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RESUMEN

Se describen siete nuevas especies fósiles de la familia Fagaceae para México, utilizando la 
arquitectura foliar: Quercus amajensis, Q. cevalli, Q. curvensis, Q. grandensis, Q. hidalgensis, Q. ovatus 
y Q. rugosus. Las impresiones de hojas fósiles fueron colectadas en las localidades de Sanctorum y Los 
Baños, Hidalgo, dentro de la Formación Atotonilco El Grande. El análisis fenético realizado permite 
concluir que los caracteres importantes que definen a las nuevas especies son: recorrido de las venas 
terciarias, venación de quinto orden, forma y tamaño de areolas, presencia de venas intersecundarias 
y recorrido de la vena secundaria dentro del diente. Estos resultados apoyan la idea de la importancia 
del Cinturón Volcánico Transmexicano como área de especiación.

Palabras clave: arquitectura foliar, taxonomía, Quercus, encino, Plioceno, Hidalgo, México

ABSTRACT

Using foliar architecture seven new fossil species of the Fagaceae Family are described for Mexico: 
Quercus amajensis, Q. cevalli, Q. curvensis, Q. grandensis, Q. hidalgensis, Q. ovatus and Q. rugosus. 
Fossil leaf impressions were collected in the areas of Sanctorum and Los Baños, in the Atotonilco El 
Grande Formation in Hidalgo. The phenetic analysis performed allow us to conclude which characters 
are important in defining the new species: ramification of the tertiary veins, fifth order venation, shape 
and size of the areole, the presence of inter-secondary veins and secondary veins ramification within the 
tooth. These results support the importance of the Trans-Mexican Volcanic Belt as a speciation area. 

Key words: foliar architecture, taxonomy, Quercus, oak, Pliocene, Hidalgo and Mexico.
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INTRODUCCIÓN 

El	Cinturón	Volcánico	Transmexicano	(CVT)	ha	ju-
gado un papel importante en la diversificación de diferentes 
grupos	de	plantas.	En	esta	zona	se	encuentran	enclavadas	
las localidades fósiles de la región de Santa María Amajac 
(SMA)	donde,	en	el	Plioceno,	se	localizaba	un	pequeño	

lago	intermontano	(Arellano	et al.,	2005).	En	las	localida-
des	que	lo	circundaban	(Los	Baños	y	Sanctorum)	se	han	
recolectado	más	de	2000	hojas	de	angiospermas	repre-
sentando aproximadamente 35 morfotipos, siendo los más 
abundantes	aquéllos	con	similitud	a	hojas	de	encinos.	Las	
hojas	del	género	Quercus	se	caracterizan	por	ser	alternas,	
generalmente	pecioladas,	de	láminas	simples,	enteras	o	
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giospermas,	aunque	están	acompañadas	por	otros	grupos	
de	plantas	(Equisetum; Silva-Pineda	et al.,	2009),	restos	
de vertebrados (peces y anfibios, Fuentes-Guerra, 2005) y 
de invertebrados	(Zaragoza-Caballero	y	Velasco-de	León,	
2003).	Debido	a	que	las	hojas	de	encinos	son	las	más	nu-
merosas,	en	este	trabajo	se	pretende	describir	la	diversidad	
de	Quercus	en	la	región	de	Santa	María	Amajac.

Registro fósil

El registro fósil de este género en el continente 
Americano	abarca	el	Albiano	de	Kansas	en	donde	reportan	
la	presencia	de	las	especies:	Quercus wardiana (Ward,	
1899),	Q. stantoni (Berry,	1929)	y	Q. richardsoni	(Bell,	
1957).	Los	registros	se	incrementan	a	21	en	el	Paleoceno	de	
Estados	Unidos;	en	Europa	se	menciona	para	el	Mioceno	la	
presencia	de	10	especies,	mientras	que	para	Japón	el	registro	
es	de	siete	especies	del	Mioceno-Plioceno.	Bones	(1979)	y	
Manchester	(1981)	han	realizado	estudios	en	madera,	hojas	
y frutos para el Eoceno Medio de la Formación Clarno en 
Oregón; Daghlian y Crepet (1983) afirman que la división 
del	género	en	los	dos	subgéneros	se	llevó	a	acabo	en	el	
Oligoceno. Jones	(1986)	considera	que	los	tipos	de	hojas	
actuales de la familia Fagaceae aparecieron en el hemisferio 
norte en diferente tiempo, presentándose primero las hojas 
enteras	en	arbustos	del	Cretácico	Superior	y	Paleoceno,	
mientras	que	en	el	Eoceno	se	registran	dientes	redondeados	
y regulares; las formas lobadas aparecen en el Oligoceno 
y	vienen	a	ser	comunes	en	el	Eoceno.	Las	hojas	de	margen	
dentado	y	craspedódromas	son	encontradas	desde	el	Eoceno	
(Crepet	y	Nixon	1989).

En	México,	las	localidades	donde	se	presentan	mega-
fósiles de este género son escasas. Para el estado de Hidalgo, 
Geyne	et al.	(1963)	reporta	la	presencia	de	Quercus sp.	al	
sureste	del	pueblo	de	Tezuantla.	Espinoza	y	Rzedowski	
(1966)	estudiaron	las	impresiones	colectadas	en	el	cerro	de	
la Estrella del Pleistoceno superior, donde identificaron las 
especies:	Q. hahnii, Q. hartewegi, Q. laeta,	Q. laurina,	Q. 
repanda, Q. rugosa y	Q. rugulosa. De igual forma, Lozano 
y Cevallos (2007) citan hojas fósiles de este género para el 
Plioceno	del	Estado	de	México	y	Pleistoceno	de	Puebla	y	
Morelos.	Millán	y	Velasco-de	León	(2009)	registran	para	
el	Pleistoceno	de	Jalisco	(La	Primavera) Quercus eduardii,	
Q. obtusata,	Q. desertícola, Q. castanea	y	Q. crassifolia;	
finalmente Hernández y Velasco-de León (2009) proponen 
la	presencia	en	el	Plioceno	de	Michoacán	(Charo)	de	Q. 
crassipes y Q. hintonii.	

MATERIAL Y MÉTODO

Los fósiles fueron colectados en secuencias sedi-
mentarias	de	la	región	de	SMA,	localizadas	en	la	porción	
Norte-Centro de la provincia morfotectónica del CVT, 
aproximadamente a 34 km de la ciudad de Pachuca. Los aflo-

divididas	en	el	margen.	La	venación	primaria	es	pinnada,	
la	secundaria	va	de	semicaspedódroma,	a	craspedódroma	
con	dientes	mucronados	y/o	aristados,	las	venas	secundarias	
entran al diente de forma central o exmedial, en las hojas 
enteras	se	presenta	venación	broquidódroma.	Con	venas	
intersecundarias	simples	y	compuestas,	que	divergen	de	la	
vena	media	en	ángulos	iguales	o	mayores	que	el	de	las	venas	
secundarias.	La	venación	de	alto	orden	esta	bien	desarro-
llada	(cinco	niveles	son	comunes)	al	igual	que	las	areolas,	
estas	ultimas	por	lo	regular	son	cuadrangulares,	medianas	
y pequeñas, con venillas ramificadas.

La familia Fagaceae se distribuye en todo el mundo 
con excepción de África tropical. Quercus es	el	género	más	
grande de esta familia. Actualmente se distribuye principal-
mente en el hemisferio norte e incluye aproximadamente 
500	especies	en	todo	el	mundo.	En	México,	el	número	
exacto	de	especies	se	desconoce;	Trelease	(1924)	calcula	
253	especies	para	México,	mientras	que	estimaciones	de	
Nixon	(1993)	arrojan	entre	135	y	150	especies,	y	por	úl-
timo	Valencia	(2004)	propone	un	listado	de	161	especies,	
de	las	cuales	109	son	endémicas.	La	alta	diversidad	de	este	
género	en	México	ha fundamentado que se le proponga, 
al	igual	que	a	Asia	(125	spp),	como	uno	de	los	centros	de	
diversificación del grupo. 

El	CVT	ha	jugado	un	papel	importante	en	la	diversi-
ficación de este y otros géneros de plantas actuando como 
barrera	o	área	de	especiación	(p.	ej.,	Bursera;	Espinosa	
et al.,	2006).	Históricamente	se	ha	considerado	a	esta	
zona como una provincia morfotectónica muy importante 
desde	el	punto	de	vista	de	riqueza	de	especies	(Ferrusquía-
Villafranca, 1993). En la actualidad, en el CVT se dis-
tribuyen	36	especies	de	Quercus,	de	las	cuales	29	son	
endémicas	de	México	(Valencia,	2007).	La	riqueza	de	esta	
zona abarca también la flora fósil, ya que se han ubicado 
afloramientos importantes de angiospermas en el municipio 
de	Atotonilco	El	Grande	en	donde	el	género	dominante	es	
precisamente	Quercus. 

La	taxonomía	del	género	es	complicada	debido	a	la	
gran variedad morfológica que presentan sus individuos por 
lo que diferentes autores han buscado caracteres foliares 
útiles	en	la	delimitación	de	especies.	Hickey	(1973)	utiliza	
el término arquitectura foliar para describir la expresión 
externa de la estructura foliar, incluyendo tipo de venación, 
configuración marginal, forma de la hoja y posición de las 
glándulas. El uso de la arquitectura foliar ha demostrado 
que	los	diversos	taxones	de	angiospermas	tienen	hojas	que	
poseen	modelos	de	organización	arquitectónica	consisten-
tes.	En	México	son	pocos	los	trabajos	que	han	utilizado	la	
arquitectura foliar como una herramienta útil para delimitar 
a	las	especies	de	este	género.	Valencia	(1994)	estudia	Q. 
affinis	Scheidweiler	y	Q. laurina Humboldt	y	Bonpland	y	
encuentra caracteres que permiten diferenciarlas. Otros au-
tores	que	han	realizado	estudios	en	este	tema	son:	Romero-
Rangel	(2001),	Velasco-de	León	y	Romero-Rangel	(2001)	
y	Martínez-Cabrera	et al.	(2003). Los fósiles encontrados 
en	la	región	de	SMA	corresponden	principalmente	a	an-
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Santa María
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HIDALGO

PACHUCA Atotonilco
El Grande

yana Knowlton, Q.	oregoniana Knowlton	y	Q. simulata	
Knowlton (la elección de las especies fósiles se fundamentó 
en	la	presencia	de	la	mayoría	de	los	caracteres	observados	
en los ejemplares fósiles de SMA) y con ejemplares de 27 
especies	actuales	que	se	distribuyen	a	lo	largo	del	CVT	(Q. 
affinis Scheidweiler, Q. candicans Née, Q. castanea Née, Q.	
crassipes Humboldt	et	Bonpland,	Q. crassifolia Humboldt	et	
Bonpland, Q. deserticola	Trelease, Q. dysophylla Bentham, 
Q. eduardii	Trelease,	Q. frutex Trelease,	Q. glaucoides	
Martens	et	Galeotti, Q. greggii Trelease, Q. grisea	Liebman, 
Q. laeta Liebman,	Q. lancifolia Cham	et	Schltdl,	Q. laurina 
Humboldt	et	Bonpland, Q. liebmani Oersted, Q. mexicana 
Humboldt	et	Bonpland, Q. microphylla Née, Q. obtusata 
Humboldt	et	Bonpland, Q. potosina Trelease,	Q. repanda 
Humboldt	et	Bonpland,	Q. rugosa Née, Q. salicifolia Neè, 
Q. sapotifolia Liebmann, Q. sartorii Liebmann,	Q. sebifera	
Trelease,	Q. viminea Trelease). Con la información obtenida 
se corrió un análisis fenético usando el programa NTSYS 
versión	2.1.	Se	consideraron	23	caracteres	(cuantitativos	
y	cualitativos	multiestado)	y	40	OTU	(unidades	taxonó-
micas	operativas,	Tabla	2);	debido	a	la	naturaleza	de	la	
información fue necesario estandarizar la matriz básica de 
datos con el fin de homogeneizar la escala de valores de las 
diferentes mediciones. La similitud de las OTU se estimó 
utilizando el coeficiente de similitud “Distancia Taxonómica 
Promedio”,	mientras	que	el	agrupamiento	de	las	OTU	se	
realizó	mediante	el	método	de	agrupamiento	de	pares	no	
ponderados	usando	la	media	aritmética	(Unweighted Pair 
Group Method Using Arithmetic Averages, UPGMA) grafi-
cando	por	último	los	resultados.	Para	determinar	la	robustez	
del	método	aplicado,	y	determinar	por	tanto	la	viablilidad	
de los caracteres utilizados, se calculó el índice cofenético 
de	correlación	(r).	

ramientos	estudiados	pertenecen	a	la	Formación	Atotonilco	
El	Grande	(Segerstrom,	1961).

Las impresiones de hojas fueron colectadas en las 
localidades	(Figura	1)	de	Los	Baños,	(20º	18’	18’’	N,	98º	
42’	44.4’’	O)	y	Sanctorum	(20º18’18.5’’	N,	98º46’52.5’’	
O).	En	Los	Baños,	la	secuencia	sedimentaria	mide	96.9	m	
de	espesor	y	se	caracteriza	por	la	presencia	de	tres	tipos	de	
rocas:	conglomerado	en	la	parte	superior	y	por	debajo	de	
éstos,	estratos	alternos	y	de	espesor	variable	de	arenisca	y	
lutita.	En	la	localidad	de	Sanctorum,	la	secuencia	mide	70	
m de espesor, y está formada por arenisca de grano fino, 
ceniza	volcánica,	estratos	de	yeso	y	lutita	lodosa,	estas	últi-
mas en laminaciones de milímetros. La evidencia fósil, así 
como	las	características	geológicas	de	la	región	señalan	la	
existencia de un ambiente lacustre con poca energía fluvial 
en la zona de SMA a finales del Neógeno (Salvador-Flores, 
2001;	Arellano	et al., 2005) en donde las hojas fósiles fueron 
preservadas	principalmente	como	impresiones	y	en	menor	
cantidad	como	compresiones	carbonosas.	

Las	dataciones	radiométricas	(Kowallis	et al.,	1998)	
de	depósitos	lacustres	realizadas	en	la	región	indican	un	
máximo	de	edad	del	Plioceno	Tardío.	

La observación morfológica detallada de las hojas 
fósiles se realizó con un microscopio estereoscopio (Nikon, 
modelo SMZ800), los ejemplares fósiles fueron fotogra-
fiados con una cámara digital (Coolpix modelo E995), las 
imágenes obtenidas fueron procesadas con el programa 
Adobe	Photoshop	versión	CS2.	Para	las	mediciones	se	
empleó el programa Image J (Abranoff et al.,	2004).	Los	
ejemplares	se	incorporaron	a	la	Colección	de	la	Facultad	de	
Estudios	Superiores	Zaragoza,	UNAM	con	los	acrónimos	
CFZSMA	y	CFZST.

Análisis fenético

La	selección	de	los	caracteres	(Tabla	1)	para	el	análisis	
fenético se fundamentó en los ejemplares revisados en el 
Herbario	Nacional	del	Instituto	de	Biología	(MEXU),	el	
Herbario	de	la	Facultad	de	Estudios	Superiores	Iztacala,	
(IZTA)	y	el	Herbario	de	la	División	de	Ciencias	Forestales	
de	la	Universidad	Autónoma	de	Chapingo	(UACH)	(Anexo	
1) y	en	discontinuidades	observadas	en	las	especies	actua-
les y fósiles en el trabajo realizado por Velasco-de León y 
Romero-Rangel	(2001),	en	el	cual	se	validan	los	caracteres	
que son menos influenciados por factores ambientales, 
dejando fuera el tamaño de la lámina foliar, característica 
fuertemente relacionada con las condiciones ambientales 
(Velasco-de	León,	1999).	La	terminología	empleada	es	la	
utilizada	por	Hickey	(1973)	y	el	manual	de	arquitectura	
foliar del Leaf Architecture Working Group (1999).

Las hojas fósiles de SMA fueron comparadas con 
ejemplares de cinco especies fósiles del oeste de Estados 
Unidos	(depositados	en	el	Museo	de	Paleontología	de	
la Universidad de California, en Berkeley) (Anexo 2), 
Quercus berryi Trelease, Q. consimilis Newberry, Q. da-

Figura	1.Localización	de	la	región	de	Santa	María	Amajac	en	el	estado	
de	Hidalgo.
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RESULTADOS

A	través	del	análisis	de	agrupamiento	se	delimitaron	
siete nuevas especies fósiles de la región de SMA. En el 
único fenograma obtenido (Figura 2) se puede distinguir 
la	separación	de	las	OTU	en	dos	grupos	(r	=0.9045).	En	el	
primero (A) se observa el aislamiento de la especie fósil Q. 
berry. El	grupo	B,	por	otro	lado,	reúne	a	las	39	OTU	restan-
tes	y	se	divide	a	su	vez en	dos	subgrupos:	el	subgrupo	B.1	
que	incluye	a	las	especies	actuales	Q. mexicana y Q. crassi-
folia (encinos	rojos), mientras	que	el subgrupo	B.2	incluye	

al	resto	de	las	OTU	incluidas	en	el	análisis.	En	la	parte	baja	
de este subgrupo se puede observar a las especies fósiles 
de	Estados	Unidos	(Q. simulata, Q. dayana, Q. consimilis) 
y	al	ejemplar	CFZST	1617	(Q. hidalguensis n.	sp.)	que	se	
separan de los ejemplares actuales y fósiles de México. El 
parecido fenético entre estas especies es escaso (1.4). En 
la	parte	media	de	este	subgrupo	se	ubican	los	ejemplares	
fósiles CFZST 1864 (Q. cevallosi n.	sp.)	y	CFZSMA	72	(Q. 
rugosus n.	sp.).	En	el	extremo	superior	del	subgrupo	B.2	
se	localiza	el	ejemplar	CFZST	167	que	corresponde	a	la	
especie	actual	Q. potosina	y	por	último	cuatro	ejemplares	

Tabla 1. Caracteres considerados para el análisis fenético del género Quercus.

Carácter Estados de carácter Codificación

Forma	del	diente No	aplica
Dientes	agudos
Dientes	redondos
Dientes	agudos	y	redondos

0
1
2
3

Venación	secundaria	 Craspedódroma	
Semicraspedódroma
Broquidódroma
Craspedódroma/semicraspedódroma
Broquidódroma/semicraspedódroma
Broquidódroma/craspedódroma
Broquidódroma/craspedódroma/semicraspedódroma

1
2
3
4
5
6
7

Recorrido	de	la	vena	primaria Recta
Curva
Recta/curva

1
2
3

Posición	de	las	venas	secundarias Alternas
Opuestas/opuestas

1
2

Venas	intersecundarias	 Simples	
Compuestas	
Simples/compuestas

1
2
3

Ángulo	de	las	venas	secundarias	(zona	apical) Agudo
Recto

1
2

Ángulo	de	las	venas	secundarias	(zona	media) Agudo
Recto

1
2

Ángulo	de	las	venas	secundarias	(zona	basal) Agudo
Agudo/recto

1
2

Número	de	venas	secundarias	

Categoría	de	las	venas	terciarias Percurrentes	alternas
Percurrentes	opuestas	
Reticuladas
Transversales
Percurrentes	alternas/transversales	
Percurrentes	alternas/reticular
Percurrentes	alternas/opuestas
Percurrentes	alternas/opuestas/transversal

1
2
3
4
5
6
7
8

Venas	de	4º	orden	 Presentes
Ausentes

1
2

Venas	de	5º	orden	 Presentes
Ausentes

1
2

Venas	de	6º	orden Presentes
Ausentes

1
2

Continúa
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fósiles de SMA, CFZSMA 43 (Q. ovatus	n.sp.),	CFZSMA	
404	(Q.	grandensis	n.	sp.),	CFZSMA	156	(Q. curvensis	n.	
sp.)	y	CFZSMA	317	(Q. amajensis n.	sp.).

PALEONTOLOGÍA SISTEMÁTICA

Clase	Magnoliopsida
Suclase	Hamamelidae

Orden	Fagales
Familia	Fagaceae	Durmotier

Subfamilia Quercoidae
Género	Quercus Linnaeus,	1753

Quercus amajensis “especie nueva”
Figuras	3a,	3b

Diagnosis.	Hoja	obovada;	ápice	redondo;	base	aguda;	mar-
gen	entero en	ocasiones	con	pequeños	dientes	sin	aristas	en	el	
tercio	superior	de	la	lámina;	venación	semicraspedódroma;	
vena	media	ligeramente	curva,	masiva;	ocho	a	nueve	pares	

de	venas	secundarias	agudas,	con	mayor	espaciamiento	en	
la	parte	central	de	la	lámina;	terciarias	percurrentes alter-
nas	y	opuestas	con	curso	sinuoso;	cuaternarias	en	retículo	
poligonal; areolas	cuadrangulares	pequeñas.	
Diagnosis. Obovate leaf; obtuse apex, acute base, entire 
margin with small teeth on upper third section of the bla-
de,	without	awn;	semicraspedodromous	venation;	slightly	
curved mid-vein, massive; eight to nine pairs of acute se-
condary veins, with a greater distribution in the center of the 
blade;	alternate	and	opposite	percurrent	tertiary	veins	with	
a	sinuous	path;	quaternary	veins	in	a	polygonal	reticulum;	
small	square	areole.
Descripción.	Hojas	obovadas;	ápice	redondo;	base	aguda;	
largo	3.2	cm,	ancho	2.2	cm,	relación	largo:ancho	de	1.5:1;	
margen	entero	a	dentado,	dientes	muy	pequeños	sin	aristas	
en	el	tercio	superior	de	la	lámina;	venación	pinada	semi-
craspedódroma;	vena	media	ligeramente	curvada;	ocho	a	
nueve	pares	de	venas	secundarias	agudas	que	se	insertan	
a	la	vena	media	en	ángulos	(25–50°),	rectas	a	ligeramente	
curvadas,	alternas,	con	espaciamiento	mayor	en	la	parte	
central	de	la	lámina;	sin	intersecundarias,	venas	terciarias	

Carácter Estados de carácter Codificación

Forma	de	la	areolas Todas	cuadrangulares
Cuadrangulares y otra forma 
Cuadrangulares y dos formas más 

1
2
3

Tamaño	de	las	areolas Medianas
Pequeñas
Medianas/pequeñas

1
2
3

Ápice	 Con	aristas
Sin	aristas

1
2

Recorrido	de	las	venas	secundarias	 Curvas
Rectas
Curvas	/rectas

1
2
3

Distribución	de	los	dientes No	aplica
Dientes en el tercio superior de la lámina foliar
Dientes en dos tercio de la lámina foliar
Dientes a todo lo largo de la lámina foliar

0
1
2
3

Ángulo	de	divergencia	de	las	venas	secundarias Uniforme
Mayor	en	la	base
Menor	en	la	base

1
2
3

Características	de	la	vena	media Masiva
Fuerte
Moderada
Moderada/débil

1
2
3
4

Espaciamiento	de	las	venas	secundarias Uniforme
Decrece	en	la	base
Aumenta	en	la	base

1
2
3

Recorrido	de	las	venas	secundarias	para	entrar	
al	diente	 No	aplica

Exmedial
Central

0
1
2

	Margen Entero
Entero-cuando	dentado	con	arista
Entero-cuando	dentado	con	mucrón

1
2
3

Tabla	1	(continuación).	
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Tabla	2.	Valores	multiestado	para	los	estados	de	carácter	enlistados	en	la	Tabla	1.	Las abreviaturas se refieren a las especies actuales y fósiles utilizadas en 
el análisis; los ejemplares fósiles de Santa María Amajac se identifican con los acrónimos con los que se depositaron en la colección paleontológica de la 
FEZ	Zaragoza,	UNAM:	Q. affinis (aff), Quercus berryi	(ber),	Q. candicans (can),	Q. castanea	(cas),	Q. crassifolia	(cra),	Q. crassipes	(cras),	Q. consimilis	
(con),	Q. dayana	(day),	Q. deserticola	(des),	Q. dysophylla	(dys),	Q. eduardii	(edu),	Q. frutex (fru), Q. glaucoides	(gla),	Q. greggii	(gre),	Q. grisea	(gri),	
Q. laeta	(lae),	Q. lancifolia	(lan),	Q. laurina	(lau),	Q. liebmani	(lie),	Q. mexicana	(mex),	Q. microphylla	(mic),	Q. obtusata	(obt),	Q. oregoniana	(ore),	
Q. potosina	(pot),	Q. repanda	(rep),	Q. rugosa	(rug),	Q. salicifolia	(sal),	Q. sapotifolia	(sap),	Q. sartorii	(sar),	Q. sebifera	(seb),	Q. simulata	(sim)	y Q. 
viminea	(vim).	:	CFZSMA	43	(Q. ovatus),	CFZSMA	72	(Q. rugosus),	CFZSMA	156	(Q, curvensis),	CFZST	167,	CFZSMA	317	(Q. amajensis),	CFZSMA	
404	(Q. grandensis),	CFZST	1617	(Q. hidalgensis)	y	CFZST	1864	(Q. cevalli).

Caracteres aff ber can cas cra cras con day des dys edu fru gla gre gri lae

Forma	del	diente	 0 1 1 1 1 0 1 1 2 0 1 0 2 2 2 3
Venación	secundaria 1 6 1 2 1 3 6 7 2 1 2 2 1 2 2 2
Recorrido	de	la	vena	primaria	 2 3 1 1 1 1 2 3 1 1 1 1 1 1 1 1
Posición	de	las	venas	secundarias	 1 1 1 1 1 1 2 1 1 1 1 1 1 1 2 1
Venas	intersecundarias	 1 1 1 2 2 2 3 1 1 2 2 2 2 2 3 2
Ángulo	de	las	venas	secundarias	(zona	apical) 1 2 1 1 1 2 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
Ángulo	de	las	venas	secundarias	(zona	media) 1 2 1 1 1 2 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
Ángulo	de	las	venas	secundarias	(zona	basal) 1 2 1 1 2 2 1 2 1 1 1 1 2 1 1 1
Número	de	venas	secundarias	 17 11 11 8 9 11 10 12 8 10 7 8 10 9 8 9
Categorías	de	las	venas	terciarias	 1 7 1 1 1 4 8 6 2 1 1 2 2 2 7 1
Presencia	/ausencia	de	venas	de	4º	orden	 1 2 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
Presencia	/ausencia	de	venas	de	5º	orden	 2 2 1 1 1 1 1 1 1 1 1 2 1 1 1 1
Presencia	/ausencia	de	venas	de	6º	orden 1 2 2 2 2 2 2 99 2 2 1 2 2 1 2 1
Forma	de	las	areolas	 1 3 1 2 3 2 3 1 2 2 1 2 2 3 1 2
Tamaño	de	las	areolas 1 1 3 1 2 2 1 1 1 2 1 1 2 1 2 2
Ápice	con/sin	aristas	 2 2 1 1 1 1 2 2 2 1 1 2 2 2 2 2
Recorrido	de	la	vena	media	 3 3 2 2 2 2 1 2 2 2 1 2 2 2 2 2
Distribución	de	los	dientes	 2 3 1 2 2 0 3 1 1 3 2 0 1 1 3 1
Ángulo	de	divergencia	de	las	venas	secundarias 2 2 2 2 2 2 2 1 1 3 3 3 1 2 2 2
Características	de	la	vena	media	 1 2 1 3 1 1 2 1 1 1 1 3 1 3 1 1
Espaciamiento	de	las	venas	secundarias. 2 1 2 2 2 2 1 1 2 3 2 2 2 2 2 2
Recorrido	de	la	vena	secundaria	para	entrar	al	diente	 1 2 2 2 2 0 1 99 2 1 1 0 3 5 2 2
Margen 2 3 3 3 2 1 3 2 3 3 2 1 3 3 3 3

Caracteres lan lau lie mex mic obt ore pot rep rug sal sap sar seb sim vim

Forma	del	diente	 1 1 2 0 2 2 3 2 0 3 0 0 1 3 1 1
Venación	secundaria 1 1 1 2 2 2 4 1 2 2 3 3 1 1 5 1
Recorrido	de	la	vena	primaria	 2 1 2 2 1 1 1 1 3 1 1 1 1 1 3 2
Posición	de	las	venas	secundarias	 2 1 2 2 2 1 1 1 1 1 2 1 1 2 1 1
Venas	intersecundarias	 3 1 3 2 2 1 3 2 1 2 2 1 1 2 3 1
Ángulo	de	las	venas	secundarias	(zona	apical) 1 1 1 2 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
Ángulo	de	las	venas	secundarias	(zona	media) 1 1 1 2 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
Ángulo	de	las	venas	secundarias	(zona	basal) 1 1 1 2 2 2 1 1 1 1 1 1 1 1 2 1
Número	de	venas	secundarias	 15 15 12 16 11 9 9 9 12 12 14 13 10 5 11 8
Categorías	de	las	venas	terciarias	 7 1 2 1 2 2 1 2 2 2 1 7 1 1 6 3
Presencia	/ausencia	de	venas	de	4º	orden	 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
Presencia	/ausencia	de	venas	de	5º	orden 1 1 1 1 1 1 1 1 2 2 1 1 1 1 99 2
Presencia	/ausencia	de	venas	de	6º	orden 2 1 1 2 2 2 2 2 2 1 2 2 2 2 99 2
Forma	de	las	areolas	 1 2 1 2 2 2 1 1 3 2 1 1 1 1 1 1
Tamaño	de	las	areolas 1 1 2 1 2 1 99 3 1 1 1 1 1 1 99 1
Ápice	con/sin	aristas	 2 1 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2 1 2 2 1
Recorrido	de	la	vena	media	 2 2 3 1 2 2 1 2 3 2 1 3 2 3 1 3
Distribución	de	los	dientes	 3 2 3 3 3 2 3 1 1 1 0 0 2 2 0 2
Ángulo	de	divergencia	de	las	venas	secundarias 2 3 3 3 1 2 1 2 3 3 1 2 2 1 2 2
Características	de	la	vena	media	 2 3 2 3 1 1 1 1 2 1 2 1 1 3 4 2
Espaciamiento	de	las	venas	secundarias. 1 2 2 1 2 2 1 2 1 2 1 2 3 2 1 1
Recorrido	de	la	vena	secundaria	para	entrar	al	diente 2 2 2 1 0 2 2 2 2 2 0 0 1 2 0 2
Margen 2 3 3 2 3 3 3 3 3 3 1 1 2 3 1 3

Continúa
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percurrentes	alternas y opuestas; cuaternarias formando 
areolas	cuadrangulares	pequeñas.	
Etimología. El epíteto específico se refiere a la región 
donde aflora la localidad fosilífera de donde proviene el 
material.
Material examinado. Tres impresiones,	 holotipo:	
CFZSMA317.
Ocurrencia.	Los	Baños,	Formación	Atotonilco	El	Grande.	
Plioceno.
Discusión. El fenograma muestra poca similitud con el 
agrupamiento	de	Q. curvensis y Q. grandensis,	ya	que	se	
presentan diferencias en el patrón de venación. Q. amajen-
sis	presenta	venación	semicraspedódroma,	margen	entero	
en	ocasiones	con	dientes	muy	pequeños,	mientras	que	Q. 
curvensis posee	margen	dentado	con	aristas	cortas,	además	
posee venas intersecundarias fuertes simples y venación 
hasta	de	quinto	orden,	en	Q. amajensis	llega	hasta	cuarto	
orden;	Q. grandensis con	margen	dentado,	vena	media	recta	
y	venas	intersecundarias	compuestas.

Quercus cevallosi “especie nueva”
Figuras	3c,	3d

Diagnosis.	Hoja	elíptica;	ápice	incompleto;	base	incom-
pleta;	margen	dentado,	con	dientes	agudos	aristados,	seno	
redondeado,	la	vena	secundaria	entra	al	diente	en	un	reco-
rrido	central;	venación	craspedódroma;	secundarias	agudas	
(38–42°);	terciarias	percurrentes	alternas	y	opuesta, con	un	

ángulo	recto perpendicular	a	la	vena	primaria;	cuaternarias	
reticuladas,	poligonales	regulares;	quinquenarias;	areolas	
cuadrangulares	pequeñas, con venillas sin ramificar. 
Diagnosis. Elliptic shaped leaf; incomplete apex; incomple-
te	base;	dentate	margin,	with	acute	aristate	teeth,	rounded	
sinus,	the	secondary	vein	enters	the	teeth	through	the	middle;	
craspedodromous	venation;	acute	secondary	veins	(38-42°);	
alternate	and	opposite	percurrent	tertiary	veins,	with	a	
straight	angle	perpendicular	to	the	primary	vein,	quaternary	
reticulate,	regular	polygonal	shape; quinary	venation;	small	
square	areole,	with	veins	without	branching.
Descripción.	Hoja	elíptica;	ápice	incompleto;	base	incom-
pleta;	largo	4.5	cm,	ancho	3.0	cm;	relación	largo	ancho	
1.2:1;	margen	serrado,	dientes	agudos	aristados,	seno	
redondeado y profundo (Figura 3c); venación craspedó-
droma;	vena	media	recta;	más	de	cuatro	pares	de	venas	
secundarias	ligeramente	curvas	que	se	insertan	en	ángulo	
agudo	(38–42°)	alternas,	con	espaciamiento	mayor	hacia	la	
base;	venas	terciarias	percurrentes	opuestas	y	alternas;	venas	
cuaternarias reticuladas; Las quinquenarias forman areolas 
cuadrangulares	pequeñas	(0.08,	0.07	mm)	con	venillas	sin	
ramificar. (Figura 3d).
Etimología. El epíteto específico se propone como un re-
conocimiento	al	Dr.	Sergio	Cevallos	Ferriz	por	su	extenso	
trabajo en floras de angiospermas cretácicas. 
Material examinado. Impresión,	holotipo	CFZSt	1864.
Ocurrencia. Sanctorum,	Formación	Atotonilco	El	Grande.	
Plioceno.

Caracteres CFZSMA 
43

CFZSMA 
72

CFZSMA 
156 

CFZST 
167 

CFZSMA 
317 

CFZSMA 
404 

CFZST 
1617 

CFZST 
1864 

Forma	del	diente	 0 0 1 2 0 1 2 1
Venación	secundaria 3 1 2 1 1 1 4 2
Recorrido	de	la	vena	primaria	 1 1 1 1 1 1 2 1
Posición	de	las	venas	secundarias	 1 1 1 1 1 1 2 1
Venas	intersecundarias	 1 2 1 2 1 1 1 3
Angulo	de	las	venas	secundarias	(zona	apical) 1 1 1 1 1 1 1 1
Angulo	de	las	venas	secundarias	(zona	media) 1 1 1 1 1 1 1 1
Angulo	de	las	venas	secundarias	(zona	basal) 1 1 1 1 1 1 2 99
Número	de	venas	secundarias	 8 10 9 10 8 5 8 3
Categorías	de	las	venas	terciarias	 2 2 99 2 7 99 5 3
Presencia	/ausencia	de	venas	de	4º	orden	 1 1 1 1 1 1 1 1
Presencia	/ausencia	de	venas	de	5º	orden	 1 1 1 1 1 1 2 1
Presencia	/ausencia	de	venas	de	6º	orden 2 2 2 2 1 2 2 2
Forma	de	las	areolas	 1 1 1 1 1 1 2 1
Tamaño	de	las	areolas 1 2 2 2 2 1 1 2
Ápice	con/sin	aristas	 2 2 2 2 2 99 2 99
Recorrido	de	la	vena	media	 3 1 2 2 2 2 2 2
Distribución	de	los	dientes	 3 3 1 2 3 1 1 1
Ángulo	de	divergencia	de	las	venas	secundarias 3 3 3 1 2 2 2 1
Características	de	la	vena	media	 1 1 1 1 1 1 3 2
Espaciamiento	de	las	venas	secundarias. 2 2 1 2 1 1 3 1
Recorrido	de	la	vena	secundaria	para	entrar	al	diente 1 1 2 1 1 1 1 2
Margen 3 2 3 3 3 3 3 2

Tabla	2	(continuación).
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Discusión.	Se	une	con	Q. oregoniana,	con	muy	poca	simi-
litud,	esta	especie	puede	presentar	venación	craspedódroma	
como	Q. cevallosii y	también	semicraspedódroma.	Los	dien-
tes	en	Q. cevallosi siempre	son	agudos,	muy	espaciados	y	
en	Q. oregoniana	pueden	ser	agudos	y	redondos,	están	muy	
juntos,	son	numerosos	(de	15	a	20)	y	no	presentan	aristas.

Quercus curvensis “especie nueva”
Figuras 3e, 3f

Diagnosis.	Hojas	elípticas;	ápice	agudo,	base	redonda	que	
tiende	a	aguda;	margen	dentado	hasta	la	mitad	de	la	lámina,	
con	aristas	cortas;	la	vena	secundaria	entra	al	diente	en	un	
recorrido	exmedial;	venación	semicraspedódroma;	vena	

media recta; secundarias agudas; intersecundarias fuertes 
simples;	terciarias	percurrentes	alternas;	cuaternarias	reticu-
ladas poligonales regulares; quinquenarias forman areolas 
cuadrangulares	pequeñas.
Diagnosis. Elliptic shape leaf; acute apex; rounded base 
tends to acute; a dentate margin to the middle of the blade, 
with	short	awn;	the	secondary	vein	enters	the	tooth	with	
an	exmedial	orientation;	semicraspedodromous	venation,	
straight	mid-vein;	acute	secondary	veins;	simple	strong	
intersecondaries;	alternate	percurrent	tertiary	veins;	regular	
polygonal reticulate quaternary veins; quinary veins form 
small	square	areole.
Descripción.	Hojas	elípticas;	ápice	agudo;	base	redonda	que	
tiende	a	aguda;	largo	6.5	cm,	ancho	2.9	cm;	relación	largo	

Figura 2. Fenograma que muestra el agrupamiento de los ejemplares fósiles de la región de Santa María Amajac, Hidalgo (se resaltan los principales 
agrupamientos). Las abreviaturas se refieren a las especies utilizadas en el análisis: Q. affinis (aff), Q. amajensis	(ama),	Quercus berryi	(ber),	Q. can-
dicans	(can),	Q. castanea	(cas),	Q. crassifolia (cra),	Q. crassipes	(cras),	Q. consimilis (con),	Q, curvensis	(cur),	Q. dayana	(day),	Q. deserticola	(des),	
Q. dysophylla	(dys),	Q. eduardii	(edu),	Q. frutex (fru), Q. glaucoides	(gla),	Q. grandensis	(gra),	Q. greggii (gre),	Q. grisea	(gri),	Q. hidalgensis (hid),	
Q. laeta (lae),	Q. lancifolia (lan), Q. laurina	(lau),	Q. liebmani (lie),	Q. mexicana (mex),	Q. microphylla	(mic),	Q. obtusata	(obt),	Q. oregoniana (ore)	
Q. ovalense (ova),	Q. potosina	(pot),	Q. repanda	(rep),	Q. rugosa	(rug),	Q. salicifolia	(sal),	Q. sapotifolia (sap),	Q. sartorii	(sar),	Q. sebifera	(seb),	Q. 
simulata (sim)	y	Q. viminea (vim). Los ejemplares de SMA se identificaron con los acrónimos con los que se encuentran depositados en la colección 
de	paleontología	de	la	FES	Zaragoza,	UNAM:	CFZSMA	43	(Q. ovatus	n.sp.),	CFZSMA	72	(Q. rugosus n.	sp.),	CFZSMA	156	(Q. curvensis	n.	sp.),	
CFZSMA	156	(Q. curvensis	n.	sp.),	CFZST	167,	CFZSMA	317	(Q. amajensis n.sp.),	CFZSMA	404	(Q.	grandensis	n.	sp.),	CFZST	1617(Q. hidalgensis 
n.	sp.)	y	CFZST	1864	(Q. cevallosi n.	sp.).	
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ancho	de	2:1;	margen	serrado,	dientes	cercanos	al	ápice	con	
aristas	cortas	de	0.38	mm	de	largo;	venación	pinada	semi-
craspedódroma,	arcos	agudos;	venas	secundarias	agudas	
(20–40°)	disminuyendo	hacia	la	base;	opuestas	y	alternas,	
el	espaciamiento	decrece	hacia	la	base	(Figura	3e);	la	vena	
entra	al	diente	con	un	recorrido	exmedial;	venas	interse-
cundarias;	terciarias	percurrentes	alternas,	transversales;	
cuaternarias; las quinquenarias forman areolas pequeñas 
y	cuadrangulares.
Etimología. El epíteto específico hace referencia al nombre 
común	con	el	que	se	conoce	esta	localidad.
Material examinado. Dos	 impresiones,	 holotipo	
CFZSMA156.
Ocurrencia.	Los	Baños,	Formación	Atotonilco	El	Grande.	
Plioceno.
Discusión. En el fenograma se une con Q. grandensis,	
que	presenta	margen	dentado	venas	terciarias	reticuladas	
mientras	que	en	Q. curvensis	son	percurrentes	alternas	y	los	
dientes tienen aristas a diferencia de Q. grandensis	donde	
carecen	de	estas	estructuras.

Quercus grandensis “especie nueva”
Figuras	3g,	3h

Diagnosis.	Hojas	obovadas;	ápice	incompleto;	base	redon-
da;	margen	dentado;	la	vena	secundaria	entra	al	diente	en	un	
recorrido	exmedial;	venación	semicraspedódroma;	dientes	
redondeados	presentes	hasta	la	mitad	de	la	lámina;	vena	
media	recta, fuerte; pocas venas secundarias, agudas; inter-
secundarias	compuestas;	terciarias	reticuladas	poligonales	
regulares;	cuaternarias	reticuladas	poligonales	regulares;	
areolas	cuadrangulares.
Diagnosis. Obovate shaped leafs, incomplete apex; rounded 
base;	dentate	margin;	the	secondary	vein	enters	the	tooth	
with	an	exmedial	orientation;	semicraspedodromous	vena-
tion; presence of rounded teeth to the middle of the blade; 
strong straight mid-vein; few acute secondary veins; com-
pound	intersecondary	veins,	regular	reticulate	polygonal	
tertiary	veins,	regular	reticular	polygonal	quaternary	veins;	
square	areole.
Descripción.	Hojas	obovadas	a	elípticas;	ápice	incompleto,	
puede	ser	agudo;	base	redonda;	largo	4.73	cm;	ancho	3.89	
cm;	relación	largo-ancho	de	1.4:1;	margen	dentado,	dientes	
redondeados,	presentes	hasta	la	mitad	de	la	lámina	no	se	
puede	observa	la	presencia	de	arista	o	mucrón,	seno	redon-

deado	muy	amplio;	vena	media	recta,	masiva;	venación	
semicraspedódroma;	venas	secundarias	agudas	(25–42°)	
el	ángulo	es	mayor	en	la	base;	el	espaciamiento	decrece	en	
la	base;	venas	terciarias	reticuladas;	areolas	cuadrangulares	
pequeñas	(0.6).
Etimología. El epíteto específico hace referencia a la for-
mación donde fue colectado el material.
Material examinado. Tres	impresiones,	holotipo	CFZMT	
404.
Ocurrencia. Los	Baños,	Formación	Atotonilco	El	Grande.	
Plioceno.
Discusión. En el fenograma se une con Q. curvensis,	que	
presenta	margen	dentado	hasta	la	mitad	de	la	lámina;	venas	
terciarias	percurrentes	alternas	mientras	que	en	Q. granden-
sis son reticuladas, los dientes son redondeados a diferencia 
de	Q. curvensis	donde	los	dientes	presentan	aristas	cortas.

Quercus hidalgensis “especie nueva”
Figuras	3i,	3j

Diagnosis.	Hoja	elíptica;	ápice	redondo;	base	redonda;	den-
tada,	con	dientes	redondos	en	el	tercio	apical	de	la	lámina,	
seno	agudo;	vena	media	débil	y	se	curva	en	el	último	tercio;	
venación	craspedódroma;	venas	secundarias	agudas	en	el	
ápice	y	en	la	base	rectas, espaciamiento	irregular;	venas	in-
tersecundarias	simples	y	compuestas; terciarias	reticuladas;	
areolas	cuadrangulares	y	pentagonales	
Diagnosis. Elliptic leaf; rounded apex; rounded base; den-
tate, with rounded teeth presents in the apical portion of the 
blade,	acute	sinus;	weak	mid-vein	which	curves	in	last	third	
of the leaf; craspedodromous venation; acute secondary 
veins	located	at	the	apex	and	straight	at	the	base,	irregular	
scattering,	simple	and	compound	intersecondary	veins;	
reticulate	tertiary	veins;	square	and	pentagonal	areole.
Descripción.	Hoja	elíptica;	ápice	redondo;	base	redonda;	
largo	3.2	cm;	ancho	2.5	cm;	relación	largo	ancho	de	1.28:1;	
margen	dentado	(probablemente	mucronado);	vena	media	
débil	y	se	curva	en	el	último	tercio	de	su	longitud;	venación	
craspedodróma;	venas	secundarias	rectas;	agudas	en	el	ápice	
(15–25°)	en	la	base	casi	rectas	85°;	10	pares	de	venas	inter-
secundarias;	espaciamiento	irregular;	terciarias	reticuladas;	
areolas	cuadrangulares	y	pentagonales.	
Etimología. El epíteto específico hace referencia al Estado 
de Hidalgo, donde aflora la Formación Atotonilco El 
Grande.

Figura 3. Especies fósiles de Quercus	de	la	región	de	Santa	María	Amajac,	Hidalgo.	a:	Quercus amajensis.	Hoja	completa,	ligeramente	lobada	X2.0;	b:	
venas	terciarias	percurrentes	alternas	y	opuestas	X3.0;	c:	Quercus cevallosi.	Hoja	elíptica	incompleta,	se	observan	dientes	agudos	y	sinuos	redondeados	
X2.0;	d:	venas	terciarias	percurrentes	opuestas	y	alternas,	cuaternarias	reticuladas	poligonales	regulares,	areolas	cuadrangulares	pequeñas	X3.5;	e:	Quercus 
curvensis. Hoja elíptica, la vena secundaria entra al diente de forma exmedial X2.0; f: margen serrado, dientes con aristas cortas, areolas cuadrangulares 
X4.0;	g:	Quercus grandensis.	Ejemplar	con	ápice	incompleto,	dientes	redondeados	que	llegan	a	la	mitad	de	la	lámina	con	aristas,	el	espaciamiento	de	
las	venas	secundarias	decrece	en	la	base	X2.0;	h:	Venas	terciarias	y	cuaternarias	reticuladas	poligonales	regulares,	cuaternarias	areolas	cuadrangulares	
X3.5;	i:	Quercus hidalgensis.	Hoja	con	ápice	y	base	redonda,	venación	broquidódroma	X2.0;	j:	venas	terciarias	reticuladas	X3.5;	k:	Quercus ovatus.	
Hoja	elíptica	incompleta	en	el	ápice,	venación	broquidódroma,	muestra	venas	secundarias	con	ángulo	agudos	con	respecto	a	la	vena	media	X2.0;	l:	venas	
terciarias	mixtas	opuestas	y	transversales	X3.0;	m:	Quercus rugosus. Hoja de venación fuerte y vena primaria masiva X2.0; n: venación terciaria de 
arreglo	percurrente,	alterno	y	areolas	cuadrangulares	pequeñas	X3.0..
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Ejemplares examinados. Impresión:	holotipo	CFZST	
1617.
Ocurrencia.	Sanctorum,	Formación	Atotonilco	El	Grande.	
Plioceno.
Discusión.	Se	une	a	Q. consimilis	con	muy	poca	similitud,	
Q.	hidalgensis	presenta	venación	craspedodroma	y Q. con-
similis puede	presentar	venación	broquidódroma-craspedó-
droma,	las	venas	terciarias	en	Q. hidalgensis	son	reticuladas	
y	en	Q. consimlis se	presenta	mayor	variedad	pues	pueden	
ser	percurrentes	alternas,	opuestas	y	transversales.

Quercus ovatus “especie nueva”
Figuras	3k,	3l

Diagnosis.	Hoja	elíptica;	ápice	incompleto;	base	incomple-
ta;	margen	entero;	vena	media	recta	robusta;	broquidódro-
ma;	venas	secundarias	agudas	con	un	ángulo	más	pequeño	
hacia	el	ápice	que	se	incrementa	hacia	la	base,	espaciamiento	
irregular;	terciarias	mixtas	opuestas y	transversales;	cuater-
narias; las quinquenarias forman areolas medianas.
Diagnosis. Elliptic leaf; incomplete apex; incomplete base, 
entire	margin;	straight,	robust	mid-vein;	brochidodromous;	
acute	secondary	veins	with	a	small	angle	at	the	apex	which	
increases	towards	the	base,	irregular	scattering;	opposite	and	
transversal	mixed	tertiary	veins;	quaternary	veins;	quinary	
veins form medium areole.
Descripción.	Hoja	elíptica;	ápice	incompleto;	base	aguda;	
largo	5.5	cm;	ancho	3.2	cm;	relación	largo-ancho	1.71:1;	
margen	entero;	vena	media	robusta	(0.8	mm);	venación	
pinada,	broquidódroma;	venas	secundarias	agudas	(20–67°),	
espaciamiento	irregular,	mayor	en	la	base;	terciarias	trans-
versales; cuaternarias; las quinquenarias forman areolas 
cuadrangulares,	medianas.	
Etimología. Su epíteto específico hace alusión a la forma 
de	la	lámina.
Material examinado. Cuatro	 impresiones,	Holotipo	
CFZSMA43.
Ocurrencia:	Los	Baños,	Formación	Atotonilco	El	Grande.	
Plioceno.
Discusión. Se une al agrupamiento formado por Q. gran-
densis, Q. curvensis, Q. amajensis y difiere de ellos en 
la	venación	secundaria	que	es	broquidódroma,	no	posee	
dientes	y	su	vena	media	es	robusta.

Quercus rugosus “especie nueva”
Figuras	3m,	3n

Diagnosis.	Hojas	elípticas;	ápice	redondo;	base	redonda;	
margen	entero;	venación	broquidódroma;	vena	media	recta	
moderada;	venas	secundarias	agudas,	que	se	curvan	en	la	
última	parte	de	su	recorrido;	venas	secundarias	muy	gruesas;	
intersecundarias	simples	en	la	base;	terciarias	percurrentes	
alternas; cuaternarias; quinquenarias forman areolas cua-
drangulares	pequeñas.
Diagnosis. Elliptic	leaves;	obtuse	apex;	rounded	base;	en-
tire	margin;	brochidodromous	venation;	moderate	straight	

mid-vein;	acute	secondary	veins	which	curve	in	the	last	part	
of their course; very thick secondary veins; simple inter-
secondary	veins	at	the	base;	alternate	and	thick	percurrent	
tertiary veins; quaternary veins; quinary veins form small 
square	areole.
Descripción.	Hojas	elípticas;	ápice	redondo;	base	redonda;	
largo	5.1	cm;	ancho	2.4	cm;	relación	largo	ancho	de	2:1;	
margen	entero;	7–10	pares	de	venas	secundarias	muy	
fuertes, que se insertan a la vena media en ángulo agudo 
(25–60°),	últimos	pares	rectos,	su	espaciamiento	decrece	
en	la	base;	intersecundarias	simples	en	la	base;	terciarias	
percurrentes, alternas; cuaternarias formando retículo 
poligonal; quinquenarias forman areolas cuadrangulares 
pequeñas.	
Etimología. Su epíteto específico hace alusión a la venación 
que	da	un	aspecto	rugoso.
Material examinado. Tres	 impresiones,	 Holotipo	
CFZSMA72.
Ocurrencia.	Los	Baños,	Formación	Atotonilco	El	Grande.	
Plioceno.
Discusión.	Se	une	con	Q. eduardii	con	poca	similitud.	La	
venación	de	Q. rugosus es	broquidódroma,	puede	presen-
tar	hasta	10	pares	de	venas	secundarias,	la	venación	de	
Q. eduardii semicraspedódroma,	con	siete	pares	de	venas	
secundarias	y	dientes	agudoscon	pequeñas	aristas	(Figuras	
4a	y	4b)	presentan	venación	de	sexto	orden	y	areolas	cua-
drangulares	pequeñas	(Figura	4c).	

DISCUSIÓN 

Las hojas fósiles descritas tienen caracteres morfo-
lógicos que permiten su identificación como miembros del 
género	Quercus.	Entre	estos	caracteres	se	incluyen	hojas	
generalmente	pecioladas,	de	láminas	simples,	enteras	o	
divididas	en	el	margen.	La	venación	primaria	es	pinnada,	
la	secundaria	va	de	semicaspedódromas,	a	craspedódromas	
con	dientes	mucronados	y/o	aristados,	las	venas	secundarias	
entran al diente de forma central o exmedial, en las hojas 
enteras	se	presenta	venación	broquidódroma.	Con	venas	
intersecundarías	simples	y	compuestas,	que	divergen	de	la	
vena	media	en	ángulos	iguales	o	mayores	que	el	de	las	venas	
secundarias.	La	venación	de	alto	orden	esta	bien	desarro-
llada	(cinco	niveles	son	comunes)	al	igual	que	las	areolas,	
estas	ultimas	por	lo	regular	son	cuadrangulares,	medianas	
y pequeñas, con venillas ramificadas.

Nixon	(1993)	distingue	para	este	taxón	dos	subgéne-
ros:	Quercus y	Cyclobalanopsis.	Al	subgénero	Quercus	lo	
divide	en	tres	secciones	con	presencia	en	México,	Lobatae, 
Protobalanus	y	Quercus.	Las	especies	del	género	con	pre-
sencia	en	el	CVT	y	que	se	integraron	al	análisis	pertenecen	
únicamente	a	las	secciones	Lobatae	y	Quercus	(Valencia,	
2007).

El	género	Quercus ha	sido	revisado	sistemáticamente	
varias	veces	durante	los	últimos	años	(Martínez,	1952,	
1959;	Mc	Vaugh,	1974;	Valencia,	2004)	mostrando	gran	
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variabilidad morfológica, tanto a nivel interespecífico 
como intraespecífico, por lo que es un grupo difícil taxo-
nómicamente.	Para	México	no	se	conoce	con	exactitud	el	
número	de	especies.	Por	ejemplo	Trelease	(1924),	calcula	
alrededor	de	253	especies	y	Camus	(1934-1954)	reconoce	
238	especies.	Años	después,	Nixon	(1993)	menciona	entre	
135 y 150 especies. Desafortunadamente algunos de los 
caracteres	importantes	utilizados	para	describir	a	las	espe-
cies actuales no se observan en el material fósil (color de 
la hoja) o bien pueden estar influenciados por el ambiente 
(tamaño	de	la	hoja,	presencia	y	abundancia	de	tricomas),	
por lo que la identificación del material fósil de SMA está 
basada en los caracteres de la arquitectura foliar de las 
hojas	observados	en	los	ejemplares	de	herbario	revisados	
y	discontinuidades	registradas	en	las	especies	(Velasco-de	
León	y	Romero-Rangel,	2001).	La	elección	de	las	especies	
fósiles se fundamentó en la presencia de la mayoría de los 
caracteres observados en los ejemplares fósiles de SMA. 

De	los	22	caracteres	cualitativos	y	cuantitativos	em-

pleados	para	este	estudio,	haremos	mención	de	aquellos	que	
permitieron	el	agrupamiento	de	las	OTU:	El	patrón	de	ve-
nación en las venas secundarias que se presentó fue craspe-
dódromo	en	Q. cevalli y Q. hidalgensi.	semicraspedódromo	
en	Q. amajensi. Q. curvensis y Q. grandensis,	mientras	que	
Q. ovatus y	Q. rugosus presentan	un	patrón	broquidódromo.	
Este	último	carácter	está	muy	relacionado	con	el	tipo	de	
margen,	pues	las	cinco	primeras	especies	tienen	margen	
dentado,	mientras	que	la	venación	broquidódroma	se	exhibe	
en	aquellas	hojas	que	muestran	margen	entero.	En	el	caso	
de	Q. cevalli,	los	dientes	son	agudos	y	con	un	sinuos	redon-
deado, característica que lo diferencia de Q. hidalgensis,	en	
la	cual	los	dientes	son	redondos	y	de	sinuos	agudo.	En	la	
venación	semicraspedódroma	los	dientes	son	muy	pequeños	
como	en	Q. amajensis	y	además	con	pequeñas	aristas	en	Q. 
curvensis.	En	algunas	especies	actuales,	el	recorrido	de	la	
vena	secundaria	al	entrar	al	diente	ha	sido	considerado	un	
carácter	taxonómico	importante	(Martínez-Cabrera,	2002;	
Martínez-Cabrera	et al.,	2003);	en	este	estudio,	en	los	

Figura	4.	Especies	actuales	de	Quercus relacionadas feneticamente con las especies fósiles de Santa María Amajac. a: Quercus eduardii. Hoja	elíptica,	
margen	dentado	X2.0;	b:	Venación	semicraspedódroma,	dientes	agudos	con	pequeñas	aristas	X3.0;	c:	Areolas	cuadrangulares	medianas	X5.0;	d:	Quercus 
candicans. Hoja elíptica, margen dentado X2.0; e: Dientes agudos con recorrido de las venas secundarias para entrar al diente de forma central X3.0; 
f) Areolas cuadrangulares de pequeñas a medianas X4.0; g: Quercus potosina. Hoja	obovada,	margen	dentado	X2.0;	h:	Se	observan	pequeños	dientes	
redondeados X3.0 e i: Areolas de forma cuadrangular de pequeñas a medianas X4.0.
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ejemplares fósiles de Q. cevalli	dicho	recorrido	es	central,	
mientras	que	en	Q. curvensis y Q. grandensis es	exmedial.	
En el fenograma, este carácter (recorrido central) así como 
el	tamaño	de	las	areolas	es	compartido	por Q. candicans 
(Figuras 4d, 4e y 4f) y Q. potosina (Figuras	4	g,	4h,	4i) 
que forman un subgrupo, junto con el ejemplar CFZ167, 
el cual presenta recorrido exmedial y diferente tamaño de 
las	areolas.	Otros	caracteres	que	se	consideran	importantes	
en	la	separación	de	especies	son	el	ángulo	de	divergencia	y	
número	de	las	venas	secundarias. Este	es	el	primer	reporte	de	
hojas fósiles de encinos con una edad mayor al Pleistoceno 
para	México	(Nixon,	1993)	por	lo	que	la	propuesta	de	estas	
nuevas	especies	puede	ayudar	a	entender	la	alta	diversidad	
de	especies	(36)	de	este	género	en	el	CVT.	Las	condiciones	
fisiográficas, los cambios climáticos que se han presentado 
desde el Plioceno y que han provocado la fragmentación y 
contacto	de	biotas,	la	aparición	de	nuevos	hábitats	y	la	alta	
variabilidad	del	género,	pueden	explicar	no	sólo	la	diversi-
dad	del	grupo	en	las	localidades	de	Los	Baños	y	Sanctorum	
en	el	Plioceno,	sino	también	la	diversidad	actual	del	grupo	
(Valencia,	2007). 

CONCLUSIÓN

Los	caracteres	analizados	en	este	trabajo	permiten	
concluir que a partir de la arquitectura foliar es posible 
diferenciar las especies actuales y fósiles de Quercus y	
que	ya	para	el	Plioceno	de	México	se	presentaba	una	alta	
diversidad	en	este	género,	en	las	cercanías	de	un	lago	en	
las	localidades	de	Santa	María	Amajac	y	Sanctorum	en	el	
Estado	de	Hidalgo.
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APÉNDICE 

A. Ejemplares examinados para el análisis fenético
Los	ejemplares	se	encuentran	en	el	Herbario	Nacional	

del	Instituto	de	Biología	(MEXU),	el	Herbario	de	la	Facultad	
de	Estudios	Superiores	Iztacala	(IZTA),	y	el	Herbario	de	la	
División	de	Ciencias	Forestales	de	la	Universidad	Autónoma	
de	Chapingo	(UACH).	Q. affinis:	Cerro	Huetayica,	al	
E	de	Totocinapa,	Pue.	9041	MEXU;	parte	alta	carretera	
Huauchinango,	Pue.	3388	MEXU.	Q. candicans:	Honey,	
Pue.	438	MEXU;	7	km	al	SE	de	Tetela	de	Ocampo,	Pue.	85	
MEXU.	Q. castanea:	Xalpuente,	2	km	al	N	de	Ometepetl,	
Pue.	206	MEXU.	Q. crassifolia:	Chila Honey,	3586	MEXU;	
cerro	El	Tezontle,	Ahuazotepec,	Pue.	2082	MEXU.	Q. 

crassipes:	Cerro	El	Pinal,	cerca	de	San	Javier	Acajete,	2149	
Pue.	MEXU;	Km	184	carr.	México-Tuxpan,	536	MEXU.	
Q. deserticota:	Tlahuapan,	puente	El	Emperador,	219,	Pue.	
MEXU;	Mpio.	Tepotzotlán,	Sierra	de	Alcaparrosa,	Edo.	
de	México,	Reynoso	1662	IZTA.	Q. dysophylla:	Jicolapa,	
cerca	de	Las	Lajas,	Zacatlán,	Pue.	61	MEXU.	Q. eduardii:	
Mascota,	13	km	al	NW	de	Los	Volcanes,	Jal.	Mc	Vaugh	
12192	MEXU;	Mezquitic,	8	km	al	SE	del	rancho	El	Mortero,	
Jal.	Rze.17713	MEXU;	Mpio.	Juventino	Rosas,	25	km	al	
NW	de	Juventino	Rosas,	Gto.	Galvan	3950	IZTA.	Q. fru-
tex: La	Venta,	puente	El	Emperador, Tlahuapan,	Pue.	223	
MEXU.	Q. glaucenses:	Zacualtipán,	Hgo.	911546	MEXU.	
Q. glaucoides:	Sierra	del	Coral,	Rz.	Jal.	MEXU;	Cerro	
de	García,	León	Navarro	Jal.	2060	MEXU.	Q. greggii: 
Nicolás	Bravo,	2	km	al	W	de	N.	Bravo,	Pue.	P.	Tenorio	
5132	MEXU.	Q. grisea:	639899	Plantas	de	Jalisco	MEXU;	
Hojuelos,	Aguascalientes,	2070	MEXU.	Q. laeta: Sierra	de	
Cacoma	G.V.	Jal.	MEXU;	6	km	al	S	de	Tenzompa,	G.V.	Jal.	
MEXU.	Q. lancifolia: 271053	Flora	de	Veracruz,	delante	
de	Chionquiaco	19°47’	y	96°45’	MEXU.	Q. laurina:	Jal.	
Mc	Vaugh	12918	MEXU;	Sierra	del	Tigre	G.V.	Jal.	1623	
MEXU.	Q. liebmani: 129	a	25	km	de	Oaxaca,	MEXU.	Q. 
microphylla:	Camino	Conabja	de	Corona-La	Perlita	G.V.	
Jal.	1827	MEXU;	Km.	23	carretera	León-San	Felipe	T.	
Mochas	G.V.	Jal.	1838	a	1841	MEXU.	Q. obtusata:	16	
km	al	S.	de	Autlán,	R.L.	Jal.	14422	MEXU.	Q. potosina:	
3	km	al	sur	de	El	Paso	G.V.	Jal.	1380,	1389,	1394	MEXU.	
Q. repanda:	Mpio	Villa	Nicolás	Romero,	5	km	al	E	de	
Santiago	Tlazala,	Estado	de	México,	Rz.	27117	MEXU.	
Q. rugosa:	Lagos	de	Moreno	G.V.	Jal.	1831,	1833	MEXU;	
Tlapa	de	Allende,	Km.	15	camino	a	Zimapán-Cuale,	G.V.	
Jal.	1081	MEXU.	Q. salicifolia:	Loc.	San	Marcos	de	la	sie-
rra	P.	de	Honduras,	325500	MEXU.	Q. sapotifolia:	7149	o	
1055178	al	oeste	de	La	Campa	Depto.	de	Lempira,	MEXU.	
Q. sartorii:	Talcozaman,	F.	Simón	M	Pue.	151	MEXU.	Q. 
sebifera:	Plantas	de	México,	Jaumave	loc.	a	7	km	al	sur	de	
Crambanchel en el camino La Joya de Sales, MEXU. Q. 
viminea:	Plantas	de	México	camino	a	Tepehuanes	581928,	
UACH.

B. Ejemplares de especies fósiles del Oeste de Estados 
Unidos empleados para el análisis

Los ejemplares están depositados en el University of 
California Museum of Paleontology (UCMP), Berkeley, 
California. Q. berryi:	UCMP	ejemplar	12668,	localidad	
3748,	Oligoceno	de	Oregon;	ejemplar	12669,	localidad	
3748,	Oligoceno	de	Oregon.	Q. dayana:	UCMP	ejemplar	
3002,	localidad	28,	Mioceno	de	Oregon;	ejemplar	3008,	
localidad	P4120,	Mioceno	de	Oregon;	ejemplar	3246,	lo-
calidad P4201, Plioceno de California. Q. simulata:	UCMP	
ejemplar	P4114,	localidad	P3915,	Mioceno	de	Nevada;	
ejemplar	P4324	localidad	PA532,	Mioceno	de	Nevada;	
ejemplar	P4324,	localidad	PA532.	Q. oregoniana: UCMP	
ejemplares	1767,	1768,	1769,	1770	y	1771,	localidad	Bridge	
Creek,	Oregón.
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