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Abstract: Cuticular studies of Ginkgoites Seward from the Lower Cretaceous of Patagonia. The
anatomy and ultrastructure of the leaf cuticles of Ginkgoites ticoensis Archang. and G. skottsbergii Lund. is
studied. Both taxa were collected in Santa Cruz province, G. ticoensis from the Anfiteatro de Tico Formation
(Aptian) and G. skottsbergii from the Kachaike Formation (Albian). The cuticular studies were made by means
of electronic microscopy (SEM, TEM). These observations showed that G. ticoensis has hypostomatic leaves,
papillae on both cuticles, and monocyclic stomata with 5-7 papillate subsidiary cells; while G. skottsbergii presents
amphistomatic leaves, and monocyclic to dicyclic stomata with 6-8 subsidiary cells partially papillate. At the
ultrastructural level the cuticular membrane has three layers, which are clearly distinct in both species.
Comparisons with the leaf cuticle of other ginkgoalean taxa are also made.
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Ginkgoites Seward es uno de los tipos de ho-
jas fosiles mas comin dentro de las Ginkgoales,
su distribucién es cosmopolita y su registro fosil
se inicia en el Pérmico y culmina en el Palegeno
(Taylor & Taylor, 1993). En Argentina y especial-
mente en el Mesozoico de Patagonia, este
morfogénero esta bien representado. G. truncata
Frenguelli y G. taeniata Geinitz fueron encon-
trados en estratos tridsicos de Mendoza
(Frenguelli, 1946) y Neuquén (Frenguelli, 1937),
respectivamente. Estos registros estan basados
en improntas de hojas sin restos de cuticula. En
cambio, una membrana cuticular se ha preser-
vado en tres taxones del Cretacico Inferior de la
provincia de Santa Cruz: G. skottsbergii (Halle,
1913; Lundblad, 1971) y G. ticoensis y G. tigrensis
(Archangelsky, 1965). Las descripciones de las
cuticulas de las dos primeras especies se basa-
ron en observaciones realizadas con el microsco-
pio 6ptico. En el presente estudio se vuelven a
investigar las hojas del holotipo y paratipos de
G. ticoensis y material recientemente colecciona-
do de G. skoitsbergii, usando los microscopios
electrénicos de barrido (MEB) y transmisién
(MET).

El objetivo de este trabajo es efectuar la ana-
tomia comparada de la ultraestructura de las
cuticulas foliares de G. ticoensis Archang. y G.

skottsbergii Lund. y determinar las semejanzas
y/o diferencias que existen a nivel ultraes-
tructural entre ambas especies y también con
otros taxones de Ginkgoales ya estudiados.

MATERIALES Y METODOS

Los ejemplares estudiados provienen de la
provincia de Santa Cruz. G. ticoensis fue colec-
cionada en la Localidad Anfiteatro de Tico, si-
tuada en la Estancia La Magdalena (Fig. 1), y en
estratos pertenecientes a la Formacion Anfitea-
tro de Ticé datados como Aptiano Temprano
(Corbella, 2001). Mientras que G. skottsbergii fue
recuperada en la Localidad Bajo Comisién, en la
Estancia Sierra Nevada (Fig. 1), en sedimentos
de la Formacién Kachaike de edad albiana, de
acuerdo a recientes estudios basados en quistes
de dinoflagelados (Guler & Archangelsky, 2006).

Los fésiles son compresiones de hojas con
cuticulas de la 1dmina y peciolo preservadas. Es-
tas cuticulas fueron extraidas del sedimento y
tratadas con 4acido nitrico al 40%, hidréxido de
amonio al 5% y lavadas en agua destilada; en al-
gunos casos se utiliz6 hipoclorito de sodio al 50%
y en otros, acido fluorhidrico. Para las observa-
ciones con el MEB, las cuticulas de hojas y
peciolos suspendidas en agua fueron montadas
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Fig. 1. Mapa de ubicacién de las localidades fosiliferas Anfiteatro de Tic6 y Bajo Comisién (&).

en papel fotografico revelado, puestas a secar y
metalizadas con oro-paladio. Para las observacio-
nes con el MET, los fragmentos de hojas fueron
tratados siguiendo la metodologia aplicada por
Del Fueyo & Archangelsky (2005).

El material de G. ticoensis esta depositado en
la coleccién Paleobotanica del Museo de Ciencias
Naturales de La Plata (LP); y el de G. skottsbergii
en la coleccion de la Divisiéon Paleobotanica del
Museo Argentino de Ciencias Naturales
«Bernardino Rivadavia» (BA Pb), como también
los tacos de MEB (BA Pb MEB) e inclusiones de
MET (BA Pb MET).

RESULTADOS

Ginkgoites ticoensis Archang.
(Figs. 2-10)

Las hojas de G. ticoensis son flabeliformes de
3 cm de ancho y hasta 4 cm de largo, con peciolos
cilindricos de 1 mm de ancho y largos incomple-
tos de hasta 1 cm (Fig. 2). La lamina esta dividi-
da en cuatro segmentos lineales a oblongos de 5
mm de ancho, de margenes lisos y apices romos,
aunque algunos segmentos muestran el dpice
digitado. El patrén de venacién es dicotémico
abierto (Fig. 3). Ambas epidermis poseen nume-
rosas papilas de 11 a 15 um de alto, mientras que
los estomas se observan solo en cara abaxial (Figs.
4, 5). Los estomas se encuentran entre las venas
y distribuidos al azar, son monociclicos, con nid-
mero variable de 5 a 7 células subsidiarias, todas
ellas con papilas de hasta 10 um de alto (Fig. 6).
En algunos aparatos estomaéticos se observan las
células oclusivas preservadas (Fig. 7). Las célu-
las epidérmicas a nivel de las venas son alarga-
das-rectangulares con paredes anticlinales rec-
tas y hasta 1 um de espesor (Fig. 4). A su vez, las

células epidérmicas entre estomas son
poligonales a isodiamétricas, también con pare-
des anticlinales rectas pero con puntuaciones
simples (Fig. 8).

En seccién transversal, la cuticula de G.
ticoensis observada con MET, muestra paredes
periclinales de aproximadamente 1.5 um de es-
pesor, mientras que las paredes anticlinales tie-
nen 2.5 um de profundidad (Fig. 9). Con mayor
aumento, esta membrana cuticular, se diferen-
cia en tres capas: una capa externa, una capa
media y una capa interna (Fig. 10). La capa ex-
terna, de espesor variable entre 0.6 a lum, es
homogénea y de aspecto granular. En la segunda
capa, de 0.6 um de espesor, los elementos
fibrilares conforman un patrén reticulado dis-
puesto de manera mas compacta en algunas areas
y mas laxa en otras. La capa mas interna es la
mas delgada, de 0.13 um de espesor, y la menos
electrodensa, y donde los elementos fibrilares se
tornan predominantemente paralelos con algu-
nas conexiones entre ellos. Sobre la cara externa
de la membrana cuticular hay una capa muy del-
gada (0.03 um) y electrodensa, atribuible a las
ceras epicuticulares (Fig. 10).

Material estudiado. LP 5800 (Holotipo), 5801,
5805 (Paratipos); BA Pb MEB 252-254; BA Pb
MET 223.

Ginkgoites skottsbergii Lund.
(Figs. 11-20)

G. skottsbergii tiene hojas flabeliformes de
mas de 4 cm de ancho y 5 cm de largo, con peciolos
de mas de 1 cm de largo (Figs. 11, 12). Las hojas
se encuentran divididas en hasta ocho segmen-
tos, llegando hasta 12 en algunos ejemplares. Los
segmentos son lanceolados a lineales, de 3-4 mm
de ancho, de margenes lisos y apices redondea-
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Figs. 2-10. Ginkgoites ticoensis Archang.; 2, aspecto general de la hoja (LP 5805); escala = lcm; 3,
detalle del segmento inciso y margen liso (LP 5801); escala = 1 cm; 4-8, observaciones con MEB; 4,
epidermis abaxial y disposicién de estomas en vista externa. Las flechas indican el recorrido de las
venas (BA Pb MEB 253); escala = 200 um; 5, papilas (BA Pb MEB 252); escala = 50 um; 6, células
subsidiarias papilosas (BA Pb MEB 253); escala =20 um; 7 y 8, epidermis abaxial en vista interna; 7,
estoma con células oclusivas (flecha). En el fondo se ven parte de las papilas que conforman las células
subsidiarias (BA Pb MEB 254); escala = 20 um; 8, células epidérmicas entre estomas y paredes
anticlinales con puntuaciones simples (BA Pb MEB 252); escala = 20 um; 9 y 10, observaciones con
MET; 9, cuticula en corte transversal mostrando paredes periclinales (pp) y anticlinales (pa) (BA Pb
MET 223); escala = 500 nm; 10, capas de la membrana cuticular; capa externa (ce), capa media (cm) y
capa interna (ci). La flecha indica ceras epicuticulares. El granulado en ambas superficies de la mem-
brana cuticular es precipitado de los colorantes metalicos (BA Pb MET 223); escala = 100 nm.
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dos; aunque algunos se observan apenas digitados
(Fig. 11). Las hojas presentan venacién
dicotémica abierta y los estomas se hallan en las
dos epidermis (Fig. 13), distribuidos al azar y
ubicados entre las venas; son monociclicos a par-
cialmente diciclicos, lo que hace que el niimero
de células subsidiarias varie de 6 a 8 (Figs. 14,
15). Las células subsidiarias pueden formar un
engrosamiento cuticular alrededor de la boca
estomatica, y algunas de ellas o bien todas pre-
sentar papilas (Figs. 16, 17). A nivel de los haces
vasculares las células epidérmicas son rectangu-
lares, mientras que entre venas son isodiamé-
tricas a poligonales. A su vez, la cuticula del pe-
ciolo presenta todas sus células epidérmicas, a
excepcion de los estomas, rectangulares-alarga-
das en el sentido del eje mayor del peciolo, con
paredes anticlinales de méas de 1 um de espesor.
Los estomas muestran las mismas caracteristi-
cas a las vistas en la lamina, pero en menor den-
sidad. Es notable la abundancia de ceras epicu-
ticulares sobre la epidermis del peciolo (Fig. 18).

La cuticula de G. skottsbergii en corte trans-
versal y vista con MET, presenta en las células
epidérmicas comunes, paredes periclinales que
varian de 1.5 a 1.7 um de espesor, y en las células
papilosas del aparato estomatico alcanzan 2.6 um
de espesor (Fig. 19). La ultraestrucutra de esa
membrana cuticular muestra tres capas, exter-
na, media e interna. La capa externa, de 0.35 um
de espesor, es homogénea y de naturaleza gra-
nular y, en la capa media, la més gruesa de 0.7
wm de espesor, los elementos fibrilares se presen-
tan en un patrén reticulado muy laxo en el cual
los reticulos estan dispuestos casi paralelos. En
la capa interna, de 0.5 um de espesor, esos ele-
mentos fibrilares forman un reticulado mas com-
pacto y dispuesto al azar, con un matrix amorfo
muy electrodenso (Fig. 20).

Material estudiado. BA Pb 13850, 13851; BA
Pb MEB 248-251; BA Pb MET 224.

Comparaciones entre G. ticoensis y G.
skottsbergii

En base a los caracteres morfolégicos, anaté-
micos y ultraestructurales descriptos para am-
bas especies de Ginkgoites, podemos establecer
las siguientes semejanzas y diferencias. Las ho-
jas de los dos taxones son flabeliformes, pero la
lamina de G. ticoensis esta dividida en 4 segmen-
tos lineales-oblongos y la de G. skottsbergii en
mas de 6 segmentos lineales-lanceolados y més
angostos. Las papilas estan presentes en la ma-
yoria de las células epidérmicas de G. ticoensis
mientras que solo lo estan a nivel de las células
estomaticas en G. skottsbergii. En esta ultima
especie, la cuticula es anfistomaética y en la pri-
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mera especie es hipostomatica. Los estomas en
ambos taxones estan distribuidos al azar y entre
las venas, con la diferencia de que en G. ticoensis
son monociclicos y en G. skottsbergii, ademas de
monociclicos, son también parcialmente dici-
clicos. Todas las células subsidiarias en G.
ticoensis son papilosas y varian entre 5 y 6 en
numero, y las de G. skottsbergii pueden formar
engrosamientos, en parte ser papilosas o bien
todas papilosas y su nimero es de 6 a 8. A nivel
ultraestructural, la membrana cuticular en am-
bas especies esta formada por tres capas, aun-
que algo distintas entre ellas. La capa externa
en los dos taxones es de aspecto granular pero
mas gruesa y variable en espesor en G. ticoensis
que en G. skottsbergii. Es en las capas medias e
internas donde se observan las mayores diferen-
cias. En G. ticoensis la capa media presenta un
patrén reticulado que varia en disposicion desde
laxo a mas compacto, mientras que en G.
skottsbergii esta dispuesto solo laxamente. La
capa interna en G. ticoensis es mas delgada y las
fibrillas estan tinicamente dispuestas en forma
paralela, a diferencia de G. skottsbergii donde
forman un reticulo muy denso.

Comparaciones con otras especies de
Ginkgoales

G. tigrensis Archang. descrita también para
la Formacién Anfiteatro de Ticé (Archangelsky,
1965), es morfolégicamente semejante a las dos
especies estudiadas, pero sus hojas estan dividi-
das en 4 a 8 segmentos mas angostos (0.7 cm de
ancho). Ademas, las células epidérmicas comu-
nes de G. tigrensis no presentan papilas, rasgo
que comparte con G. skottsbergii. Sin embargo,
los estudios ultraestructurales de la cuticula de
G. tigrensis (Taylor et al., 1989; Villar de Seoane,
1997) muestran la diferencia que existe con esas
dos especies, ya que la membrana cuticular pre-
senta dos capas, una externa lamelada y una in-
terna de naturaleza fibrilar.

Para el Jurasico de China varios son los
taxones cuyas hojas fueron estudiadas a un mis-
mo nivel ultraestructural. Sphenobaiera huangii
(Sze) Hsii de la Formacion Hsiangchi (Wang et
al., 2005), tiene hojas morfolégicamente distin-
tas (lamina dividida en dos segmentos y peciolo
ausente) a las de G. ticoensis y G. skottsbergii,
pero los estomas estan presentes en la epidermis
abaxial al igual que la primer especie, y con la
segunda comparten las papilas solo a nivel de los
estomas. La membrana cuticular en S. huangii
muestra dos capas, una externa de aspecto granu-
loso y una interna fibrilar. Wu et al. (2006) des-
cribieron las hojas de Baiera furcata (L. & H.)
Braun de la Formacién Shimenghou, que son muy



Del Fueyo et al.: Estudios cuticulares de Ginkgoites Seward 147

Figs. 11-20. Ginkgoites skottsbergii Lund. 11, aspecto general de las hojas (BA Pb 13851); escala =
1 cm; 12, detalle del peciolo (flecha) y segmentos en hoja incompleta (BA Pb 13850); escala= 1 c¢m;
13-18, observaciones con MEB; 13, distribucién de estomas y recorrido de venas (flechas) (BA Pb
MEB 249); escala 200 um; 14 y 15, estomas vista interna y células oclusivas preservadas (flechas);
14, estoma monociclico (BA Pb MEB 249); escala= 20 um; 15, estoma parcialmente diciclico; esca-
la= 20 um; 16 y 17, estomas vista externa; 16, células subsidiarias con engrosamiento cuticular (BA
Pb MEB 248); escala= 20 wum; 17, células subsidiarias papilosas (BA Pb MEB 248); escala = 20 um;
18, ceras epicuticulares en el peciolo (BA Pb MEB 250); escala= 2 um; 19 y 20, cuticula en corte
transversal y observada con MET; 19, paredes periclinales de las células epidérmicas comunes y a
nivel de una papila estomatica (flecha) (BA Pb MET 224); escala= 500 nm; 20, capas de la membrana
cuticular. Capa externa (ce), capa media (cm) y capa interna (ci) (BA Pb MET 224); escala=500 nm.
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distintas a las dos especies patagénicas estudia-
das (Iamina con numerosos segmentos de hasta
4 mm de largo). Sin embargo, la cuticula com-
parte con G. ticoensis el mismo nimero de célu-
las subsidiarias (5-6), y con G. skottsbergii la pre-
sencia de estomas en ambas epidermis. Ginkgo
yimaensis Zhou de la Formacién Yima (Zhou &
Zhang, 1989) posee hojas morfolégicamente pa-
recidas a las de G. ticoensis pero con mas seg-
mentos (4-8), y también comparten los estomas
en la cara inferior, mientras que es igual a G.
skottsbergii porque tiene las papilas solo a nivel
de los estomas. Sin embargo, la membrana
cuticular de G. yimaensis es diferente pues pre-
senta dos capas, una externa e interna de natu-
raleza lamelar y fibrilar, respectivamente
(Guignard & Zhou, 2005).

Finalmente, la especie actual Ginkgo biloba L
muestra hojas flabeliformes pero tipicamente di-
vididas en dos 16bulos. A su vez, presenta papilas
en ambas epidermis y es hipostomatica (Villar de
Seoane, 1997) como lo visto en G. ticoensis.
Ultraestructuralmente, la cuticula de Ginkgo
biloba es distinta a la de G. ticoensis y G.
skottsbergii ya que esta diferenciada en dos capas,
una externa con lamelas y una interna, fibrilar
(Taylor et al., 1989; Villar de Seoane, 1997).

CONCLUSIONES

G. ticoensis y G. skottsbergii poseen hojas con
un patrén morfolégico muy semejante, pero con
caracteres anatomicos de la epidermis distinti-
vos entre ambos taxones. Las diferencias son tam-
bién marcadas en el analisis ultraestructural de
las cuticulas en corte. Lo mismo ocurre con G.
tigrensis, que a pesar de compartir la misma
morfologia foliar, su membrana cuticular presen-
ta otras caracteristicas ultraestructurales. A su
vez, las hojas de G. ticoensis y G. skottsbergii son
diferentes a otras especies fésiles de Ginkgoales,
tales como Sphenobaiera huangii y Baiera
furcata, no solo a nivel morfolégico sino también
ultraestrcutural de la cuticula. Por otra parte, las
hojas de la especie viviente Ginkgo biloba, que
morfologicamente son més parecidas a las de las
especies de Ginkgoites, no comparten, sin embar-
go, todos los caracteres ultraestructurales de la
membrana cuticular.

El orden Ginkgoales, es quizas dentro de las
gimnospermas el grupo que reine mas estudios
de ultraestructura de la membrana cuticular, en
especial de sus hojas.

Este estudio demuestra que estos caracteres
ultraestructurales son también importantes para
determinar las diferencias interespecificas entre
taxones con hojas morfolégicamente semejantes,
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como es el caso de las especies de Ginkgoites aqui
tratadas. Dichos caracteres también son de utili-
dad para acentuar las diferencias que existen con
los otros géneros de las Ginkgoales.
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