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RESUMEN  

El estudio de la paleoflora del Paleozoico de México ha sido intermitente y con un enfoque 

meramente taxonómico, debido a que pocas veces se complementan los datos 

paleontológicos, sedimentológicos, cronológicos y/o ecológicos, que permitan obtener una 

visión general del paleoambiente. Esto ha provocado que el estudio de la paleobotánica en 

México esté rezagado comparado con otras partes del mundo, aún cuando en nuestro 

territorio nacional la riqueza de plantas fósiles es alta. Por lo que, el objetivo de este trabajo 

es analizar la diversidad macroflorística de las formaciones Matzitzi y Tuzancoa, que permita 

la realización de análisis interdisciplinarios, como son los cronológicos e interacción planta-

insecto. Los resultados obtenidos durante este estudio fueron condensados y organizados a 

lo largo de cinco capítulos. En el primero de ellos se analizan los datos taxonómicos 

obtenidos en la Formación Tuzancoa a partir del análisis de tres localidades, soportado por 

datos estratigráfico-sedimentológicos; dando como resultado nuevos reportes taxonómicos 

para esta unidad que corresponden a cuatro géneros, ocho especies y cuatro afinidades, 

además de la descripción de una nueva localidad. Del capítulo dos a cuatro se analizan 

aspectos de la Formación Matzitzi. El segundo capítulo se centra en la descripción de un 

nuevo género, a partir del análisis detallado de caracteres morfológicos, sin dejar de lado los 

datos litológicos y flora acompañante de la localidad donde fue descubierta. En el tercer 

capítulo se describen nuevos reportes del orden de las Cycadales que hasta el momento 

siguen teniendo un origen tanto temporal como geográfico incierto. En el cuarto capítulo se 

emplea la taxonomía de dos localidades y se utilizan los rangos estratigráficos de la 

paleoflora para una propuesta de edad, la cual es soportada por una datación en circones; 

dando como resultado dos propuestas de edad, Kunguriano y Lopingiano. Por último, en el 

quinto capítulo se analizan las interacciones planta-insecto de ambas formaciones, los 

resultados muestran la presencia de cuatro grupos funcionales de alimentación y nueve tipos 

de daño; todos estos datos nos proporcionan información sobre las co-asociaciones en los 

ecosistemas pretéritos. Se concluye de manera general que los ambientes aquí estudiados son 

únicos en el mundo, a nivel taxonómico y de interacciones; ya que por un lado promovieron 

la diversificación de las especies y a la vez perpetuaron algunos taxones hasta finales del 

Paleozoico. Si bien, los avances han sido notables, todavía falta mucho por hacer.  
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ABSTRACT 

The study of the paleoflora of the Paleozoic of Mexico has been intermittent and with a purely 

taxonomic approach, because paleontological, sedimentological, chronological and/or 

ecological data are rarely complemented, allowing a general vision of the paleoenvironment 

to be obtained. This has caused the study of paleobotany in Mexico to lag behind compared 

to other parts of the world, even though the richness of fossil plants is high in our national 

territory. Therefore, the objective of this work is to analyze the macrofloristic diversity of the 

Matzitzi and Tuzancoa formations, which allows interdisciplinary analyzes to be carried out, 

such as chronological analysis and plant-insect interaction. The results obtained during this 

study were condensed and organized in throughout five chapters. In the first, the taxonomic 

data obtained in the Tuzancoa Formation are analyzed from the analysis of three localities, 

supported by stratigraphic-sedimentological data, resulting in new taxonomic reports for this 

unit that correspond to four genera, eight species and four affinities. in addition to the 

description of a new location. Chapters two to four analyze various aspects of the Matzitzi 

Formation. The second chapter focuses on the description of a new genus, based on the 

detailed analysis of morphological characters, without leaving aside the lithological data and 

accompanying flora of the locality where it was discovered. In the third chapter, new reports 

of the order of the Cycadales are described, which until now continue to have both an 

uncertain temporal and geographical origin. In the fourth chapter, the taxonomy of two 

localities is used and the stratigraphic ranges of the paleoflora are used to present for an age 

proposal, which is supported by zircon dating. Resulting in two age proposals, Kungurian 

and Lopingian. Finally, in the fifth chapter, the plant-insect interactions of both formations 

are analyzed. The results show the presence of four functional feeding groups and nine types 

of damage. All of these data provide us with information about co-associations in past 

ecosystems. It is generally concluded that the environments studied here are unique in the 

world, at the taxonomic and interaction levels; since on the one hand they promoted the 

diversification of species and at the same time perpetuated some taxa until the close of the 

Paleozoic. Although progress has been notable, there is still much to do. 
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INTRODUCCIÓN 

México es un país con un amplio registro paleobotánico, que abarca gran parte del 

Fanerozoico (Silva, 1970; 1984; Velasco de León y Ortiz–Martínez, 2010). Sin embargo, la 

vegetación del Paleozoico ha sido estudiada de manera heterogénea; probablemente debido 

a que en el territorio nacional únicamente se conoce registro paleoflorístico en siete unidades 

litoestratigráficas: Grupera, Matzitzi, Patlanoaya, Olinala, Paso Hondo, Santa Rosa y 

Tuzancoa. En tres de ellas (Patlanoaya, Paso Hondo y Santa Rosa), se registra en su mayoría 

material muy mal conservado y escaso, que solo se menciona de manera somera (Hernández-

García, 1973; Silva, 2003). Por el contrario, debido a la extensión de las mismas y a sus 

ambientes de depósito que favorecieron un abundante registro de plantas fósiles destacan las 

formaciones Matzitzi y Tuzancoa (Silva, 1970; Weber et al., 1987; Weber, 1997; Hernández-

Lascares, 2000; Rosales-Lagarde et al., 2005; Centeno et al., 2009; Hernández-Castillo et al., 

2014).  

La Formación Matzitzi aflora en el estado de Puebla, en los poblados de San Luís Atolotitlan, 

Los Reyes Mezontla y Coatepec, Puebla. Se caracteriza por presentar una secuencia de 

estratos de arenisca y lutita con algunas intercalaciones de conglomerados y carbón 

(Calderón-García, 1956). Para esta secuencia se ha propuesto un ambiente de depósito fluvial 

anastomosado (Centeno et al., 2009; Martini et al., 2021). Desde el punto de vista 

paleobotánico esta formación ha sido estudiada desde la segunda mitad del siglo XX por 

diferentes autores (Silva, 1970; Weber et al., 1987; Magallón, 1991; Galván, 2000; Flores-

Barragan, 2019). Sin embargo, su estudio no ha concluido, debido a que no se han resuelto 

diferentes aspectos, por ejemplo: la taxonomía esta aún inconclusa y se puede situar 

únicamente en alfa de acuerdo a Anderson y Anderson (2003); otra problemática, son las 

discrepancias en las dataciones realizadas en distintas localidades dentro de la misma unidad, 

dando como resultados edades que varían del Pensilvaniano al Jurásico (Centeno et al., 2009; 

Hernández-Lascares, 2000; Flores-Barragan, 2019; Martini et al., 2021) y el estudio de 

relaciones ecológicas entre organismos, como las interacciones planta-insecto son escasas 

(Valdes-Vargara et al., 2017; Díaz, 2018). 

Por otra parte, la Formación Tuzancoa, aflora cerca del poblado de Calnali, Hidalgo y es 

descrita como una secuencia silisiclástica con brechas andesíticas intercaladas con arenisca 
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y lutita de origen volcánico (Rosales-Lagarde et al., 2005). Esta sucesión de rocas se 

caracteriza por un abundante registro fósil de algas, bivalvos, crinoideos y foraminíferos que 

junto con la litología de la zona indican un ambiente de depósito de ambiente marino somero 

y transicional. Algunos de estos organismos han permitido proponer para la formación una 

edad de Pérmico Temprano (Carrillo-Bravo, 1965; Silva, 2003; Quiroz-Barroso et al., 2012; 

Buitrón et al., 2017). En cuanto a la paleoflora, esta ha recibido poco interés teniendo como 

antecedentes paleobotánicos los estudios de Silva (2003), Hernández-Castillo et al. (2014), 

Ortiz-Martínez y Velasco-de León (2019) y Velasco- de León y colaboradores (2020) dando 

como resultado que actualmente se tengan problemas similares a las descritos en la 

Formación Matzitzi, que van desde una taxonomía de la paleoflora aún inconclusa, y con 

escasos estudios ecológicos.  

Por lo anterior mencionado, es necesario concluir con los aspectos faltantes en ambas 

unidades que proporcionen un panorama más completo de la diversidad y características 

ambientales de esta flora durante finales del Paleozoico y/o inicios del Mesozoico. De esta 

manera, el objetivo de este trabajo es analizar la diversidad macroflorística de cinco 

localidades pertenecientes a las formaciones Matzitzi y Tuzancoa, que permitan 

posteriormente la realización de estudios ambientales particulares, biogeográficos y 

geocronológicos. Por lo que, al estudiar las floras de mayor edad en México se esperaría 

encontrar diferencias significativas taxonómicas entre ambas, debido a sus ambientes de 

depósito, clima y temporalidad de las mismas.  

El estudio de la flora de finales del Paleozoico permitirá analizar una etapa de procesos muy 

importante para la vegetación a nivel mundial. Como es la transición de la flora que vivió a 

finales del Paleozoico e inicios del Mesozoico, donde elementos que hasta entonces habían 

sido dominantes (Lycopsida, Pteridosperma y Sphenopsida), declinan y en su lugar aparecen 

y se diversifican nuevos taxones (Gimnosperma) (Willis y Mc Elwin, 2002; DiMichell et al., 

2001; Taylor et al., 2009). Entre las causas propuestas para explicar este cambio a nivel 

global destaca la constante disminución en la precipitación (Srivastava y Agnihotri, 2010). 

Sin embargo, la región del sur de Norteamérica (México) sigue siendo un enigma para esta 

edad. Lo anterior hace necesario ampliar los estudios paleobotánicos de estas unidades para 

comprender mejor las condiciones ambientales a las que fueron sometidas las plantas. 
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Por otro lado, la edad de las distintas localidades de la Formación Matzitzi es un punto aun 

discutido en esta unidad y que es de suma importancia definir para obtener un mayor rango 

de certeza de la edad de los estratos portadores de plantas, como lo son las dos localidades 

analizadas en este trabajo, ya que como es mencionado por Martini et al. (2021) la Formación 

Matzitzi presenta fuerte fallamiento, lo que dificulta la ubicación de los estratos datados pues 

no siempre empata con el contenido florístico. Por último, como ya se mencionó, el análisis 

de las interacciones planta-insecto son cruciales, ya que los artrópodos y las plantas 

representan el 79% de las especies conocidas entre los macroorganismos de los ecosistemas 

terrestres (Chapin III et al., 2011). Por lo que, reconocer estas interacciones es de suma 

importancia para la reconstrucción de ambientes pretéritos.  

La estructura de esta tesis resulta de la recopilación de cinco contribuciones científicas, en el 

primer capítulo se aborda el estudio de una nueva localidad de la Formación Tuzancoa, se 

estudió la litología y taxonomía, como resultado se dieron a conocer nuevos reportes 

taxonómicos, correspondientes a cuatro géneros, ocho especies y cuatro afinidades (Flores-

Barragan et al., 2023). El segundo capítulo de este trabajo, se centra en la litología de una 

localidad de la Formación Matzitzi, Coatepec, así como en la taxonomía de un fosilitaxón 

único en el mundo dado la morfología y tamaño de la misma, dando como resultado la 

propuesta de un nuevo género y especie, Velascoa pueblensis Flores-Barragan y Ortega-

Chavez (Flores-Barragan et al., 2021).  

Debido al elevado número de descubrimientos en cuanto a la macroflora de la Formación 

Matzitzi, el tercer capítulo se vuelve a centrar en nuevos reportes taxonómicos, en este caso 

sobre las Cycadales que hasta el momento tienen un origen incierto; el material aquí 

presentado corresponde a dos localidades, Coatepec y Carretera (Flores-Barragan y Velasco 

de León, 2021). A partir de los resultados del estudio anterior se hizo patente las diferencias 

taxonómicas entre ambas localidades y más allá de diferencias ecológicas, estas debían 

deberse a otras causas. En el capítulo cuatro se realizó la actualización de los listados 

florísticos, se consideran cambios en los estatus taxonómicos, y también sus implicaciones 

cronológicas, dando como resultados edades distintas para cada localidad (Flores-Barragan 

et al., enviado).  
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Por último, el quinto capítulo analiza las interacciones planta-insecto en ambas formaciones, 

uniendo tanto datos cualitativos como cuantitativos y pone de manifiesto que las diferencias 

en la vegetación se trasladan también a las interacciones observadas en México (Flores-

Barragan, et al., enviado).  
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Primer capítulo  

Avances en el conocimiento de la macroflora de la Formación 

Tuzancoa, Hidalgo, México, Pérmico inferior 

 

• Flores-Barragan, M.A. Trabajo de gabinete: propuesta del trabajo; realización de 

técnicas curatoriales; revisión e identificación taxonómica de los ejemplares; 

recopilación y consultas bibliográficas; análisis e interpretación de los datos; 

redacción del escrito; toma de fotografías; armado de láminas. Trabajo en campo: 

recolecta de material fósil; realización de secciones estratigráficas.  

• Velasco-de León, M.P. Trabajo de gabinete: dirección de trabajo, revisión de los 

datos y de redacción. Trabajo en campo: recolecta de material fósil; realización de 

secciones estratigráficas. 

• Moreno-Bedmar, J.A. Trabajo de gabinete: revisión de los datos y de redacción, 

armado de láminas. Trabajo en campo: recolecta de material fósil; realización de 

secciones estratigráficas. 

 

Flores-Barragan, M.A., Velasco-de León, M.P., y Moreno-Bedmar, J.A. (2023). Avances en 

el conocimiento de la macroflora de la Formación Tuzancoa, Hidalgo, México, Pérmico 

inferior. Revista Mexicana de Ciencias Geológicas. 40(1). 1-15. 

http://dx.doi.org/10.22201/cgeo.20072902e.2023.1.1694 
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Segundo capítulo  

New genus for megaphyllous leaves from the Upper Paleozoic of 

Mexico Velascoa pueblensis gen. nov. 

• Flores-Barragan, M.A. Trabajo de gabinete: propuesta del trabajo; realización de 

técnicas curatoriales; revisión e identificación taxonómica de los ejemplares; 

recopilación y consultas bibliográficas; análisis e interpretación de los datos; 

redacción del escrito. Trabajo en campo: recolecta de material fósil; realización de 

secciones estratigráficas.  

• Velasco-de León, M.P. Trabajo de gabinete: dirección de trabajo, revisión de los 

datos y de redacción. Trabajo en campo: recolecta de material fósil; realización de 

secciones estratigráficas. 

• Ortega-Chávez, E. Trabajo de gabinete: toma de fotografías y armado de láminas 

Trabajo en campo: recolecta de material fósil; realización de secciones estratigráficas. 

 

Flores-Barragan, M.A., Velasco-de León, M.P., y Ortega-Chavez, E. (2021). New genus 

megaphyllous leaves from the Upper Paleozoic of Mexico Velascoa pueblensis gen. Nov: 

Journal of South American Earth Sciences. 110. 103408. 

https://doi.org/10.1016/j.jsames.2021.103408  
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Tercer capítulo  

New records of Bjuvia and Nilssonia from the Permian of 

Mexico  

 

• Flores-Barragan, M.A. Trabajo de gabinete: propuesta del trabajo; realización de 

técnicas curatoriales; Extracción de cutícula; revisión e identificación taxonómica de 

los ejemplares; recopilación y consultas bibliográficas; análisis e interpretación de los 

datos; toma de fotografías y armado de láminas; redacción del escrito. Trabajo en 

campo: recolecta de material fósil; realización de secciones estratigráficas.  

• Velasco-de León, M.P. Trabajo de gabinete: dirección de trabajo, revisión de los 

datos y de redacción. Trabajo en campo: recolecta de material fósil; realización de 

secciones estratigráficas. 

 

Flores-Barragan, M.A., y Velasco-de León, M.P. (2021). New records of Bjuvia and 

Nilssonia from the Permian of Mexico. Palaeontologia Electronica. 24(3). a28. 

https://doi.org/10.26879/1109palaeo-electronica.org/content/2021/3447-cycadophytas-of-

the-permian  
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Nuevos datos paleoflorístico y geocronológicos de zircón U-Pb en depósitos 

del Paleozoico tardío de la Formación Matzitzi en el sur de México 

Palabras clave: Pérmico, geocronología de circones detríticos, Lepidodendrales, 

Cycadales 

Resumen  

La flora fósil de la Formación Matzitzi ha sido estudiada desde mediados del siglo pasado. 

Sin embargo, el constante descubrimiento de nuevos elementos florísticos hace necesaria una 

reevaluación de dos aspectos de esta unidad que constantemente han estado al centro del 

debate, la edad de su depósito y la taxonomía de su paleoflora. El objetivo de este trabajo es 

dar a conocer los nuevos reportes paleoflorísticos de dos áreas de la Formación Matzitzi, así 

como sus implicaciones cronológicas. Se estudiaron las localidades Carretera y Coatepec. En 

la primera de ellas se identificaron 19 géneros y 11 especies, mientras que en la segunda 

localidad se reportan 23 géneros y 16 especies. Al analizar los conjuntos florísticos de ambas 

zonas se observa que solo comparten el 49% de sus taxones; Ovopteris, Lesleya, Lobatopteris 

y Trigonocarpus son únicos de la localidad Carretera. Coatepec se caracteriza por la 

presencia de cf. Bjuvia, Schizoneura y Velascoa. Al analizar los resultados de un estudio 

geocronológico U-Pb en circones detríticos y los rangos estratigráficos de la paleoflora, se 

propone para la localidad Carretera una edad de Kunguriano. Mientras que para Coatepec la 

época resultante es de Lopingiano. Estos datos permiten proponer que para la Formación 

Matzitzi se tienen identificados por lo menos dos eventos de depósito que son soportados por 

datos paleontológicos y geocronológicos.  
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1. INTRODUCCIÓN  

México es un país con un amplio registro paleobotánico, que abarca gran parte del 

Fanerozoico (Silva, 1970; 1984; Velasco de León y Ortiz–Martínez, 2010). Sin embargo, la 

flora fósil del Paleozoico ha sido estudiada de manera incompleta, ya que de las siete 

unidades que contienen registros paleoflorístico (formaciones Grupera, Matzitzi, Patlanoaya, 

Olinala, Paso Hondo, Santa Rosa y Tuzancoa), sólo en las formaciones Matzitzi y Tuzancoa 

se tiene registro de abundancia y el proceso de fosilización ha permitido la identificación del 

material, además de que han sido estudiadas por casi 50 y 40 años respectivamente (Silva, 

1970; 1987; Weber et al., 1987; Hernández-Castillo et al., 2014; Flores-Barragan et al.,2023). 

La Formación Matzitzi expuesta en el sur de México es una unidad que ofrece una 

oportunidad muy importante para nuestro entendimiento de la paleoflora del Paleozoico, en 

cuanto contiene un registro fósil muy abundante y, en general, con un buen estado de 

preservación.  

Desde el punto de vista paleobotánico, esta formación ha sido estudiada desde la segunda 

mitad del siglo XX por diferentes autores (Silva, 1970; Weber et al., 1987; Magallón, 1991; 

Galván, 2000; Flores-Barran y Velasco-de León 2021; Flores-Barragan et al., 2021). Sin 

embargo, están pendientes de resolver algunos aspectos, siendo uno de estos el alcance 

estratigráfico de los diferentes afloramientos de esta formación. Varios autores han asignado 

edades de depósito diferentes a esta unidad, variando las propuestas desde el Pensilvaniano 

al Jurásico (Hernández-Lascares, 2000; Centeno et al., 2009; Bedolla, 2018; Flores-

Barragan, 2019, Villanueva-Amadoz, 2020; Martini et al., 2021). La edad numérica asignada 

por Martini y colaboradores (2021) para algunos afloramientos (261-254 m.a.) a resuelto 

parcialmente este problema, pues el mismo autor no descarta la presencia de mayores rangos 

de edad para esta unidad que deben aun esclarecerse. El objetivo de este trabajo es realizar 

una nueva propuesta de edad para dos localidades con presencia de macroflora, mediante el 

sustento de nuevos registros paleontológicos y el apoyo de la geocronología U-Pb de circones 

detríticos.  
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2. ANTECEDENTES  

Hasta hace unos años la edad de la Formación Matzitzi era un tema debatible; sin embargo, 

recientemente la edad de algunos de sus depósitos esta fuera de duda debido al análisis 

geocronológico realizado por Martini y colaboradores (2021). Su extensión, numerosas fallas 

y los pliegues a lo largo de la misma imposibilitan ser contundentes en la edad de los estratos 

portadores de plantas. De manera general, los autores previos han propuesto tres enfoques 

para tratar de dilucidar la edad de la Formación Matzitzi (Tabla 1). El primero de ellos se 

basa en el análisis de las relaciones estratigráficas, lo que permitió a Calderón-García (1956) 

conjeturar que las capas de la Formación Matzitzi eran una posible continuación de los 

depósitos jurásicos de la región de la Mixteca Alta que se ubica al sur de la formación. Otro 

enfoque consistió en analizar el contenido paleontológico. Silva (1970) mencionó que la flora 

descrita por ella tiene mayor afinidad con la del Carbonífero superior de Europa. Sin 

embargo, tiempo después Weber et al. (1987) discreparon de la edad asignada a la formación 

debido a la baja abundancia de Licofitas y Calamitales. 

Posteriormente, una edad de Pérmico es asignada a la formación con base en el 

descubrimiento del género fósil Fascipteris (Magallón, 1991). Weber (1997) afina este 

fechamiento con base en el registro de un género nuevo, Lonesomia Weber y concluye que 

la flora de la Formación Matzitzi pertenece al Pérmico inferior. Por su parte, Hernández-

Lascares (2000) comenta en su tesis de maestría, que las localidades que afloran cerca del 

poblado de Coatepec Puebla pertenecen al Pensilvaniano, mientras que las localidades de los 

Reyes Mezontla son pérmicas. Esta idea la fundamentó a partir del contenido florístico de las 

localidades. Flores-Barragan (2019), después de un análisis parcial de nuevos hallazgos de 

macroflora en los estratos que afloran alrededor del poblado de Coatepec, concluyó que los 

depósitos de la Formación Matzitzi expuestos en esta localidad tiene un alcance estratigráfico 

del Pérmico superior (Lopingiano). Por otro lado, a partir del descubrimiento de algunos 

palinomorfos Villanueva-Amadoz et al. (2020) han propuesto que los estratos que afloran a 

lo largo de la carretera Tehuacan-Oaxaca proceden del Pensilvaniano.  

Por último, el tercer enfoque, se basa en la datación isotópica de granos de circón por el 

método U-Pb de rocas ígneas y detríticas. Bedolla et al. (2021) han definido que existen dos 

grupos de depósitos fluviales en lo que hasta ahora se conocía como Formación Matzitzi. En 
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el primer grupo se encuentran los estratos más antiguos con la flora típica del Paleozoico con 

una datación radiométrica que va del final del Capitaniano (~ 260 Ma) hasta el Triásico 

Medio (~ 240 Ma.) (Martini et al., 2021). En el segundo grupo se identifican estratos que en 

realidad pertenecen a una unidad más reciente llamada informalmente formación Agua de 

Mezquite, cuya edad máxima de depósito es de ~ 177 Ma. (Bedolla et al., 2021).  

 

3. ZONA DE ESTUDIO  

La Formación Matzitzi aflora al sur de México, entre los poblados de San Luís Atolotitlan, 

Los Reyes Mezontla y Coatepec (estado de Puebla) (Figura 1). Tiene un espesor estimado de 

600 m y es descrita como una sucesión de arenisca y lutita, con algunas intercalaciones de 

conglomerado, carbón y rocas volcánicas (Calderón-García, 1956). Los estudios 

sedimentológicos sugieren que la Formación Matzitzi sea el registro estratigráfico de un 

sistema fluvial de tipo anastomosado, el cual consistía en una red de canales activos al mismo 

tiempo bordeados por extensas llanuras de inundación (Centeno-García et al., 2009; Martini 

et al., 2021). El material examinado en el presente trabajo pertenece a dos localidades. La 

localidad llamada Carretera se ubica en el kilómetro #89 de la carretera federal Tehuacán-

Oaxaca, México, y la segunda nombrada Coatepec, situada en las afueras del pueblo 

homónimo (Figura 1). 

En la localidad Carretera se midió una sección estratigráfica de 24.5 m compuesta por una 

alternancia de depósitos de espesor métrico de arenisca gruesa a mediana con estratificación 

cruzada, ondulada y plano-paralela, alternados con paquetes decimétricos a métricos de lutita 

y arenisca muy fina con laminación plano-paralela. De estos paquetes de lutita y arenisca 

muy fina se recolectó el material paleontológico, mientras que la muestra para el fechamiento 

U-Pb de circones detrítico procede de un depósito arenoso adyacente (Figura 2A).  

En la localidad Coatepec se midió una sección estratigráfica de 150 m (Figura 2B), 

compuesta también por una alternancia de depósitos arenosos con estratificación cruzada a 

ondulada y paquetes de lutita y arenisca muy fina con laminación plano-paralela, los que 

pasan hacia la cima de la sección a un apilamiento de depósitos conglomeráticos con arreglo 

masivo, que alcanzan un espesor de decenas de metros. Los ejemplares fósiles proceden de 
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los intervalos de lutita y arenisca muy fina ubicados en los primeros 20 metros de la sección, 

mientras que la muestra para el fechamiento U-Pb de circones detrítico procede de un 

depósito arenoso adyacente (Figura 2B). 

 

4. MATERIAL Y MÉTODO 

Se realizaron cinco visitas a los afloramientos de la Formación Matzitzi en las localidades 

Carretera y Coatepec, logrando recolectar un total de 619 muestras. Los fósiles corresponden 

a impresiones en lutita o arenisca de grano fino a medio. El material esta resguardado en la 

Colección de Paleontología de la Facultad de Estudios Superiores Zaragoza de la Universidad 

Nacional Autónoma de México con el acrónimo CFZ-Mtz. Con la finalidad de obtener mayor 

precisión en los caracteres morfológicos que son de gran importancia para la identificación 

(Largo y ancho de la lámina, densidad y arreglo de venación, tipo de ápice y base, tamaño de 

raquis, etc.) (Artabe, 1985; Remy y Remy, 1975) se midieron los ejemplares con ayuda del 

programa ImageJ 1.8.0. A continuación, se realizó una tabla por localidad donde se indica el 

alcance estratigráfico de los géneros, esto con el propósito de obtener una media de la edad 

de los estratos mediante el conteo de coincidencias temporales de los taxones, los rangos 

estratigráficos de los mismos son los empleados en Fossilworks (Beherensmeyer y Turner, 

2023) y literatura especializada.  

Para tener un control más robusto sobre la edad de depósito de los paquetes portadores de los 

fósiles analizados en este trabajo, se recolectaron dos muestras de arenisca, una en cada 

sección, para el fechamiento U-Pb de circones detrítico. La localización de las muestras se 

ubica en el mapa de la Figura 1 y en las secciones estratigráficas de la Figura 2. Para cada 

muestra, se seleccionaron y montaron manualmente más de 100 circones bajo un microscopio 

binocular estereoscópico. Los circones se montaron seleccionándolos al azar, para que no 

haya ningún sesgo subjetivo con relación a su tamaño, color y forma. Los circones se 

montaron en resina epóxica y los cristales se desgastaron utilizando papel abrasivo, con el 

objetivo de exponer su parte interior. Los análisis isotópicos se efectuaron en el Laboratorio 

de Estudios Isotópicos del Centro de Geociencias, UNAM, por ablación láser y 

espectrometría de masas de multicolección con plasma acoplado por inducción (laser 
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ablation multicollector inductively coupled plasma mass spectrometry, LA-MC-ICP-MS). 

La ablación de los circones se realizó con un láser excímero de una longitud de onda de 193 

nm, modelo Resolution M-50 que trabaja con un oscilador Lambda Physik, LPX 220, 

acoplado con un cuadrupolo ICP-MS Thermo Xseriesii. Los detalles de la metodología 

analítica y especificaciones del sistema utilizado se pueden encontrar en Solari et al. (2018). 

Para la reducción de datos se utilizó el estándar Plĕsovice (±337.13± 0.37 Ma, Sláma et al., 

2008). Los errores relacionados con la calibración del estándar, la edad del estándar, la 

composición del plomo común y la constante de decaimiento de uranio se reportan al nivel 

2σ. Una vez realizada la reducción y corrección, se descartaron los datos que presentan 

pérdida de plomo, errores mayores al 10% y porcentajes de discordancias entre -5% y 15%. 

Los resultados fueron graficados en el diagrama de densidad de Kernel (KDE; Vermeesch, 

2013). La edad máxima de depósito de las muestras analizadas se calculó con base en el 

promedio ponderado del grupo de circones más jóvenes que se traslapan en edad en 2σ 

(Dickinson and Gehrels et al., 2009). 

 

5. RESULTADOS  

Paleoflora 

En la localidad Carretera se recolectaron un total de 148 muestras. Se identificaron 141 

ejemplares, que se asignaron a 6 órdenes y un incertae sedis. El orden más abundante 

corresponde al de las Marattiales, se registró en 44 muestras, siguiéndole con una presencia 

en 34 muestras el orden de las Lepidodendrales (Tabla 2). De estos 6 órdenes se identificaron 

un total de 19 géneros (Figura 3), los mejor representados corresponden a frondas estériles 

de Asterotheca Presl y Corda y hojas enteras recorridas por un raquis que pertenecen a 

Taeniopteris Brongniart. También se identificaron 11 especies y 8 afinidades, las cuales se 

muestran en la Tabla 2. 

Con respecto a la localidad Coatepec, se recolectaron un total de 531 muestras y se 

identificaron 487 ejemplares, que se asignaros a 11 órdenes y un incertae sedis. Nuevamente, 

el orden más abundante corresponde a frondas del orden Marattiales. De estos 11 órdenes se 

identificaron 23 géneros y 3 afinidades genéricas. También se reporta una estructura 
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reproductora que únicamente fue posible asignarla a nivel de familia. Los géneros mejor 

representados corresponden a los helechos del género Asterotheca y al nuevo taxón de hoja 

megafila Velascophyllum Deshmukh; a la par de esto, se identificaron un total de 16 especies 

y siete afinidades, los resultados se muestran en la tabla número dos (Figura 3). 

Rango bioestratigráfico  

 

Se analizó el contenido macroflorístico de las dos localidades. Para la localidad Carretera se 

utilizaron 17 géneros, mientras que para la localidad Coatepec 20 géneros y 3 afinidades. Se 

descartaron los géneros Syringodendron Sternberg y Knorria Sternberg ya que ambos 

corresponden únicamente a cortezas en proceso de exfoliación de algún otro fosilitaxón de 

cortezas de Lepidodendrales. También, se elimina de este análisis el género Velascophyllum, 

ya que hasta el momento es única de la Formación Matzitzi y se carece de registros para su 

comparación. Por lo cual, en las figuras 4 y 5 se observa la distribución de los taxones por 

localidad.  

Al analizar el alcance estratigráfico de los géneros identificados en la localidad Carretera se 

observa que el mayor rango de coincidencia sucede durante el Pensilvaniano (15 de 17 

géneros); Sin embargo, cuatro de estos géneros típicos del Carbonífero (Cyperites Lindley y 

Hutton, Holcospermun Nathorst, Ovopteris Potonie y Trigonocarpus Brongniart) presentan 

una abundancia muy baja del 0.7-6% y esto se puede interpretar como géneros reminiscentes 

de una flora más antigua. La mayoría de los géneros más abundantes (ver tabla 2) tienen una 

distribución meramente pérmica (13 taxones); nueve géneros se distribuyen a lo largo de todo 

el Pérmico, y solo cuatro tienen una distribución más restringida: Dicranophyllum 

GrandʼEury, Lobatopteris Wagner, Lesleya Lesquereux y Nilssonia. Es importante 

mencionar que el segundo periodo con mayor rango de coincidencia es el Cisuraliano (12 de 

17) Por lo que, se propone para la localidad Carretera una edad a partir de la macroflora de 

Pensilvaniano-Pérmico inferior (Cisuraliano). 

En el caso de la localidad Coatepec, se observa que solamente dos géneros se restringen al 

Carbonífero (Cyperites y Holcospermun); mientras que 20 géneros se distribuyen a lo largo 

del Pérmico, y sólo tres taxones presentan un rango más restringido durante este periodo. 

Debido a que la mayoría de los géneros (19) se distribuyen a lo largo del Pérmico superior, 
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se propone esta edad para los estratos que afloran alrededor del poblado de Coatepec, como 

ya fue mencionado anteriormente por Flores-Barragan (2019).  

Geocronología U-Pb en circones detríticos 

Se analizaron 99 circones de la muestra de arenisca recolectada en la localidad Carretera 

(Figuras 1 y 2). Los datos obtenidos arrojan edades concordantes a ligeramente discordantes, 

con porcentajes de discordia menores al 12% (Las edades obtenidas varían de ~ 1747 Ma a 

~ 276 Ma. En general, la distribución de edades se caracteriza por presentar un único grupo 

de edad definido por edades que varían de ∼1350 Ma a ∼ 850 Ma (Figura 6A). Un número 

subordinado de circones ha arrojado edades comprendidas entre ~ 690 Ma y ~ 276 Ma 

(Figura 6A). Los dos cristales más jóvenes han arrojado edades de ~ 277 Ma y ~ 276 Ma, y 

definen una edad máxima de depósito de 276 Ma ± (Figura 6A). 

De la muestra recolectada de la localidad Coatepec se analizaron 97 circones. Los datos 

obtenidos arrojan edades concordantes dentro del error, con porcentajes de discordia menores 

a 8.4 (Figura 6B). En general, las edades varían entre ~ 1975 Ma a ~ 255 Ma (Figura 6B). La 

distribución de edades para esta localidad se caracteriza por presentar dos grupos de edades 

distintos: uno definido por edades que varían en el rango de ∼ 1810–1530 Ma y otro por 

edades que varían entre ∼ 1360–930 Ma (Figura 6B). Los dos cristales más jóvenes arrojan 

edades de ~ 277 Ma y ~ 254 Ma, y definen una edad máxima de depósito de 263 Ma ± (Figura 

6B). 

 

6. DISCUSIÓN 

Análisis taxonómico de la paleoflora de la Formación Matzitzi 

La flora de la Formación Matzitzi ha sido estudiada desde hace ya más de medio siglo, tiempo 

durante el cual ha cambiado la clasificación o conocimientos que se tiene sobre los distintos 

taxones que la conforman, a continuación, se puntualizan algunos de estos cambios. 

Con base en el código de Nomenclature for Algae, Fungi and Plants (Turland et al., 2018), y 

siguiendo la propuesta de Cleal (2015), el género Pecopteris Brongniart se describió con base 
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en la especie tipo Pecopteris pennaeformis (Brongniart) Brongniart, que actualmente se 

considera perteneciente a la familia Tedeleaceae, debido a la presencia de esporangios que 

se agrupan solos o en racimos y que presentan un anillo apical. Por lo cual, los helechos de 

la Formación Matzitzi, al presentar esporangios exanulados deben asignarse al género 

Astherotheca para helechos tanto fértiles e infértiles.  

Fascipteris fue creado para frondas completas de Marattiales del Pérmico de China. 

Actualmente se sabe que no existen diferencias significativas con el género Diplazites 

Goeppert del Carbonífero-Pérmico de Norteamérica. Por lo tanto, siguiendo el criterio de 

prioridad, todas las especies y afinidades del género Fascipteris deben asignarse a Diplazites  

Como resultado, este género no puede ser considerado un indicador del Pérmico como fue 

referido para la Formación Matzitzi (Magallón, 1991); también, siguiendo la propuesta de 

Cleal (2015) se descarta la presencia de la especie Pecopteris unita Brongniart, reportada por 

Silva (1970), ya que los caracteres morfológicos la hacen afín al género Diplazites, por lo 

cual se utiliza la nueva combinación Diplazites unitus (Brongniart) Cleal.  

Con respecto a las Lepidodendrales, estas se habían reportado como un grupo con gran 

diversidad en la formación (Silva, 1970; Galván-Mendoza, 2000; Flores-Barragan, 2019). 

Sin embargo, un análisis detallado de los ejemplares de la colección de paleontología de la 

FES Zaragoza permite descartar la presencia de los géneros Bothrodendron Lindley et Hutton 

y Asolanus Wood, debido a que no se observan caracteres como: parichnos, lígula y forma 

del escudete foliar que apoyen las asignaciones a los géneros antes mencionados; dicho 

material se identifica como cortezas de Sigillaria Brongniart en distintas etapas de 

exfoliación.  

El último punto importante para destacar sobre la taxonomía del área y que es importante 

puntualizar, es que por mucho tiempo se analizó la flora de la Formación Matzitzi como una 

sola (Silva, 1970; Weber, 1997); pasando por alto las diferencias que se observan en 

composición y abundancia entre las distintas localidades y que tienen implicaciones tanto 

taxonómicas, ecológicas y cronológica. Por ejemplo, en este trabajo de los 51 taxones 

reportados para Carretera y Coatepec, únicamente comparten el 49% de los taxa y estas 

diferencias se ven incrementadas cuando se analiza la abundancia de los mismos, ya que en 

Carretera las especies más abundantes corresponden a Neuropteris sp, Taeniopteris 
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multinervia Weiss y Asterotheca sp con el 9.92%, 9.21% y 7.80% respectivamente; mientras 

que en Coatepec destacan Velascophyllum pueblense (Flores-Barragan & Ortega-Chavez) 

Deshmukh, Asterotheca cf. A. orientalis 1 (Shenk) potonie y Asterotheca Cyathea 

(Schlotheim) Stur (21.14%, 10.67% y 7.18%). Por lo que, se propone que es erróneo tratar 

la flora de la Formación Matzitzi como una unidad y por lo tanto obtener una sola edad para 

la misma.  

La edad de la Formación Matzitzi 

Como se ha comentado a lo largo de este estudio, existen diferencias significativas en cuanto 

a la diversidad paleofloristica presentes en cada una de las localidades de la Formación 

Matzitzi; que han repercutido en las interpretaciones ambientales, climáticas, y geográficas 

que se han hecho para esta unidad (Silva, 1970; Weber, 1997; Hernández-Lascares, 2000; 

Flores-Barragan, 2019; Villanueva-Amadoz et al., 2020; Matini et al., 2021).  

Ejemplo de estas variaciones locales son los datos obtenidos por Silva (1970), quien 

consideró importante la abundancia de Lepidodendrales y Calamitales (hoy agrupadas en el 

orden Equisetales) para proponer una edad pensilvánica para toda la unidad. Sin embargo, 

esta abundancia solo se observa hasta el momento en los afloramientos denominados 

Carretera con el 30% y 12% respectivamente; mientras que, en otras zonas, por ejemplo, 

Coatepec las Calamitales solo representan el 1% (Flores-Barragan y Velasco-de León, 2021). 

Aunado a esto, en afloramientos ubicados en los alrededores de los poblados de San 

Francisco Xochiltepec, San Luis Atolotitlán o Los Reyes Metzontla el esfuerzo de recolecta 

ha sido menor al de Carretera y Coatepec; por lo que, los listados florísticos de estas áreas 

están aún incompletos, y sacar conclusiones de estos es aún aventurado.  

Por último, a lo largo de toda la Formación Matzitzi se observan múltiples fallas y 

deformaciones, que no permiten en muchos casos realizar una correlación entre las diferentes 

localidades (Martini et al., 2021). Debido a todo esto, algunos autores han especulado sobre 

la heterogeneidad de la unidad, y que tal vez dicha formación representa diferentes etapas de 

depósito que difícilmente pueden trabajarse como una sola (Villanueva-Amadoz et al., 2020; 

Matini et al., 2021), en este trabajo se examina la información desde esta perspectiva 

analizando los datos paleoflorísticos y geocronológicos de manera local.  
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En el caso de la localidad Carretera, la asociación florística encontrada permite sugerir un 

rango de edad del Pensilvaniano-Pérmico inferior, el cual se basa en la presencia de los 

géneros Ovopteris, Lesleya, Lobatopteris y Trigonocarpus, así como en la gran abundancia 

de Equisetales que no se encuentra hasta el momento en otras localidades de la formación. 

Los datos isotópicos indican una edad máxima de depósito de ~ 276 Ma para el afloramiento 

estudiado. Por ende, integrando los datos geocronológicos y macroflorísticos sugerimos en 

este trabajo que los depósitos de la Formación Matzitzi en la localidad Carretera sean del 

Kunguriano.  

Con respecto a la localidad Coatepec, la asociación florística indica que el mayor rango de 

coincidencia de los taxones (19 de 24 géneros) ocurre hacia el Lopingiano (Pérmico superior) 

teniendo como fósiles indicativos de esta edad a cf. Bjuvia Florin, Schizoneura gondwanensis 

Feistmantel y Velascophyllum. Los datos isotópicos arrojan una edad máxima de depósito de 

~263 Ma, que corresponden a la serie Capitaniano (Pérmico medio). Es importante 

mencionar que Martini y colaboradores (2021) realizaron un análisis geocronológico U-Pb 

sobre un depósito de cenizas volcánicas que se ubica sobre el arroyo Coatepec, localizado 

por debajo de la zona de estudio aquí analizada, y da una edad de ~260,9 ± 2,6 Ma. Tomando 

en cuenta el margen de error del análisis se observa una concordancia con la edad arrojada 

por registros macroflorísticos. Por lo que, en el caso de la localidad Coatepec se propone una 

edad Lopingiano a partir de datos radiométricos y paleontológicos.  

De esta manera, la flora de la Formación Matzitzi tendría identificada hasta el momento dos 

edades. Sin embargo, sigue faltando la correlación de estas localidades con los afloramientos 

de San Francisco Xochiltepec, San Luis Atolotitlán o Los Reyes Metzontla, donde hasta el 

momento se carece de un estudio paleobotánico detallado, por lo que no se descarta la 

presencia de otras edades de depósito dentro de esta unidad, ya que como han mencionado 

otros autores, probablemente la Formación Matzitzi llega hasta más allá del cierre del 

Paleozoico (Martini et al., 2021). 

El definir diferentes edades dentro la Formación Matzitzi conlleva grandes implicaciones 

taxonómicas y ecológicas para la flora presente; por un lado, se tendría en México uno de los 

reportes más antiguos de Cycadales para el mundo con el género Nilssonia registrado para 

Carretera. Por otro lado, en Coatepec se tendrían los reportes más jóvenes de Lepidodendrales 



 

 

63  

y se descarta su extinción para inicios del Pérmico, ya que estarían presentes en el territorio 

nacional hasta el cierre de este. Algo similar sucede con los géneros Cyperites y 

Holcospermun, ya que su alcance estratigráfico se extendería hasta finales del Paleozoico. El 

comprender las condiciones ambientales que favorecieron el establecimiento y la 

supervivencia de estos taxones en México, es algo que debe analizarse en fututos estudios.  

7. CONCLUSIÓN 

El trabajo de recolecta de diez años en dos localidades de la Formación Matzitzi, ha permitido 

completar y actualizar los listados florísticos de estas localidades con 19 géneros para 

Carretera y 23 para Coatepec. Los datos macroflorísticos junto con la datación en circones 

detríticos permite proponer para la localidad Carretera una edad de Kunguriano, mientras que 

para Coatepec la edad propuesta es de Lopingiano. El análisis aquí realizado permite observar 

la utilidad de los conjuntos macroflorísticos de plantas como un primer acercamiento valido 

para conocer la edad de los estratos portadores, ya que la edad dada por la paleoflora fue 

acorde a los datos isotópicos. Si bien falta por estudiar otras localidades de la misma 

formación, los resultados aquí mostrados permiten comprender mejor la complejidad 

temporal que existió durante el depósito de la Formación Matzitzi.  
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Figuras y tablas  

 

Figura 1. Mapas de la zona de estudio. A) Mapa de la República Mexicana mostrando la 

ubicación de las localidades dentro del estado de Puebla. B) Mapa geológico de la Formación 

Matzitzi, el asterisco indica las zonas de recolecta del material fósil, así como de la muestra 

de roca utilizada para el análisis cronológico. C) Estratos de la localidad Carretera, la flecha 

indica el área de recolecta del material fósil. D) Estratos de la localidad Coatepec, la flecha 

indica el área de recolecta del material fósil. Tomado de Flores-Barragan y Velasco-de León, 

2021.  
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Figura 2. Secciones estratigráficas de la Formación Matzitzi. A) Sección estratigráfica de la 

localidad Carretera dominada por arenisca y lutita. B) Sección estratigráfica de la localidad 

Coatepec de los primeros 28 metros de la sección, donde se recolectó el material fósil. Las 

flechas naranjas indican el nivel de recolecta de la muestra de roca utilizada para el análisis 

cronológico. Simbología: 1) Arcilla. 2) Lutita. 3) Arenisca muy Fina. 4) Arenisca Fina. 5) 

Arenisca mediana. 6) Arenisca Gruesa y 7) Arenisca muy Gruesa. 
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Figura 3. Material macroflorístico de la Formación Matzitzi; A, B, D e I material recolectado 

en Carretera y C, E, F, G y H material recolectado en Coatepec. A) Nilssonia sp., ejemplar 

CFZ-MTZ266. B) Ejemplar CFZMtz-389, se observa una pinna de penúltimo orden de 

Lobatopteris cf. Waltoni. C) Schizoneura gondwanensis espécimen CFZ-MTZ494 con sus 

características hojas verticiladas y fusionadas. D) Lesleya sp., CFZMtz-365; con su hoja 

entera en forma lanceolada. E) Ejemplar CFZMtz-371, asignado a Dycranophyllum cf. 

Glabrum con sus hojas en forma de cinta. F) Dychotomopteris sp., ejemplar CFZMtz-605 

donde se observa su característica venación. G) Ejemplar CFZ-MTZ583 asignado a cf. 

Bjuvia. H) Ejemplar CFZMtz-628 asignado al género Asterohphyllites, nótese las hojas 

verticiladas de forma lineal. I) Tallo de Calamites approximatus ejemplar CFZ-MTZ500. 

Escala 1 cm.  

 

Figura 4. Alcance estratigráfico de los géneros identificados en este trabajo para la localidad 

Carretera, en amarillo la edad que presenta el mayor rango de coincidencia de los taxones, el 

asterisco verde indica la edad máxima de depósito obtenida con circones detríticos. 
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Figura 5. Alcance estratigráfico de los géneros identificados en este trabajo para la localidad 

Coatepec, las líneas punteadas indican los géneros determinados únicamente a nivel de 

afinidad y en amarillo la edad que presenta el mayor rango de coincidencia de los taxones, el 

asterisco verde indica la edad máxima de depósito obtenida con circones detríticos y el 

asterisco rosa la edad isotópica en rocas ígneas. 



 

 

73  

 

Figura 6. Gráficos del estimador de densidad de Kernel que muestran la distribución estadística de 

edades de circón para areniscas de la formación Matzitzi. A) edad máxima de depósito para la 

localidad Carretera. B) edad máxima de depósito para la localidad Coatepec.  

 

Tabla 1. Edades propuestas para los distintos afloramientos de la formación Matzitzi. Tomado y 

modificado de Flores-Barragan, 2019. 

Autor Edad propuesta Localidad Parámetro utilizado 

Calderón-

García, 1956 

Jurásico Toda la Formación Correlaciones 

estratigráficas 

Silva, 1970 Pensilvaniano, 

323-298 Ma 

Caltepec, San Francisco Xochiltepec, 

Santiago y San Luis Coatepec. Puebla. 

Rangos estratigráficos 

de la macroflora 

Weber, 1987 Pensilvaniano-

Pérmico, 303-295 

Ma 

Sin datos Abundancia de 

Lepidodendrales y 

Calamites. 

Magallón, 1991 Pérmico, 298-250 

Ma 

Los Reyes Metzontla, San Francisco 

Xochiltepec, San Luis Atolotitlán. 

Puebla. 

Basada en la presencia 

del género Fascipteris. 
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Weber, 1997 Pérmico 

temprano, 

(Leonardiano), 

280-270 Ma 

Caltepec, San Francisco Xochiltepec, 

Los Reyes Metzontla, Santiago 

Coatepec, San Luis Atolotitlán. 

Puebla. 

Basada en la presencia 

de Sigillaria, y 

Lonesomia 

Hernández 

Lascares, 2000 

Pensilvaniano-

Pérmico, 303-295 

Ma 

San Luis Atolotitlán. Puebla. Basada en la presencia 

del género Fascipteris, 

Sphenopteris, Sigillaria 

Hernández 

Lascares, 2000 

Pensilvaniano, 

323-298 Ma 

Santiago Coatepec. Puebla. Lepidodendrales 

Flores-

Barragan et al., 

2019 

Pérmico 

temprano 280-

270 Ma 

Carretera federal Tehuacán-Oaxaca. Basada en la presencia 

del género Fascipteris y 

Lesleya 

Flores-

Barragan, 2019 

Pérmico tardío, 

(Lopingiano), 

259-251 Ma 

Santiago Coatepec. Puebla. Rangos estratigráficos 

de la macroflora 

Villanueva-

Amadoz et al., 

2020 

Pensilvaniano 

tardío, 307-298 

Ma 

Los Reyes Metzontla, San Luis 

Atolotitlán, Puebla. Carretera federal 

Tehuacán-Oaxaca. 

Rangos estratigráficos 

de palinomorfos 

Martini et al., 

2021 

Pérmico medio-

Triásico Inferior 

261-254 Ma 

San Luis Atolotitlán, Santiago 

Coatepec. Puebla. 

Análisis isotópicos de 

U-Pb. 

 

Bedolla et al., 

2021 

Jurásico 

temprano, 177 

Ma 

Caltepec, San Luis Atolotitlán, 

Xochiltepec. Puebla. 

Análisis isotópicos de 

U-Pb. Propuesta de una 

nueva formación, 

denominada Agua de 

Mezquite  
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Tabla 2. Tabla de diversidad, abundancia y de distribución de los especímenes reportados 

para la Formación Matzitzi. el porcentaje de diversidad se obtuvo a partir del número de 

ejemplares asignados a un taxon determinado entre el total de ejemplares.  

 

Orden Familia/Genero 
Especie y/o 

afinidad 

Localidad Porcentaje 

de 

diversidad 

(%) 

Carretera Coatepec 

Cycadales cf. Bjuvia  ---  * (Co) 2.66 

Cycadales 
Nilssonia 

Brongniart 
Nilssonia sp * * 

(Ca) 2.12 

(Co) 0.41 

Cordaithantales 
cf. Cordaites 

Unger 
----  * (Co) 0.20 

Dycranophyllales Dicranophyllum  

Dycranophyllum cf. 

glabrum (Dawson) 

Stopes 

*  (Ca) 1.40 

Dycranophyllales Dicranophyllum Dycranophyllum sp  * (Co) 0.20 

Equisetales 

Asterophyllites 

(Schlotheim) 

Brongniart 

Asterophyllites sp  * (Co) 0.20 

Equisetales Calamites Suckow 

Calamites 

approximatus 

Schlotheim 

* * 
(Ca)  0.70 

(Co) 0.61 

Equisetales Calamites 
Calamites 

cistiiformis Stur 
* * 

(Ca)  2.12 

(Co) 2.66 

Equisetales Calamites 
Calamites sp 

 
* * 

(Ca)  2.83 

(Co) 2.66 

Equisetales Schizoneura  
Schizoneura 

gondwanensis  
 * (Co) 4.92 

Gigantopteridales 
cf Gigantonoclea 

Koidzumi 
---  * (Co) 0.41 

Glossopteridales 
Gangamopteris 

McCoy 
Gangamopteris sp  * (Co) 4.51 

Incertae sedis 
Cladophebis 

Brongniart 
Cladophebis sp  * (Co) 1.02 

Incertae sedis Cordaicarpus Cordaicarpus sp  * (Co) 0.20 

Incertae sedis Holcospermun  Holcospermun sp * * 
(Ca)  0.70 

(Co) 0.20 

Incertae sedis Lesleya  Lesleya sp *  (Ca)  2.12 

Incertae sedis Taeniopteris 

Taeniopteris 

crassinervis 

(Feistmantel) 

Walkom 

 * (Co) 0.20 

Incertae sedis Taeniopteris 

Taeniopteris 

jejunata Grand 

Eury 

 * (Co) 0.20 

Incertae sedis Taeniopteris 

Taeniopteris 

lentriculiformis 

(Etheridge) 

Walkom 

 * (Co) 0.20 

Incertae sedis Taeniopteris 
Taeniopteris 

multinervia  
* * 

(Ca)  9.21 

(Co) 0.20 
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Incertae sedis Taeniopteris Taeniopteris sp * * 
(Ca)  3.54 

(Co) 0.20 

Incertae sedis Trigonocarpus Trigonocarpus sp *  (Ca)  0.70 

Incertae sedis Velascophyllum  
Velascophyllum 

pueblense 
 * (Co) 21.14 

Lepidodendrales Cyperites  

Cyperites 

bicarinatus Lindley 

et Hutton 

* * 
(Ca)  6.38 

(Co) 4.3 

Lepidodendrales Knorria  Knorria sp * * 
(Ca)  6.38 

(Co) 0.61 

Lepidodendrales Sigillaria 
Sigillaria brardii 

Brongniart 
* * 

(Ca)  2.12 

(Co) 2.46 

Lepidodendrales Sigillaria 
Sigillaria laevigata 

Brongniar 
*  (Ca) 0.70 

Lepidodendrales Sigillaria 

Sigillaria 

polleriana 

Brongniart 

 * (Co) 0.41 

Lepidodendrales Sigillaria 
Sigillaria sp 

 
* * 

(Ca)  0.70 

(Co) 0.20 

Lepidodendrales Stigmaria  

Stigmaria ficoides 

(Sternberg) 

Brongniart 

* * 
(Ca)  0.70 

(Co) 0.82 

Lepidodendrales Stigmaria 
Stigmaria rugulosa 

Gotham 
 * (Co) 2.66 

Lepidodendrales Stigmaria 
Stigmaria sp 

 
* * 

(Ca)  0.70 

(Co) 1.43 

Lepidodendrales Syringodendron Syringodendron sp *  
(Ca)  5.70 

(Co) 1.02 

Marattiales Asterotheca 

Asterotheca cf. A. 

ameromii 

Stockmans et 

Willière 

* * 
(Ca)  2.12 

(Co) 0.82 

Marattiales Asterotheca 

Asterotheca cf. A. 

densifolia 

(Goeppert) Weiss 

*  
(Ca)  1.41 

(Co) 0.82 

Marattiales Asterotheca 
Asterotheca cf. A.  

melendezii Wagner 
*  

(Ca)  0.70 

(Co) 0.82 

Marattiales Asterotheca 
Asterotheca cf. A. 

orientalis sp1  
* * 

(Ca)  2.12 

(Co) 10.67 

Marattiales Asterotheca 

Asterotheca cf. 

A.orientalis sp2 

(Shenk) potonie 

* * 
(Ca)  1.41 

(Co) 4.10 

Marattiales Asterotheca 

Asterotheca 

cyathea  
* * 

(Ca)  5.67 

(Co) 7.18 

Marattiales Asterotheca 
Asterotheca 

lamuriana Heer 
* * 

(Ca)  0.70 

(Co) 0.61 

Marattiales Asterotheca Asterotheca sp * * 
(Ca)  7.80 

(Co) 5.74 

Marattiales Diplazites  

Diplazites cf. hallei 

(Kawasaki) Gu & 

Zhy 

* * 
(Ca)  0.70 

(Co) 3.77 

Marattiales Diplazites Diplazites sp * * 
(Ca)  4.96 

(Co) 2.85 

Marattiales Diplazites Diplazites unitus  * * (Ca)  1.41 
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(Co) 2.66 

Marattiales Lobatopteris  

Lobatopteris cf. 

waltoni (Corsin) 

Wagner 

*  (Ca)  2.83 

Osmundales 
Dychotomopteris 

Maithy 

Dychotomopteris 

sp 
 * (Co) 1.02 

Peltaspermales Comia Zalessky Comia sp *  (Ca)  1.41 

Peltaspermales Neuropteris Neuropteris sp * * 
(Ca)  9.92 

(Co) 0.61 

Peltaspermales 
Odontopteris 

Brongniart 

Odontopteris 

osmundaeformis, 

(Schlotheim) 

Zeiller 

* * 
(Ca)  4.96 

(Co) 0.20 

Peltaspermales Odontopteris Odontopteris sp * * 
(Ca)  1.41 

(Co) 0.61 

Peltaspermales Ovopteris  

Ovopteris 

communis 

Lesquereux 

*  (Ca)  1.41 

Voltziales 

Majonicaceae 

Clement-

Westerhof 

---  * (Co) 0.20 
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ABSTRACT.  

In this work a quantitative and qualitative analysis of the herbivory in foliar elements of the 

Permian of Mexico was carried out, four functional feeding groups with low occurrence in 

the paleoflora of the Permian of Mexico were identified. All this data helps to better 

understand ecological relationships in past ecosystems. The new data come from two 

formations, Tuzancoa (state of Hidalgo) and Matzitzi (state of Puebla), from the lower and 

upper Permian respectively. A total of 827 specimens housed in the Paleontology Collection 

of the FES Zaragoza were analyzed. First, the fossils were identified taxonomically based on 

morphological characters. Subsequently, the damage observed on the leaf elements was 

qualitatively analyzed and described. The damages were assigns to functional feeding groups 

(FFG) and subsequently to damage types (DT). For the Tuzancoa Formation, a total of 241 

fossils were identified and assigned to four orders and nine genera, the most abundant being 

Mariopteris and Taeniopteris. Regarding these, a total of three functional groups were 

identified: all of them on Comia leaves, margin feeding, hole feeding, and oviposition. Along 

with this, five types of damage were identified (DT02, DT04, DT05, DT15 and DT101). 

Another important point to mention is the low percentage of damage frequency that is around 

0.82%. For the Matzitzi Formation, a total of 586 fossils were identified, assigned to 11 

orders and 25 genera, the best represented being the ferns of the genus Asterotheca and the 

leaf incertae sedis Velascophyllum. Two functional groups were identified, hole feeding and 

galling. The first functional group was identified on a Gigantonoclea leaf and belongs to 

Dt05 group. On the other hand, the galls have a great diversity of shapes and sizes and were 

located on leaf elements of Velascophyllum, Cordaites, Calamites, Asterotheca and 

Diplazites. Belonging to four types of damage (DT49, DT117, DT70, DT259 and DT266). 

Once again, a low percentage of damage frequency is observed, around 2.5%. Herbivory 

studies in Mexico are still in an early stage and it is necessary to continue with this line of 

research to have a better understanding of plant-insect interactions in late Paleozoic 

ecosystems. 
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KEYWORDS: Asterotheca, Calamites, Comia, galling, Permian.  

 

1. INTRODUCTION 

Research focused on the study of the palaeoflora of Mexico spans more than a century. 

During this time, studies have been sporadic and have mainly addressed the taxonomic 

aspects of fossil plants (Wieland, 1914; Silva, 1970, 1984; Hernández-García, 1973; 

Velasco-de León and Ortiz-Martínez, 2010; Lozano-Carmona and Velasco-de León, 2021; 

Flores-Barragan et al., 2021). The least studied vegetation unquestionably corresponds to the 

Paleozoic, largely due to the limited number of lithostratigraphic units with plant records. 

These studies principally include the Ixtaltepec, Matzitzi, Olinala, Patlanoaya, Tuzancoa, and 

Paso Hondo formations. Of these, the depositional environments favored abundant plant 

records in the Matzitzi and Tuzancoa formations (Silva, 1970; Weber et al., 1987; Rosales-

Lagarde et al., 2005; Centeno-García et al., 2009; Velasco-de León et al., 2015; Flores-

Barragan et al., 2021). 

The Tuzancoa Formation (Lower Permian) crops out in the east of Mexico, in Hidalgo state. 

The paleoflora of this unit has received little attention and its paleobotanical record is limited 

to the taxonomic studies of Silva (2003), Hernández-Castillo et al. (2014), and Velasco-de 

León et al. (2020). Nevertheless, there is only one report examining the plant-insect 

interactions of this deposit (Flores-Barragan and Velasco-de León, 2022). 

The Matzitzi Formation (Permian) crops out in the southeast of central Mexico, in Puebla 

state, and its fossil material has been studied since the middle of the 20th by a variety of 

authors (Silva, 1970; Magallón, 1991; Weber, 1997; Galván, 2000; Flores-Barragan, 2019). 

However, there are few interdisciplinary studies, such as analyses of plant-insect interactions 

based on few records thus far (Valdés-Vergara et al., 2017; Díaz, 2018). Such sparse results 

exert a considerable bias of understudy to the Tuzancoa Formation. Therefore, the objective 

of the present work is to provide an update of the records in these units and indicate the biotic 

activity on leaf elements from both the Matzitzi and Tuzancoa formations. 
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Although evidence for arthropod-substrate interactions has been found since the Upper 

Silurian (Wright et al., 1995), plant damage by arthropods has been recorded in sporangia 

and stems from the lower and Middle Devonian (Labandeira, 2007). However, interactions 

on leaves or roots do not occur until the end of the late Mississippian (Iannuzzi and 

Labandeira, 2008) and middle Pennsylvanian (Shear, 1991; Labandeira et al., 1997), 

respectively. This early evidence for arthropod associations with plants-at least for certain 

plant organs such as sporangia and stems-suggests that, after plants appeared, arthropods 

followed them onto land after a short lag, although for other plant organs such as roots and 

seeds, arthropods had a more prolonged interval before their earliest consumption 

(Labandeira, 2007). The presence of at least eight major insect lineages has been mentioned 

as appearing in the short interval within a few million years at the Mississippian-

Pennsylvanian boundary, including Ephemeroptera, Plecoptera, Orthoptera, Blattodea, 

Hemiptera, Holometabola, Palaeodictyoptera, and Protodonata, the latter two with no current 

representatives (Martínez-Delclòs, 1996; Labandeira, 1997). These lineages display a rapid 

diversification during the Permian, achieving great morphological diversity and most 

developing herbivorous habits (Gullan and Cranston, 2010). 

 

Almost all studies analyzing plant-arthropod interactions during the Pennsylvanian and 

Permian have involved leaves (Srivastava, 1987; Castro, 1997; Beck and Labandeira, 1998; 

Adami-Rodríguez et al., 2004; Labandeira and Allen, 2007; Labandeira et al., 2007; Souza 

Pinheiro et al., 2012; Gallego et al., 2014; Labandeira et al., 2016; Liu et al., 2020; Feng et 

al., 2021; Santos et al., 2022), since leaves are the most represented plant organs in the fossil 

record (Souza-Pinheiro et al., 2012). Such interactions provide not only information about 

co-associations and other relationships between plants and arthropods in ecosystems, but also 

their ecological diversity, such as arthropod feeding styles, types of specialization on plants, 

and plant chemical and physical counter defenses (Xu et al., 2018; Brocklehurst et al., 2020; 

Liu et al., 2020). These data are crucial, as arthropods and plants represent 79% of known 

species among macroorganisms in terrestrial ecosystems (Chapin III et al., 2011), and 

probably were also the dominant organisms during the late Paleozoic. 
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2. BACKGROUND 

Analyses of plant-insect interactions in Mexico presently are scarce. The first study was 

Galdámez (2006), who studied the presence of mines and galls on angiosperm leaves in the 

Pliocene of Hidalgo. Lozano-Carmona (2012) mentioned the presence of undifferentiated 

bark beetle galleries in bark fragments from the Jurassic of the Zorrillo-Taberna 

Indiferenciadas Formation. Velasco-de León et al., (2015) later reported margin feeding and 

mining on bennettitalean hosts from the Jurassic in the Otlaltepec Formation. Other Jurassic 

records by Díaz and Velasco-de León (2017) documented mines and galls in leaves of 

Caytoniales and Bennettitales from the Ayuquila Formation. Finally, Cadena (2019) studied 

mines and galls on leaves of Bennettitales in seven Jurassic localities of Puebla, Oaxaca, and 

Guerrero states. 

There is only one study in the Tuzancoa Formation, where four interactions and four 

functional feeding groups (FFG) have been described (Flores-Barragan and Velasco-de 

León, 2022). These same specimens are examined again in this study. In the case of the 

Matzitzi Formation, there is a report by Valdés-Vergara et al., (2017), who analyzed 21 

interactions from a total of 202 plant specimens and classified the damage types into four 

FFG; the specimens correspond to two localities, Carretera in Oaxaca State and Coatepec in 

Puebla State. The workgroup from Facultad de Estudios Superiores Zaragoza later analyzed 

1070 specimens belonging to three localities of the Matzitzi Formation, Carretera, Coatepec, 

and San Luis Atolotitlan in Puebla State, and classified 17 interactions (Díaz, 2018). As 

discussed below, the age of several of the localities of the Matzitzi Formation remains in 

doubt, which is why only the specimens belonging to the Coatepec locality from the studies 

by Valdés-Vergara and collaborators (2017) and Díaz (2018) are considered in this study.  

3. THE STUDY AREA  

The Tuzancoa Formation is in the south-central sector of the Huayacocotla Anticlinorium in 

Hidalgo State (Figure 1). The material examined in this study belongs to the La Virgen 

locality, located 1 km west of Jalapa and 13.9 km northeast of Zacualtipán along a direct 

route. In this area, we measured a rock sequence almost three meters thick, along which all 

the plant material was collected. At the base of this interval, there is an alternation among 



 

 

84  

siltstone, claystone, and fine-grained sandstone amounting to a thickness of 20 cm, replete 

with parallel lamination. Above this interval of lamination is a package of thin strata of 

medium-grained sandstone with a thickness of 40 cm. These layers are overlain by a rock 

package of one meter in thickness, which base exhibits a thickening-upward sequence of 

fine-to medium-grained sandstone and continues with parallel lamination. The top of this 

stratigraphic section has a thickness of around 60 cm, with fine-very fine sandstone and an 

abundant plant assemblage (Figure 2).  

 

 

Figure 1. Map of the study areas. A. Map of the south of the Mexico showing in gray the 

states of Hidalgo and Puebla where they are localities of the current study are represented 

with asterisks. B. Geological map showing the La Virgen locality, modified from Velasco-

de León et al. (2020). C. Geological map of the Coatepec Locality, modified from Flores-

Barragan et al. (2021).  
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The Formation Tuzancoa is described as a siliciclastic sequence with andesitic breccias 

intercalated with sandstone and claystone of volcanic origin, and characterized by an 

abundant fossil record of algae, bivalves, crinoids, and foraminifera. This characterization 

indicates a shallow marine and transitional depositional environment. Based on stratigraphic 

ranges of some of these organisms, the type locality has been proposed to date to the early 

Permian (Carrillo-Bravo, 1965; Silva, 2003; Quiroz-Barroso et al., 2012; Buitrón-Sánchez et 

al., 2017). We agree with this evaluation and thus use an early Permian (Cisuralian) age for 

the La Virgen locality.  

The Matzitzi Formation crops out in the southern part of Puebla State, Mexico (Figure 1). 

The material examined here belongs to the Coatepec locality, located in the outskirts of the 

town of the same name, Santiago Coatepec. The stratigraphic section in the area 

encompassing the locality of interest has a thickness of 150 m. An alternating sequence of 

sandstone and claystone crops out in the first 28 m. Overlying these layers are strata of fine 

to coarse-grained sandstone that together measure up to 52 m. Finally, at the upper part of 

the section are massive, matrix-supported, conglomeratic strata with a thickness of 70 cm 

that includes rounded and moderately sorted clasts (Figure 2). 

The specimens analyzed in the present study were collected between meter 21 and 25 of the 

measured stratigraphic section. This section is generally characterized by thin siltstone strata. 

Sedimentological studies suggest that the Matzitzi Formation is the stratigraphic record of an 

anastomosing type of fluvial system, which consisted of a network of active channels at the 

same time bordered by extensive floodplains (Martini et al., 2021). There is still disagreement 

on the age of this section, there are several proposals, which ranges from the upper 

Pennsylvanian (Silva, 1970), Lower Permian (Weber et al., 1987), and Upper Permian 

(Flores-Barragan, 2019; Martini et al., 2021). We agree with the 2019 proposal and thus use 

this age in the present study.  
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Figure 2. Stratigraphic sections of the La Virgen (Tuzancoa Formation) and Coatepec 

(Matzitzi Formation) localities. A. Stratigraphic section of La Virgen. B. Photo of the outcrop 

where an alternation of shale, siltstone and sandstone is observed at the base, and sandstone 



 

 

87  

strata in the middle and upper part. C. Stratigraphic section of Coatepec. D. Photo of the 

plant-bearing strata and the lutite-sandstone sequence. The orange line indicates the area of 

the photograph. Symbols: 1. Clay. 2. Silt. 3. Very Fine. 4. Fine. 5. Medium. 6. Thick 7 and 

Very Thick. Scale 1 meter. 

4. MATERIALS AND METHODS 

The material was collected between the years 2014-2020 and belonged to two localities: La 

Virgen (LV), from the Tuzancoa Formation, and Coatepec (CO), from the Matzitzi 

Formation. The fossils corresponded to adpressions in claystone to fine- to medium-grained 

sandstone. The fossil specimens were determined to the taxonomic level allowed by the 

morphological characters examined.  

The observed damage on the foliar elements was subsequently analyzed and described 

qualitatively. We followed the criteria by Schachat et al. (2014). Who defined a foliar element 

as any part of a plant with a measurable surface area above 0.5 cm2, including organs such 

as true leaves, pinnules, scale leaves, sporophylls, stems, and bark, as well as undetermined 

organs (Schachat et al., 2014). To identify the damage caused by insects while the plant was 

alive, or herbivory, we looked for: presence of necrotic tissue, micromorphological details 

such as reaction tissue and exposed veins, damage patterns indicating stereotypy, and plant-

host preference in the types of damage (Labandeira et al., 2016). The damage was identified 

following the classification proposed by Labandeira et al. (2007) and preliminary data from 

Version 4, currently unpublished. From these sources, each plant damage from both localities 

was assigned damage type (DT) and attributed to encompassing functional feeding group 

(FFG).  

The area of foliar elements was measured using Adobe Photoshop CS6. However, in the case 

of leaves, to simplify obtaining the data, the foliar area was calculated with the help of an 

estimator, since there is evidence of a strong relationship between the linear dimensions of a 

leaf with its area, the Formula applied was: (0.66) X Length X Width (Myers, 1990; Pire and 

Valenzuela, 1995). In this way it was obtained of total preserved leaf area and damaged leaf 

area, thereby obtaining general and specific data for each taxonomic group.  These indices 

were obtained by the methodology proposed by several authors (Beck and Labandeira, 1998; 

Adami–Rodríguez, et al., 2004). 
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5. RESULTS 

Plant-insect interaction data were based on the analysis of 827 plant specimens, 241 (36.3%) 

of which belong to the Tuzancoa Formation from the Lower Permian and were assigned to 

four orders, in addition to one family and incertae sedis, 10 genera, and 3 genus-level 

affiliations (Table 1). The remaining 586 (68.7%) specimens correspond to the Matzitzi 

Formation from the Upper Permian and were assigned to 11 orders, 24 genera, and 3 genera 

-level affiliations (Table 1). We note that the numbers of plant specimens from either of these 

localities the number of specimens is small, but it is the work of ten years of collecting, so it 

is not expected that the number of specimens will increase significantly. However, we 

consider it a valid exercise as a first approach to the analysis of these interactions in Mexico. 

Qualitative analyses of the interactions revealed four functional feeding groups from these 

Permian plant assemblages of Mexico. In addition, we also identified ten DT, which are 

described below (Figure 3).  
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Figure 3. Graph of data obtained. A. Percentage of functional feeding groups observed in 

the Tuzancoa Formation. B. Percentage of feeding functional groups observed in the Matzitzi 

Formation. Percentage of flora at genus level that shows some damage. 

Tuzancoa Formation (Figure 4). 

Functional feeding group: Margin Feeding (Figure 4B-C). 

Damage type. DT15. Occurrences. La Virgen Locality. 

Material and number of interactions in parentheses.  

CFZ Tuz-222(2).   

Damaged foliar element. Leaf. Host plant. Comia sp. Zalessky.  

 

Description of damaged material.  Leaf base is 2.7 cm long by 3 cm wide, a thick midvein 

runs along the pinna, pinnules fused. The second order venation forms subopposite fascicles, 

at regular intervals of 6.5–8 mm. The central vein of each fascicle reaches the pinna margin 

and tertiary veins arise from it, steeply ascending; veins from adjacent fascicles may come 

into contact near the pinnae margin. Thinner tertiary veins are located between the fascicles 

and form the interfascicles. 

Observations of damaged material. Specimens CFZ Tuz-222 and 268 are assigned to the 

genus Comia, this fossilitaxon is used to group possible Peltaspermales that present fronds 

once pinnate, with pinnules with three orders of venation (Mamay, 2009). From the central 

vein originate the secondary veins and from these the third order veins, which are arranged 

in fascicles (Figure 4A). The fascicles of adjacent pinnules are separated by third order veins 

that arise directly from the central vein (interfascicular veins). All these characters are 

observable in our specimens. Its first report and description for Mexico is found in Velasco-

de León et al. (2020).  
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Damage description. Two more or less deep, trenched incisions with dimensions 0.16 cm 

wide by 0.58 cm long; containing a slight inward expansion from the leaf margin; and a 

minimally developed reaction zone.  

Functional feeding group: Hole Feeding (Figure 4D). 

Damage type. DT02, DT04, DT05. Ocurrences. La Virgen Locality. 

Material and number of interactions. CFZ Tuz-222(1) and 268 (4).  

Damaged foliar element. Leaf. Host plant. Comia sp. 

Description of damaged material. The middle part of the leaf is 5.2 cm long by 2.9 cm 

wide; a thick midvein runs along the pinna; and pinnules are fused together with second- and 

third-order venation. 

Damage description. Hole feeding is observed as two interactions along the margin; holes 

are oval-shaped, 0.18 cm long by 0.05 cm wide. These oval-shaped holes also are observed 

in the second specimen and measure up to 0.5 0-0.6 in diameter. Finally, it is also possible 

to observe polylobate damage of at least 0.7 mm in longest dimension, with a prominent 

reaction rim.  

 

Functional feeding group: Oviposition (Figure 4E). 

Damage type. DT101.                 Ocurrences. La Virgen Locality. 

Material and number of interactions CFZ Tuz-268 (10).  

Damaged foliar element. Leaf.    Host plant. Comia sp. 

 

Description of damaged material. The middle part of the leaf is 5.2 cm long by 2.9 cm 

wide; a thick midvein runs along the pinna, and pinnules fused together with second- and 

third-order venation. 
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Damage description. Dense pattern of medium-sized lenticular to elliptical scars, 0.41-0.48 

cm long by 0.17-22 cm wide, with a distinctive reaction area in some cases; no stereotypical 

pattern is observed in this damage type. 
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Figure 4. Interactions present in the Tuzancoa Formation. A. CFZ-Tz212 specimen 

identified as Comia sp. due to the characteristic venation pattern. B. CFZ-Tz222 specimen. 

The arrows indicate two feeding marks along the margin. C. Close-up of the previous 

specimen. D. Close-up of specimen CFZ-Tz268 where they are seen up to three DT (black 

arrow), were likely caused by a hole feeder. E. Close-up to the CFZ–Tz268 specimen where 

damage DT101 is observed. Scale bars for all photos: 1 cm. 

Matzitzi Formation (Figure 5-6) 

Functional feeding group. Hole Feeding (Figure 5A-B) 

Damage type. DT05 Ocurrences. Coatepec Locality 

Material and number of interactions. CFZ Mtz-551 (1). 

 

Damaged foliar element. Leaf. Host plant. cf. Gigantonoclea Koidzumi.  

Description of damaged material. Isolated pinna, with entire margin, 13.4 cm long by 3 cm 

wide, apex and base unknown. A midvein runs along the lamina from which secondary veins 

emerge, and from these emerge tertiary veins, the latter can form anastomoses. 

Observations of damaged material.  The specimen described here is very similar to the one 

proposed by Wang (1999), describing large pinnate fronds, generally opposite, with crenulate 

and even entire margins. They present three orders of venation; the third order veins may 

present anastomoses or give rise to veins that form areoles within which dark spots are 

observed. In this case the anastomosis observed in the specimen CFZ Mtz-551 is very slight 

and no veins have been observed, coupled with the fact that it is an isolated pinna, only allows 

us to propose affinity. The first report and description of this genus in Mexico is found in 

Valdés-Vergara et al. (2016). 

Damage description. A single damage occurrence is observed in this specimen, which is 

located near the margin and appears to avoid first- and second-order veins. The damage is 

polylobate with the longest dimension of around 0.76 cm; a reaction rim is clearly 

surrounding the damage. 
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Functional feeding group. Galling (Figure 5C-D). 

Damage type. DT 117. Ocurrences. Coatepec Locality. 

Material and number of interactions CFZ Mtz-747 (1) and CFZ Mtz-2103 (1). 

Damaged foliar element. Leaf. Host plant. Velascophyllum pueblense (Flores-

Barragan & Ortega-Chavez) Deshmukh 

Description of damaged material. Leaf incomplete, segmented, fan-shaped leaf; 6.6 cm 

long by 10.2 cm wide; numerous constantly dichotomizing veins run along the leaf in the 

first specimen. In the second specimen only a segment 9 cm long by 2.3 cm wide is observed. 

Observations of damaged material. This genus is used to group Paleozoic leaves like 

Ginkgophytes, because they present isolated, fan-shaped leaves with a differentiated petiole; 

the lamina divides more than once, forming deep, lanceolate segments with entire margins; 

the veins repeatedly dichotomize in each segment, never anastomosed (Flores-Barragan et 

al., 2021).  

In this case, despite the fragmented nature of the material, the size of the segments, as well 

as the arrangement and number of veins, enable its classification to this taxon. The first 

description for Mexico can be found in Flores-Barragan et al. (2021).  

Damage description. In each specimen a single lesion is observed, which is located near the 

margin of the segments, on the interveinal region. The damage is oval-shaped, with a 

diameter close to 0.12-0.18 cm. It is a flattened gall with a surface with no apparent 

arrangement and a prominent outer wall. 

 

Functional feeding group FFG. Galling (Figure 5E-F). 

Damage type. DT49. Ocurrences. Coatepec Locality. 

Material and number of interactions. CFZ Mtz-186 (1), CFZ Mtz-224 (1), CFZ Mtz-225 

(1), CFZ Mtz-239 (3), CFZ Mtz-501 (8), CFZ Mtz-591 (5).  
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Damaged foliar elements. Leaf.  

Host plant. cf. Cordaites Unger, Calamites cistiiformis Stur and undetermined material. 

Description of damaged material. The leaves of cf. Cordaites are elongate and spatulate; 

the first leaf (CFZ–186) is 4.2 cm long by 1.6 cm wide and the second specimen is 12 cm 

long by 2 cm wide; the venation is parallel, having a venation density per centimeter of 28 to 

30 veins, among which intravenous grooves appear to be present. The Calamites stems are 

incomplete, with a maximum length of 7 cm and width of 1.1 cm-1.4 cm; several longitudinal 

striations are observed along the stems. Calamite stems are 12 cm long by 2 cm wide, there 

are no branch scars on the nodes and the ribs end in a point, they can be straight or alternate 

when passing over the nodes. The size of the internodes is about 5 cm. finally, the 

undetermined leaves are isolated and incomplete, with a maximum length of 5 cm and width 

of 0.95 cm; a possible midvein is observed in one of the specimens.   

Observations of damaged material. In the case of leaves with affinity to Cordaites the 

parallel venation of the leaves, as well as possible intravenous grooves would make 

assignment to the genus Cordaites possible (Simunek et al., 2009). However, in the absence 

of complete and poorly preserved material we can only propose an affinity to Cordaites. 

Although there is no formal description of this genus for Mexico, its first report can be found 

in Flores-Barragan and Velasco-de León (2021). With respect to the genus Calamites this is 

used to grouping impressions or molds of medulla, they are classified according to the 

arrangement of the primary bundles through the nodes, the number of these, as well as the 

distance between nodes. In this case, the species C. cistiiformis is characterized by internodes 

longer than the width of the stem, and the primary bundles are straight or primary bundles 

are straight or alternate through the node (Tidwell et al., 1988). Therefore, specimens can be 

assigned to this genus. The first report of this species in Mexico is in Silva (1970).  

Damage description. Galls with a large central core; the surrounding area is flat with a 

prominent reaction rim; galls measure just over 2.8 mm in diameter. Even though the damage 
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is very similar to DT 49, it is differentiated by a smaller size than that mentioned in the 

literature. 
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Figure 5. Specimens of Matzitzi Formatión. A. Specimen CFZ-Mtz551 identified as cf. 

Gigantonoclea where a large hole-shaped DT is observed near the margin. B. Close-up to the 

previous specimen where the polylobate shape and the damage reaction zone stand out. C. 

CFZ-Mtz747 specimen assigned to Velascophyllum Deshmukh, where a fan-shaped 

segmented leaf is observed, the arrow indicates the position of the galling. D: close-up to the 

previous specimen where the gall is seen between the veins. E. CFZ-Mtz186 specimen 

assigned to cf. Cordaites, it is a poorly preserved leaf fragment, the arrow indicates the 

position of the galling. F. CFZ-Mtz186 (cf. Cordaites) specimen showing a gall with a large 

central chamber. Scale bars: B, D and E:5 mm, A, C and F: 1cm. 

Functional feeding group. Galling (Figure 6A-C). 

Damage type. DT259. Ocurrences. Coatepec Locality. 

Material and number of interactions. CFZ Mtz-600 (2), CFZ Mtz-601 (1) and CFC Mtz-

1095(1). Number of interactions. 2 and 1. 

Damaged foliar element. Fronds. Host plant. Asterotheca sp.  

Description of damaged material. Pinnae with different degrees of preservation, all of 

which are incomplete, the best preserved is 6 cm long and 1 cm wide. Pinnules fused all along 

their base, diverging from the rachis at generally open angles (70°-90°). Pinnula not fused. 

Midrib reaches almost to the apex of the pinnules, with alternate secondary veins simple or 

bifurcate once.  

Observations of damaged material. The material preserved here is fragmented, it presents 

the typical characteristics of Pecopteris, pinnules united throughout its base, well-marked 

median vein and simple or dichotomous secondary veins (Hernández-Orúe, 2003). It is 

important to mention that Pecopteris is generally used for sterile fronds, however, in this 

case, when infertile and fertile phases with exanulate sporangia are found united, both are 

classified as belonging to Asterotheca (Cleal, 2015). The first report of this species in Mexico 

is in Silva (1970).  
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Damage description. The foliar elements have several collapsed fleshy, spheroidal galls 

measuring 0.47-1 cm in diameter; with a central chamber that appears to be lined by a thick 

wall and an outer ring of tissue; the completely pitted gall surface is notable. 

 

Functional feeding group FFG. Galling (Figure 6E, F and G). 

Damage type. DT266.                                      Ocurrences. Coatepec Locality. 

Material and number of interactions. CFZ Mtz-605 (4), CFZ Mtz-606 (4), CFZ Mtz-971 

(8), CFZ Mtz-972 (1) and CFZ Mtz-975 (2). 

Damaged foliar element. Stem and pinna.     Host plant. Asterotheca sp., Calamites 

cistiiformis, Calamites sp. and Diplazites sp.  

Description of damaged material. Stem fragments, the largest is 5 cm long by 1.7 cm wide, 

12 ribs per cm are observed in some specimens. In the case of Asterotheca, the best preserved 

is 6 cm long by 2 cm wide, and in the case of Diplazites, the largest pinna is 2.1 cm by 0.8 

cm. Pinnules are completely fused; the characteristic venation of this genus is observed. This 

venation consists of simple secondary veins that arise from the middle vein at wide angles 

and arch upward to reach the margin of the pinnula at a very acute angle. 

Observations of damaged material. The fragments of the stems allow, in some specimens, 

the identification of Calamites cistiiformis from the characters mentioned above. However, 

in most cases the very small size of the specimens and their difficult observation of the 

arrangement and termination of the primary bundles through the nodes are only identified at 

genus level. The same is true for Asterotheca, more complete specimens are needed, 

important characters are missing for identification to species level. In the case of Diplazites 

the completely fused pinnules, as well as the simple secondary venation, with an open and 

subsequently acute angle touching the leaf margin makes its assignment possible (Pšenička, 

2005). The first mention of this taxon in Mexico is in Magallón (1991) with the name 

Fascipteris.  
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Damage description. The specimens shown several fleshy, spheroidal galls measuring 0.53-

0.95 cm in diameter; with a collapsed central chamber lined by a thick wall; the marginal 

part of the chamber exhibits occasional wrinkles and folds. 

 

Functional feeding group FFG. Galling (Figure 6D and H). 

Damage type. DT70.                      Ocurrences. Locality Coatepec. 

Material. CFZ Mtz-239 and 501.         Number of interactions.  1 and 1.   

Damaged foliar element.  Stem.         Host plant. Calamites sp.  

Description of damaged material. Stem fragments, the largest is 12 cm long by 12 cm wide, 

12 ribs per cm are observed in some specimens.  

Damage description. These specimens show irregularly shaped galls, with a large length of 

0.6-2 2 cm. Very thick walls are present, with a surface composed of smaller galls of less 

than 0.2-0.4 cm in diameter. Even though this type of damage has been reported in leaves, it 

displays the same growth pattern in stems, which starts where the distal margin becomes 

thicker. 
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Figure 6. Interactions present in the Matzitzi Formation. A.  CFZ-Mtz601 Asterotheca 

specimen, Where the morphology and location of the interaction are observed, the arrow 

indicates the gallings. B and C. Asterotheca specimens, where gallings are seen with a pitted 

surface, located on the pinna or rachis of the ferns that are assigned to DT 259. D. Specimen 

of Calamites, where the arrow indicates several irregular gallings. E.  CFZ-Mtz975 Calamites 

specimen, where the arrow indicates a gall on the stem. F. Specimen of Calamites (CFZ-

Mtz972) where a fleshy gall is observed, with a folded wall. G. Specimen of Diplazites (CFZ-

Mtz606) where the same characteristics of Figure F can be observed, both identified as 

DT266. H. Specimen of Calamites, CFZ-Mtz239, where a is seen irregularly shaped gall that 

are large and with thick walls. Scale bars: A, D, E and H:1 cm, B, C, F and G: 1mm.  

Table 1. Table of taxonomic diversity by locality. The taxa present in the localities Coatepec 

(Co) and La Virgen (LV) are observed; in addition, the number of plant-insect interactions 

present per taxon (N.) is listed. 

Order 

Family 
Genus Species 

Formation 
N. 

Mat. Tuz. 

Cycadales cf. Bjuvia - 2.21% - - 

Cycadales Nilssonia Brongniart N. sp. 0.34% - - 

Cordaithantales cf. Cordaites - 0.17% - 2 

Dicranophyllales 
Dicranophyllum 

GrandʼEury 
D. sp. 0.17% - - 

Equisetales 
Asterophyllites 

(Schlotheim) Brongniart, 
A. sp. 1.19% - - 

Equisetales Calamites 
C. approximatus 

Schlotheim 
0.51% 0.41% 

- 

Equisetales Calamites C. cistiiformis 2.21% 2.90% 3 

Equisetales Calamites C. varians Sternberg - 1.20% - 

Equisetales Calamites C. sp 2.3% 5.8% 10 
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Equisetales Schizoneura 
S. gondwanensis 

Feistmantel 
4.09% - - 

Gigantopteridales cf. Gigantonoclea - 0.34% - 1 

Glossopteridales Gangamopteris McCoy G. sp. 3.92% - 
- 

Incertae sedis Cordaicarpus Geinitz C. sp. 0.17% - - 

Incertae sedis Holcospermun Nathorst H. sp. 0.17% - - 

Incertae sedis Taeniopteris 
T. cf. T. magnifolia 

Rogers 
- 3.31% 

- 

Incertae sedis Taeniopteris 
T. crassinervis 

(Feistmantel) Walkom 
0.17% 0.41% 

- 

Incertae sedis Taeniopteris T. feddeni Feistmantel - 3.70% - 

Incertae sedis Taeniopteris T. jejunata Grand Eury 0.17% - - 

Incertae sedis Taeniopteris 
T. lentriculiformis 

(Feistmantel) Walkom 
0.17% - - 

Incertae sedis Taeniopteris T. multinervia Weiss 0.17% - 
- 

Incertae sedis Taeniopteris T. sp. 0.34% 11.60% - 

Incertae sedis Cladophebis Brongniart C. sp. 0.85% - - 

Incertae sedis Velascophyllum V. pueblense 17.74% - 2 

Lepidodendrales Asolanus A. sp. - 0.82% - 

Lepidodendrales 
Cyperites Lindley and 

Hutton 

C. bicarinatus Lindley 

and Hutton 
4.09% 3.73% - 

Lepidodendrales Knorria Sternberg K. sp. 0.85% 1.60% - 

Lepidodendrales Sigillaria Brongniart S. brardii Brongniart 2.55% 3.60% - 

Lepidodendrales Stigmaria S. sp. 1.19% - - 

Lepidodendrales Stigmaria Brongniart S. ficoides Brongniart 0.68% - - 
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Lepidodendrales Stigmaria S. rugulosa Gotham 2.21% - - 

Lepidodendrales Syringodendron Sternberg S. sp. 0.85% 0.41% - 

Marattiales Asterotheca 
A. cyathea (Schlotheim) 

emend. Stur 
10.40% 1.24% - 

Marattiales Asterotheca 
A. cf. A. ameromii 

Stockmans and Willière 
0.68% - 

- 

Marattiales Asterotheca 
A. cf. A. densifolia 

(Goeppert) Weiss 
1.53% - - 

Marattiales Asterotheca 
A. cf. A. melendezii 

Wagner 
0.68% - - 

Marattiales Asterotheca 
A. cf. A. orientalis 

(Shenk) potonie 
12.45% - - 

Marattiales Asterotheca A. cf. A. lamuriana Heer 1.19% - - 

Marattiales Asterotheca A. sp. 12.11% 2% 11 

Marattiales Diplazites 
D. cf. D. hallei 

(Kawasaki) Gu and Zhy 
3.07% - - 

Marattiales Diplazites 

 D. unitus 

(Brongniart) 

Cleal 

3.4% - - 

Marattiales Diplazites D. sp. 1.87% 2.90% 1 

Osmundales Dychotomopteris Maithy D. sp. 0.85% - - 

Mariopteridaceae Mariopteris M. sp. - 40% - 

Peltaspermales Comia C. sp. - 10.70% 17 

Peltaspermales 
cf. Linopteris Presl emend. 

Gothan 
 - 0.41% - 

Peltaspermales 
Neuropteris Brongniart 

(Sternberg) 
N. sp. 0.51% - - 

Peltaspermales 
Odontopteris Brongniart 

(Sternberg) 

O. osmundaeformis 

(Schlotheim) Zeiller 0.68% 2% - 
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Peltaspermales 
Sphenopteris (Brongniart) 

Sternberg 
S. sp. 0.17% - 

- 

Majonicaceae   0.34% - 
- 

 

5.1 Quantitative Analysis 

For the Matzitzi Formation, the quantitative analysis of foliar elements shows that only 2.5% 

of elements exhibited some type of damage, which corresponded to hole feeding and galling. 

The total area of conserved leaf elements was also calculated (13,387 cm2), only 82 cm2 

corresponds to an area with some kind of interaction (0.61%). In the case of the Tuzancoa 

Formation, only 0.82% of elements showed some type of damage, which corresponded to 

margin feeding, hole feeding, and oviposition. The foliar elements considered comprised 238 

cm2 of total area, of which, 1.6 cm2 corresponded to damaged area (0.67%). 

Table 2. Quantitative and qualitative data on plant-insect interactions. 

Matzitzi Formation 

Genus  
Number of 

specimens  

Number of 

attacked 

specimens 

Percentage of 

damaged 

specimens (%) 

Functional 

Feeding Groups 

Cf. 

Gigantonoclea 
2 1 

50% 
Hole Feeding 

Velascophyllum 104 2 1.9% Galling 

cf. Cordaites 2 2 100% Galling  

Calamites 30 4 13% Galling 

Asterotheca 229 5 2.1% Galling  

Diplazites 41 1 2.4% Galling 

indeterminate 27 3 11.1% Galling  

Tuzancoa Formation 



 

 

104  

Genus  
Number of 

specimens  

Number of 

attacked 

specimens 

Percentage of 

damaged 

specimens (%) 

Functional 

Feeding Groups 

Comia  27 2 

 

7.4% 

Hole Feeding, 

margin feeding 

and Oviposition  

 

 

6. DISCUSSION  

The present study analyzed two formations in Mexico, which showed significant differences. 

The Tuzancoa Formation is an unit that dates to the Lower Permian, with a transitional 

environment and floristic elements unique to Mexico such as Asolanus Wood, Comia, and 

Mariopteris Zeiller, Asolanus and Mariopteris are also associated with a humid climate 

without environmental variations (Thomas, 1978; Tenchov, 2012). These climatic conditions 

contributed to the establishment of an unique community, where the plant-insect interactions 

that have been found to this day are more diverse but less abundant compared to those 

observed in the second unit (Table 2). Alternatively, the Matzitzi Formation has been dated 

to the Upper Permian and exhibits a continental environment and floristic components such 

as cf. Bjuvia Florin, Schizoneura Schimper and Mougeot, and Velascophyllum. These genera 

also indicate a humid climate but with seasonal variations with periods of water stress 

(Flores-Barragan, 2019). This likely influenced a reduction in functional feeding groups and, 

at the same time, allowed an increase in gall diversity, as we discuss below. The similarity 

between these units is very low, since they only share one FFG and one DT. To better 

understand the interactions present in these units, we compared them with other synchronous 

localities.  

It has been proposed that the floras of the Matzitzi and Tuzancoa formations correspond to 

the Euro-America province or to a mixed flora zone (Silva, 1970; Hernández-Lascares, 2000; 

Flores-–Barragan et al., 2018). However, although they are found elements typical of other 

geographical provinces are found (e.g. Schizoneura or Gangamopteris), the greatest diversity 

of elements is typical of Euro-America, with genera such as Asterotheca, Calamites, Comia, 
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Sigillaria, Mariopteris and Taeniopteris (Beck and Labandeira, 1998; Labandeira and Allen, 

2006; Schachat et al., 2014; 2015) and it is in these taxa where the majority of plant-insect 

interactions are found. For these reasons we consider its comparison with this last province 

important. 

6.1 Discussion for the Tuzancoa Formation 

The Tuzancoa Formation has a diverse flora, with a total of 20 recognized taxa, where the 

most abundant in decreasing order are: Mariopteris, Taeniopteris, and Comia, with 40%, 

11.6%, and 10.7%, respectively. A total of three functional feeding groups were identified 

on these foliar elements: margin feeding, hole feeding, and oviposition. It is important to 

mention that all three interactions occurred on the Peltasperm Comia in a total of three 

specimens, which corresponds to 7.4% of the fossils of this taxon, and thus we consider that 

there is a palatability preference for these leaves.  

A total of five damage types were identified (DT02, DT04, DT05, DT15 y DT268), where 

most of the observed interactions correspond to generalized consumption (hole and margin 

feeding), with 80% of the total herbivory at the DT level. In general, the flora of the Tuzancoa 

Formation shows low interaction rates, since only 0.82% of its foliar elements show some 

type of damage and 0.67% of its leaf area was removed. While this may be due to a 

taphonomic bias, it is also likely that the unique conditions of the paleoflora caused these 

results.  

6.2 Relationship between the Tuzancoa Formation and other localities of Euro-America  

Six studies of the Lower Permian of Euro-America were identified, which analyze plant-

insect interactions from different perspectives. Five of these studies focus on the flora of the 

USA (New Mexico and Texas) and only one corresponds to Europe (Italy) (Table 3). 

One notable difference is the floristic composition of the Tuzancoa Formation, since it 

exhibits elements that are rare for the Lower Permian, e.g. Asolanus or Mariopteris 

(Behrensmeyer and Turner, 2024). There is also a dominance of the genus Mariopteris 

(40%), followed by Taeniopteris (11.6%) and Comia (10.7%). In other localities of the Lower 

Permian, there is generally a dominance of Coniferophytes, Gigantopteridales, 

Peltaspermales, or possible Cycadophytes and Ginkgophytes (Beck and Labandeira, 1998; 
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Labandeira and Allen, 2007; Schachat et al., 2014; Schachat et al., 2015; Labandeira et al., 

2016; Dimichele et al., 2018). This is reflected in the genera that show interactions, where 

the taxa with most occurrences are: Gigantopteridium, Autunia, Auritifolia, Taeniopteris, and 

undetermined leaves (Beck and Labandeira, 1998; Labandeira and Allen, 2007; Schachat et 

al., 2014; Schachat et al., 2015; Labandeira et al., 2016; Dimichele et al., 2018). In general, 

it has been proposed that the Pteridosperms are the group most frequently herbivorized by 

insects (Labandeira and Allen, 2007).  

The results found in Mexico agree with the above proposal. All damage types found in this 

formation were observed on leaves of Comia, which has been proposed to belong to the 

Peltaspermales (Mamay et al., 2009). The presence of chemical or physical defenses to deter 

insects may be interpreted as evidence of a common occurrence of high levels of herbivory 

in Pteridosperms (Labandeira and Allen, 2007). In the case of Mexico, Comia has simple 

trichomes (Velasco de León et al., 2020), which have been interpreted as a possible defense 

against insect damage (Southwood, 1986). 

There have been different proposals to explain this preference. One prominent hypothesis 

poses that the most abundant plant group is the most prone to show higher herbivory 

percentages (Feeny 1976), which has been observed in different localities (e.g. Nocona and 

Robledo formations, USA). In the case of Mexico, the Peltaspermales are not the dominant 

group but are well represented with 13.11% of the total abundance.  

In the case of the FFGs and DT, a higher diversity and abundance of interactions is clearly 

observed in the different localities of USA and Europe compared to those described in 

Mexico (Beck and Labandeira, 1998; Labandeira and Allen, 2007; Schachat et al., 2014; 

Schachat et al., 2015; Labandeira et al., 2016; Dimichele et al., 2018). The number of FFGs 

in some of these areas is twice the number observed in Mexico (e.g. Waggoner Ranch 

Formation). This higher diversity is increased when compared at the DT level, since up to 52 

DT are described also in the Waggoner Ranch unit, which is a large difference compared to 

the five described in Hidalgo.  

Another example is the Wichita Group in Texas, USA, where at least five functional groups 

have been described, and only two match those recorded in Mexico. Hole feeding is the most 
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abundant in the Wichita Group, just like in Tuzancoa. Even though the interactions found in 

the Wichita Group have not been assigned to a DT, they are very similar to those observed 

in Mexico in size and shape. Furthermore, some specimens from Texas exhibit multiple 

damages per leaf, just like the fossil CFZ Tuz-268. However, there are significant differences 

in margin feeding, since some of the damage observed in the USA is in a very specific part 

on the leaf (near the apex) and/or is much wider compared to that observed in Mexico. 

Something similar is observed when compared with the Tregiovo Formation, where there are 

FFGs identical to those in Tuzancoa, but there are no similarities at the DT level. The greatest 

similarity between interactions is observed with Waggoner Ranch, which exhibits the three 

FFGs found in Hidalgo (margin feeding, hole feeding, and oviposition). However, this is not 

the case at the DT level because Waggoner Ranch only exhibits two of the five DTs present 

in Tuzancoa (DT02 and DT101), since hole feeding is more variable in size and shape in 

Mexico (DT04 and DT05).  

When damage is grouped by generalized consumption (hole feeding, margin feeding, 

skeletonization, and surface feeding) and specialized consumption (piercing and sucking, 

oviposition, galls, mines, seed predation, and wood boring), the percentage of the former 

(80%) is much higher than that of the latter (20%) in Tuzancoa. These results are once again 

consistent with what is observed in other localities of the same age, where the percentage of 

external feeding varies between 70%-80%, with margin feeding being the most common 

(Beck and Labandeira, 1998; Labandeira and Allen, 2007; Schachat et al., 2014; Labandeira 

et al., 2016; Dimichele et al., 2018). The only locality with different values is Waggoner 

Ranch, where the levels of generalized and specialized consumption are very similar 

(Schachat et al., 2015).   

Another important aspect that should be mentioned is the percentage of damaged plants and 

leaf area removed by insects, which are considerably lower in Mexico, with 0.82% and 

0.67%, respectively. The area with the highest percentages is located in the Wichita Group, 

with 31.8% of its foliar elements exhibiting some type of damage and around 2.6% of its leaf 

area removed (Beck and Labandeira, 1998). The most similar data to those observed in the 

Tuzancoa Formation are those from the Robledo Mountains Formation, USA and the 

Tregiovo Formation, Italy, where the percentage of damaged plants is 3.3% and 3.6%, 
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respectively (Dimichele et al., 2018); however, it is almost four times higher compared to 

what is observed in Mexico. In the case of leaf area removal, the most similar data are those 

from the Clear Fork Group, with 1.5%, which is 2.5 times higher than that reported in 

Hidalgo. Such significant differences may indicate that there were indeed plant communities 

that suffered higher consumption by insects during the Permian (Labandeira and Allen, 

2007). It also cannot be ruled out that these differences are a consequence of a 

methodological and/or taphonomic bias. It is also important to mention that the three 

localities with the lowest number of damaged plants, Tuzancoa (0.82%), Robledo Mountains 

(±3.3%), and Tregiovo (3.6%), are also the areas with the lowest number of collected 

specimens, with 241, ±450, and 303 specimens, respectively.  

6.3 Discussion for the Matzitzi Formation 

The Matzitzi Formation also exhibits a diverse flora, with a total of 42 recognized taxa, where 

the most abundant in decreasing order are: Velascophyllum, Asterotheca cf. A. orientales, 

and Asterotheca sp, with 17.7%, 12.4%, and 12.11%, respectively. A total of two functional 

feeding groups were identified on these foliar elements: hole feeding and galls. In contrast to 

the Tuzancoa unit, the interactions occur on a higher diversity of taxa: Asterotheca, 

Calamites, cf. Gigantonoclea, cf. Cordaites, Diplazites, and Velascophyllum.  

Calamites showed the highest number of damaged specimens, and thus there may have been 

a preference for these stems by herbivore organisms, particularly since up to 13% of the 

specimens of this taxon showed some damage. In Asterotheca the number of damaged 

specimens does not exceed 2.1%, so it is not considered a preference for this plant by the 

insects. There is also no preference for genera cf. Gigantonoclea, cf. Cordaites, Diplazites y 

Velascophyllum, since the low number of specimens does not allow us to make this statement.  

A total of six damage types were identified (DT05, DT49, DT70, DT117, DT259, and 

DT266), which correspond to galls, and thus there is 94.7% of specialized herbivorous 

consumption. Like the Tuzancoa Formation, the flora of the Matzitzi Formation shows low 

interaction rates, since only 2.5% of its foliar elements exhibit some type of damage and 

0.6% of its leaf area was removed.  

6.4 Relationship between the Matzitzi Formation and other localities of Euro-America  
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Only two studies analyzing plant-insect interactions were identified for the Upper Permian 

of Euro-America, both in Italy (Table 3). The floristic composition of the Matzitzi Formation 

is notable because there are elements that are rare for the Upper Permian, such as cf. Bjuvia, 

Sigillaria or Calamites (Behrensmeyer and Turner, 2024). As mentioned before, the 

dominant elements in Mexico were Velascophyllum (17%), Asterotheca cf. A. orientales 

(12.4%), and Asterotheca sp. (12.1%).  

These data seem to contrast with those observed in the other two localities of the Upper 

Permian where there is a dominance of Ginkgophytes (Labandeira et al., 2016; Bernardi et 

al., 2017). However, it is important to note the already mentioned possible affinity of 

Velascophyllum with the Ginkgophytes, without having a clear taxonomic assignment at 

present (Flores-Barragan et al., 2021). This has a direct impact on the type of plants with the 

highest number of interaction events, where the most preferred in the European localities are: 

Taeniopteris and leaves of Ginkgophytes (Labandeira et al., 2016; Bernardi et al., 2017). 

Based on these data, it has been proposed that seed-bearing plants were the group preferred 

by insects during the Upper Permian (Labandeira et al., 2016; Bernardi et al., 2017).   

The results from Mexico disagree with the proposal mentioned above because 55.5% of the 

all the interactions present in Puebla is observed on Pteridophytes and not on seed-bearing 

plants, as in the other localities. This difference may also be explained by Feeny’s proposal 

(1976) since the abundance of Pteridophytes represents almost 70% of the total abundance 

in Mexico.  

There is a higher diversity and abundance of FFG and DT in the two localities from Italy 

compared to those described in Mexico (Labandeira et al., 2016; Bernardi et al., 2017). Eight 

FFGs and 17 DTs are described in the Bletterbach area and, even though hole feeding, and 

galls are observed, as in Mexico, there are no similarities in DTs. Six FFGs and 11 DTs are 

described in Gröden/Val Gardena, where only one FFG and no DTs are shared with the 

Matzitzi Formation. These differences in the interactions present in the localities are likely 

due to the taxonomic disparity described in each unit.  

Mexico exhibits a high abundance and diversity of galls, with a total of five. Based on 

observations of the current flora, galls appear to be more common in dry climates (Fernández 
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and Price, 1992), which seems to have also been the case during the Permian (Dimichele et 

al 2018). Thus, the climatic variation during the deposition of the Matzitzi Formation (periods 

of water stress) seems to fit this proposal. While galls were diversified and colonized different 

plant groups since the beginning of the Permian (Dimichele et al 2018), by the Permian of 

Euro-America they had only been reported in seed-bearing plants, and thus the report of this 

functional feeding group in Pteridophytes increases its diversity.   

When grouping DTs by generalized and specialized consumption, the percentage of the latter 

(94.7%) is substantially higher than that of the former (5.3%) in the Matzitzi Formation. 

These data are variable in the other Upper Permian localities, since a higher percentage of 

specialized consumption is observed in Gröden/Val (68.7%), while generalized consumption 

is higher in Bletterbachel, with 55.2% of the total DTs. Therefore, in general, a change is 

observed with respect to the Lower Permian, from a predominance of external leaf feeding 

to a more specialized consumption. 

There are no leaf area removal data for the Upper Permian. However, the percentages of 

damaged plants are 2.5% and 1.9% for Bletterbachel and Gröden/Val, respectively, which 

differ from that observed in Mexico (2.5%). The interactions in the Matzitzi and Tuzancoa 

formations are somewhat like those of the other Euroamerican localities. However, they have 

unique floral assemblages and plant-insect interactions that yield new data that contribute to 

a better understanding of the ecological processes during the end of the Paleozoic.  

 

Table 3.  

Comparative table of the different plant-insect interactions reported for the province of Euro-

America. Abbreviations: Numbers refer to functional feeding groups, 1, hole feeding. 2, 

margin feeding. 3, galling. 4, surface feeding. 5, damage in wood.  6, oviposition. 7, pierce 

and suck. 8, mining. 9, skeletonization, 10, seed predation and 11, fungi.  In parentheses the 

type of damage present in each taxon. the underlined the taxon with the greatest number of 

interactions. The percentage refers to the functional feeding groups present in each unit. 

Percentages A and B. A. refers to the percentage of interactions present in the flora and B. 

refers to the percentage of damaged leaf area. 
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Author Age 

Country 

and/or 

stratigraphic 

unit 

host plant, Interactions 

and damage type 

Proportion 

of total 

herbivory 

(%) 

Percentages 

A and B 

This work 

Lower 

Permian 

Mexico, 

Tuzancoa 

Formation 

1: Comia (Dt 02, 04, 05) 

2: Comia:  (Dt 15)                                

6: Comia (Dt 101) 

1: 60%                 

2: 20%                 

6: 20% 

A: 0.8%      

B: 0.6% 

Beck and 

Labandeira, 

1998 

 

Lower 

Permian 

(Artinskian) 

USA, Wichita 

Group 

1: Cathaysiopteris, 

Gigantopteridium,  

Zeilleropteris and 

Taeniopteris  9: 

Gigantopteridium               

2: Gigantopteridium, 

Taeniopteris  and 

Zeilleropteris.  4: Comia.       

8: Gigantopteridium 

the most 

abundant hole 

feeding 

A: 31.8%      

B: 2.6% 

Labandeira 

y Allen, 

2007 

Lower 

Permian 

(Sakmarian) 

USA, Nocona 

Formation 

1: Autunia (Dt 1, 2, 3, 4), 

Cordaites (Dt 1, 4). 2: 

Autunia (Dt 12, 13, 14, 

15), Odontopteris (Dt 12, 

13, 14, 15). 3: Autunia (Dt 

85), Walchia (Dt 121).  9: 

Autunia (Dt 17), 

Russellites (Dt 17). 

1: 24%            

2: 70%            

3: 2.92%         

9: 2.92% 

A: 15.6%      

B: 0.25% 

Schachat et 

al., 2014 

Lower 

Permian 

(Kungurian) 

USA, Clear 

Fork Group 

1:Auritifolia (Dt 2-5, 7), 

Evolsonia (Dt 1-4),  

indeterminate leaf (Dt 4), 

Taeniopteris (Dt 1-4, 7). 

2: Auritifolia (Dt 12, 14, 

15). Evolsonia (Dt 12, 

15), indeterminate leaf (Dt 

12), Taeniopteris (Dt 12-

15). 3: Auritifolia (Dt 32-

34, 80, 120, 247, 259, 

260, 262), Evolsonia (Dt 

32-34, 80, 120, 247), 

indeterminate leaf (Dt 32, 

33, 120, 247, 260), 

Sandrewia (Dt 32, 120), 

Supaia (Dt 120) 

1: 3.4%           

2: 11%          

3: 33%            

4: 5.8%           

5: 0.07%          

6: 33.7%          

7: 9.9%          

10: 2.4%        

11: 0.3% 

A: 30.3%      

B: 1.5% 
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Taeniopteris (Dt 32-34, 

80, 120, 247, 259, 260, 

262. 4: Auritifolia (Dt 29-

31, 130), Evolsonia (Dt 

27, 29, 30, 31, 103), 

indeterminate leaf (Dt 29, 

97), Taeniopteris (Dt 25, 

27, 29, 30, 31, 97, 103, 

263). 6: Auritifolia (Dt 54, 

76, 100, 101, 108, 175, 

245, 246), Calipteris (Dt 

76), Evolsonia (Dt 76, 

101, 175, 245, 246), 

indeterminate leaf (Dt 76), 

Sandrewia (Dt 72, 101, 

246), Taeniopteris (Dt 54, 

76, 100, 101, 254, 246. 7: 

Auritifolia (Dt 46-48, 77, 

157, 183), Evolsonia (Dt 

48, 77), indeterminate leaf 

(Dt 46, 47, 77), Supaia 

(46, 47), Taeniopteris (Dt 

46-48, 77, 138, 157, 183), 

Walchia (Dt 244). 10: 

indeterminate seed (Dt 73, 

74, 257). 5 and 11 do not 

assign to damage type. 

Schachat, et 

al., 2015 

Lower 

Permian 

USA, 

Waggoner 

Ranch 

Formation 

1: Taeniopteris (Dt 2), 

Zeillopteris (Dt 2), cf. 

Comia (Dt 2), cf. 

Zeillopteris (Dt2). 2: 

Taeniopteris (Dt 12, 13, 

143), Zeillopteris (Dt 12, 

143), Pteridosperm 

foliage (Dt 12). 3: 

Taeniopteris (Dt 32, 80, 

247, 265, 266), 

Zeillopteris (Dt 80, 267), 

indeterminate  broadleaf 

(Dt 80). 4: Taeniopteris 

(Dt 31), Zeillopteris (Dt 

29), Cathaysiopteris (Dt 

30, 31). 6: Taeniopteris 

1: 12%          

2: 22.4%      

3: 29.3%       

4: 6.8%       6: 

10.3%      7: 

6.8%       10: 

12% 

A: 5.8%      

B: 1.6% 
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(Dt 76, 100, 101, 246), 

Cathaysiopteris (Dt 101). 

7: Taeniopteris (Dt 46, 

48), Zeillopteris (Dt 46). 

10: Seed type 1 and 2 (Dt 

73, 74, 124). 

Labandeira 

et al., 2016 

Lower 

Permian 

Italie, 

Tregiovo 

Formation 

2: Quadrocladus (Dt 12), 

cordaitalean-type of 

leaves (Dt 12), 

Morphotype 1 (Dt 12). 3: 

conifer indeterminate (Dt 

32), Cordaitalean-type of 

leaves (Dt 87). 6: 

Morphotype 1 (Dt 76). 7: 

Quadrocladus (Dt 46, 47). 

2: 54.5%         

3: 18.1%          

6: 9%              

7: 18.1% 

 

A: 3.6%      

B: unknown 

Dimichele 

et al., 2018 

Lower 

Permian 

USA, 

Robledo 

Mountains 

Formation 

2: cf. Zeilleropteris (Dt 

12), Supaia (Dt 12). 3: 

Supaia (Dt 247, 33), 

Auritifolia (Dt 247), 

Gigantopteridal? (Dt 247). 

6:Auritifolia (Dt 76). 

2: ± 18.1%         

3: ± 72.7%           

6: ± 9% 

A: ± 3.3%      

B: unknown 

This work 

Upper 

Permian 

Mexico, 

Matzitzi 

Formation 

1: cf. Gigantonoclea (Dt 

05).      3: Velascophyllum 

(Dt 117).                3: 

Calamites (Dt 49),                                           

Cordaites(Dt 49),  

indeterminate material (Dt 

49). 3: Asterotheca (Dt 

259)           3:Asterotheca 

(Dt 266), Calamites (Dt 

266), Diplazites (Dt 266).  

3:Calamites (Dt 70) 

 

1: 5.2%            

3: 94.7% 

A: 2.5%      

B: 0.6% 

Bernardi et 

al., 2017 

Upper 

Permian 

Italy, 

Bletterbach 

1: Ortiseia (Dt 01, 12, 

13), Pseudovoltzia (Dt 01, 

12), Quadrocladus (Dt 01, 

12), Dicranophyllum (Dt 

01, 12), Baiera (Dt 12), 

wood (Dt 01), 

Ginkgophyte (Dt 04, 12), 

indeterminate material (Dt 

1: 51%             

3: 8.5%           

4: 4.2%          

5: 12.7%                   

6: 10.6%        

7: 6.3%       

A: 2.5%      

B: unknown 
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08, 12). 3: Pseudovoltzia 

(Dt 33), Quadrocladus 

(Dt 153), Ginkgophyte 

(Dt 32, 80).  

4:Ginkgophyte (Dt 30), 

Wood (Dt 30). 5: Seed (Dt 

74), Cone (Dt 160),Wood 

(Dt 160). 6: Taeniopteris 

(Dt 76, 101), 

Pseudovoltzia (Dt 101), 

Cone (Dt 101), Wood (Dt 

101). 7: Quadrocladus (Dt 

48), Taeniopteris (Dt 

183), Wood (Dt 183). 10: 

Seed (Dt 74). 11: 

Ginkgophyte (Dt 58), 

Cone (Dt 58). 

10: 2.2%        

11: 4.2% 

Labandeira 

et al., 2016 

Upper 

Permian 

Italy, 

Gröden/Val 

Gardena 

Sandstone. 

2: Dicranophyllum (Dt 

12), Sphenobaiera (Dt 

12), Ortiseia (Dt 13). 3: 

Pseudovoltzia (Dt 33), 

Quadrocladus (Dt 153). 4: 

Sphenobaiera (Dt 30, 

130), Sphenopteris (Dt 

30). 5: Wood. (Dt 160).6: 

Quadrocladus (Dt 175), 

Indeterminate Cycad (Dt 

76), Stem (Dt 76). 10: 

Seed type 2 (Dt 74). unknown 

A: 1.9%      

B: unknown 

 

7. CONCLUSIONS  

This is the first study that combines qualitative and quantitative herbivory data, albeit limited, 

from the Paleozoic of Mexico. The Tuzancoa and Matzitzi formations show differences in 

the number of collected specimens (more than double in Matzitzi), which is consistent with 

a higher diversity in the latter formation. With respect to plant-insect interactions, three FFGs 

were recorded in the Tuzancoa Formation (Lower Permian), oviposition, margin feeding, and 

hole feeding, as well as five DTs, all on the genus Comia. In the case of the Matzitzi 

Formation (Upper Permian), only two FFGs were identified, hole feeding and galls, which 
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correspond to six DTs in six different genera. In addition, insects appear to have had only 

one preference in each formation, Comia in Tuzancoa and Calamites in Matzitzi, with 7.4% 

and 13% of damaged specimens of each taxon, respectively. In terms of DTs, hole feeding 

(Dt02, 04, and 05) was the main form of herbivory in the Lower Permian of Mexico, while 

galls predominated in the Upper Permian (Dt49, 70, 117, 266, 259). This resulted in a 

predominance of generalized consumption in Tuzancoa and of specialized consumption in 

Matzitzi; a difference that is likely due to climatic factors. The percentages of damaged leaf 

elements and leaf area removal were 0.82% and 0.67%, respectively, for Tuzancoa, while for 

Matzitzi they were 2.5% and 0.6%, respectively. Finally, when compared to other 

synchronous localities of Euro-America, both Mexican units show a considerable decrease 

in FFGs and DTs, as well as low levels of damaged plants and leaf area removal. However, 

the relationships between certain plant taxa and interactions, such as Comia-hole feeding, 

Asterotheca-galls, and Calamites-galls, are unique to the Permian of this province. The data 

presented here should be interpreted with caution since the number of analyzed specimens is 

low with respect to the other localities compared. However, it is a valid initial approach to 

understanding the plant-insect interactions present during the Permian of Mexico. 
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CONCLUSIONES FINALES 

Aunque el estudio formal de la paleoflora del Paleozoico de México tiene ya más de 

cincuenta años, éste se encuentra aún incompleto, ya que como se muestra en este trabajo el 

descubrimiento de nuevas localidades y/o taxones es algo constante. Este estudio se centra 

en dos unidades, Matzitzi y Tuzancoa, en ambas se tiene hasta el momento una diversidad 

alfa, por lo cual el primer punto de este trabajo fue por un lado la reexaminación de material 

ya depositado en la colección de paleontología de la FES Zaragoza y de colección del 

Instituto de Biología (UNAM), así como la exploración de nuevas localidades. Para la 

Formación Tuzancoa se descubrió una nueva localidad denominada San Mateo 2, que junto 

con el estudio de las localidades La Virgen y Calnali 2, se incrementó en casi un 50% la 

diversidad florística hasta el momento reportada para esta unidad, con el descubrimiento de 

Majonicaceae, cf. Linopteris, cf. Macroneuropteris, Knorria, Mariopteris, Stigmaria, 

Syringodendron, Asterotheca cyathea, Calamites approximatus, C. cistiiformis, C. varians, 

Odontopteris cf. O. brardii, Sigillaria brardii, Taeniopteris cf. T. magnifolia, T. feddeni, T. 

Multinervia y T. tenuis.  

También, queda en evidencia la importancia de los datos estratigráficos y sedimentológicos 

que nos permiten completar la información paleoambiental de cada localidad; para La Virgen 

y San Mateo 2 se propone un ambiente continental, probablemente planicies de inundación, 

mientras que en Calnali 2 se observa una posible zona de transiciones entre ambientes 

continentales y marinos. 

Cos respecto a la Formación Matzitzi se trabajaron dos localidades Coatepec y Carretera, 

ambas de ambiente continental pertenecientes a llanuras de inundación, aquí nuevamente se 

incrementan los listados florísticos con los nuevos reportes de: Asterophyllites, cf. Cordaites, 

Cladophebis, Dycranohyllum cf. D. glabrum y Lobatopteris cf. D. waltoni, además de estos 

taxones se erige un nuevo género y especie, Velascophyllum pueblense. Mención aparte 

merece la identificación de Cycadales en el Pérmico de México (cf. Bjuvia, Nilssonia y 

¿Taenioteris?) que ayuda a comprender mejor el origen de este grupo. Otro punto importante 

trabajado en esta formación fue la actualización nomenclatural de varios taxones, ya que 

muchos nombres utilizados se encuentran actualmente en desuso (ej. Fascisteris).  
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Todos estos aportes permiten hasta el momento avanzar en la comprensión de la paleoflora, 

teniendo por primera vez una diversidad alfa y beta identificada. Demostrando que al menos 

para México desde inicios del Pérmico ya se observa una sucesión florística, con un declive 

de Equisetales y Lepidodendrales, poco a poco sustituidos por Gimnospermas (Cycadales y 

posibles Ginkgophytas), que para el Pérmico superior esto se ve acentuado, con solo algunas 

reminiscencias presentes y mayor aumento de taxones nuevos. Aun así, este parece haber 

sido un proceso mucho más largo en el territorio nacional, debido a los conjuntos florísticos 

observados en algunas localidades (ej. Coatepec), con presencia de taxones antiguos y 

modernos, que apoyan la teoría de una transición diacrónica entre grupos de plantas del 

Paleozoico al Mesozoico a nivel mundial. 

Por otro lado, el completar los listados florísticos permitió la realización de trabajos 

multidisciplinarios, el primer uso de la paleoflora fue para la identificación de interacciones 

planta-insecto que poco se ha estudiado en México y permiten identificar cuatro grupos 

funcionales de alimentación sensu Labandeira: alimentación en el margen, alimentación por 

huecos, agallas y oviposición, teniendo como plantas hospederas Comia, Calamites y 

Asterotheca. Debido a que la evidencia directa de insectos en ambas formaciones es nula, 

este es un primer acercamiento para conocer la diversidad de este grupo.  

En segundo lugar, la macroflora se utilizó como fósiles guía y se demuestra que, en un 

número elevado de taxones, las plantas son un primer acercamiento valido para dilucidar la 

edad de los estratos portadores. Por ejemplo, las plantas en la Formacion Tuzancoa dan una 

edad de Pensilvánico-Pérmico temprano, que es acorde a la edad propuesta con 

invertebrados.  

Algo más complicado es el caso de la Formación Matzitzi, donde la edad de la misma ha sido 

un tema muy discutido, aquí se propone el análisis de la unidad de manera local y no de 

manera general, en este caso la flora de la localidad Carretera arroja una edad de 

Pensilvánico-Pérmico temprano y la vegetación de Coatepec apunta más bien al Pérmico 

superior, estas edades fueron apoyadas por una datación en circones detríticos que en 

conjunto permiten proponer para la localidad Carretera una edad de Kunguriano, mientras 

que para Coatepec la edad propuesta es de Lopingiano. 
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Esta nueva propuesta de edad, nos ayuda a comprender mejor las características ambientales 

sobre las cuales se depositó esta unidad. No se descarta la idea, que en lo que hoy se conoce 

como Formación Matzitzi se ubiquen diferentes ciclos fluviales sobrepuestos. Sin embargo, 

aún falta trabajo sedimentológico, estratigráfico y paleontológico que permita evaluar en 

detalle lo hoy conocemos como Formación Matzitzi.  
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