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ABSTRACT — This study provides the first evidence for plant-
insect associations from fossil leaf impressions of the San José and
Palo Pintado formations, dated as middle and upper Miocene age,
from northwestern Argentina. The size, shape and arrangement of
leaf damage on several plant hosts consists of various chew marks
made by mandibulate insects occurring along the leaf blades of
Malvaciphyllum quenquiadensis Anzoétegui and Cristalli
(Malvaceae), holefeeding a ong the leaf edge of Nectandra saltensis
Anzétegui (Lauraceae), mines within the internal tissues of M.
guenquiadensis, and oviposition scarsin Cedrela sp. (Meliaceae).
Based on specific, identifiable features of the plant damage, the
likely producersresponsiblefor thisdamage include external foliage
feeders such as Orthoptera, Phasmoptera and Coleoptera; |eaf
miners from the Lepidoptera but possibly Hymenoptera and
Diptera; and ovipositing insects representing the Odonata. Many
of theseinsect groupswere previously known from earlier Paleogene
deposits of Argentina, and similar ovipositional damage has been
documented from the early Eocene of Rio Negro and middle Eocene
of Chubut in Patagonia, indicating geochronological continuity and
occurrence in marsh and open woodland plant communities under
warm and seasonal climatic conditions.

Key words: insect-plant interaction, Neogene, northwestern Ar-
gentina.

INTRODUCCION

El objetivo de esta contribucién es dar a conocer las
primeras evidencias de interaccion insecto-planta halladas
en impresiones de Angiospermas (Magnoliophyta), de
Malvaciphyllum quenquiadensis Anzétegui (Malvaceae), de
la Formacion San José, y Nectandra saltensis Anzétegui
(Lauraceae), Sapium sp. (Euphorbiaceae) y Cedrela sp.
(Méliaceze), delaFormacién Palo Pintado, ambas del Mioceno
del Valle Calchaqui. Por lanovedad que representan se con-
sidera que el andlisis de estos g emplares brindara un nuevo
aporte al conocimiento pal eontol égico, debido a que son los
unicos hallazgos en el Nedgeno de la Republica Argentina.
Existen como antecedentes en este pais los siguientes
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trabajos de Patagonia, procedentes de las paleofloras de La-
guna del Hunco (Eoceno temprano, provincia de Chubut) y
deRio Pichileufi (Eoceno medio, provinciade Rio Negro): de
laprimera, Wilf et al. (2005) dan aconocer 52 tipos diferentes
de dafios a los que agruparon en cuatro grupos funcionales
de herbivoria; de la segunda, Sarzetti et al. (2008) hallaron
trazas producidas por abejas de la familia Megachilidae
(Hymenoptera), y Sarzetti & Genise (2009) describen diez
morfotipos de agallas, reconociendo cinco ichnotaxones de
minaciones. Por Ultimo en ambas paleofloras Sarzetti et al.
(2009) describen oviposiciones endofiticas de Odonatos en
compresiones/impresiones de hojas. No obstante, €l andlisis
delasinteracciones insecto-planta fésiles es un campo poco
explorado en nivel mundial, debido aque esuntemarelativa-
mente nuevo en la Paleontologia, el que recién comenzo a
recibir mas atencién de parte de la comunidad cientifica en
las dltimas décadas del siglo pasado. Entre otros merecen
citarselosaportesde Sharov (1966), Southwood (1973), Viadov
(1975), Scott etal. (1985, 1992, 2004), Rozefelds& Sobbe(1985),
Labandeira & Bell (1990), Stephenson & Scott (1992), Smith
(1994), Beck & Labandeira(1998), Howell et al. (1998), Wilf &
Labandeira (1999), Gullan & Cranston (2000), Labandeira
(2002, 2007), Adami-Rodrigues (2003), Adami-Rodrigues et
al. (2004a,b), Wilf et al. (2005) y Taylor et al. (2009).

Los registros paleontol6gicos demuestran que las
interacciones insecto-planta se establecieron ya entre 1os
primeros habitantes terrestres, sufriendo transformaciones
adaptativas que derivaron en muchos casos en evolucion
conjunta. Estas relaciones se establecieron por la necesidad
de nutricién, refugio y reproduccion tanto de plantas como
de los insectos.

Se estima que actualmente la mitad de las especies de
insectos presenta algiin grado de dependencia con las plan-
tas, siendo laalimentacion (herbivoria) o procesosrelaciona-
dos aella, una de las principal es relaciones conocidas, dado
gue los vegetal es representan una fuente segura'y accesible
deaimento.
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En €l registrofésil laevidenciadeinteraccion o asociacion
de insectos herbivoros queda expuesta por |os dafios ocasi-
onados a las plantas, que se reconocen por la reaccion
necrdticadel tejido en vida, alrededor del sitio dafiado. Estos
dafios o marcas han sido estudiados, nominados y
clasificados por su morfologia. Asi, Vialov (1975) propuso
unaclasificacion formal paralos dafios delas plantas, que se
incluyen en el Grupo Phagophytichnidea, el que asu vez fue
dividido en dos Subgrupos Phagoligni chnida (dafios en | efios
y corteza) y Phagophytichnida (estructuras sobre hojas y
tallos que no son propias de la actividad de las plantas) con
las siguientes familias: Phagophytichnidae (escisiones en €l
tejido delashojas), Paleominidae (minas en tejidos de hojas),
Paleogallidae (agallas) y Paleoovoididae (“huevos’ en hojas
y otros 6rganos). Por otraparte, Labandeira(2002) reunid los
dafos por herbivoria en distintos grupos funcionales
alimenticios, quereflgjan|as estrategias deinsectosfitéfagos,
las que en su mayoria también se observan en sus parientes
actuales. En su tercera version Labandeira et al. (2007),
presentan unaguiaen laque exponen 150 tipos diferentes de
dafios segln sus caracteristicas morfolégicas (entre otros,
tamafio, formay disposicion enlostejidosdelas plantas). La
cuartaversion (Labandeira, com. pers. 2010) incluiraademas
de 90 tipos de dafios nuevos, datos adicionales como claves
dicotomicas e ilustraciones de los and ogos modernos.

Artrépodos detritivoros se conocen desde el Sildrico,
pero desde el Carbonifero se reconoce ala herbivoria como
el tipo alimenticio principal (Scott et al., 1992). No obstante,
laevidenciafésil sugiere que la mayor diversidad de insec-
tos fitéfagos comienza después del Cretacico (Gullan &
Cranston, 2000), coincidiendo con la diversificacion de las
angiospermas. En esta época también se observan diversas

adaptaciones y nuevas conductas de los insectos en
respuesta a las estrategias quimicas, fisicas y morfoldgicas
de las plantas para desalentar la herbivoria.

Las plantas, en ocasiones, también actlan como sitios
donde | os insectos depositan sus huevos (oviposicion). Entre
los actuales se distingue entre oviposicion endofitica y
exofitica. La oviposicion exofitica esta representada por la
agregacion de huevos bajo un mucus que los cubre y que
puede preservarse durante la fosilizacion, mientras que la
oviposicion endofitica esta representada por huevos
solitarios dentro de los tejidos de la planta depositados por
animales con ovipositor (Vasilenko, 2005). La evidencia de
oviposicién en los fosiles, se reconoce externamente por la
presencia de cicatrices en las hojas debido alareaccion del
tejido en respuesta al estimulo, y/o por los dafios que
producen las estructuras que conforman el ovipositor, del
cual también pueden hallarse algunas partes sueltas
(Labandeira, 2002). Cicatrices lenticulares causadas por la
insercion del ovipositor de algunos insectos (cicatrices
oviposicionales) han sido descriptas, por jemplo, en tallos
de Calamites y Equisetites (Pensilvaniano) y en hojas de
Schmeissneria (Ginkgophyta), para el Mesozoico de Europa
y Américadel Norte (Taylor et al., 2009).

MATERIAL Y METODOS

Se siguelapublicacion Guideto insect and other damage
types on compressed plant fossils propuesta por Labandeira
et al. (2007) para €l reconocimiento e identificacion de los
tipos de dafios, y como consecuencia se utilizalasigla DT
(damage type), para hacer referencia a los mismos. Los
ejemplares fueron observados con una lupa binocular
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Figura 1. Mapa de ubicacion de las areas de estudio.
Figure 1. Location map of the study areas.
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Olympus 5251, y fotografiados con una camara digital
Olympus SP 350; pertenecen a la Coleccion CTES-PB
(Corrientes-Pal eobotéanica), delaFacultad de Ciencias Exac-
tasy Naturales y Agrimensura de la Universidad Nacional
del Nordeste, Argentina.

MARCO GEOLOGICO Y PALEOCOMUIDADES

LaFormacion San José integralaunidad basal del Grupo
Santa Maria y aflora en las provincias de Catamarca y
Tucuman (Figura 1). Las impresiones provienen del arroyo
La Quenquiada, ubicado al este de lalocalidad Amaicha del
Valle, en el noroeste delaprovinciade Tucuman. Lasmismas
Se encuentran en una secuencia sedimentaria de mas o me-
nos4-5m, compuestapor pelitasy margasverde-amarillentas,
estratificadas en capas muy delgadas, con intercalaciones
de areniscas finas de neto origen lacustre (Anzoétegui &
Cristali, 2000). La Formacién Palo Pintado se encuentra al
Sur de laprovinciade Salta, integrael Grupo Payogastillay
se halla intercalada entre las formaciones Angastaco y San
Felipe (Figura 1). Litologicamente esta compuesta por
areniscasy frecuentes pelitas, mientras que los conglomera-
dos son subordinados. El conjunto muestra una disposicion
en ciclos grano decrecientes (Anzétegui, 1998, 2006). Las
impresiones provienen de la parte basal de la Formacion,
delaslocalidades Quebrada deAlfredo y Quebrada El Es-
tanque.

Las hojas fosiles con dafios (Cedrela sp., Sapium sp.,
Nectandra saltensis y Malvaciphyllum quenquiadensis) de
lasformaciones Palo Pintado y San José (Mioceno), provienen
de vegetales arbdreos y arbustivos, que se habrian
desarrollado bajo un climacalido y himedo con estacionalidad
breve, integrando bosgquesderibera (Anzétegui et al., 2009).

RESULTADOS Y DISCUSION

El estudio de las impresiones dio por resultado la
identificacion de varias|esiones en las hojas, produci das por
diferentes actividades de |os insectos. Se hallaron tres tipos
dedafios por herbivoria (marcas mandibul ares, perforaciones
y excavaciones en los tegjidos) y otro tipo que representa
cicatrices por oviposicion. Algunos de los ejemplares
presentan mas de un tipo de estos dafios, excepto las
cicatrices por oviposicion que se encontraron en un solo
gemplar.

Marcasmandibulares

En un fragmento de hoja de Malvaciphyllum
guenquiadensis (CTES-PB: 12471a,b) se observan dos
escisiones, una en el margen superior y otraen € lateral; la
primera es de 3 mm de largo por 6 mm de profundidad, y la
segunda de 4 mm de largo por 2 mm de profundidad, ambas
limitadas por un reborde més grueso y oscuro (Figura 2A).
EstaslesionesserelacionanlostiposDT 12y DT 15 (margin
feeding); con el primero por laformasemicircular y el angulo
de 180° del arco, y con el segundo por la profundidad de la
escision que se aproximaalavenamedia

Perforaciones

En Nectandra saltensis (CTES-PB: 6653) lasperforaciones
son circularesy solitarias, miden 3mmdelargo por 2,5 mmde
ancho. Serelacionan por su formay tamario (menosde 1 mm
a5 mm de diametro) con las perforaciones circulares que se
ilustranenlostiposDT 01y DT 02 (holefeeding). En Sapium
. (CTES-PB: 10779a,b, 10780, 10792, 10794) lasperforaciones
son oval-alargadas, se ubican paralelas a la vena media,
presentan bordesirregularesy |as dimensiones se encuentran
entrelosrangosde 1 mm a6 mm delargo por 1 mm de ancho.
Selasrelacionacon lostipo DT 07y DT 08 (hole feeding),
por laformaelongadarectaacurvilinea, laubicacion paraela
alavenamediay por los bordesirregulares (Figuras 2E-F).

Excavacionesen lostejidos

En Nectandra saltensis (CTES-PB: 6653) se observa un
surco con una porcion filiforme serpenteante que comienza
su recorrido aparentemente sobrelavenamediay terminaen
unaporcion engrosadade 10 mm delargo por 1 mm de ancho,
con margenesdefinidos, dedireccion casi rectilineay parale-
la ala vena media (Figura 2B). Por estas caracteristicas se
relacionacon el tipo DT 41 (mining), por €l recorrido largo,
cuyoinicio esfiliformey espiralado, ensanchandose haciael
final. En Malvaciphyllum quenquiadensis (CTES-PB:
12471a,b) se observan dos surcos de 4-6 mm de largo por 1
mm de ancho cada uno (Figura 2A), los que parten de unade
las venas primarias y en su recorrido abarcan los espacios
intercostal es describiendo leves curvaturas hacia la base de
la hoja (Figura 2G). Estos se relacionan con €l tipo DT 105
(mining), por laforma, el ancho, laubicacion entre dos venas
secundarias, margenes débilesy laausencia de particulas de
excremento.

Cicatricesdeoviposicion

En Cedrela sp. (CTES-PB: 8028a,b) sehallaron 11 marcas
individuales ubicadas en hilera limitando a la vena media;
son ovadas con labase redondeada, miden 1 mm delargo por
0,5 mm de ancho, tienen bordes bien marcadosy estan sepa-
radas entre si por mas menos 3 mm de distancia (Figuras
2H,1). Por estas caracteristicas serelacionarianconel DT 175
(Labandeira, com. pers. 2010). Sinembargo por ladisposicion
alineaday proximaalavenacentral, por lacantidad, forma,
tamario y distancia existente entre ellas, se asemejan alasde
Paleoovoidusrectus Vasilenko, 2005 (in Sarzetti et al., 2009,
figuras2.3y 2.4).

Gruposalimenticiospar ainsectosher bivor osidentificados
apartir delaslesiones

Entre los nueve grupos alimenticios funcionales parain-
sectos herbivoros sobre tejido vivo se reconocen aqui por
los tipos de dafios antes descriptos, dos grupos (Labandeira,
2002): (A) grupo de consumidores defollgje externo, con dos
subtipos, (i) alimentacion marginal, caracterizada por
escisiones (mordisqueo, Beck & Labandeira, 1998) u otro
tipo de remocion del margen de las hojas (continua,
discontinuay apical), y (ii) marcas en formade agujeroscir-
culares o poligonales en los que las porciones internas de
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Figura 2. A, Alimentacion marginal (DT 12 y DT 15 en Labandeira et al., 2007) y minas en Malvaciphyllum quenquiadensis Anzétegui y
Cristalli, CTES PB: 12471 a/b; B, mina (DT 41 en Labandeira et al., 2007) en Nectandra saltensis CTES PB: 6653; C-E, agujero de
alimentacion (DT 07 y DT 08 en Labandeira et al., 2007) en Sapium sp., CTES PB: 10780; F, agujero de alimentacién (DT 02 en Labandeira
et al.,, 2007) en Nectandra saltensis Anzétegui, CTES PB: 6653; G, detalle de una mina en Malvaciphyllum quenquiadensis (DT 105 en
Labandeira et al., 2007), CTES PB: 12471 a/b; H, cicatrices de oviposicion (DT175; Labandeira coms. pers., 2010) en Cedrela sp., CTES
PB: 8028 a/b; |, detalle del area seleccionada en H. Escalas: A= 6 mm; B = 10 mm; C-D = 6 mm; E =4 mm; F-l =3 mm.

Figure 2. A, Margin feeding (DT 12 and DT 15 of Labandeira et al.,2007) and mines in Malvaciphyllum quenquiadensis Anzétegui y
Cristalli, CTES PB: 12471 a/b; B, mine (DT 41 of Labandeira et al., 2007) in Malvaciphyllum quenquiadensis CTES PB: 12471 a/b; C-E, hole
feeding (DT 07 and DT 08 of Labandeira et al., 2007) in Sapium sp., CTES PB: 10780; F, hole-feeding (DT 02 of Labandeira et al., 2007) in
Nectandra saltensis Anzétegui, CTES PB: 6653; G, mine detail in Malvaciphyllum quenquiadensis (DT 105 of Labandeira et al., 2007),
CTES PB: 12471 a/b; H, oviposition scars (DT175; Labandeira pers. comm., 2010) in Cedrela sp., CTES PB: 8028 a/b; |, details of the
selected area in H. Scale bars: A= 6 mm; B =10 mm; C-D = 6 mm; E =4 mm; F-1 =3 mm.
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tejido son removidas; (B) Grupo de reductores foliares, son
los consumidores endofiticos que excavan tlneles dentro
del mesofilo llamados minas; en ellos depositan huevosy se
produce el desarrollo larval hasta llegar a estado adulto;
seglin la especializacion del insecto pueden ser lineares o
tener forma serpenteante y terminar en un extremo
ensanchado, que representa la camara pupal (Scott et al.,
1992).

Posiblesinsectosproductores

La mayoria de los grupos de insectos actuales que se
alimentan de follgje externo son estados inmaduros o adul-
tos de casi todas las especies de Orthoptera, Phasmatoptera,
Lepidoptera, y un porcentaje menor de Coleoptera e
Hymenoptera (Labandeira, 2002). L os minadores comprenden
a larvas de cuatro grupos de insectos actuales: Coleoptera,
Diptera, Lepidopterae Hymenoptera. Los 6rdenes Orthoptera,
Hemiptera, Coleoptera, L epidopterae Hymenopterapenetran
los tejidos de las plantas con sus ovipositores para la
insercion de sus huevos en €l interior de los mismos.

Respecto alos fosiles, Vasilenko (2005) y Sarzetti et al.
(2009), entre otros, atribuyen las oviposicionesdel Cenozoico
(incluso algunas del Mesozoico), por laformay tamafio a
insectos delas Familias Coenagrionidaey L estidae (Odonata).
Por otra parte, en unalista de insectos fosiles del Cenozoico
de SudaméricaPetruleviciusy Martins-Neto (2002) citan para
Argentina géneros y especies de los siguientes ordenes:
Odonata, Orthoptera, Dermaptera, Hemiptera (subordenes
Homoptera y Heteroptera), Coleoptera y Trichoptera,
hallados en laFormacién Maiz Gordo (Paleoceno inferior) en
laprovinciade Jujuy, y un género del orden Hymenopteraen
la Formacion Ventana de la provincia de Rio Negro
(Paleoceno-Eoceno).

De este estudio se destaca que, entre los 6rdenes de in-
sectos herbivoros actuales, por el momento Orthoptera,
Hymenopteray Coleoptera, yafueron citadosen el Paledgeno
del noroeste de la Argentina por Petrulevicius y Martins-
Neto (2002).

Considerando la edad y la region geogréfica actual, es
posible que especies de estos érdenes también hayan sido
las productoras de las trazas aqui descriptas. Por otro lado,
gueda manifiesta la presencia del Orden Odonata mediante
las cicatrices de oviposicion en el Eoceno temprano (Rio
Negro) y medio (Chubut) de Patagoniay el Mioceno Superi-
or de Salta.

Por dltimo, cabe agregar, que las hojas en las que se
hallaron los dafios en este trabajo, habrian pertenecido a
plantas integrantes de bosques de ribera, desarrollados bajo
un climasubtropical hiimedo (Anzétegui et al., 2009), por lo
queseinfiere que este habriasido el habitat en el quevivieron
los insectos productores de los dafios aqui tratados.
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