figura 33; 12.15%), este polen fosil corresponde a Mauritia spp., una palmera que forma
morichales tipica de ambientes pantanosos, zonas inundables y bordean rios (Lorente, 1986;
Hoorn, 1994; Bogota et al., 2021). Sus mayores abundancias se encuentran a los 2 m de altura
del grupo Al (arenisca fina; Figura 33), mientras que en la seccion 2 estd a 15 m de altura
estratigréfica (arenisca lodosa). Otros palinomorfos asociados con palmeras registrados

incluyen Psilamonocolpites spp. (9.64%) y Longapertites microfoveolatus (2.71%).

Monoporollenites annulatus es el polen de Poaceae (8.25%), y se encontré con mayor
frecuencia a lo largo del grupo A2. Sin embargo, se registraron algunos picos de abundancia
(20.54%) a 9.7 m (A1) y desde los 11 a 15 m (x=21.07%, A2; Figura 30). Las Poaceae forma
parte de vegetaciones abiertas en ambientes himedos a secos, pero algunas especies actlan
como vegetacion pionera en habitats tipo llanura de inundacién (Hoorn, 1994; Leite, 2006;

Hoorn et al., 2019).
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El polen de Retitricolpites simplex, (Anacardiaceae) es el taxén de plantas
eudicotiledéneas mas abundante (7.23%), con picos de abundanciaa 9.7 m (Al; 32.14%) y 11
m (A2; 35.66%). A este morfotipo se le asigna el género Sapium spp., que se encuentra en

bosques tropicales de tierras bajas (Leite et al., 2017).

El segundo grupo de polen més abundante de eudicotileddneas corresponde a la familia
Malvaceae (3.58%), y se han identificado varias morfoespecies, de las cuales se destacan
Bombacacidites nacimientoensis (0.99%) y Bombacacidites araracuarensis (0.38%), que
reflejan llanuras de inundacion; Malvacipolloides maristellae (0.39%) que se atribuye a
entornos de aguas frescas como lagos o estanques, y Rhoipites guianensis (0.80%) de bosques
tropicales (Lorente, 1986; Hoorn et al., 2019). También se ha registrado a Perisyncolporites
pokornyi (Malpighiaceae; 2.33%) cuya ecologia corresponde a lianas de bosque tropical y
manglar (Marchant et al., 2002), que se encuentran frecuentemente junto a polen de grupos

arborescentes, como por ejemplo Rhizophoraceae, Anacardiaceae y Malvaceae.

En menor proporcion, se identificaron granos de Clavainaperturites microclavatus
(Chloranthaceae; 1.61%), Proxapertites tertiaria (Annonaceae; 0.60%), Perfotricolpites
digitatus (Convolvulaceae; 0.17%), Striatopollis catatumbus (Fabaceae; 0.57%),
Corsinipollenites psilatus (Onagraceae; 0.10%), que representan elementos tipicos de bosques
humedos tropicales, Psilaperiporites minimus (Amaranthaceae; 0.21%), Asteraceae (0.50%)
como Fenestrites spinosus, Cichoreacidites longispinosus, Echitricolporites spinosus que
corresponden a zonas abiertas y ciertas grupos pioneros (Hoorn, 1993; Silva-Caminha et al.,

2010; Leite, 2006).
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Adicionalmente, se registraron elementos marinos como quistes de dinoflagelados, y
foraminiferos, con un bajo recobro de Zonocostites ramonae, (Rhizophoraceae; 1.18%),
indicando condiciones de manglar, salobres o transicionales, principalmente en la base de
ambos grupos (entre 0.8-2 men la A1y a 1.8 m en la A2). Un leve incremento en los
palinomorfos de influencia marina se observa nuevamente hacia el tope de ambos grupos
(Figura 33). Finalmente, en ambas secciones (hacia los 3.5 men Aly alos4 men A 2) se
registraron ocurrencias de algas verdes Botryococcus spp. y Pediastrum spp, a las que se les

atribuyen entornos de aguas frescas (Figura 33).

4.3.2. Localidad Bellavista

La localidad Il presenta una estructura fuertemente dominada por P. usmensis
(56.31%) y palmas (21.33%), existe bajo recobro de morfoespecies pioneras como M.
annulatus (3.04%) y P. minimus (0.28%). Las morfoespecies arboreas (Bombacacidites spp,
R. guianensis, R. simplex) presentan un recobro menor a 2%, en tanto que las lianas (P.

pokornyi y Heterocolpites melastomicus), no superan el 1% del registro.

Los picos de abundancia mas altos de hierbas y arboles estan presentes a 2 m de esta
localidad. Cabe mencionar que la localidad Bellavista no presenta evidencias de un evento de
invasién marina ya que el recobro de dinoflagelados y otros palinomorfos marinos fue muy

bajo (<0.01%).

Afinifad ecoldgica de los fosiles. A partir de la palinoflora, se sugiere que la Localidad
Angoteros de donde proviene el delfin MUSM 4016 presenta taxones que indican bosque de
llanura aluvial (por ejemplo, Araceae, Euphorbiaceae, Humiriaceae, Malpighiaceae y
Malvaceae), con periodos de influencia marina, que pueden corresponder con ambientes

transicionales asociados con alguna de las incursiones marinas registradas para el Mioceno (la
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edad de laincursion se describe en el apartado 4.4). Mientras que la palinoflora de la Localidad
Bellavista permite indicar que el Purusaurus MUSM 4014 se desarrollaba en un ambiente

pantanoso con pocos periodos de inundacion de aguas dulces sin influencia de aguas salobres.

Figura 33.
Palinograma morfotipos

Nota. Las muestras analizadas se ordenan segun la posicién estratigrafica con respecto a su
grupo de pertenencia. En el eje y se observa a los grupos Al (negro), A2 (rojo) y B (verde).
En el eje x se observan a los individuos contados. Para la elaboracién del palinograma se tomé
en cuenta el 100% de la data original. En la imagen solo apaecen conteos mayores a 9, los
menores conteos se agruparon en el rubro “otros”. Los colores representan las esporas (verde),

el polen (marrén), clorofitas (celeste) y marinos (azul).

Figura 34.
Palinograma de los taxones identificados.

Nota. Las muestras analizadas se ordenan segun la posicion estratigrafica con respecto a su
grupo de pertenencia. En el eje y se observa a los grupos Al (negro), A2 (rojo) y B (verde).
En el eje x se observan a los individuos contados. Para la elaboracidn del palinograma se tomé
en cuenta el 30% de la data original. Los colores representan las pteridofitas (verde), las

gimnospermas (amarillo), las monocotiledéneas (anaranjado) y las dicotiledoneas (rojo).
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Figura 35.

Palinograma de los habitos identificados.

Nota. Las muestras analizadas se ordenan segun la posicion estratigrafica con respecto a su
grupo de pertenencia. En el eje y se observa a los grupos Al (negro), A2 (rojo) y B (verde).
En el eje x se observan a los individuos contados. Para la elaboracion del palinograma se tomo
en cuenta el 30% de la data original. Los colores representan los helechos (verde), las palmas

(anaranjado), los arboles, hierbas, lianas (rojo), lo marino (azul) y el agua fresca (celeste).

Figura 36.

Palinograma de los ambientes identificados.

Nota. Las muestras analizadas se ordenan segun la posicién estratigrafica con respecto a su
grupo de pertenencia. En el eje y se observa a los grupos Al (negro), A2 (rojo) y B (verde).
En el eje x se observan a los individuos (marron), el inundable (celeste), Mixto (rojo) y marino-

manglar (azul
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Figura. 33.
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Figura. 34
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Figura. 35.

77

Habitos

A1(9.7)
Al(7.3)
A1(6)
Al(3.5)
A1(2)
A1(0.8)

‘*5 (BS\

O

Pq,\l"’x‘e

A2(17)
A2(15)
A2(11.3)
A2(11)
A2(9.8)
A2(4.5)
A2(4)
A2(3.5)
A2(1.8)

Muestras

B(5)
B(3.5)
B(2)
B(0.3)

T T T T T T 1 r
10 20 30 40 50 60 70

1D 20 30 40 50

L T T T T T T T T T 1
10 20 230 40 50 60 70 80 90 100

Individuos contados

10 20 30 40

r
|

1D 20 30 40 S0

T 1
10 20




Figura. 36.

A1(9.7)
Al1(7.3)
A1(6)
Al(3.5)
Al(Q2)
A1(0.8)

A2(17)

(=]
50

Ambientes

W

20 30 40 50 60 10

Individuos contados




79

4.4. Andlisis multivariado

Las distancias entre las muestras en el espacio de ordenacion ( nMDS ) respaldan los analisis
de conglomerados. La composicion vista en el anterior apartado indico que entre los grupos
Al, A2 y B se comparten 18 familias (Figura 30), pero su estructura varia relativamente
conforme a la muestra (Figura 34), estos cambios causan que las muestras no se agrupen
preferentemente entre ellas (ver clusters). En el cluster (Figura 37) se observa que existen al
menos dos conglomerados con una similitud mayor al 50% y un tercer conglomerado que
agrupa a las muestras menos similares del conjunto (<37%) la A1-97 y A2-11, estas presentan
mayoritariamente a las familias Euphorbiaceae y Poaceae en sus abundancias relativas por lo

que en el nMDS (Figura37) se ordenan en el mismo cuadrante.

Figura 37.

Andlisis de las familias identificadas.
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Nota. lzquierda, escalamiento multidimensional no paramétrico, estrés 0.14. Derecha analisis

de conglomerado, correlacion cofenética 0.83. Muestras Al (negro), A2 (rojo), B (verde).

El segundo cluster contiene a las muestras con una mayor representacion de familias
como Arecaceace (Mauritia), Malvaceae (Bombacaceae) y Podocarpaceae, por ejemplo las
muestras A1-0.8, A2-1.8 y B5. El tercer cluster incorpora a muestars con una dominancia de

Polypodiaceae como en A1-3.5, A2-4y B3.

Figura 38.

Analisis multivariado de los habitos ecoldgicos.
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Nota. Izquierda, escalamiento multidimensional no paramétrico, estrés 0.14. Derecha analisis

de conglomerado, correlacion cofenética 0.72. Muestras Al (negro), A2 (rojo), B (verde).

Al observar las significancias entre las familias que estan causando la diferencia entre

los grupos (Al, A2 y B), se vio que los grupos Al versus A2 presentaron a las familias
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Annonaceae, Pteridaceae y Rhizophoraceae con una significancia unitaria de p<0.05, siendo
Al el que tiene un mayor porcentaje de recobro de esas familias por muestra. Los grupos Al
versus B presentaron diferencias (p<0.05) entre Arecaceae (Mauritia) y Polypodiaceae, siendo
B la que presenta un recobro mayor de estas. Finalmente en A2 versus B, la Unica familia que
resulto ser significativamente diferente fue Arecaceae (Mauritia), siendo A2 la que tuvo un

menor recobro.

La composicion y estructura a nivel de habitos indicé que los grupos Al, A2y B
presentaron mayoritariamente helechos y palmas (Figura 31). En el cluster (Figura 38) se
visualiza que las muestras son similares en mas de un 50%, principalmente se ven tres
conglomerados, el primero corresponde a A1-9.7, A2-11 y B5 que comparten
mayoritariamente a las hierbas y arboles. El segundo grupo A1-0.8, Al-2 y A2-1.8 que
comparten las abundancias relativas mas grandes de palinomorfos marinos, se puede observar
que se ordenan en el cuadrante inferior izquierdo del nMDS (Figura 38). El tercer cluster agrupa

a 13 muestras que en general presentan mayores conteos de lianas y algas verdes.

Al comparar las significancias por grupos (Al, A2 y B) se observd que existen
diferencias entre Al versus A2, donde se hall6 que el habito marino es el mas significativo con

un p=0.02. Siendo A1 marcadamente mas marino.

En Al versus B las mayores diferencias se dan en los habitos marino (p=0.05) y
helechos (p=0.01) respectivamente. Por lo que visualizando el nMDS vy el cluster (Figura 38)
ninguna muestra de la Localidad Bellavista se ordenan o agrupa con las muestras A1-0.8, Al-

2 'y A2-1.8 siendo las que contienen el mayor recobro marino.

Finalmente para los ambientes asociados a los palinomorfos, se observaron tres

clasteres, el més pequefio que corresponde a dos muestras (A1-9.7 y A2-11) son las que
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comparten esporomorfos con afinidad a entornos mixtos (i.e. especies que pueden vivir tanto

en zonas inundadas como en zonas no inundables), estas muestras son las mas disimilares del

conjunto con una similitud de menos del 40%.

Figura 39.

Analisis multivariado de los habitos ecologicos.
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Nota. Izquierda, escalamiento multidimensional no paramétrico, estrés 0.12. Derecha andlisis

de conglomerado, correlacion cofenética 0.83. Muestras Al (negro), A2 (rojo), B (verde).

El segundo cllster lo componen cuatro muestras que se vinculaban con entornos

marino-manglar (A1-0.8, Al-2, A1-7.3 y A2-1.8), se pueden ver ordenadas en el cuadrante

inferior izquierdo del nMDS (Figura 39). En el tercer cluster se incorporan las otras 13 muestras

que presentan en su mayoria palinomorfos de entornos inundables y terrestres.

Al ver las significancias entre los entornos de los grupos (Al, A2 y B) se observé que

no existieron diferencias significativas entre A2 versus B (p>0.05), sin embargo entre Al

versus A2 el entorno mas significativo fue el marino-manglar (p=0.03), siendo Al el que
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presenta el mayor recobro de esporomorfos preferentes a este entorno. Finalmente entre los
grupos A2 versus B, A2 presenta una significancia mayor para el ambiente marino-manglar y
B (p=0.04) para el ambiente terrestre (p=0.02), siendo que estos grupos son los que presentan

los mayores recobros de sus respectivos entornos.

4.5. Reconstruccion paleoambiental

Los tres grupos analizados presentaron como vegetacion dominante a Polypodiaceae,
Pteridaceae, Arecaceae (Mauritia), Poaceae, Euphorbiaceae (Sapium), Malpighiaceae y
Malvaceae (Bombacoideae, Vasivaea, Trichospermum), estas familias en conjunto son tipicas
de bosques humedos tropicales. Las afinidades ambientales de las morfoespecies reflejan al
ambiente terrestre como el dominante en la asociacion, sin embargo existen la presencia de
familias afines a zonas inundables (e.g. Asteraceae, Salviniaceae, Schizaeaceae y Fabaceae ) y

otras que toleran ambientes de manglar (e.g. Rhizophora, Acrostichum).

En la localidad Angoteros el grupo A1 mostr6 ambientes vinculados a lo marino-
manglar y zonas inundables, este grupo se destaca por presentar quistes de dinoflagelados,
revestimientos de foraminiferos, Pteridofitas, Annonaceae y Rhizophoraceae. El fésil del delfin
MUSM-4016 encontrado en el grupo A2 a diferencia del Al, tuvo menos componentes del
ambiente marino-manglar, y se caracterizd por presentar zonas mixtas e inundables en iguales
proporciones (Figura 32), los géneros Azolla, Sapium, Alchornea y las Poaceae son su flora
mas representativa. Finalmente el Purusaurus MUSM-4014 encontrado en la localidad
Bellavista pertenecio a un ambiente terrestre con zonas inundables (Figura 32). En este grupo
existe una gran dominancia de los géneros Polypodium, Ceratopteris, Mauritia y Azolla, que
en conjunto representan a entornos pantanosos. Asimismo se registré la presencia de solo un

elemento marino en esta localidad (i.e. dinoquiste).
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4.6. Palinoestratigrafia, edad de las localidades y relacion con los eventos de incursion

marina de la Amazonia

4.6.1. Andlisis de edad. Dentro de las asociaciones palinoldgicas, se identificaron cerca de 40
(morfo)especies con valor bioestratigrafico y por tanto pueden ser usadas para asignar edades
a las localidades analizadas (Tabla 5; Figura 40). En la localidad Angoteros para el grupo Al
se identificaron 14 marcadores palinolégicos, su rango de edad esta definido por el LAD de C.

psilatus (17.33 Ma) y el LAD de B. nacimientoensis (13.05 Ma).
Figura 40.

Método tradicional para la asignacion de rangos de edad para los grupos analizados.
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Nota. Las edades estan correlacionadas con la zonacion de Jaramillo et al. (2011). En la parte
inferior se observan algunos marcadores palinoldgicos de interés bioestratigrafico: a. E.

cricotriporatiformis, b. C. scabrata, c. C. vanraadshooveni, d. C. baculatus.

Para el grupo A2 se han identificado 14 marcadores palinolégicos, su rango de edad

esta definido por el LAD de C. scabrata (16.92 Ma) y LAD de B. nacimientoensis (13.05 Ma).

En la localidad Bellavista se han identificado 7 marcadores palinol6gicos, su rango de
edad es el méas pequefio, estd definido por el FAD de C. scabrata (16.84 Ma) y LAD de E.

cricotriporatiformis (16.84 Ma).

Figura 41.

Analisis bioestratigrafico empleando el método de Méxima probabilidad.
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Nota. El color rojizo mas intenso corresponde a la edad mas probable para la muestra, los
circulos en blanco indican la media. En la parte superior estan los grupos Al (azul), A2 (rojo)
y B (verde). Las muestras en negro se las incorpora para brindarle una mayor robustez al

analisis. Notese una tendencia hacia edades mas antiguas que 16 Ma.
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Acorde a la zonacion de Jaramillo et al. (2011) hecha para la cuenca de los Llanos en
Colombia, la localidad Angoteros se encuentra comprendida en las biozonas palinoldgicas de
intervalo T1 de Echitricolporites maristellae, T14 de Grimsdalea magnaclavata y T15 de
Crassoretitriletes vanraadshooveni, que van del Burdigaliense (~16 Ma; Mioceno temprano)
al Serravaliense (~12 Ma; Mioceno medio), debido a la presencia de marcadores como M.
maristellae, G. magnaclavata, C. vanraadshooveni y F. spinosus. La localidad Bellavista se
corresponde con la zona de intervalo T13 de Echitricolporites maristellae en un rango de 16.84

Ma del Burdigaliense (Mioceno temprano).

El método tradicional se corrobord con el andlisis de maximum likelihood propuesto
por Punyasena et al. (2012), el cual indicd un intervalo temporal mas restringido para la
localidad Angoteros, esta present6 una edad media probable de 16.7+0.2 Ma (n=6) para el
grupo Aly 16.8 +0.3 Ma (n=9) para el grupo A2. Mientras que para la localidad bellavista su
edad media probable fue de 16.7+£0.1 Ma (n=9), estas edades las ubican en el Burdigaliense del
Mioceno medio (Figura 37). Conforme a la zonacion de Parra et al. (2019) hecha para la
subcuenca Marafion, las localidades estan ubicadas en la zona de intervalo de Malvacipolloides

maristellae (Mar-B; 17.71-16.1 Ma).

Los palinomorfos indicadores de la zona Mar-B de Parra et al. (2019) estan presentes
en las localidad Angoteros y Bellavista que aparecen como indicadoras, estos son: M.
maristellae, Corsinipollenites psilatus; B. nacimientoensis (de rara ocurrencia),
Laevigatosporites spp., Magnastriatites grandiosus, M. franciscoi var. franciscoi, M.
franciscoi var. minutus, P. pokornyii, Polypodiisporites specious, Polypodiisporites spp., P.
usmensis, Psilamonocolpites spp., Retipollenites spp., Retitricolporites sp. y una moderada

abundancia de quistes de dinoflagelados (solo en las bases de A1y A2; Figura 33).



Tabla 5.

Marcadores palinoldgicos identificados para asignar edad a las secciones.

Marcadores palinoldgicos FAD  LAD Al al B
(Ma) (Ma) LO HO LO HO LO HO
Bombacacidites muinareum  23.14 0.97 6 9.7 - - 35 35
Bombacacidites
nacimientoensis 56.85 1305 6 9.7 18 17 35 35
Cicatricosisporites baculatus  13.45 12.96 - - 17 17 - -

Clavainaperturites
microclavatus
Concavissimisporites

1986 0.14 08 08 35 17 2 5

3376 1293 - - 17 17 - -
fossulatus
Corsinipollenites psilatus - 17.33 08 - - - -
Crassiectoapertites 3292 043 . . 98 98 o
columbianus
Crassoretltrllete_s 1418 34 97 97 - ) ) )
vanraadshooveni
Cyclusphaera scabrata 55.8 16.92 - - 18 18 35 35
Echitricolporites spinosus 1741 014 08 08 - - - -
_ Echitriporites 1684 394 97 97 - - 5 5
cricotriporatiformis
Fenestrites spinosus 127 0.24 - - 4 45 - -
Foveotriletes ornatus 30.89 0.08 - - 17 17 - -
Ladakhipollenites simplex 59.92 12.87 - - 17 17 - -
M. franciscoi pachyexinatus  62.78 12.53 - - 17 17 - -
Magnastriatites grandiosus ~ 33.67 0.24 - - 18 17 35 35

Malvacipolloides maristellae  17.71 089 08 08 18 18 03 5
Nijssenosporites fossulatus ~ 19.05 1.03 35 9.7 18 17 - -

. ) o
Polypodiaceoisporites? . 1317 08 35 45 17 03 35

fossulatus
Polypodiisporites usmensis  36.57 0.08 08 9.7 18 17 03 5

Psilabrevitricolporites

. 1881 222 - - 17 17 - -

debiese
Psilaperiporites minimus 4271 057 - - 15 17 5 5
Retitrescolpites magnus 50.14 309273 73 - - - -
Retitricolpites simplex 558 037 08 97 4 17 5 5
Rhoipites guianensis 4271 179 08 97 18 17 -
Verrucatotriletes etayoi 3396 1239 08 97 18 17 03 5

(-) Datos no registrados en el grupo.
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Nota. Los FAD’sy LAD’s, asi como, la profundidad en metros de los LO"s (Lowest Ocurrence-
observacion mas baja del individuo) y HO’s (Highest Ocurrence-observacion mas alta del
individuo) en los grupos analizados en las secuencias estratigraficas. FAD’s y LAD’s

compilados de Jaramillo et al. (2011).

4.6.2. Edad de las incursiones marinas.

Los componentes marinos vistos en la Localidad Angoteros con base a los analisis de
determinacion de edad estan asociados al primer evento de incursion marina propuesto por
Jaramillo et al. (2017) que tuvo una duracion de entre ~18.1a 17.2 Ma. La localidad Angoteros
estaria afin al segundo evento de incursion marina debido a que el analisis de maximum

likelihood mostrd una mejor verosimilitud hacia edades mayores que 16. 7 Ma.
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V. DISCUSION DE RESULTADOS

A partir de los hallazgos encontrados se acepta la hipdétesis alternativa (Ha) para la
localidad Angoteros, la cual establece la presencia de al menos una incursién marina. Estos
resultados guardan relacién con las investigaciones correspondientes sobre incursiones marinas
propuestas para la Amazonia durante el Mioceno (e.g. Hoorn, 1993; Hoorn, 1994; Wesselingh
et al., 2002; Hoorn et al., 2010, Leite et al., 2017; Jaramillo et al., 2017). Sin embargo se
rechaza la Ha para la localidad Bellavista, por no registrar en su asociacién palinoldgica

mayores conteos de componentes marinos.

Un estudio relativamente reciente de Hoorn et al. (2019) concluye que Mauritiidites
spp. no coexiste con morfo(especies) como R. guianensis, M. maristellae y ciertos taxones
asociados a Alchornea, Fabaceae, y Malpighiaceae, por lo que es consistente con el registro
presentado en esta investigacion cuyo recobro de R. guianensis, M. maristellae, R. operculatus,
S. catatumbus, P. pokornyi son bajos <5% (Figura 34). En esta investigacion se han reportado
entornos ambientales distintos pero que son geograficamente cercanos (223 Kms de distancia)

y temporalmente coetaneos.

5.1. Diversidad y estructura del bosque de la seccién Angoteros-Bellavista

La asociacién palinoldgica de las localidades estudiadas indica que la paleoflora del
entorno se asemejaba a un bosque de tierras bajas dominado por grupos de angiospermas como
Mauritiidites spp. (Mauritia), Psilamonocolpites spp. (Arecaceae), R. simplex (Sapium), R.
pokornyi (Malpighiaceae), R. guianensis (Vasivaea/Trichospermum) y Bombacacidites spp.
(Bombacoideae), incluyendo la abundante presencia de pteridofitas, como Polypodiisporites

spp. (Polypodiaceae), Deltoidospora spp., M. grandiosus (Pteridaceae), H. minor
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(Anemiaceae). Estas especies y familias son representativas de la Amazonia durante el
Mioceno como lo indican investigaciones previas (Salamanca et al., 2016; Sa y Carvalho,
2017; De la Parra et al., 2019). Asi mismo se registraron (morfo)especies de vegetacion andina
como Podocarpidites spp. y C. microclavatus, lo que indicaria que durante la depositacion de
sedimentos estaban coexistiendo rios de tipo andino y amazénico, soportando la nocion de que
para el Burdigaliense (16 Ma) en los Andes del norte ya existian elevaciones por encima de los

2000 m (Hoorn, 1993; 2006).

Dado que las litologias identificadas en las muestras no estan asociadas con un cambio
en la diversidad de (morfo)especies se puede concluir que no hay un (fuerte) control
tafondmico afectando el registro palinoldgico, una observacién es reportada en Salamanca et

al., (2016).

La paleoflora recuperada de la localidad Angoteros es tipica de entornos himedos, areas
pantanosas y bosques inundables que fueron influenciadas por entornos marinos marginales
debido a la presencia de dinoquistes, foraminiferos y polen tipico de arboles de manglar, como
lo indica la presencia de Z. ramonae (Rhizophora) y P. devriesii (Humiriaceae; Schiumbata et

al., 2021).

Las condiciones salobres no fueron permanentes, debido a la presencia de Pediastrum
spp. y Botryococcus spp. mostrando intervalos de agua dulce que no superan el 5% del recobro,
asi como al bajo porcentaje de palinomorfos marinos en algunas muestras de los grupos Al'y
A2. Estos escenarios fluctuantes entre elementos de aguas dulces y marinos someros han sido
reportados en otras investigaciones para el norte de Sudamérica e.g. Germeraad, (1968); Hoorn
(1993); D apolito et al. (2021). Cabe mencionar que como Z. ramonae no supera el 10% del
recobro, no se puede inferir que exista un ambiente similar a una llanura costera para las

localidades estudiadas. Ya que los elementos de manglar y palinomorfos marinos deberian
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superar el 50% del recobro palinolégico (Hoorn, 2006; Jaramillo et al., 2017; De la Parra et

al., 2019).

La localidad Angoteros presenta un indice de diversidad promedio de 7 y en pocas
muestras la diversidad cambia a valores superiores a 11, sin embargo estas variaciones en la
diversidad no son significativas (p>0.05; Anexos), probablemente debido a que los humedales
del Mioceno (Sistema Pebas) eran altamente homogéneos a escala continental (Gomes et al.
2020). Cabe precisar que las muestras que presentan porcentajes altos de componentes marinos
muestran indices de diversidad mayores que las muestras que no los presentan, resultado

similar en las muestras analizadas de Salamanca et al. (2016).

Esto puede deberse a que, (i) estamos observando el final del primer evento de incursion
marina (sensu Jaramillo et al., 2017) y la paleoflora ya estaba adaptada a periodos de
inundacion (Bernal et al., 2019). (ii) es posible que la diversidad se haya visto comprometida
pero no se esta observando el efecto de la incursion sino después del evento. Debido a que la
diversidad en las muestras tiende a verse disminuida después de presentar un porcentaje mayor
al 10% de palinomorfos marinos en la base de las secciones 1y 2. (iii). Los ambientes marinos-
salobres arrastran consigo mayores cantidades de polen y se traducen en sefiales palinol6gicas

mas diversas (Hoorn 1993; Salamanca et al., 2016).

La palinoflora recuperada de la seccion Angoteros muestra que la influencia de las
incursiones marinas (ambientes transicionales) llegé hasta el NO de la Amazonia. Para el
Burdigaliense (16.7 Ma), esta zona corresponderia con un ambiente marginal, dado que no
supera el 50% del recobro en componentes marinos. Asi mismo, la disminucién de
componentes marinos/manglar (Zonocostites spp., P. devriesii, dinoquistes, revestimiento de

foraminiferos) y la proliferacion de Mauritiidites spp. (Mauritia) a lo largo de la secuencia
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estratigrafica también indicarian que la salinidad del agua fluctuaba marginalmente (Hoorn,

1993; Jaramillo et al., 2017).

La paleoflora recuperada en la localidad Bellavista parece provenir de un entorno
energéticamente mas tranquilo, con una diversidad significativamente (p<0.04) més baja que
la localidad Angoteros (X=4; Tabla), y sin recobros de palinomorfos marinos. Hacia la base de
la secuencia sedimentaria, presenta condiciones semejantes a un pantano, debido a la
dominancia de esporas de pteridofitas superior al 75% (Polypodiisporites spp.,
Laevigatosporites spp., Deltoidospora spp.) y un recobro de palmas menor al 6%. Sin embargo,
hacia el tope de la secuencia la paleoflora de esta localidad va cambiando levemente hacia un
bosque de tierras bajas debido al aumento de palmas (14%), especies arborescentes (R. simplex
y Bombacacidites spp.) y hierbas (M. annulatus). Esta localidad presenta una flora similar a la
reportada para algunas localidades del norte de la Amazonia durante el Mioceno en Leite
(2006), Silva-Caminha (2010), Gomes et al. (2020). Asi mismo los entornos marginales no
alcanzarian la localidad Bellavista ya que esta no presenta componentes marinos o de manglar

en sus recobros.

La riqueza y composicion floristica entre las paleofloras de las dos localidades es
congruente con zonas inundables en la Amazonia occidental cuyos bosques son menos ricos
en especies en comparacion con los ambientes no inundados (Wittmann et al., 2006; Draper et
al., 2018). Segun D apolito et al.(2021) los ambientes del Mioceno temprano (muestras de este

estudio) son menos diversos que los del Mioceno tardio.
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5.2. Comparacion con la diversidad y estructura del bosque actual

En la actualidad la diversidad de los entornos amazonicos es muy alta y heterogénea,
es decir que varias especies pueden desarrollarse en ambientes distintos (Gomes et al., 2020).
Los entornos actuales comprenden mayoritariamente ambientes no inundados ~80% y el ~20%
pertenecen a ambientes inundados (Absy, 1978), mientras que en el Mioceno el Sistema Pebas
presentaba ~70% de un entorno semi o permanentemente inundado (Hoorn, 1993; Wesselingh

etal., 2002).

Las angiospermas en las selvas tropicales del Amazonas comprenden arboles grandes
(48%), arbustos, arboles pequefios, lianas, enredaderas y hierbas (52% en conjunto). Fabaceae
es la familia mas rica en especies, seguida de Rubiaceae, Orchidaceae, Melastomataceae,
Araceae, Myrtaceae, Lauraceae, Annonaceae, Poaceae y Euphorbiaceae. (Gentry, 1993;

Cardoso et al., 2017).

Los esporomorfos que se conservan en el Sistema Pebas pueden compartir el mismo
morfotipo polinico y probablemente se estén obviando diferentes géneros o especies a los
cuales se les asignan la misma afinidad botanica (Gomes et al., 2020; Sciumbata et al., 2020).
En esta investigacion, si bien se han reportado familias como Fabaceae, Euphorbiaceae,
Poaceae, Annonaceae y Rubiaceae, de estas solo dos (Euphorbiaceae y Poaceae) forman parte
de las familias méas dominantes en los bosques amazonicos actuales, las otras familias estan

presentes pero su recobro es bajo (<5%).

No obstante, existe un amplio espectro de morfo(especies) asociadas a angiospermas
(51.32%; Anexos) cuyas afinidades botanicas no se han logrado identificar. Esta paleoflora por
el momento carente de significado taxondmico se puede atribuir tanto a familias/géneros
actuales no identificables a nivel palinologico, como a taxones extintos que desaparecieron

junto con el Sistema Pebas, puesto que los estudios palinoldgicos fosiles tienen limitaciones
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para establecer afinidades hasta al menos el nivel de género (e.g. Lorente, 1986; Hoorn, 1993;

1994; Jaramillo & Dilcher, 2001; D apolito et al., 2021).

Una diferencia entre los comunidades vegetales actuales y el registro palinoldgico de
las secciones estudiadas es la presencia de taxones afines a las familias Rhizophoraceae,
Humiriaceae y Poaceae, los cuales no son comunes hoy en dia en la region Amazonica (e.g.
Loreto; Gentry, 1993). Los granos de polen de Poaceae se atribuyen a margenes de zonas
inundadas y prados flotantes (Kirschner y Hoorn, 2020), areas que actualmente ocupan sélo el
2% de la Amazonia (Absy, 1978). Los granos de polen de manglar (Rhizophoraceae,
Humiriaceae; Sciumbata et al., 2020) estan presentes actualmente en las zonas tropicales
costeras de Sudamérica (Hoorn, 1993; 2006; Salamanca et al., 2016), pero no en el NO de la
Amazonia (Gentry, 1993). De lo anterior se infiere que las estructuras del bosque amazonico
durante el Mioceno en las localidades estudiadas diferian a los bosques amazonicos actuales

(Wesselingh y Salo, 2006; Hoorn, 2006; Gomes et al., 2020).

5.3. Incursiones marinas en la localidad Angoteros

Jaramillo et al. (2017) registra dos eventos de incursiones marinas a traves de los
Llanos, y que presumiblemente llegaron hasta la Amazonia. Las incursiones en los Llanos

ocurrieron entre 18.1a17.2May 16.1 a 12.4 Ma.

La localidad Angoteros presenta un ambiente transicional (marginal sensu Jaramillo et
al. 2017; Figura 42) por presentar componentes marinos menores al 50% del recobro, que
segun los analisis bioestratigraficos indican una edad de ~16.7 £ 0.2 Ma (n=17) y muestran que
esta localidad se ubica al final de la primera incursion marina, ya que esta se retiré a 17.2 Ma

en la cuenca de los Llanos.
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5.4. Contexto ambiental de los fosiles encontrados

Segun los ambientes registrados en la seccion Angoteros estos eventos transicionales
favorecerian la introduccién de grupos marinos (e.g. vertebrados, moluscos; Hamilton et al.,
2001; Wesselingh & Salo, 2006), asi como el establecimiento de grupos vegetales tolerantes a

aguas salobres (Hoorn 2006; Bernal, et al., 2019; Sciumbata et al., 2020).

Figura 42.

Interpretacion de los ambientes sensu Jaramillo et al.(2017) de las localidades estudiadas para

el Burdigaliense (16.9 Ma).

Ambientes

. Continental

Nota. L1: localidad Angoteros, L2: localidad Bellavista. Ambientes continentales indican que
el recobro de componentes marinos es <10%, ambientes marginales indican que los
componentes marinos no superan el 50% del recobro y el entorno marino indica que los

componentes marinos superan el 50% del recobro total.
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Una de las mayores diferencias entre las caracteristicas de los ambientes actuales y los
del Mioceno en la Amazonia es la presencia de un sistema lacustre de gran tamafio (Sistema
Pebas, con 70% de aguas/zonas inundadas) y la presencia de eventos de incursion marina. Este
entorno cubria mas de 1 millon de km2 (Wesselingh et al., 2002) y algunos de los taxones de
ambientes marinos y transicionales que llegaron con las incursiones marinas se adaptaron al

agua dulce (Sciumbata et al., 2020).
Figura 43.

Evolucion del linaje Odontoceti durante los tltimos 50 Ma. La ubicacion del fésil MUSM-4016

se detalla en verde (16.8 Ma; modificado de Hamilton et al., 2001).
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El fosil MUSM-4016 proveniente de la localidad Angoteros pertenece a la familia de
delfines Platanistoideos (R. Salas-Gismondi, pers. comm.), cuyos representantes actuales de
esta familia son los delfines bufeo colorado del género Inia, que se encuentran habitando zonas

riberefias en la cuenca amazonica (Martiny da Silva, 2004). El fosil del Platanistoideo MUSM-
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4016 indica la presencia de la familia en la region desde hace aprox. 16.8 Ma (n=9; Figura 43),

en pleno auge del Sistema Pebas (De la Parra et al., 2019).

Inferencias sobre la aparicion y divergencia de Platanistoideos a partir de analisis
moleculares (Hamilton et al., 2001) concuerdan con los resultados palinoestratigraficos en esta
investigacion, demostrando que el fosil MUSM-4016 podia desarrollarse en entornos de

manglar con influencia marina somera.

El fosil MUSM-4014 hallado en la localidad Bellavista perteneciente a un taxon de
cocodrilos caracteristico del Sistema Pebas perteneciente al género Purussaurus (R. Salas-
Gismondi, pers comm.). Estos cocodrilos lideraban las cadenas troficas en la Amazonia durante
el Mioceno y se desarrollaban en entornos pantanosos (Aureliano et al., 2015; Salas Gismondi
et al.,, 2015), como lo demuestra la paleoflora reportada en esta localidad dominada

mayoritariamente por helechos del género Polypodium y palmas del género Mauritia.
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VI. CONCLUSIONES

Se ha identificado aprox. el 30% de las afinidades taxondémicas y habito
ecologico de los esporomorfos fésiles recuperados en los sedimentos de las
localidades Angoteros y Bellavista (Loreto-Pert). La flora de la localidad
Angoteros es mas diversa en familias vegetales que la localidad Bellavista. En
conjunto se han identificado 31 familias vegetales. Arecaceae, Euphorbiaceae,
Poaceae y Polypodiaceae son las familias mas abundantes y Adianthaceae,
Amaranthaceae, Amaryllidaceae, Anemiaceae, Annonaceae, Araucariaceae,
Asteraceae, Chloranthaceae, Convolvulaceae, Cyatheaceae, Cyperaceae,
Fabaceae, Humiriaceae, Lycopodiaceae, Malpighiaceae, Malvaceae,
Nymphaeaceae, Onagraceae, Picrodendraceae, Podocarpaceae, Pteridaceae,
Rhizophoraceae, Rubiaceae, Salicaceae, Salviniaceae, Sapindaceae Yy

Schizaeaceae son las familias menos abundantes.

Las localidades reportaron una edad de Mioceno temprano de 16.7 Ma para la
localidad Angoteros y 16.8 Ma para la localidad Bellavista. La localidad
Angoteros present6 recobro de palinomorfos marinos, pero estos no superaron
el 50% del espectro palinolégico por lo que se lo vinculd a un ambiente
transicional (marginal) al final de la primera incursion marina reportada para la
Amazonia durante el Mioceno. No hay un cambio estructural significativo de la
comunidad vegetal a lo largo de la secuencia estratigrafica para ambas
localidades, por lo que se infiere que no existid un control temporal en sus

recobros.
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Los ambientes reconstruidos palinolégicamente indican que la localidad
Angoteros en el grupo A1l presentdé ambientes vinculados a lo marino-manglar
y zonas inundables, este grupo se destacO por presentar quistes de
dinoflagelados, revestimientos de foraminiferos, Pteridofitas, Annonaceae y
Rhizophoraceae. El fosil del delfin MUSM-4016 encontrado en el grupo A2 a
diferencia del Al, tuvo menos componentes del ambiente marino-manglar, y se
caracterizo por presentar zonas mixtas e inundables en iguales proporciones, los
géneros Azolla, Sapium, Alchornea y las Poaceae son su flora mas
representativa. Finalmente el Purusaurus MUSM-4014 encontrado en la
localidad Bellavista se lo vincul6 a un ambiente terrestre con zonas inundables.
En esta localidad existié una gran dominancia de los géneros Polypodium,
Ceratopteris, Mauritia y Azolla, que en conjunto representan a entornos

pantanosos.
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VIl. RECOMENDACIONES

e Antes de iniciar con este tipo de investigacion, se debe entrenar por lo menos
unos tres meses para acostumbrarse al ritmo de conteo. Al principio de la
practica la luz del microscopio puede ocasionar molestias y resequedad en

los 0jos, se recomienda tener a la mano lagrimas artificiales.

e Los palinomorfos se deben contar preferentemente con el objetivo de 20x.
Una herramienta indispensable para la familiarizacion de polen y esporas es
el dibujo. El investigador debe tener en cuenta que hacer breves esquemas
le ayudaran a recordar ciertas caracteristicas del grano que la fotografia sola

no se puede captar.

e De no contar con un England Finder, el investigador debe anotar las
coordenadas del microscopio con mucho cuidado para poder encontrar
rapidamente el palinomorfos. El investigador puede ayudarse centrando al
palinomorfo con la reglilla del microscopio, de preferencia bajo el aumento

de 40x.
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ANEXOS

Anexo A: Sistematica Palinoldgica
Se contaron 684 (morfo)especies distintas, de las cuales 36 (14 esporas y 22 granos de
polen) son descritas como nuevos reportes para la Amazonia durante el Mioceno. Las

(morfo)especies nombradas formalmente se presentan en imagenes pero no se describen.

Para las descripciones de las nuevas (morfo)especies primero se detallan las esporas y
luego los granos de polen alfabéticamente. Las nuevas (morfo)especies se comparan y se
identifican hasta familia (en lo posible) con la literatura de la base de datos morfolégica en
virtual de Jaramillo & Rueda (2019) y D apolito et al. (2021), que alberga informacién
taxondmica actualizada sobre polen y esporas del norte de Sudamérica. La terminologia

utilizada se baso en VVan der Hammen (1954) y Punt et al. (2007).

Los portaobjetos que contienen los palinomorfos fueron depositados en el Laboratorio

de Biogeociencias (LID-313) de la Universidad Cayetano Peruano Heredia.

Descripciones de esporas

Morfoespecie: Baculatisporites gemmatus sp. nov.

Diagnosis: trilete, mediana (21.5-26 um), circular en vista polar, cingulo ausente, cara

proximal y distal verrucada a baculada.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Peru; muestra RN05-03.

Descripcion: Espora solitaria; radial; mediana; ambito circular; trilete, leasura de
curvatura ausente, radio largo (3/3), labrum indistinto, comisura cerrada, cingulo ausente;

esporodermis con 1 um de grosor (monoestratificada); ornamentacion verrucada a baculada en



120

la cara proximal y distal, verrugas a veces largas, homogéneamente distribuidas con finales

redondeados similares a baculas o gemas.

Dimensiones: En vista polar con 26 pum de ancho y 21.5 pm de alto, zona interradial
con 13 um de largo, zona radial con 10 pm de largo; verrugas 1-2 um de alto, 1-1.5 pum de

ancho, <0.5-3 um de separacion (n=1).

Comparasiones: Verrucirculitriletes “perfectus” sp. nov., verrugas con finales agudos.

Morfoespecie: Circulatisporis perfectus sp. nov

Diagnosis: trilete, mediana (23-24 um), circular en vista polar, cingulo ausente, cara

proximal y distal laevigadas.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Perd; muestra RN03-16.

Descripcion: Espora solitaria; radial; mediana; ambito circular; trilete, laesura de
curvatura indistinta, radio medio (2/3), labrum ausente, comisura cerrada, cingulo ausente;
esporodermis con 1 um de grosor (monoestratificada); ornamentacion laevigada en la cara

proximal y distal.

Dimensiones: En vista polar con 23 pum de ancho y 24 um de alto. Zona interradial con

15 pm de largo, zona radial con 9 um de largo; (n=1).

Comparasiones: Hydrosporis minor Silva-Caminha et al., 2010, esta en general es

menos circular.
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Morfoespecie: Concavissimisporites? Magnaetayoi sp. nov

Diagnosis: trilete, mediana (36 um), concavo triangular en vista polar, cingulo ausente,

cara proximal y distal verrucadas.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Perud; muestra RN05-03.

Descripcion: Espora solitaria; radial; mediana; ambito triangular obtuso concavo;
trilete, leasura de curvatura ausente, radio mediano (2/3), labrum engrosado (verrucado),
comisura abierta, cingulo ausente; esporodermis con 1 um de grosor (monoestratificada);
ornamentacion verrucada en ambas caras. Las verrugas son mas pequefas en la cara proximal,

mientras que en la cara distal se hacen mas grandes y densas.

Dimensiones: En vista polar con 36 um de ancho y 36 um de alto. Labrum con 3 um

de ancho, zona interradial con 22 pum de largo, zona radial con 15 um de largo; (n=1).

Comparasiones: Verrucatotriletes etayoi Duefias, 1980, esta no presenta ambito

triangular concavo y las verrugas son de tamarfio uniforme en ambas caras.

Morfoespecie: Echinatisporis pocuspinis sp. nov

Diagnosis: trilete, mediana (21-23um), convexo triangular en vista polar, torus

verrucado, cingulo ausente, cara proximal y distal verrucadas.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Per(; muestra RN05-03.

Descripcion: Espora solitaria; radial; mediana; ambito triangular obtuso convexo;
trilete, leasura de curvatura presente, radio mediano (2/3), labrum indistinto, torus presente
(suavemente verrucado), comisura cerrada, cingulo ausente; esporodermis con 1 um de grosor

(monoestratificada); ornamentacion verrucada en ambas caras. Las verrugas no estan
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homogéneamente distribuidas, son mas pequefias en la cara proximal, mientras que en el

contorno de la espora las verrugas se tornan similares a espinas con finales romos.

Dimensiones: En vista polar con 21 um de ancho y 23 um de alto. Labrum con 0.5 pm

de ancho, zona interradial con 14 um de largo, zona radial con 9 pum de largo; (n=1).

Comparasiones: Echinatisporis muelleri (Regali et al., 1974) Silva-Caminha et al.,

2010, esta tiende a presentar las espinas mas largas.

Morfoespecie: Kuylisporites? cingulusingularis sp. nov

Diagnosis: trilete, mediana (26.5-30um), convexo triangular en vista polar, cingulo

presente, cara proximal verrucada y distal fosulada.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Per(; muestra RN05-03.

Descripcion: Espora solitaria; radial; mediana; ambito triangular recto; trilete, leasura
de curvatura indistinta, radio grande (3/3), labrum presente (verrucado), comisura abierta,
cingulo presente; esporodermis con 1 um de grosor (monoestratificada); ornamentacion psilada
en la cara proximal (en la zona interradial con engrosamientos en forma de crestas) y fosulada

en la cara distal, fésulas de vez en cuando aisladas.

Dimensiones: En vista polar con 26.5 um de ancho y 30 um de alto. Cingulo con 2 um
de grosor, zona interradial con 15 um de largo, zona radial con 7 um de largo. Fosulas con 1.5

de ancho, 2-7 um de largo, muri con 1-4 um de ancho; (n=1).

Comparasiones: Kuylisporites waterbolkii Potonié, 1956, esta es mas concava.
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Morfoespecie: Polypodiisporites favensis sp. nov

Diagnosis: monolete, mediana (26-38.2 um), ambas caras son verrucadas, verrugas

juntas, homogéneamente distribuidas y de forma irregular.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Perud; muestra RN01-02.

Descripcion: Espora solitaria; bilateral; mediana; &mbito reniforme; monolete, leasura
de curvatura ausente, radio mediano (3/3), labrum engrosado (leavigado), comisura cerrada;
esporodermis con 1-1,5 um de grosor (monoestratificada); ornamentacion verrucada en ambas

caras, verrugas juntas, homogéneamente distribuidas y de forma irregular.

Dimensiones: En vista polar con 24(26)29 pum de ancho y 34(38.2)44 um de alto.
Labrum con 1 um de ancho, verrugas de 1-2 um de alto, 2-2.5um de ancho, espaciadas a <

0.5um; (n=5).

Comparasiones: Polypodiisporites densus D apolito et al., 2021, esta tiende a ser mas

grande y con verrugas del mismo tamafio.

Afinidad: Polypodiaceae

Morfoespecie: Polypodiaceoisporites? cinguloetayoi sp. nov

Diagnosis: trilete, mediana (27-28um), convexo triangular en vista polar, torus

verrucado, cingulo presente, cara proximal y distal verrucadas.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Peru; muestra RN05-03.

Descripcion: Espora solitaria; radial; mediana; ambito triangular obtuso concavo;
trilete, leasura de curvatura indistinta, radio grande (3/3), labrum presente (verrucado),

comisura abierta, cingulo presente; esporodermis con 1-2 um de grosor (monoestratificada);



124

ornamentacion verrucada en ambas caras. Las verrugas no estan homogéneamente distribuidas,
son mas pequefias en la cara proximal, asi como menos nimerosas y mas grandes en la cara

distal.

Dimensiones: En vista polar con 28 pum de ancho y 27 pum de alto. Labrum con 2-2.5

pm de ancho, zona interradial con 22 um de largo, zona radial con 13 pm de largo; (n=1).

Morfoespecie: Polypodiaceoisporites? fossuloverucatus sp. nov

Diagnosis: trilete, mediana (27.5-35 pum), cingulo ausente, cara proximal fosulada, cara

distal leavigada.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Perud; muestra RN01-02.

Descripcion: Espora solitaria; radial; mediana; ambito triangular obtuso convexo;
trilete, leasura de curvatura ausente, radio mediano (2/3), labrum engrosado (leavigado),
comisura cerrada, cingulo ausente; esporodermis con 1,5 um de grosor (monoestratificada);

ornamentacion fosulada en la cara proximal y leavigada en la cara distal.

Dimensiones: En vista polar con 27.5 um de ancho y 35 um de alto. Labrum con 1.5

pum de ancho, zona interradial con 30 um de largo, zona radial con 15 pum de largo; (n=1).

Comparasiones: Polypodiaceoisporites? fossulatus Jaramillo and Dilcher 2001, su cara

distal presenta fosulas mas anchas.

Morfoespecie: Polypodiaceoisporites? pseudointerruptus sp. nov.

Diagnosis: trilete, mediana (22-29 um), convexo triangular en vista polar, cingulo

presente, cara proximal verrucada y distal fosulada.
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Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Peru; muestra RN05-03.

Descripcion: Espora solitaria; radial; mediana; &mbito subtriangular; trilete, leasura de
curvatura indistinta, radio grande (3/3), labrum presente (verrucado), comisura abierta, cingulo
ausente; esporodermis con 0.5 um de grosor (monoestratificada); ornamentacion verrucada,
verrugas grandes, poco numerosas y dispuestas en el labrum ocupando 1/3 del &mbito de la
espora en la cara proximal y en la cara distal se observa un patrén similar a fosulas no tan

diferenciadas.

Dimensiones: En vista polar con 22-23 pum de ancho y 27-29 um de alto. Labrum con
4 um de ancho, zona interradial con 20 um de largo, zona radial con 10 um de largo. Verrugas

con 5-7 um de diametro, 0.5 um de separacion; (n=2).

Comparasiones: Polypodiaceoisporites? interruptus Rueda, 2007, esta presenta el

cingulo més ancho y el labrum con pocas verrugas.

Morfoespecie: Polypodiaceoisporites? verrufossuloides sp. nov.

Diagnosis: trilete, mediana (45-47um), convexo triangular en vista polar, cingulo

presente, cara proximal verrucada y distal fosulada.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Perud; muestra RN05-03.

Descripcion: Espora solitaria; radial; mediana; ambito triangular obtuso concavo;
trilete, leasura de curvatura indistinta, radio grande (3/3), labrum presente (verrucado),
comisura abierta, cingulo presente; esporodermis con 1 um de grosor (monoestratificada);
ornamentacion verrucada en la cara proximal (verrugas homogéneamente distribuidas) y

fosulada en la cara distal.
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Dimensiones: En vista polar con 25 pum de ancho y 47 um de alto. Cingulo con 3 um
de grosor. Labrum con 3 um de ancho, zona interradial con 30 um de largo, zona radial con 19

pum de largo. Verrugas con 1-2 um de ancho, 1-2 um de alto, 0.5-1 pum de separacion; (n=1).

Comparasiones: Polypodiaceoisporites? pseudopsilatus Lorente, 1986, su cara distal

no es fosulada.

Morfoespecie: Striotriletes sutilinis sp. nov.

Diagnosis: trilete, mediana (30um), triangular convexo en vista polar, cingulo presente,

cara proximal y distal estriada a levemente foveolada.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Peru; muestra RN04-06.

Descripcion: Espora solitaria; radial; mediana; &mbito triangular; trilete, leasura de
curvatura indistinta, radio grande (3/3), labrum presente (estriado), comisura semicerrada,
cingulo presente; esporodermis con 0.5 pum de grosor (monoestratificada); ornamentacion
estriada a levemente foveolada en la cara proximal y distal, patrdn muy dificil de observar al

microscopio.

Dimensiones: En vista polar con 30 um de ancho y 32 um de alto. Cingulo con 2.5 um
de largo; Labrum con 2 um de ancho, zona interradial con 15 um de largo, zona radial con 15

pum de largo. (n=1).

Comparasiones: Striatriletes saccolomoides Jaramillo et al., 2011, con estrias mas
gruesas. Psilatriletes marginatus sp. nov. D"apolito et al., 2021, con el patron de

ornamentacién mas marcado.



127

Morfoespecie: Verrucatosporites bullatusimilaris sp. nov.

Diagnosis: trilete, mediana (32-35um), triangular recto en vista polar, cingulo presente,

cara proximal verrucada y distal laevigada.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Perud; muestra RN02-12.

Descripcion: Espora solitaria; radial; mediana; ambito triangular; trilete, leasura de
curvatura indistinta, radio grande (3/3), labrum presente (laevigado), comisura cerrada, cingulo
presente; esporodermis con 0.5 um de grosor (monoestratificada); ornamentacion verrucada en
la cara proximal, verrugas homogéneamente distribuidas, muy juntas, se puede apreciar

también un patrén fosulado y la cara distal es laevigada.

Dimensiones: En vista polar con 32 um de ancho y 35 um de alto. Cingulo con 5 pm
de largo; Labrum con 1.5 um de ancho, zona interradial con 22 um de largo, zona radial con

12 um de largo. Verrugas con 7-11 pum de ancho, 5-6 um de alto; (n=1).

Comparasiones: Verrucatotriletes bullatus Van Hoeken-Klinkenberg, 1964, esta

presenta las verrugas en menor nimero y la comisura tiende a estar indistinta.

Morfoespecie: Verrucirculitriletes perfectus sp. nov.

Diagnosis: trilete, mediana (26 um), circular en vista polar, cingulo ausente, cara

proximal y distal verrucadas.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Per(; muestra RN01-02.

Descripcion: Espora solitaria; radial; mediana; ambito circular; trilete, leasura de
curvatura ausente, radio largo (3/3), labrum engrosado (verrugado), comisura cerrada, cingulo

ausente; esporodermis con 1 um de grosor (monoestratificada); ornamentacién verrucada en la
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cara proximal y distal, verrugas homogéneamente distribuidas a veces de con finales similares

a espinas.

Dimensiones: En vista polar con 26 um de ancho y 26 um de alto. Labrum con 1 pm
de ancho, zona interradial con 20 pum de largo, zona radial con 11 pum de largo; verrugas 1-2

pm de alto, 1-2 um de ancho, <0.5 um de separacion (n=1).

Comparasiones: Verrutriletes lacriformis sp. nov., con ambito subtriangular.

Morfoespecie: Verrutriletes lacriformis sp. nov.

Diagnosis: trilete, mediana (45-47um), convexo triangular en vista polar, cingulo

presente, cara proximal verrucada y distal fosulada.
Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Per(; muestra RN05-03.

Descripcion: Espora solitaria; radial; mediana; ambito subtriangular; trilete, leasura de
curvatura indistinta, radio grande (3/3), labrum presente (verrucado), comisura cerrada, cingulo
ausente; esporodermis con 0.5 um de grosor (monoestratificada); ornamentacion verrucada,

verrugas pequerias, homogéneamente distribuidas en la cara proximal y distal.

Dimensiones: En vista polar con 25 um de ancho y 28 um de alto. Labrum con 0.5 pm
de ancho, zona interradial con 18 pum de largo, zona radial con 9 um de largo. Verrugas con

0.5-1 um de ancho, 0.5-1 um de alto, 0.5-4 um de separacion; (n=1).

Comparasiones: Verrucirculitriletes perfectus sp. nov., con &mbito circular.
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Descripciones de granos de polen

Morfoespecie: Bombacacidites endocostatus sp. nov.

Diagnosis: Retitricolporado, mediano (26-28 um), reticulo pequefio, colpos cortos y

poros costados.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Peru; muestra RN05-03.

Descripciéon: Ménada; radial; isopolar; mediano; ambito subtriangular; prolado-
esferoidal; tricolporado, ectocolpo corto y de apice agudo; endoporo circular y costado;
semitectado, exina con 1 pm de grosor (nexina 0.5-1.5 pm, sexina 0.5 pm), columelas

conspicuas (simplicolumelado); ornamentacién reticulada, homobrocado y de lumen pequefio.

Dimensiones: En vista polar con 26 um de ancho y 28 um de alto; (P/E=1.07). Colpos
con 1.5 um de ancho y 3 pum de largo; poros con 2 um de didametro, costa con 1.5 um de
grosor. Tectum con 0.5m de ancho, columelas con <0.5 um de alto y 0.5 um de separacion;

muro <0.5 um de grosor; lumen de 0.5-1um de ancho; (n=1).

Comparasiones: Bombacacidites brevis (Duefias, 1980) Muller et al. 1987, presenta

margo y de ambito circular.

Afinidad: Malvaceae

Morfoespecie: Bombacacidites magnifica sp. nov.

Diagnosis:  Retitricolporado, mediano (34-35 um), ambito subtriangular,

heterobrocado, aperturas de dificil apreciacion, colpos cortos con margo y poros costados.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Peru; muestra RN05-03.
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Descripcion: Monada; radial; isopolar; mediano; ambito subtriangular; prolado-
esferoidal; tricolporado, ectocolpo corto, de apice agudo, con margo; endoporo circular y
costado; semitectado, exina con 1.5-2 um de grosor (nexina 0.5-0.75 pm, sexina 1 pm),
columelas conspicuas (simplicolumelado); ornamentacion reticulada, homobrocado, el lumen

se va haciendo mas pequefio conforme llega al mesocolpo (pero no de manera brusca).

Dimensiones: En vista polar con 34 um de ancho y 35 um de alto; (P/E=1.03). Colpos
con 1 um de ancho 'y 5 um de largo; poros con 1.5 um de diametro, costa con 0.75 pum de
grosor. Tectum con 0.5m de ancho, columelas con 0.5-0.75 pum de alto y 0.5 um de separacion;

muro <0.5 um de grosor; lumen de 0.5-2um de ancho; (n=1).

Comparasiones: Bombacacidites nacimientoensis (Anderson, 1960) Elsik, 1968, esta

es heterobrocada y las aperturas son mas conspicuas.

Afinidad: Malvaceae

Morfoespecie: Bombacacidites simplicostus sp. nov.

Diagnosis: Retitricolporado, mediano (34.5-35.5 pum), heterobrocado, colpos cortos con

margo y poros costados.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Perud; muestra RN05-03.

Descripcion: Monada; radial; isopolar; mediano; ambito subtriangular; prolado-
esferoidal; tricolporado, ectocolpo corto, de apice agudo, con margo; endoporo circular y
costado; semitectado, exina con 1.5-2 um de grosor (nexina 0.5-1.5 pm, sexina 1 pm),
columelas conspicuas (simplicolumelado); ornamentacion reticulada, homobrocado, el lumen

se va haciendo mas pequefio conforme llega al mesocolpo (pero no de manera brusca).
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Dimensiones: En vista polar con 34.5 um de ancho y 35.5 um de alto; (P/E=1.03).
Colpos con 2 um de ancho y 6 um de largo; poros con 2 um de diametro, costa con 2 um de
grosor. Tectum con 0.5m de ancho, columelas con 0.5 um de alto y 0.5 um de separacion; muro

<0.5 pum de grosor; lumen de 0.5-2.5um de ancho; (n=1).

Comparasiones: Bombacacidites nacimientoensis (Anderson, 1960) Elsik, 1968, es

pluricolumelado y el cambio de reticula es méas brusco.

Afinidad: Malvaceae

Morfoespecie: Foveomonocolpites brevicolpatus sp. nov.

Diagnosis: Foveotricolpado, mediano (39-50 um), reticulo pequefio a foveolas, colpo

corto, sexina diferenciada, columelas capitadas.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Perd; muestra RN01-02.

Descripcion:  Monada; bilateral;  anisopolar; mediano; prolado-esferoidal;
monocolpado, brevicolpado, apice obtuso y de margo ausente; semitectado, exina con 2 um de
grosor (nexina 0.5 um, sexina 1.5 um), columelas conspicuas (simplicolumelado);

ornamentacion foveolada a reticulada, heterobrocado y el lumen es pequefio.

Dimensiones: En vista ecuatorial con 39 um de ancho y 50 um de alto; (P/E=1.2). Colpo
con 35 um de anchoy 11 um de largo. Tectum con 0.5m de ancho, columelas capitadas con
1 pumde lato y 0.5 um de separacion, caput con 0.5 um de ancho y 0.5 um de largo; muro <0.5

pum de grosor; lumen de <0.5-0.75um de ancho; (n=1).
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Morfoespecie: Foveobrevitricolporites microreticulatus sp. nov.

Diagnosis: Foveotricolporado, mediano (35-41um), subprolado, colpos cortos y poros

lolongados.
Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Perud; muestra RN03-16.

Descripcion: Ménada; radial; isopolar; mediano; subprolado; tricolporado, colpos
largos, margo presente, apice agudo, poros lolongados; semitectado, exina con 1.5 um de
grosor (nexina 0.5 y sexina 1), columelas conspicuas, ornamentacion foveolada, homobrocado,

foveolas distribuidas homogéneamente.

Dimensiones: En vista ecuatorial con 35 um de ancho y 41 um de alto; (P/E=1.17).
Poros con 2 um de ancho, 7 um de alto. Tectum con 0.5 um de ancho, columelas con 1.5 um

de alto y 0.5 um de separacion; muro 1 um de grosor; lumen de 0.5 um de ancho; (n=1).

Morfoespecie: Foveobrevitricolporites sutilensis sp. nov.

Diagnosis: Foveotricolporado, mediano (24-25um), subprolado, colpos cortos y poros

lolongados.
Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Peru; muestra RN35-04.

Descripcién: Ménada; radial; isopolar; mediano; ambito circular; tricolporado, colpos
cortos, margo indistinto, apice agudo, poros lolongados; semitectado, exina con 1.5 um de
grosor (nexina 0.5 y sexina 1), columelas conspicuas, ornamentacion foveolada, homobrocado,

foveolas distribuidas homogéneamente.
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Dimensiones: En vista polar con 24 um de ancho y 25 um de alto; (P/E=1.04). Poros
con 2 um de ancho, 4 um de alto. Tectum con 0.5 um de ancho, columelas con 1 um de alto

y 0.5 um de separacion; muro 0.5 um de grosor; lumen de 0.5 um de ancho; (n=1).

Morfoespecie: Foveomonocolpites gracilis sp. nov.

Diagnosis: Retimonocolpado, grande (24-50 pm), foveolado, colpo largo, margo

diferenciado, sexina diferenciada, columelas capitadas.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Per(; muestra RN01-02.

Descripcion: Ménada; bilateral; anisopolar; grande; ambito eliptico; perprolado;
monocolpado, colpo grande, apice agudo, margo diferenciado; semitectado, exina con 1.5 um
de grosor (nexina 0.5 pm, sexina 1 um), columelas conspicuas (simplicolumelado);
ornamentacion foveolada, foveolas homogéneamente distribuidas, homobrocado y de lumen

pequefio.

Dimensiones: En vista ecuatorial con 24 um de ancho y 50 um de alto; (P/E=2.08).
Colpo con 2 um ancho, 44 um de largo y margo con 1.5 pm de ancho. Tectum con 0.5 um de
ancho, columelas con 0.5 um de alto y 0.5 um de separacion; muro 1 um de grosor; lumen de

0.5 um de ancho; (n=1).

Morfoespecie: Foveotricolpites pontoperculata sp. nov.

Diagnosis: Foveotricolporado, mediano (26um), subtriangular, colpos cortos y poros

lolongados.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Peru; muestra RN05-01.
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Descripcion: Monada; radial; isopolar; mediano; ambito subtriangular; sincolpado,
margo indistinto; semitectado, exina con 1 um de grosor (nexina <0.5 y sexina ~1), columelas

conspicuas, ornamentacion foveolada, homobrocado, foveolas distribuidas homogéneamente.

Dimensiones: En vista polar con 26 pum de ancho y 265 um de alto; (P/E=1). Zona
radial del sincolpo con 2 um de largo. Tectum con 0.5 pm de ancho, columelas con 0.5 pm

de alto y 0.5 um de separacién; muro 0.5 um de grosor; lumen de 0.5 um de ancho; (n=1).

Comparasiones: Ranunculacidites operculatus (Van der Hammen and Wymstra, 1964)

Jaramillo and Dilcher, 2001, esta con ambito mas circular.

Morfoespecie: Foveotriporites motiloneorum sp. nov.
Diagnosis: Foveotriporado, mediano (24 um), &mbito circular y poros anulados.
Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Per(; muestra RN05-03.

Descripcion: Ménada; radial; isopolar; mediano; ambito circular; esferoidal; triporado,
poro circular y anulado; atectado, exina con 1.5-2 pm de grosor (nexina 1 pum, sexina 1.5 um),

columelas ausentes, ornamentacion foveolada, foveolas homogéneamente distribuidas.

Dimensiones: En vista polar con 24 um de ancho y 24 um de alto; (P/E=1). Poros con
2 um de diametro, anulo con 3 um de grosor. Muro >2 um de grosor; lumen de 0.5-1um de

ancho; (n=1).

Comparasiones: Psilabrevitricolporites triangularis (Van der Hammen and Wymstra

1964) Jaramillo and Dilcher 2001, esta no es foveolada.
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Morfoespecie: Gemmatriporites trianguliformis sp. nov.

Diagnosis: Gematriporado, mediano (37-39um), subtriangular y poros anulados.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Perd; muestra RN05-03.

Descripcion: Moénada; radial; isopolar; mediano; ambito circular; prolado-esferoidal;
triporado, poros circulares y anulados; atectado, exina con 0.5 um de grosor (nexina y sexina
indistintas), columelas ausentes, ornamentacion gemada, gemas distribuidas homogéneamente

y entre ellas escabras.

Dimensiones: En vista oblicua con 37 um de ancho y 39 um de alto; (P/E=1.05). Poros
con 9 um de diametro, anulo con 3 um de grosor. Gemas 1.5 um de ancho, 1.5 um de alto, 3-

6 um de separacion; (n=1).

Comparasiones: Gemmatriporites matisialis (Jaramillo et al., 2014), esta es mas
pequefia, anulo no tan pronunciado y sin escabras entre las gemas. Echitriporites

cricotriporatiformis Jaramillo et al., 2010, esta es equinada.

Morfoespecie: Mauritiidites mammosum sp. nov.

Diagnosis: Monocolpado, grande (37-52 um), espinas de doble tamafio, colpo largo,

eutectado.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Per(; muestra RN01-02.

Descripcion: Monada; bilateral; anisopolar; grande; prolado; monocolpado, apice
agudo y de margo ausente; eutectado, exina con 0.5-1 pum de grosor (nexina y sexina
indiferenciadas), columelas ausentes; ornamentacion equinada, las espinas son heteromorfas,

el primer tipo es grande, menos numerosas, de base ancha y de apice agudo (conicas), estas
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espinas se ven como si estuvieran incrustadas en la exina (causandole una inflexion)
acompafiado de un engrosamiento de la exina alrededor de la base de la espina; el segundo tipo

de espinas son pequefias, numerosas y presentan un apice agudo.

Dimensiones: En vista ecuatorial con 39 um de ancho y 50 pum de alto; (P/E=1.2). Colpo
con 3 um de ancho y 40 um de largo. Espinas tipo 1: Base con 5 um de ancho, columelas
capitadas con 4 um de largo y 0.5-12 pum de separacion; tipo 2: Base con <0.5 um de ancho,

<0.5 de largo y ~2 um de separacion (n=1).

Comparaciones: Encaja con el género Mauritiidites spp., debido a que las espinas

causan una inflexion en la exina y esta se ve mas engrosada alrededor de estas.

Afinidad: Arecaceae?

Morfoespecie: Retibrevitricolporites foveoretibolus sp. nov.

Diagnosis: Retitricolporado, mediano (42.5-44 um), reticulo pequefio, colpos cortos y

poros costados.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Perud; muestra RN01-02.

Descripcion: Moénada; radial; isopolar; mediano; ambito circular; prolado-esferoidal;
tricolporado, endocolpo corto, lolongado y de apice agudo; ectoporo lalongado y costado;
semitectado, exina con 1 um de grosor (nexina >0.5 um, sexina 0.5 um), columelas conspicuas

(simplicolumelado); ornamentacion reticulada, homobrocado y de lumen pequefio.

Dimensiones: En vista oblicua con 42.5 um de ancho y 44 um de alto; (P/E=1.3).
Colpos con 4 um de ancho 'y 8 um de largo; poros con 3 um de ancho, 7um y costa con 3 um
de grosor. Tectum con 0.5m de ancho, columelas con <0.5 um de alto y 0.5 um de separacion;

muro <0.5 um de grosor; lumen de 0.5-1um de ancho; (n=1).
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Morfoespecie: Parsonsidites specularis sp. nov.

Diagnosis: Psilapantoporado, mediano (23-25um), ambito circular y poros anulados.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Peru; muestra RN05-03.

Descripcién: Ménada; radial; isopolar; mediano; ambito circular; prolado-esferoidal;
pantoporado, con 6 poros circulares y anulados; atectado, exina con 1 um de grosor (nexina

0.5 um, sexina 0.5 um), columelas ausentes, ornamentacién psilada.

Dimensiones: En vista oblicua con 23 um de ancho y 25 um de alto; (P/E=1.09). Poros

con 2 um de diametro, anulo con 1.5 um de grosor; (n=1).

Morfoespecie: Psilatricolporites paracostatus sp. nov.

Diagnosis: Psilatricolporado, mediano (20-25 pm), colpo largo, pontoperculo

diferenciado, poros de costa marcada.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Per(; muestra RN01-02.

Descripcion: Monada; radial; isopolar; mediano; subprolado; tricolporado, ectocolpo,
apice agudo, pontoperculado; poro lalongado, costado; eutectado, exina con 1 um de grosor
(nexina 0.5 pum, sexina 0.5 um), columelas conspicuas; ornamentacion psilada a ligeramente

escabrada.

Dimensiones: En vista ecuatorial con 20 um de ancho y 25 um de alto; (P/E=1.25).
Colpos con 1 um de ancho y 12.5 pum de largo; poros con 2 pum de ancho, 5um y costa con 3
pm de grosor. Tectum con 0.5m de ancho, columelas con <0.5 pm de alto y 0.5 pum de

separacion; (n=1).
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Comparasiones: Psilatricolporites costatus, Duefias 1980 esta presenta una costa mas

gruesa en el borde del colpo.

Morfoespecie: Proteacidites embudocostatoporus sp. nov.
Diagnosis: Psilatriporado, mediano (24-26um), triangular y poros anulados.
Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Perd; muestra RN05-03.

Descripcion: Mdénada; radial; isopolar; mediano; &mbito triangular; prolado-esferoidal;
triporado, poros circulares y anulados; eutectado, exina con 1 pum de grosor (nexina 0.5 pm,

sexina 0.5 um), columelas indistintas, ornamentacion psilada.

Dimensiones: En vista polar con 24 um de ancho y 26 pum de alto; (P/E=1.08). Poros

con 3 um de diametro, anulo con 2.5 um de grosor; (n=1).

Morfoespecie: Proxapertites oblatensis sp. nov.

Diagnosis: Retimonocolpado, grande (50-57 um), reticulo grande, colpo largo, margo

diferenciado, sexina diferenciada, columelas capitadas.
Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Perud; muestra RN01-02.

Descripcion: Monada; bilateral; anisopolar; grande; ambito eliptico; suboblado;
monocolpado, grande, apice redondeado, margo presente; semitectado, exina con 4 um de
grosor (nexina 1 um, sexina 3 um), columelas conspicuas (simplicolumelado); ornamentacion

reticulada, heterobrocado y de lumen pronunciado.

Dimensiones: En vista polar con 50 um de ancho y 44 um de alto; (P/E=0.88). Colpo

con 7.5 um de ancho, 35 pum de radio y margo con 1 um de ancho. Tectum con 1 um de ancho,
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columelas con 1.5 um de alto y 0.5 um de separacién; muro 1 um de grosor; lumen de 1-4um

de ancho; (n=1).

Comparasiones: En Proxapertites minutihumbertoides (Jaramillo et al., 2010) no se

diferencia el caput y es mas grande.

Morfoespecie: Retimonocolpites magnascabrae sp. nov.

Diagnosis: Retimonocolpado, mediano (43-51 um), reticulas a foveolas, colpo corto

con respecto al grano, eutectado.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Peru; muestra RN01-05.

Descripcion: Ménada; bilateral; anisopolar; grande; subprolado; monocolpado, apice
redondeado y de margo ausente; eutectado, exina con 2 um de grosor (nexina y sexina
indiferenciadas), columelas ausentes; ornamentacion reticulada a foveolada, heterobrocado y

de lumen pronunciado.

Dimensiones: En vista ecuatorial con 43 um de ancho y 51 um de alto; (P/E=1.2). Colpo
con 16 um de ancho y 32 um de largo; muro 1-2 pum de grosor; lumen de 2-2.5um de ancho;

(n=1).

Morfoespecie: Retiperiporites annulatus sp. nov.

Diagnosis: Retipantoporado, grande (20 um), reticulo pequefio, poros anulados, sexina

diferenciada, columelas conspicuas.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Peru; muestra RN01-02.
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Descripcion: Monada; radial, apolar; pequefio; ambito circular; esferoidal,
pantoporado, anulado; semitectado, exina con 1 um de grosor (nexina <0.5 um, sexina 0.5 um),
columelas conspicuas (simplicolumelado); ornamentacién reticulada, heterobrocado y de

lumen pequefio.

Dimensiones: En vista apolar con 20 pm de ancho y 20 pum de alto; (P/E=1). Poros 1-
1.5 um de didmetro y anulo con 0.5 pm de ancho. Tectum con <0.5 pum de ancho, columelas
con 0.5 um de alto y 0.5 um de separacion; muro 0.5 um de grosor; lumen de 1-1.5um de

ancho; (n=1).

Morfoespecie: Retipollenites columellatus sp. nov.

Diagnosis: Retimonocolpado, grande (47-53 um), reticulo grande, colpo largo, margo

diferenciado, sexina diferenciada, columelas capitadas.

Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Peru; muestra RN01-02.

Descripcién: Modnada; bilateral; anisopolar; grande; ambito eliptico a reniforme;
suboblado; monocolpado, grande, apice redondeado, margo diferenciado; semitectado, exina
con 4.5 um de grosor (nexina 1 um, sexina 3.5 pm), columelas conspicuas (simplicolumelado);

ornamentacion reticulada, heterobrocado y de lumen pronunciado.

Dimensiones: En vista polar con 50 um de ancho y 44 um de alto; (P/E=0.88). Colpo
con 7.5 um de ancho, 35 pum de radio y margo con 1 um de ancho. Tectum con 1 um de ancho,
columelas con 3 um de alto y 3-3.5 um de separacion; muro 2 um de grosor; lumen de 5-7um

de ancho; (n=1).
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Comparasiones: En Proxapertites minutihumbertoides (Jaramillo et al., 2010) no se
diferencia el caput y es mas grande. En Proxapertites "oblatensis" las columelas no estan tan

separadas y el lumen es menos pronunciado.

Morfoespecie: Retisyncolporites foveolatus sp. nov.

Diagnosis: Reti-foveosincolporado, mediano (29.5 pm), reticulo pequefio, sincolpado,

poro circular; sexina diferenciada; columelas conspicuas.
Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Per(; muestra RN01-02.

Descripcion: Monada; radial; apolar; mediano; ambito circular; esferoidal;
sincolporado; ectocolpado; poro circular; endoporo; costado; semitectado, exina con 2.5 um
de grosor (nexina 0.5 pm, sexina 2 um), columelas conspicuas, ornamentacion reticulada-

foveolada; homobrocado y de lumen pequefio.

Dimensiones: En vista polar con 29.5 pm de ancho y 29.5 um de alto; (P/E=1). Sincolpo
1 pum de ancho; poro 4 pum de ancho y 4 um de largo; costa 1.5 um de ancho. Tectum 0.5 pm
de ancho, columelas con 1 um de alto y 0.5 um de separacion; muro 0.5 um de grosor; lumen

0.5 um de ancho; (n=1).

Comparaciones: Perisyncolporites pokornyi Germeraad et al., 1968, esta presenta

ornamentacion psilada.

Morfoespecie: Retitricolporites lalongaporites sp. nov.

Diagnosis: Reticulo-estriadotricolporado, mediano (31um), esferoidal, colpos largos y

poros lalongados.
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Espécimen: Seccion Angoteros, Rio Napo, Loreto-Peru; muestra RNO3-16.

Descripcion: Monada; radial; isopolar; mediano; ambito circular; esferoidal,
tricolporado, colpos largos, margo presente, apice redondeado, poros lalongados; semitectado,
exina con 0.5 um de grosor (nexina y sexina indistintas), columelas conspicuas, ornamentacion

reticulo-estriada, lumen y muri delgados, patron dificil de observar.

Dimensiones: En vista oblicua con 31 um de ancho y 30 um de alto; (P/E=1.03). Poros
con 9 um de ancho, 2 um de alto. Tectum con <0.5 um de ancho, columelas con < 0.5 pum de

alto y <0.5 pum de separacion; muro <0.5 um de grosor; lumen de <0.5 um de ancho; (n=1).

Morfoespecie: Retistephanocolporites heterobrochatus sp. nov.

Diagnosis: Retiestefanotricolporado, mediano (42 um), esferoidal, colpos cortos y

endoporado.

Espécimen: Seccion Angoteos, Rio Napo, Loreto-Peru; muestra RN05-03.

Descripcion: monada; radial; isopolar; mediana; ambito circular; esferoidal,
estefanocolporado de 4 a 6 colporos; brevicolpado; margo presente; apice agudo; poro
endoporo; costado; semitectado; exina con 1.5 pum de grosor (nexina y sexina conspicuas);
columelas conspicuas; ornamentacion reticulada heterobrocada, lumen es mas grande en el

apocolpo y el muri es delgado.

Dimensiones: En vista polar con 42 um de ancho y 42 pm de alto; (P/E=1). Poros con
5 pum de ancho, 2 um de alto. Tectum con 0.5 pum de ancho, columelas con 0.5 pum de alto y

0.5 um de separacién; muro de 0.5 um de grosor; lumen de 1 um a 5 um; (n=4).

Comparaciones: Retistephanocolporites bombacoides Jaramillo et al., 2014, esta

presenta poros mas costados, lumen mas pequefio y muro mas grueso. Afinidad: Malvaceae
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Lamina 1.

1-2. Baculatisporites sp. 1 Jaramillo and Dilcher, 2001.

3-6. Cicatricosisporites baculatus Regali et al., 1974.

7-8. Cingulatisporites laevigatus Silva-Caminha et al., 2010.

9-11. Concavissimisporites fossulatus Duenas 1980.

12-15. Concavissimisporites varzeanus D'Apolito et al., 2019.

16-18. Crassoretitriletes vanraadshooveni Germeraad et al., 1968.

Lamina 2.

1-3. Deltoidospora adriennis (Potonié and Gelletich 1933) Frederiksen, 1983.

4-6. Deltoidospora spp. Varios autores

7-9. Foveotriletes ornatus Regali et al., 1974.

10. Hydrosporis minor Silva-Caminha et al., 2010.

11-12. Laevigatosporites tibuensis Jaramillo and Dilcher, 2001.

13-15. Magnastriatites grandiosus (Kedves and Solé de Porta, 1963) Duefias, 1980.

16-18. Nijssenosporites fossulatus Lorente 1986.

Lamina 3.

1-3. Polypodiaceoisporites? amazonensis Silva-Caminha et al., 2010.

4-8. Polypodiaceoisporites? aff. pseudopteris Jaramillo & Rueda, 2019.
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9-10. Polypodiaceoisporites pseudopsilatus Lorente 1986.

11-14. Polypodiaceoisporites? verrucatus Rueda 2007.

15-18. Polypodiisporites aff. speciosus Sah, 1967.

Lamina 4.

1-3. Polypodiisporites favus Potonié, 1956

4-6. Polypodiisporites aff. scabraproximatus Silva-Caminha et al., 2010.

7-9. Polypodiisporites scabraproximatus Silva-Caminha et al., 2010.

10-12. Polypodiisporites sp. 1 Jaramillo and Dilcher 2001.

13-14. Polypodiisporites timidus D'Apolito et al., 2019.

15-16. Polypodiisporites usmensis (Van der Hammen, 1956b) Khan and Martin, 1972.

17.18. Punctatosporites latrubessei D apolito et al., 2021.

Lamina 5.

1-3. Striatriletes saccolomoides Jaramillo et al., 2011.

4-9. Verrucatotriletes bullatus Van Hoeken-Klinkenberg, 1964.

10-15. Verrucatotriletes etayoi Duefias, 1980.

16-18. Verrutriletes virueloides Jaramillo et al., 2007.
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Lamina 6.

1-3. Baculatisporites gemmatus sp. nov. (Holotipo)

4-5. Circulatisporis perfectus sp. nov. (Holotipo)

6-9. Concavissimisporites? magnaetayoi sp. nov. (Holotipo)

10-11. Echinatisporis pocuspinis sp. nov. (Holotipo)

12-14. Kuylisporites? cingulusingularis sp. nov. (Holotipo)

15. Polypodiisporites favensis sp. nov. (Holotipo)

16-18. Polypodiaceoisporites? cinguloetayoi sp. nov. (Holotipo)

Lamina 7.

1-2. Polypodiaceoisporites? fossuloverucatus sp. nov. (Holotipo)

2-5. Polypodiaceoisporites? pseudointerruptus sp. nov. (Holotipo)

6-7. Polypodiaceoisporites? verrufossuloides sp. nov. (Holotipo)

8-9. Striotriletes sutilinis sp. nov. (Holotipo)

10-12. Verrucatosporites bullatusimilaris sp. nov. (Holotipo)

13-15. Verrucirculitriletes perfectus sp. nov. (Holotipo)

16-18. Verrutriletes lacriformis sp. nov. (Holotipo)

Lamina 8.

1-2. Annutriporites iversenii (Van der Hammen 1954) Gonzalez 1967.
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3-5. Bombacacidites araracuarensis Hoorn, 1994b.

6-8. Bombacacidites aff. muinaneorum Hoorn ,1993.

9-12. Bombacacidites muinaneorum Hoorn ,1993.

13-15. Bombacacidites nacimientoensis (Anderson, 1960) Elsik, 1968.

16-17. Cichoreacidites longispinosus (Lorente 1986) Silva-Caminha et al 2010.

18. Cichoreacidites spp. Varios autores.

Lamina 9.

1-2. Clavainaperturites microclavatus Hoorn, 1994a.

3-5. Clavatricolporites leticiae Leidelmeyer 1966.

6-7. Crassiectoapertites columbianus (Duefias, 1980) Lorente, 1986.

8-9. Crotonoidaepollenites reticulatus Silva-Caminha et al., 2010.

10-12. Crototricolpites finitus Silva-Caminha et al., 2010.

13-14. Cyclusphaera scabrata Jaramillo and Dilcher 2001.

15. Echiperiporites akanthos Van der Hammen and Wymstra 1964.

16-18. Echimonocolpites protofranciscoi Sarmiento 1992.

Lamina 10.

1-6. Echiperiporites lophatus Silva-Caminha et al., 2010.

7-9. Echitriporites cricotriporatiformis Jaramillo et al., 2010.
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10-12. Fenestrites spinosus Van der Hammen 1956.

13-15. Gnetaceaepollenites aff. clathratus Jaramillo & Rueda 2019.

16. Heterocolpites melastomicus Jaramillo et al. 2014.

17-18. Heterocolpites verrucosus Hoorn 1993.

Lamina 11.

1-3. Ladakhipollenites simplex (Gonzalez 1967) Jaramillo and Dilcher 2001.

4-6. Longapertites microfoveolatus Jan du Chéne and Adegoke, 1978.

7-9. Longapertites proxapertitoides proxapertitoides Van der Hammen and Garcia 1966.

10-12. Malvacipollis spinulosa Frederiksen, 1983.

13-14. Malvacipolloides maristellae (Muller et al., 1987) Silva-Caminha et al., 2010.

15. Margocolporites sp. 1 Jaramillo and Dilcher, 2001.

16-18. Margocolporites vanwijhei Germeraad et al., 1968.

Lamina 12.

1-3. Mauritiidites franciscoi var. franciscoi (Van der Hammen 1956) Van Hoeken Klinkenberg

1964

4-6. Mauritiidites franciscoi var. minutus VVan der Hammen and Garcia, 1966.

7-9. Mauritiidites franciscoi var. pachyexinatus Van der Hammen and Garcia, 1966.

10-11. Monoporopollenites annulatus (Van der Hammen, 1954) Jaramillo and Dilcher, 2001.
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12-13. Parsonsidites multiporatus Jaramillo et al. 2014.

14-15. Perfotricolpites digitatus Gonzalez-Guzman, 1967.

16. Periretisyncolpites giganteus Jaramillo & Rueda, 20109.

17. Periretisyncolpites magnosagenatus (van Hoeken-Klinkenberg 1964) Kieser and Jan du

Chene 1979.

18. Periretisyncolpites phosphaticus Schrank 1987.

Lamina 13.

1-3. Perisyncolporites pokornyi Germeraad et al., 1968.

4-5. Podocarpidites spp. Varios autores.

6-10. Proxapertites minutihumbertoides Jaramillo et al., 2010.

11-12. Proxapertites minutus Duefias 1980.

13-15. Proxapertites tertiaria Van der Hammen and Garcia, 1966.

16-18. Psilabrevitricolporites devriesii (Lorente, 1986) Silva-Caminha et al., 2010.

Lamina 14.

1-2. Psilabrevitricolporites triangularis (Van der Hammen and Wymstra 1964) Jaramillo and

Dilcher 2001.

3. Psilamonocolpites amazonicus Hoorn, 1993.

4-5. Psilamonocolpites grandis (Van der Hammen 1954) VVan der Hammen and Garcia 1966.
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6-10. Psilamonocolpites magnus Jan du Chene et al., 1978.

11-12. Psilamonocolpites medius (Van der Hammen 1956) Van der Hammen and Garcia 1966.

13-16. Psilaperiporites minimus Regali et al., 1974.

17-18. Psilatricolporites costatus Duefias 1980.

Lamina 15.

1-2. Ranunculacidites operculatus (Van der Hammen and Wymstra, 1964) Jaramillo and

Dilcher, 2001.

3-6. Retitriporites crotonicolumellatus Jaramillo et al., 2011.

7-9. Retitriporites crotonicolumellatus (Jaramillo et al 2010) D'Apolito et al., 2021.

10-12. Retistephanoporites crassiannulatus Lorente 1986.

13-15. Retitrescolpites magnus (Gonzalez 1967) Jaramillo and Dilcher 2001.

16-18. Retitricolpites (Foveotricolpites) simplex Gonzalez-Guzman, 1967.

Lamina 16.

1-6. Retitricolporites (Paleosantalaceaepites) kaarsii Hoorn, 1993.

7-9. Rhoipites guianensis (Van der Hammen and Wymstra, 1964) Jaramillo and Dilcher, 2001.

10-11. Scabratricolpites thomasi Sarmiento 1992.

12-15. Striatopollis catatumbus (Gonzalez-Guzman, 1967) Takahashi and Jux, 1989.

16-18. Striatricolporites digitatus Jaramillo and Dilcher 2001.



Lamina 17.

1. Zonocostites equatorialis Silva-Caminha et al., 2010.

2-3. Zonocostites minor Jaramillo and Dilcher 2001.

4-6. Zonocostites ramonae Germeraad et al., 1968.

7-9. Bombacacidites endocostatus sp. nov. (Holotipo)

10-12. Bombacacidites magnifica sp. nov. (Holotipo)

13-16. Bombacacidites simplicostus sp. nov. (Holotipo)

17-18. Foveomonocolpites brevicolpatus sp. nov. (Holotipo)

Lamina 18.

1-3. Foveobrevitricolporites microreticulatus sp. nov. (Holotipo)

4-6. Foveaobrevitricolporites sutilensis sp. nov. (Holotipo)

7-8. Foveomonocolpites gracilis sp. nov. (Holotipo)

9-12. Foveotricolpites pontoperculata sp. nov. (Holotipo)

13-15. Foveotriporites motiloneorum sp. nov. (Holotipo)

16-18. Gemmatriporites trianguliformis sp. nov. (Holotipo)
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Lamina 19.

1-3. Mauritiidites mammosum sp. nov. (Holotipo)

4. Retibrevitricolporites foveoretibolus sp. nov. (Holotipo)

5-6. Parsonsidites specularis sp. nov. (Holotipo)

7-9. Psilatricolporites supercostatus sp. nov. (Holotipo)

10. Polyadopollenites sp.

11-12. Proteacidites embudocostatoporus sp. nov. (Holotipo)

13-15. Proxapertites oblatensis sp. nov. (Holotipo)

16-18. Retimonocolpites magnascabrae sp. nov. (Holotipo)

Lamina 20.

1-2. Retiperiporites annulatus sp. nov. (Holotipo)

3-4. Retipollenites columellatus sp. nov. (Holotipo)

5-6. Retitricolporites lalongaporites sp. nov. (Holotipo)

7-9. Retiperisyncolpites foveolatus sp. nov. (Holotipo)

10-12. Retistephanocolporites aff. heterobrochatus sp. nov. (Holotipo)

13-15. Retistephanocolporites heterobrochatus sp. nov. (Holotipo)

16-18. Retistephanocolporites heterobrochatus sp. nov. (Paratipo)



Lamina 21.

1. Carbén (palinorresto)

2-3. Cuticulas vegetales (palinorresto)

4. Resina vegetal (palinorresto)

5-9. Esporas de hongos (palinomorfo fungi)

10-13. Quistes de dinoflagelado (palinomorfo marino)

14-15. Revestimientos de foraminiferos (palinomorfo marino)

16-17. Resto de Botryococcus (palinomorfo de agua dulce)

18. Resto de Pediastrum (palinomorfo de agua dulce)
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Lamina 1.

Nota. En adelante, las barras méas oscuras miden Sum.
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Lamina 2.
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Lamina 3.
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Lamina 4.
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Lamina 5.
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Lamina 7.
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Lamina 8.
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Lamina 9.
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Lamina 10.
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Lamina 11.
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Lamina 12.
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Lamina 13.




Lamina 14.
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Lamina 15.
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Lamina 16.
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Lamina 18.
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Lamina 20.
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Lamina 21.
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Anexo B: Tablas de significancia.

Tabla 6.

Significancia de las muestras por indice de Rarefaccion y Chaol.

Rarefaccion Al A2 B
Al - 0.9225 0.08752
A2 0.9225 - 0.04261*
B 0.08752 0.04261* -
Chao-1 Al A2 B
Al - 0.7456  0.3966
A2 0.7456 - 0.5087
B 0.3966 0.5087 -

Significancia: (*)0.05
Tabla 7.

Significancia de las litologias por indice de Rarefaccion y Chaol.

Rarefaccion Limolita Lignito Arenisca
Limolita - 0.859 0.6746
Lignito 0.859 - 0.6325
Arenisca 0.6746 0.6325 -
Chao-1 A2 B
Al - 0.7456 0.3966
A2 0.7456 - 0.5087
B 0.3966 0.5087 -
Tabla 8.
Significancia entre grupos por habitos ecoldgicos.
Habito Al VS A2 Al VSB A2 VS B
Helecho  0.97015 0.01493 * 0.1244
Marino  0.004975 ** 0.05473 . 0.5174
Palma 0.298508 0.14925 0.5821
Arbol 0.666668 0.41294 0.403
Hierba  0.537314 0.82587 1
Agua.fresca 0.288558 0.72139 0.791
Liana 0.184081 1 0.2388

Significancia: (**)0.01 (*)0.05(.) 0.1



Tabla 9.

Significancia entre grupos por familias (las abreviaturas de las familias se forman con

las tres primeras letras de su nombre).

Al VS A2 AlVSB A2VSB
Familia | p Familia| p Familia| p

Pol_ 0.98507 Pol_ 0.03980* | Pol_ 0.08955.
Are 0.05970. Mau 0.04478* | Mau 0.06468 .
Eup 0.36318 Are 0.06965 . Poa 0.52736
Poa 0.44279 Eup 0.72637 Eup 0.65672
Mau 0.9204 Poa 0.85075 Are 0.98507
Pte 0.03483* | Pte_ 0.1592 Pod 0.43781
Sav_ 0.56716 Pod 0.59701 Sav_ 0.60199
Pod 0.68159 Pic 0.53731 Mal 0.21891
Pic 0.22388 Sav_ 0.72637 Chl 0.53234
Bom 0.07463. | Bom 0.54726 Bom 0.93035
Mal 0.21393 Rhi 0.08458 . Pte_ 1
Chl 0.34826 Mlp 0.61194 Pic 0.83582
Rhi 0.03483 * Mal 1 Mlp 0.78109
Mlp 0.13433 Ann 0.34826 Cya_ 0.34826
Ann  0.00995 **| Chl 0.87562 Fab 0.93035
Fab 0.1393 Fab 0.27363 Rhi 0.9801
Cya_ 0.35821 Adi_ 0.66667 Ann 0.69154
Adi_ 019403 | cya 098507 | Adi_ 084577

(-) Helechos; Significancia: (**)0.01 (*)0.05(.) 0.1

Tabla 10.

Significancia entre grupos por entornos.

Ambiente A1VSA2| ALVSB | A2VSB
Terrestre  0.5423 | 0.01493 * | 0.5323
Mar.Man  0.0199 * | 0.02985* | 0.5473
Mixto 0.6418 0.60697 0.5124
Inundable  0.4726 0.39303 0.995

Anexo C: Base de datos virtual con las abundancias y conteos de palinomorfos.

Significancia: (**)0.01 (*)0.05(.) 0.1




