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Detrids de cada linea de llegada, hay una de partida.
Detrds de cada logro, hay otro desafio...

... Sigue aunque todos esperen que abandones.
Cuando por los afios no puedas correr, trota.
Cuando no puedas trotar, camina.

Cuando no puedas caminar, usa el baston. ..

[Pero nunca te detengas!

Madre Teresa de Calcuta
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RESUMEN

El registro de las asociaciones fosiles planta-insecto se ha ido incrementando desde
finales del siglo pasado. Los estudios publicados desde ese entonces abordan distintos
aspectos de estas asociaciones. En particular, esta Tesis se enfoca principalemente en el
tratamiento icnotaxondémico de las trazas halladas en hojas procedentes de las
Formaciones San José (Mioceno Medio), Chiquimil, Palo Pintado y la Aloformacion
Playa del Zorro (Mioceno Tardio). Estas formaciones afloran en el limite entre las
provincias de Catamarca, Salta y Tucuman, en un area que es comprendida por los valles
Calchaquies, Argentina. Como resultado se hallaron 1082 trazas en laminas foliares de
“dicotileddneas” y helechos. Estas trazas se agruparon en 40 icnoespecies, de las cuales
15 icnoespecies ya son conocidas en la literatura para otras formaciones y las restantes
25 icnoespecies corresponden a nuevos icnotaxones. Las excisiones no marginales
representaron mas de la mitad de las trazas halladas. Por otro lado, las especies vegetales
con més diversidad de trazas fueron Cedrela fissiliformis Anzétegui y Horn 2011
(Meliaceae) y Schinus herbstii Anzétegui 1998 (Anacardiacae). Puntualmente en la
Formacién San José, Malvaciphyllum quenquiadensis Anzotegui y Cristalli 2000 fue la
especie vegetal con mas trazas de fitofagia. Complementariamente al analisis
icnotaxondmico, se realizé la inferencia de los posibles productores a través del analisis
de las trazas, lo que demostro un predominio de los 6rdenes Coleoptera, Acari, Hemiptera
y Diptera. La comparacion entre las trazas halladas en la flora de Rio Pichileufa y la de
los Valles Calchaquies, arrojé como resultado una abundancia de agallas y excisiones en
las dos paleofloras; los otros tipos de trazas no se registraron en gran nimero y/o no
presentan diferencias significativas entre las dos paleofloras. Por ultimo, el analisis de las
agallas y minaciones permitid inferir un clima calido y himedo en la Formacion Palo

Pintado (Mioceno Tardio), clima bastante similar al propuesto en la flora del Rio
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Pichileufa (Eoceno Medio de Rio Negro). Este paleoclima inferido para la Fm. Palo
Pintado se condice claramente con lo establecido por el registro paleobotanico. No fue
posible inferir el paleoambiente de las restantes formaciones (San José, Chiquimil y Afm.
Playa del Zorro), dado el escaso nimero de trazas identificadas.

Palabras clave: Nedgeno, Fitofagia, Schinus, Cedrela, Trazas fosiles.
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ABSTRACT

The fossil record of plant-insect associations has been increasing since the final period of
the last century. The studies published since then address different aspects of these
associations. In particular, this thesis mainly focuses on the ichnotaxonomic treatment of
the traces found in leaves from San José (Middle Miocene), Chiquimil, Palo Pintado
Formations and Playa del Zorro Alloformation (Late Miocene). These formations crop
out on the border of Catamarca, Salta and Tucuman Provinces, in an area that is known
as the Calchaquies Valleys, Argentina. 108 traces on dicots and ferns leaves were found.
These traces were included into 40 ichnospecies, 15 ichnospecies are already known in
the literature for other formations and 25 ichnospecies correspond to new ichnotaxa. Non
marginal excisions accounted for more than half of those traces. On the other hand, the
plant species with more diversity traces were Cedrela fissiliformis Anzétegui and Horn
2011 (Meliaceae) and Schinus herbstii Anzétegui 1998 (Anacardiaceae). Punctually at
the San José Formation, Malvaciphyllum quenquiadensis Anzétegui y Cristalli 2000 was
the plant species with more traces of phytophagy. In addition to the ichnotaxonomic
analysis, inference of potential producers was also performed, which showed a
predominance of orders Coleoptera, Acari, Hemiptera and Diptera. Comparison between
the traces found in the flora of Rio Pichileufl and the Calchaquies Valleys was made.
These results showed an abundance of galls and excisions in both paleofloras; the other
traces were scarce and/or no significant between the two paleofloras. Finally, analysis of
galls and leaf-mines infer a warm and humid climate in Palo Pintado Formation (Late
Miocene), quite similar to Rio Pichileufu flora (Middle Eocene in Rio Negro). This
palaecoenvironment inferred for Palo Pintado Fm. is clearly consistent with the

palaeobotanist record. It was not possible to infer the paleoenvironment of the remaining
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formations (San Jose, Chiquimil and Afm. Playa del Zorro), due to the limited number of
the traces identified.

Keywords: Neogene, Phytophagy, Schinus, Cedrela, Fossil traces.
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CAPITULO I: MARCO GENERAL
I.1. Introduccién

Las asociaciones entre los insectos y las plantas se establecieron tempranamente
hace casi 400 Ma. entre los primeros habitantes terrestres Taylor et al. (2009). Desde
entonces y hasta la actualidad, estas interacciones han sufrido transformaciones
adaptativas que derivaron, en muchos casos, en una evolucion conjunta (Kevan et al.,
1975; Coca Abia et al., 1999; Gardner y Agrawal, 2002; Ash, 2007; Becerra, 2003;
Agrawal, 2007; Agrawal y Konno, 2009; Agrawal et al., 2009; Futuyma y Agrawal, 2009;
McKenna et al., 2009). Las necesidades de nutricion, refugio, nidificacion y reproduccion
de los insectos hicieron que encontraran en las plantas un hospedador propicio para dichos
procesos (Taylor y Scott, 1983; Nieves-Aldrey, 1998). Se estima que actualmente la
mitad de las especies de insectos presenta algin grado de dependencia con las plantas,
siendo la alimentacion (fitofagia) una de las principales relaciones, dado que los vegetales
son una fuente segura y accesible de alimento (Rasnitsyn y Krassilov, 2000; Taylor et al.,
2009). La coevolucion de estos organismos se ha dado de una forma tan intima que en la
mayoria de los casos una especie de insecto esta relacionada a una sola familia de plantas
o0 incluso unas pocas especies, siendo menos numerosos los casos de insectos polifagos
(insectos que se alimentan de muchas especies de plantas) (Strong et al., 1984; Bemays y
Chapman, 1994; Schoonhoven et al., 2005; Futuyma y Agrawal, 2009).

Las diferentes estrategias que tienen los insectos para explotar las plantas como
alimento pueden ser clasificadas dentro de los Grupos Alimenticios Funcionales
(Functional Feeding Groups = FFG); dicha clasificacion fue propuesta originalmente
para insectos acuaticos (Cummins, 1973, 1974; Merritt y Cummins, 1984; 1996a, b;
Gullan y Cranston, 2005; entre otros) aungue el concepto también ha sido usado

informalmente para referir a los tipos de alimentacion hallados entre los clados de insectos
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terrestres, tanto actuales como extintos (Coulson y Witter, 1984; Johnson y Lyon, 1991,
Labandeira 2002a, 2007; Wilf et al., 2005a; Schowalter, 2006). Cummins et al. (2005)
explican que la clasificacion de los FFG esta basada en un reconocimiento morfoldgico
elemental y en las caracteristicas de comportamiento de los invertebrados, que estan
relacionados directamente al modo en que estos adquieren su alimento. Dentro de este
esquema, la categoria mas estudiada es la fitofagia. Existen numerosos trabajos que tratan
la fitofagia con enfoques variados, como ser aquellos estudios que analizan las estrategias
de las plantas para repeler a los insectos, ya sea a través de compuestos quimicos
secundarios (terpenoides, alcaloides, fenoles, etc.) (Agrawal, 2011; Flrstenberg-Hagg et
al., 2013), mecanismos fisicos (espinas, pelos, tricomas glandulares y no glandulares)
(Valverde et al., 2001; Handley et al., 2005; Hanley et al., 2007; Dalin et al., 2008;
Krokene et al., 2008), exudado de latex y resinas, etc. (Zalucki y Malcolm, 1999; Zalucki
et al., 2001a, b; Huang et al., 2003; Konno et al., 2004; Sethi et al., 2008; Agrawal y
Konno, 2009). Los estudios en floras fésiles sugieren que la diversidad de las trazas de
fitofagia estan directamente relacionados a los climas calidos; asi proponen que los climas
tropicales presentan niveles de fitofagia mayores a los que podrian encontrarse en un
clima templado (Wilf y Labandeira, 1999; Wilf et al., 2003, 2005b, 2008; Smith, 2008;
Currano et al., 2010; Wappler et al., 2012). Dicha idea esta soportada también por estudios
en floras actuales (Adams et al., 2009; Zhang et al., 2011). En los ultimos afios se han
Ilevado a cabo trabajos de carécter cuantitativo, los cuales tienen como objetivo establecer
y comparar los niveles de fitofagia en la flora fosil con sus analogos actuales (Coley y
Barone, 1996; Beck y Labandeira, 1998; Labandeira et al., 2002c; Adami-Rodrigues et
al., 2004a; Currano et al., 2008; Smith, 2008; Prokop et al., 2010; Wappler, 2010;
Wapplery Denk, 2011; Gunkel y Wappler, 2015). El analisis de las trazas fosiles en hojas

genera informacion relevante y en muchos casos es complementaria a los datos que se
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obtienen del registro paleofloristico y paleofaunistico. Dos ejemplos de estudios
cuantitativos nombrados anteriormente son el analisis de los niveles de fitofagia como
una respuesta sensible a los cambios climaticos en el pasado, lo cual aporta datos
paleoambientales significativos. De la misma forma, el estudio cuantitativo de las trazas
fosiles, permite entre otras cosas, comparar la intensidad de la fitofagia, asi como también
la preferencia de los insectos productores a determinadas especies hospedadoras (Smith,
2008). Asimismo, las trazas fosiles proveen evidencia indirecta de los posibles
productores, dato importante especialmente en formaciones como las estudiadas en esta
tesis, donde los hallazgos de insectos fdsiles (cuerpos o partes de ellos) son muy escasos.
Otro aporte del estudio de trazas fosiles en hojas, es el de poder determinar los origenes
de la fitofagia y su evolucion a través de los primeros registros de las principales
estrategias de alimentacién (Kevan et al., 1975; Taylor y Scott, 1983; Rozefelds y Sobbe,
1987; Labandeira y Allen, 2007; lannuzzi y Labandeira, 2008; LaaR y Hoff, 2015;
Schachat y Labandeira, 2015).

En la presente tesis se han examinado las trazas producidas por insectos en hojas
fosiles, que corresponden a helechos y angiospermas procedentes de las Formaciones San
José (Mioceno Medio), Palo Pintado, Chiquimil y la Aloformacién Playa del Zorro
(Mioceno Tardio); las cuales afloran en la provincias de Catamarca, Tucuman y Salta. Al
Plan original se ha incorporado la Aloformacion Playa del Zorro, debido al escaso nimero
de trazas halladas en la Formacion Chiquimil. Estas dos formaciones son equivalentes
estratigrafica y cronolégicamente (Bossi y Muruaga 2009; Georgieff et al., 2012), y si
bien afloran en dos valles diferentes (Valle del Cajon y Valle de Santa Maria,
respectivamente) separadas por las Sierras de Quilmes, sus caracteristicas litologicas,
historia deposicional, antigliedad, relaciones estratigraficas y condiciones

paleoclimaticas, sugieren una historia comun (Bossi et al., 1992; Bossi y Muruaga, 20009;
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Galli et al., 2011); lo que confirmaria la propuesta de Strecker et al. (1989), quienes
consideran al levantamiento de las Sierras de Quilmes como un suceso posterior al inicio
de la sedimentacion Nedgena. Por ende, tanto la Formacién Chiquimil como la
Aloformacion Playa del Zorro, se habrian depositado en una misma cuenca.

Por otro lado, las trazas fueron comparadas con ejemplares tanto actuales como
fosiles, a fin de establecer sus posibles productores, intentando asi, conocer la
entomofauna miocénica, sus preferencias alimenticias y su evolucion desde el Mioceno
Medio al Mioceno tardio. Por altimo, y por comparacion con ejemplares patagonicos, se

intentd inferir posibles cambios paleoclimaticos desde el Eoceno al Mioceno Tardio.

I.11. Antecedentes del estudio de las asociaciones planta-insecto en el registro fosil
El estudio de las asociaciones fosiles planta-insecto es relativamente reciente,
aunque algunos de sus primeros registros datan del siglo X1X (von Heyden, 1862; Fric,
1882; Hagen, 1882; Potonié, 1893). Estos registros describen hallazgos particulares de
trazas de insectos sobre hojas fosiles, pero en su mayoria carecen de caracteres
diagnosticos, por lo que es cuestionable la legitimidad de estas trazas (Zherikhin, 2002).
A partir de la década de los 90’ el registro fésil comienza un incremento progresivo
(Jarzembowski 1989a, b; Scott, 1991; Scott et al., 1994; Guerra-Sommer, 1995; Ash,
1997, 1999; Castro, 1997; Pefalver, 1997; Labandeira, 1997, 1998a, b; Beck y
Labandeira, 1998), y principalmente en los ultimos afios (Braz et al., 2011; Wappler y
Denk, 2011; Jarzembowski, 2012; Paik et al., 2012; Slater et al., 2012; Knor et al., 2013;
Carvalho et al., 2014; Donovan et al., 2014; Gallego et al., 2014; Gnaedinger et al., 2104;
Schachat y Labandeira, 2015; Su et al., 2015). Estos estudios provienen en su mayoria

del Hemisferio Norte (Europa y Estados Unidos), con autores relevantes como
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Labandeira (1997, 1998a, 2002a, b, 20064, b, 2007, 2013) Vasilenko (2005, 2006, 2007,
2008), Krassilov (2007, 2008a, b, c), Scott (1977, 1991) entre otros.

En Sudamérica en comparacion, existen escasos registros, como son los trabajos
de Martins-Neto (1989); Guerra-Sommer (1995); Gallego et al. (2003); Adami-Rodrigues
etal. (2004a, b, 2009, 2011); Wing et al. (2009); Pinheiro et al. (2012, 2015); Gnaedinger
et al. (2014), entre otros. Argentina es unos de los paises que en los ultimos afios ha
generado una importante contribucién en esta tematica. Ejemplo de ello son los aportes
Wilf et al. (2005a), quienes cuantificaron las asociaciones planta-insecto identificadas en
la flora de Laguna del Hunco (Eoceno inferior, Chubut), estimando a partir de estos
resultados, una gran riqueza de especies que superaba a localidades coetaneas en
Norteamérica. Posteriormente, Sarzetti et al. (2008) describieron una nueva icnoespecie
de excisiones marginales proveniente de la localidad patagonica de Rio Pichileufu
(Eoceno medio, Rio Negro) y més tarde Sarzetti et al. (2009) reportaron tres icnoespecies
de oviposiciones en hojas de “dicotiledéneas” procedentes de la localidad Laguna del
Hunco. En otro caso, Cariglino y Gutierrez (2011) describieron diferentes tipos de
excisiones marginales y oviposiciones en hojas de Glossopteris Brongniart 1828
provenientes de la Formacién La Golondrina (Pérmico, Santa Cruz). Horn et al. (2011)
dieron a conocer los primeros hallazgos de trazas en hojas fosiles de “dicotileddneas” en
el Noroeste de la Argentina. Dichos hallazgos consistieron en excisiones marginales y no
marginales, minaciones y oviposiciones halladas en varias localidades de las fms. San
José y Palo Pintado (Mioceno medio y Mioceno tardio respectivamente) en los valles
Calchaquies. En otro trabajo también proveniente de la localidad Laguna del Hunco, se
describieron excisiones marginales sobre una impresion de una Osmundacea (Carvalho
et al., 2013). Posteriormente, Gallego et al. (2014) identificaron excisiones marginales,

no marginales, excisiones en ventana y oviposiciones en diferentes especies de
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gimnospermas de edad Pérmico inferior, procedentes de la Fm. Rio Genoa en la Provincia
de Chubut. En la flora de la Fm. Rio Leona (Oligoceno tardio) fueron identificados
multiples picaduras y una excisiébn no marginal en improntas fosiles helechos y
“dicotileddneas” respectivamente (Césari et al., 2015). Robledo et al. (2015) describieron
dos nuevas icnoespecies correspondientes a excisiones no marginales y excisiones en
ventana, sobre helechos procedentes de la Formacién Palo Pintado. Robledo et al. (2016)
reportaron un total de cinco icnoespecies de minaciones sobre hojas de angiospermas
provenientes de la misma formacioén, tres de las cuales corresponden a nuevas

icnoespecies.

L.111. Clasificacion de las trazas fosiles

Hasta finales del siglo XX no se contaba con un sistema icnotaxonémico formal
para designar a las trazas de insectos en hojas fdsiles. Anteriormente algunos autores
nombraron taxondmicamente a ciertas trazas, pero estas no fueron agrupadas dentro de
un sistema de estructura jerarquica (Fri¢, 1882, 1901; von Heyden, 1862; Lesquereux,
1892; Potonié, 1893, 1921; Hering, 1930; van Amerom, 1966; Kinzelbach, 1970; van
Amerom y Boersma, 1971). En la actualidad existen tres sistemas de clasificacion
vigentes para designar a las trazas fosiles; 1) el primero fue establecido por Vjalov en
1975; el autor decidi6 incluir a todas las trazas que evidenciaban el consumo de materia
vegetal por parte de los insectos en el grupo Phagophytichnidea, que a su vez constaria
de dos subgrupos Phagophytichnida (con tres familias) y Phagophylignichnida, para
diferenciar aquellos dafios producidos en hojas de los producidos en maderas fdsiles; 2)
el segundo tipo corresponde a un sistema de clasificacion informal propuesta por
Labandeira (20023, c), que fue complementada posteriormente (Labandeira et al., 2007).

En este caso el sistema estd basado en los FFG; en esta clasificacion existen categorias
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gue agrupan a las trazas segun el comportamiento alimenticio del insecto (hole feeding=
alimentacion en agujero; margin feeding= alimentacion del margen; surface feeding=
alimentacion  superficial;  skeletonizations=  esqueletonizaciones; leaf-mining=
minaciones; galls= agallas; piercing-and-sucking= picadores-succionadores Yy
ovipositions= oviposiciones) y dentro de estas categorias se incluyen a los DTs (Damage
types= tipos de dafios), que se diferencian principalmente por sus caracteristicas
morfolégicas (forma, tamafio y disposicion en la lamina). Algunos inconvenientes que
presenta esta clasificacion es que las descripciones son muy acotadas y con escaso
contenido en cuanto a caracteres diagnosticos que permitan diferenciar claramente un DT
de otro; en algunos casos, solo la diferencia de tamafio (a veces de 0.1 milimetro) es
utilizada para separar a los DTs (gj. DT1, DT2 y DT4). En otros, por ejemplo, la
identificacion de un DT esta condicionada a la presencia de otro (DT18); 3) El dltimo
sistema fue propuesto por Krassilov (2008a), que cuenta de 72 icnoespecies donde se
incluyen oviposiciones, agallas, minaciones, capullos y ejemplos excepcionales de
excisiones no marginales, que se hallan sobre minaciones o agallas y que corresponderian
a casos de predacion de larvas. El autor realizé aqui una clasificacion parcial, ya que no
incluy6 otros tipos de asociaciones tales como las excisiones marginales y en ventana,
esqueletonizaciones y picaduras. Por otro lado, la nomenclatura (que esta basada en una
nomenclatura informal utilizada en ejemplares actuales) se realiz6 sin tener en cuenta a
las icnoespecies ya descriptas.

Los ejemplares estudiados en esta tesis son estrictamente hablando “trazas”.
Actualmente los principios de la icnologia son incluidos dentro del ICZN (International
Code of Zoological Nomenclature= Codigo Internacional de Nomenclatura Zooldgica),
aunque algunos autores han propuesto crear un Codigo Icnoldgico independiente de los

Caodigos de Nomenclatura Boténica y Zoologica (Sarjeant y Kennedy, 1973; Sarjeant,
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1979), argumentando que las trazas fésiles no solo son el resultado de la actividad de los
animales. Una propuesta diferente es la de Krassilov (2008a), quienes sugieren incluir
este tipo de trazas (“phyllostigmas” segun Krassilov (2008a)) dentro del codigo botanico,
ya que el sustrato donde ellas se encuentran es el tejido vegetal. Bromley y Firsich (1980)
(ver también Kelly, 1990; Stephenson, 1991; Pemberton y MacEachern, 2013) detallaron
los seis principios fundamentales de la nomenclatura en trazas fosiles:

1.- Las trazas fésiles son estructuras producidas en sedimentos y sustratos duros
(ya sea de origen organico o inorganico) por la actividad de los organismos (animales,
plantas y protistas).

2.- La nomenclatura de las trazas fdsiles est4d basada solamente en las
caracteristicas morfoldgicas de la estructura.

3.- Una determinada estructura puede ser producida por el trabajo de dos o varios
organismos diferentes conviviendo juntos, o en sucesion, dentro de la estructura.

4.- El mismo individuo o especie de organismo puede producir estructuras
diferentes que corresponden a distintos patrones de comportamiento.

5.- El mismo individuo o especie de organismo puede producir estructuras
diferentes que corresponden a un comportamiento idéntico, pero en diferentes sustratos,
por ejemplo en la arena, en la arcilla, o en la interface arena — arcilla.

6.- Estructuras idénticas pueden ser producidas por la actividad de organismos
productores sisteméaticamente diferentes, donde el comportamiento es similar.

Por lo expuesto anteriormente, la descripcion icnotaxonémica de las trazas fosiles

estudiadas en la presente tesis, fue realizada de acuerdo a estos seis principios.
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I.IV. Tipos de trazas fosiles, su registro icnofosilifero e icnotaxonomia

Las trazas fdsiles en hojas pueden ser agrupadas de la siguiente manera: 1)
excisiones marginales (margin feedings); 2) excisiones no marginales (hole feedings); 3)
excisiones en ventana (surface feedings o window feedings); 4) esqueletonizaciones
(skeletonizations); 5) minaciones (leaf mines) 6); picaduras (piercing and sucking); 7)
oviposiciones (ovipositions) y 8) agallas (galls) (Grafico 1). Esta clasificacion esta basada
principalmente en Labandeira (2002c), Labandeira et al. (2007) y sus modificaciones en
castellano de Sarzetti (2010).

I.IV.l. Excisiones marginales (Margin feeding): son cortes que ocurren
exclusivamente en el margen de la 1dmina foliar, con eliminacion de todas las capas de
tejido, pudiendo variar en forma, tamafio y localizacion a lo largo de los margenes. Los
bordes de las excisiones son tipicamente oscuros y su superficie puede ser continua,
aunque también es posible observar restos de tejidos vasculares hacia el exterior. La
evidencia actual revela que el proceso de alimentacion desde el margen de la hoja
involucra capacidades y necesidades diferentes por parte de los insectos productores. Si
se comparan con las excisiones no marginales, son mas comunes los ejemplares donde
las venas de mayor orden son removidas, lo que denota un aparato mandibular mas fuerte
que en el caso de las excisiones no marginales, donde los cortes no suelen afectar a este
tipo de venacion. En cuanto a las necesidades, algunos insectos utilizan el tejido foliar
removido como elemento de construccion o como sustrato. En estos casos se ha
observado que los bordes de las trazas siempre son lisos y regulares en su morfologia, lo
cual se debe al tipo de aparato bucal; por el contrario, aquellos insectos que utilizan el
tejido como alimento, suelen mostrar selectividad en cuanto al tejido consumido, los
bordes por lo general son irregulares y es frecuente también hallar restos de venacién no

consumidos.
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El registro mas antiguo de este tipo de dafio, es el descripto por lannuzzi y
Labandeira (2008), quienes estudiaron hojas de Triphyllopteris austrina (Etheridge Jr.)
Morris 1975 (Pteridospermales), de edad Missisipiano tardio (Carbonifero medio, ~320
Ma.), provenientes de la localidad Sugar Loaf Creek, Australia. Otros registros de edades
similares, fueron descriptos en diferentes clados vegetales (Filicales, Pteridospermales,
Cycadales, Pentoxylales), provenientes del Carbonifero superior a Pérmico Inferior,
principalmente de Europa y los Estados Unidos (van Amerom, 1966; Kerp, 1988; Castro,
1997; Labandeira, 1998a; Beck y Labandeira, 1998; Labandeira y Allen, 2007;
Labandeira et al., 2007; Jarzembowski, 2012; Schachat et al., 2014). Recientemente se
han reportado los registros mas antiguos de este tipo de trazas en Argentina que
corresponden con excisiones marginales en hojas de gimnospermas provenientes de la
Formacién Rio Genoa, de edad Pérmico temprano, en la Provincia de Chubut (Gallego et
al., 2014). Pinheiro et al. (2015), también descubrieron estos cortes marginales en hojas
de Botrychiopsis Kurtz 1895 en las formaciones Arroyo Totoral (La Rioja) y Bajo de
Véliz (San Luis), ambas de edad Pérmico temprano. Registros mas actuales provienen del
Eoceno de la Patagonia (Wilf et al., 2005a, b; Sarzetti et al., 2008; Carvalho et al., 2013;
Aquino et al., 2015) y Mioceno tardio del NOA argentino (Horn et al., 2011).

I.IV.la. Registro icnotaxonémico de la Excisiones marginales: el Unico
icnogénero reconocido actualmente es Phagophytichnus, descripto en hojas de
Neuropteris sp. Brongniart 1828 por van Amerom (1966) y méas tarde citado para
diferentes localidades en el mundo (van Amerom y Boersma, 1971, Straus, 1977; Scott y
Taylor, 1983; Givulescu, 1984; Geyer y Kelber, 1987; Zherikhin, 2003; Vasilenko, 2006;
lannuzzi y Labandeira, 2008; Wedmann et al., 2009; LoBue, 2010; Pott et al., 2012). En

la Argentina, este icnogénero es citado en hojas de Glossopteris (Pérmico medio-tardio)

Lic. Juan Manuel Robledo



Asociaciones Planta-Insecto en el Mioceno Medio-Tardio de los Valles Calchaquies

margen foliar

Grafico 1: fig. A.- Esquema representando las partes de una hoja; B.- Excisiones marginales; C.- Excisiones no
marginales; D.- Excisiones en ventana; E.- Esqueletonizaciones; F.- Minaciones; G.- Picaduras; H.-
Oviposiciones; I.- Agallas.
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(Cariglino y Gutiérrez, 2011) y dicotileddneas del Eoceno de la Patagonia (Sarzetti et al.,

2008; Sarzetti, 2010).

L.LIV.1l. Excisiones no marginales (Hole feeding): excisiones que ocurren
exclusivamente en el interior de la lamina foliar, con eliminacién de todas las capas de
tejidos y venas en el area donde ocurren. Sus formas, tamafios y ubicacion pueden variar
dentro de la lamina foliar. Generalmente estan ubicadas entre las venas primarias y
secundarias y pueden o no contactarlas. Son raras las ocasiones donde la vena primaria
también es removida. Los bordes de corte cominmente aparecen como bordes netos y
0scuros, en ocasiones con restos de venas hacia el interior de las trazas.

Las excisiones no marginales en hojas fosiles, tienen su registro mas antiguo en
el Carbonifero superior (Estefaniense C, ~300 Ma.) de Espafia (Castro, 1997) y Estados
Unidos (Trout et al., 2000). Castro (1997) identificé una excisién no marginal en una
pinnula de Mixoneura wagneri Lorenzo 1980 (Medullosales) y Trout et al. (2000)
hallaron estas trazas en pinas de Macroneuropteris sp. Cleal et al. 1990 (Medullosales).
El registro de las excisiones no marginales es casi continuo temporalmente y se extiende
hasta el Plioceno (Ash, 1972; Straus, 1977; Givulescu, 1984; Scott et al., 1992;
Stephenson y Scott, 1992; Grauvogel-Stamm y Kelber 1996; Ash, 1997; Beck y
Labandeira, 1998; Labandeira, 1998a, 2002a, b, 2006b, 2012; Labandeira et al., 2002c,
2007; Glasspool et al., 2003; Adami-Rodrigues et al., 2004a, b; Labandeiray Allen, 2007;
Vasilenko, 2007a; Krassilov, 2008a; Krassilov y Shuklina, 2008; Prokop et al., 2010;
Sarzetti, 2010; Wappler, 2010; Wappler y Denk, 2011; Pinheiro et al., 2012; Khan et al.,
2014; Schachat et al., 2014). En la Argentina existen unos pocos registros de este tipo de
trazas; Caneo (1987) reportd lo que posiblemente seria el primer y uno de los casos mas

antiguos de excisiones no marginales, en una hoja de Ginkgoites eximia Feruglio 1942
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(Ginkgoales), en el Pérmico temprano de Chubut. Recientemente, Gallego et al. (2014),
Aquino et al. (2015) y Pinheiro et al. (2015) describieron estas trazas en hojas de
gimnospermas del Pérmico temprano de la Patagonia y La Rioja. Por otro lado, Cariglino
y Gutiérrez (2011), también identificaron trazas de este tipo en hojas de Glossopteris
provenientes del Pérmico tardio de Santa Cruz. Excisiones no marginales también fueron
halladas en hojas fésiles mas recientes, provenientes del Eoceno de Chubut y Rio Negro
(Sarzetti, 2010; Aquino et al., 2015) y Mioceno tardio de Salta (Horn et al., 2011; Robledo
etal., 2015).

I.IV.lla. Registro icnotaxonémico de las Excisiones no marginales: las
excisiones no marginales fueron incluidas por algunos autores dentro del icnogénero
Phagophytichnus (Straus, 1977; Givulescu, 1984), aunque esta inclusién no concuerda
con la diagnosis previamente propuesta por van Amerom (1966), quien describi6 el
icnogénero para agrupar a las excisiones marginales. Vasilenko (2007a) describio el
icnogénero Folifenestra, con una sola icnoespecie (F. dubia), y que corresponde a
excisiones no marginales halladas en gimnospermas del Pérmico de Rusia. Robledo et al.
(2015) describieron este icnogénero en las especies de helechos Thelypteris interrupta
(Willd.) Iwatsuki 1963 y Blechnum serrulatiformis Anzétegui y Horn 2011 procedentes

del Mioceno tardio de la Provincia de Salta, Argentina.

L.IV.111. Esqueletonizaciones (Skeletonizations): excisiones de todos los tejidos
de le hoja, excepto el tejido vascular. Como resultado, las venas no cortadas quedan
expuestas como un entramado fino en las areas de la lamina donde se han producido estas
trazas. Los patrones de corte son de distinta forma, tamafio y distribucion sobre la hoja,
pero tipicamente ocurren en el interior de la lamina. En la mayoria de los casos se observa

una linea oscura en los bordes del corte.

Lic. Juan Manuel Robledo



Asociaciones Planta-Insecto en el Mioceno Medio-Tardio de los Valles Calchaquies

Los registros mas antiguos datan del Pérmico temprano de los Estados Unidos y
Argentina, estos fueron identificados en hojas de Gigantopteridium americanum (White)
Koidzumi 1936, Russellites taeniata Mamay 1968 y Glossopteris retifera Feistmantel
1881 respectivamente (Beck y Labandeira, 1998; Labandeira y Allen, 2007; Aquino et
al., 2015). Adami-Rodrigues et al. (2004b) describieron esqueletonizaciones en una hoja
de Glossopteris communis Feistmantel 1881 proveniente del Pérmico temprano-medio
(Artinskiano-Kunguriano) de Brasil. En edades méas recientes, el registro aumenta
progresivamente (Straus 1977; Givulescu, 1984; Wilf y Labandeira, 1999; Labandeira et
al., 2002a; 2007; McDonald et al., 2007; Krassilov, 2008a; Smith, 2008; Wilf, 2008;
Prevec et al., 2009; Braz et al., 2011; Prokop et al., 2010; Wappler, 2010; Wappler y
Denk, 2011; Paik et al., 2012; Pinheiro et al., 2012; Feng et al., 2014; Khan et al., 2014;
Gunkel y Wappler, 2015).

L.IV.111a. Registro icnotaxondmico de las Esqueletonizaciones: Straus (1977),
propuso incluir estas trazas en el icnogénero Phagophytichnus, aunque como ocurre con
las excisiones no marginales, van Amerom (1966) describié este icnogénero solo para
excisiones marginales. Hasta la fecha no ha sido erigido ningun otro icnotaxdn que agrupe
a las esqueletonizaciones.

L.IV.1V. Excisiones en ventana (Surface feeding): son remociones incompletas
del tejido, es decir, que se preservan algunas capas. Las excisiones en la lamina foliar
poseen una coloracion levemente mas clara respecto del tejido de la lamina que las
contiene. Los margenes suelen ser lineas oscuras y las venas de tercer o cuarto orden
pueden estar presentes o0 ausentes en el interior y dentro de los margenes de la excision.

Las evidencias mas tempranas de excisiones en ventana datan del Pérmico inferior
de Estados Unidos. Ejemplo de ello son los trabajos de Beck y Labandeira (1998) quienes

reportaron estas trazas en hojas de Comia sp. (Zalessky 1934), y Schachat et al. (2014)
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las describieron en hojas de Taeniopteris Brongniart 1828. En Sudamerica, Pinheiro et al.
(2012) describieron excisiones en ventana en hojas de Glossopteris indica (Schimper)
Seward 1914 y G. communis procedentes de Brasil y Gallego et al. (2014) documentaron
este tipo de trazas en hojas de Glossopteris, Ginkgoites Seward 1919 y Cordaites Unger
1850 provenientes de la Argentina. Por otro lado, Ash (1997) describi6 excisiones
elongadas en pinnas de Zamites sp. Brongniart 1828 (Bennettitales) del Tridsico Superior
de Estados Unidos. Otro reporte en bennettitales fue el realizado por Banerji (2004), quien
document® excisiones en ventana circulares en Ptilophyllum sp. Morris 1840 del
Cretécico inferior de la India. Labandeira et al. (2002c) describieron excisiones en
ventana de forma elongada y localizadas entre las venas secundarias de Nilssonia
yukonensis Hollick 1930 (Nilssoniales), en el Cretacico tardio de Estados Unidos.
Excisiones en ventana también se identificaron en dos especies de Zingiberales del
Cretécico Superior y Eoceno Inferior del mismo pais (Wilf et al., 2000). Por Gtlimo
Givulescu (1984) las describié sobre Acer integerrimum Viviani 1833 en el Mioceno
Superior de Rumania. Ademaés del aporte de Gallego et al. (2014), en la Argentina existen
solo otros dos registros. Por un lado, Sarzetti (2010) describi6 estas excisiones en hojas
del Eoceno medio y tardio de Rio Negro y Robledo et al. (2015) las describieron en
helechos del Mioceno tardio del NOA.

ILIV.IVa. Registro icnotaxonémico de las Excisiones en ventana:
Recientemente, Robledo et al. (2015) propusieron el icnogénero Infderefolia para agrupar
a los distintos tipos de excisiones en ventana. Este corresponde al primer icnotaxon

formalmente descripto para dichas trazas fosiles.

I.IV.V. Minaciones (leaf mines): las minaciones son interacciones endofiticas

causadas por las larvas de los insectos, los cuales excavan tuneles dentro del parénquima

Lic. Juan Manuel Robledo



Asociaciones Planta-Insecto en el Mioceno Medio-Tardio de los Valles Calchaquies

o laepidermis de las hojas, pero dejando intactas las capas celulares mas externas (Hering,
1951). Especies minadoras de hojas se conocen en los Ordenes Lepidoptera, Diptera,
Coleoptera e Hymenoptera (Needham et al., 1928; Hering, 1951), siendo los lepidopteros
el grupo méas abundante en términos del nimero de especies con este comportamiento
(Needham et al., 1928). Hay un alto grado de especializacion de los insectos productores,
lo cual a su vez influye en las diferentes morfologias presentes en las minaciones, desde
minas lineares a aquellas del tipo cAmara u ocasionalmente una combinacién de estas
(Needham et al., 1928). Especificamente las minaciones lineales muestran diferentes
grados de sinuosidad, existen minas con pocos desvios que resultan en una trayectoria
casi recta o levemente sinuosa (Givulescu, 1984; Lewis, 1969). Otras en cambio presentan
trayectorias mas sinuosas, y se las Ilama “minaciones serpentiformes” (serpentine mines)
e incluyen dos tipos diferentes, “heliconoma” (altamente sinuosas, algunas veces las
trazas forman una espiral en la seccidon proximal) y “visceronoma”, también conocidas
como minaciones intestiniformes; las trazas en estos casos presentan desvios de 180° y
generalmente se apoyan sobre tramos de la misma galeria formados previamente
(Doorenweerd et al.,, 2015). En otros casos, las minas comienzan siguiendo una
morfologia lineal, para posteriormente ensanchar su didmetro, convirtiendo el resto de la
mina en una camara, es decir que ambas morfologias estarian combinadas en una misma
traza. Esto estd relacionado con un fendmeno ontogenético de hipermetamorfosis
(Labandeira, 1994). Por Gtlimo, existen minaciones que se desarrollan exclusivamente
como una camara, esto se debe a que la larva se alimenta en diferentes direcciones. Las
dos ultimas morfologias, no han sido tan extensamente estudiadas en el registro fosil
como las minaciones lineales, quiza porque las primeras no presentan un set de caracteres
distintivos que las identifiquen inequivocamente (Lang et al., 1995), dificultando asi la

propuesta de una icnotaxonomia formal para dichas minaciones (observ. person.).
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Los registros mas antiguos de minaciones foliares datan del Carbonifero tardio
(Labandeira y Beall, 1990; Castro et al., 1997) y Pérmico (Potonié, 1921; Miller, 1982;
Maheshwari y Bajpai, 1990; Beck y Labandeira, 1998, Adami-Rodrigues et al., 2004b);
aunque en ellas no se observan caracteres diagnosticos que permitan su reconocimiento
como minas verdaderas. Inequivocamente, las minas fdsiles son reconocidas desde el
Triasico (Rozefelds, 1985; Rozefelds y Sobbe, 1987; Zherikhin, 2002; Scott et al., 2004;
Labandeira, 2006a, 2012; Krassilov y Karasev, 2008); y su registro se va incrementando
a lo largo del Mesozoico y Cenozoico (Hickey y Hodges, 1975; Liebhold et al., 1982;
Kuroko, 1987; Scott et al., 1992; Labandeira et al., 1994, 2007; Labandeira 1998a, b,
2012; Banerji, 2004; Pefialver y Delclos, 2004; Krassilov, 2007; Krassilov y Shuklina,
2008; Ding, et al., 2014; Donovan et al., 2014; Khan et al., 2014; Gunkel y Wappler,
2015; Su et al., 2015).

La mayoria de los registros provienen del Hemisferio Norte, principalmente
Europa y Estados Unidos (Freeman, 1965; Opler, 1973, 1982; Lang et al., 1995; Pefialver
y Delclos, 2004; Labandeira, 2007; Krassilov, 2008b, ¢; Wappler et al., 2009; Wappler,
2010). En Sudamérica el registro mas antiguo corresponde a una posible mina linear en
Glossopteris cf. indica (Edwards, 1928) del Pérmico inferior de Brasil (Sakmariano o
Artinskiano) (Adami-Rodrigues et al., 2004a). Por otra parte, Gallego et al. (2003)
describieron dos probables minas sobre Taeniopteris troncosoi Gnaedinger y Herbst 2001
y T. thomsoniana Arber 1917 para el Triasico Superior de Chile. Adami-Rodrigues et al.
(2011) describieron una mina serpentiforme y una circular de afinidad incierta, ambas en
hojas de gimnospermas del Trisico de Brasil. En el Cretécico inferior Braz et al. (2011)
identificaron minas de microlepiddpteros sobre hojas de ninfeales. Martins-Neto (1989)
reporto la icnoespecie Nepticula? almeidae (minacion serpentiforme) y Phillonorycter?

oliveirae (mina tipo cdmara) en cf. Symplocos (Oligoceno) del Sur de Brasil, la cual fue
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relacionada a lepiddpteros. Horn et al. (2011) describieron minaciones lineares en
Malvaciphyllum quenquiadensis Anzétegui y Cristalli 2000 (Malvaceae) (Mioceno
medio) y Nectandra saltensis Anzotegui 1988 (Lauraceae) (Mioceno tardio) en el
Noroeste de la Argentina. Finalmente, en el Mioceno tardio — Plioceno de Brasil, una
minacion serpentiforme atribuida a un nepticulido fue registrada sobre una angiosperma
por Adami-Rodrigues et al. (2009).

I.IV.Va. Registro icnotaxonémico de las Minaciones: la icnotaxonomia de las
minaciones foliares es una de las mas desarrolladas entre las asociaciones fosiles planta-
insecto. Considerando la estrecha relacion existente entre las diferentes morfologias de
minaciones y los insectos productores, algunos autores han designado a las minas fésiles
haciendo referencia a los posibles insectos productores. Algunos ejemplos son los
icnogéneros Nepticula von Heyden 1862, Tinea Fri¢ 1882, Stigmellites Kernbach 1967,
Fenusites Straus 1977, Phytomyzites Straus 1977, etc. Otros autores en cambio, han
considerado los caracteres morfologicos de las minaciones para proponer su nombre, por
ejemplo Cuniculonomus y Loconomus definidos por Straus (1977) y asignados a dos tipos
de minas hallados sobre Carpinus betulus L. 1753 y Vitis sp. L. 1753 respectivamente,
del Plioceno de Alemania. Méas tarde, Givulescu (1984) describié la icnoespecie
Cuniculonomus parallelus Givulescu 1984 sobre Quercus sp. L. 1753 del Mioceno tardio
de Rumania. Miiller (1982) establecio cuatro icnoespecies de Cuniculonomus, ademas de
los icnogéneros Asteronomus y Mixophytonomus, sobre hojas de gimnospermas del
Carbonifero y Pérmico de Alemania. Ademas, Rozefelds y Sobbe (1987) describieron las
icnoespecies Triassohyponomus dimnoriensis, que consisten en minaciones lineares
sobre hojas de Heidiphyllum elongatum (Morris) Retallack 1981 (Triasico tardio de

Australia). Jarzembowski (1989a) definid la icnoespecie Foliofossor cranei basado en
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una mina previamente registrada por Crane y Jarzembowski (1980) en Platanus
schimperi (Heer) Saporta y Marion 1885 del Paleoceno tardio de Inglaterra.

Siguiendo la clasificacion informal propuesta por Hering (1951), quien diferencia
los tipos de minaciones actuales de acuerdo a su morfologia, Krassilov (2008a) describid
11 icnogéneros, registrando un total de 28 icnoespecies de minas fosiles descubiertas en
angiospermas basales del Cretdcico de Israel. Mas tarde, Krassilov y Bacchia (2013)
reportaron la icnoespecie Troponoma constricta Krassilov y Bacchia 2012 sobre
Cocculophyllum cf. furcinerve Krassilov 1979 de edad Creticico medio (Cenomaniano)
proveniente de Marruecos. Por ultimo, Ding et al., (2014) describieron la icnoespecie
Fossafolia offae, una mina hallada sobre hojas de Liaonincladus boii Sun et al., 2000 en

el Cretacico temprano de China.

1.IV.VI. Picaduras (Piercing and sucking): trazas producidas por insectos que
poseenn aparato bucal succionador (formado por uno o dos pares de estiletes), utilizados
para perforar las capas mas superficiales de las hojas, y asi poder alimentarse de los
fluidos internos (Labandeira, 2002b). Estas trazas son puntos pequefios, generalmente de
forma circular a ovalados y de bordes lisos. Pueden presentar elevaciones en forma de
domo, o depresiones sobre la superficie de la lamina. Poseen un didmetro promedio de
0.30 mm con valores extremos que van desde los 0.09 mm a 1 cm de didmetro
(Labandeira et al., 2007; Sarzetti, 2010). La distancia a la que se distribuyen entre si suele
ser muy variable. En algunos ejemplares se observa una tendencia clara a aparecer sobre
las venas terciarias o bien sobre las venas primarias o secundarias (Observ. Person.).

La evidencia méas antigua de este tipo de lesion data del Devonico inferior, donde
se observan dafios en tallos de Rhynia sp. Kidston y Lang 1917, provocados por animales

con aparato bucal sucto-picador (Kevan et al., 1975; Banks y Colthart, 1993). También
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fueron documentados en tallos de Psaronius Cotta 1832 (Marattiales), provenientes del
Carbonifero superior de Estados Unidos (Labandeira y Phillips, 1996a), en hojas del
Glossopteris del Pérmico inferior de Brasil (Adami-Rodrigues et al., 2004a) y en hojas
de Taeniopteris sp., Zeilleropteris sp. Koidzumi, 1936 y Evolsonia texana Mamay 1989,
del Pérmico inferior de Estados Unidos (Schachat et al., 2014, 2015). En otro caso, fueron
descriptas picaduras posiblemente producidas por insectos en granos de polen del
Pérmico de China (Wang et al., 2009). En el Mesozoico, Braz et al. (2011) reportaron
picaduras en hojas de ninfeales provenientes del Cretacico inferior de Brasil. En la
Argentina estas trazas fueron identificadas en hojas de Sphenophyllum Brongniart 1828,
procedente de la localidad Bajo La Leona (Pérmico inferior de Santa Cruz) (Aquino,
2015) y en hojas de angiospermas de la localidad Rio Pichileufd (Formacién Ventana,
Eoceno medio de Rio Negro) (Sarzetti, 2010).

I.IV.Vla. Registro icnotaxonémico de las Picaduras: Hasta el momento, el
unico icnotaxon referido a picaduras es Circulipuncturites discinisporis Wang et al.,
20009, el cual se describe como orificios circulares encontrados en esporas de Discinites

sinensis, provenientes del Pérmico inferior de China.

LLIV.VII. Oviposiciones (Ovipositions): Las plantas en ocasiones sirven como
sitios donde los insectos realizan incisiones para depositar sus huevos. Las trazas de
oviposicion en los tejidos foliares se manifiestan externamente por la presencia de
cicatrices generadas en respuesta a la lesion producida por el aparato ovipositor (Pefialver
y Delclds, 2004; Vasilenko, 2005; Sarzetti et al., 2009; Petrulevicius et al., 2011; Moisan
et al., 2012) y solo excepcionalmente se preservan los huevos fosilizados (Pott et al.,
2008). Dichas cicatrices son generalmente ovaladas (Labandeira et al., 2002c; Zherikhin,

2002; Bethoux et al., 2004; Moisan et al., 2012) y cominmente se disponen sobre la hoja
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siguiendo un patrén determinado. Se conocen evidencias de oviposicién en hojas fosiles
desde el Paleozoico y hasta el Cenozoico. Los registros mas antiguos estan datados en
una edad Carbonifero superior; ejemplo de ello son los trabajos de Bethoux et al., (2004),
quienes hallaron cicatrices de oviposicién en tallos de Calamites cistii Brongniart 1828
en el Pensilvaniano tardio de Francia y LaaR y Hoff (2015) hallaron oviposiciones en una
hoja de Cordaites? del Carbonifero de Alemania. Estos dafios identificados en hojas y
tallos han generado un registro casi continuo desde el Carbonifero hasta el Mioceno
tardio.

En Argentina existen unos pocos registros de oviposiciones sobre hojas fosiles,
los mas antiguos son los descriptos por Gallego et al. (2014), en hojas de gimnospermas
del Pérmico inferior de Chubut y por Cariglino y Gutiérrez (2011) quienes describieron
oviposiciones en hojas de Glossopteris procedentes del Pérmico tardio de Santa Cruz.
Estas trazas solo vuelven a citarse para el Cenozoico, mas especificamente en el Eoceno
medio-tardio de la Patagonia (Sarzetti et al., 2009; Sarzetti, 2010), y en el Mioceno tardio
de Salta (Horn et al., 2011).

I.LIV.VIla. Registro icnotaxonémico de las Oviposiciones: El icnogénero
Paleoovoidus Vasilenko 2005 fue establecido para incluir a las trazas de oviposicion. Este
icnogénero actualmente cuenta con mas de una decena de especies (Gnaedinger et al.,
2014), descriptas principalmente para Europa (Alemania) y Sudamérica (Argentina,
Chile) (Grauvogel-Stamm y Kelber, 1996; Adami-Rodrigues et al., 2004a; Vasilenko,
2005, 2007b, 2008; Labandeira, 2006; Krassilov et al., 2007; Labandeira et al., 2007;
Prevec et al., 2009; Sarzetti et al., 2009; Wappler, 2010; Popa y Zaharia, 2011;
Gnaedinger et al., 2014; McLoughlin et al., 2014). Vasilenko (2007b) en su tesis doctoral
también propuso el icnogénero Paleoexovoidus para agrupar a aquellas trazas dejadas por

los huevos situados sobre el tejido vegetal, es decir que no corresponden a incisiones.
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LLIV.VIII. Agallas (Galls): Las agallas vegetales, son estructuras anormales que
pueden formarse en cualquier parte de la planta, pero aparecen principalmente en sitios
del tejido vegetal donde hay células activas en fase de crecimiento o division (Adler,
1894; Felt, 1940), siendo mucho mas abundantes y diversas en las hojas que en cualquier
otro érgano vegetal (Mani, 1964). Adoptan formas muy variadas, las cuales se desarrollan
por la reaccion especifica a la presencia o actividad de un organismo inductor. Por lo
general, cada especie formadora de agallas infecta un 6rgano concreto de la planta. El
crecimiento de la agalla puede deberse a la hipertrofia extrema de las células individuales
0 a la division rapida de éstas situadas cerca del punto atacado por el parasito (Mani,
1964; Nieves-Aldrey, 1998; Coca Abia et al., 1999); proporcionando asi, una capsula
protectora mientras se nutre de la planta.

Los registros fosiles de agallas son descriptos desde el Paleozoico, y este registro
se hace més comun hacia el Plioceno (Scott et al., 1994). El registro més antiguo conocido
de agallas proviene del Carbonifero superior, de los Estados Unidos, las cuales fueron
estudiadas en helechos arborescentes (Labandeira y Phillips, 1996a). Las citas proceden
mayoritariamente de Europa y Estados Unidos, estas agallas son descriptas en todos los
clados de plantas superiores, desde el Paleozoico hasta el Plioceno (Scudder, 1886; Berry,
1916, 1924; Hoffman, 1932; Brooks, 1955; Wittlake, 1969; Hickey y Doyle, 1977;
Stephenson, 1991; Lang, 1996; Diéguez et al., 1996; Srivastava et al., 2000; Vasilenko,
2005; 2007b Krassilov, 2007, 2008a; Labandeira, 2007; Labandeira y Allen, 2007;
Krassilov y Karasev, 2008; Krassilov y Shuklina, 2008; Stone et al., 2008; Wappler et al.,
2009, Wappler, 2010; Adami-Rodrigues et al., 2011; McLoguhlin, 2011; Knor et al.,
2012, 2013, 2015; Paik et al., 2012 Khan et al., 2014; Schachat et al., 2014, 2015; Barboni

y Dutra, 2015).
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En Argentina fueron identificadas agallas en hojas del Triasico Superior y Eoceno de la
Patagonia (Adami-Rodrigues et al., 2008; Sarzetti, 2010) y en hojas del Mioceno tardio
de la provincia de Salta (Robledo et al., 2013, 2014).

I.IV.VIlla. Registro icnotaxonémico de las Agallas: Vjalov (1975) propuso el
icnogénero Paleogallus Vjalov 1975 para definir a las agallas fésiles; aunque no fue
descripto formalmente por el autor. Posteriormente Vasilenko (2005, 2007a, b) utilizo
este nombre para diferenciar varias especies de agallas provenientes del Paleozoico
Superior y Mesozoico Superior de Rusia. Por otro lado, el icnogénero Antronoides
Waggoner y Poteet 1996 fue descripto para incluir a aquellas agallas de tipo columnares.
Estas fueron registradas en hojas de angiospermas del Cretacico y Paleoceno de Europa
y en el Mioceno de Estados Unidos (Waggoner y Poteet, 1996; Waggoner, 1999; Erwin
y Schick, 2007, Krassilov, 2008a; Vasilenko y Maslova, 2015). Por ultimo, icnogénero
Ovofoligallites Stull et al., 2013 fue descripto para agallas circulares a ovoidales,
encontradas en hojas de Padgettia readi Mamay 1960 (Medullosales) (estructuras
originalmente interpretadas como semillas (Mamay, 1960)), del Pérmico inferior de los

Estados Unidos.
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1.V. OBJETIVOS

1.V.1. Objetivos generales

Identificar las morfologias de trazas de insectos en hojas en las paleofloras de las

formaciones San José, Chiquimil, Palo Pintado y la Aloformacién Playa del Zorro,

(Catamarca, Tucuman y Salta) e incluirlas dentro de un marco icnotaxonémico formal.

L.V.11. Objetivos particulares

1) Describir icnotaxondémicamente las trazas fosiles halladas en las hojas de
las Formaciones San José y Chiquimil (Catamarca y Tucuman) y Palo Pintado (Salta)
y aportar al ordenamiento icnotaxondmico de este tipo de trazas.

2) Proponer hipdtesis sobre los posibles productores de las trazas mediante
comparaciones neoicnoldgicas con material proveniente de reservas y parques
nacionales de las provincias fitogeograficas de las Yungas, Parand y Chaquefia, y
aquellos provenientes de publicaciones de referencia.

3) Comparar las trazas fdsiles encontradas en las hojas de las paleofloras de
las Formaciones San José, Chiquimil, Palo Pintado y la Afm. Playa del Zorro, para
inferir posibles cambios paleocliméticos.

4) Comparar las trazas fosiles de los valles calchaquies con otras patagonicas,
especialmente las del Rio Pichileuf, dado que constituye el estudio mas completo

realizado hasta el momento de trazas sobre hojas fésiles de la Argentina.
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CAPITULO II: GEOLOGIA
I1.1. Descripcion del &rea de estudio

Las formaciones estudiadas en esta tesis afloran en el Noroeste argentino, en un
area que se encuentra entre los 25°39°013”S - 66°04’140”"W y 27°13°304”S -
66°5°536”W (Gréafico 2), justo en el limite entre las provincias de Salta, Tucuman y
Catamarca. La Formacion San José afloran en el valle de Santa Maria; asimismo, la Fm
Chiquimil aflora en los valles de Santa Maria y Villavil; la Fm. Palo Pintado se localiza
en el valle Calchaqui y por ultimo, la Aloformacion Playa del Zorro en el valle del Cajon.
El valle de Santa Maria se emplaza al sur de la Provincia de Salta, y se extiende en
direccién norte-sur hacia las provincias de Tucuman y Catamarca, abarcando el noroeste
y el centro-este en dichas provincias respectivamente. Tiene una extension de ~120 kms.
de longitud por aproximadamente 25 kms. de ancho, con una altitud que varia entre los
1800 y 2300 m.s.n.m.; se halla delimitada por las Cumbres Calchaquies y la sierra del
Aconquija al este y por las sierras del Cajén al oeste. El valle de Villavil se sitda en la
region centro-este de la Provincia de Catamarca, donde se encuentra limitado por la sierra
de Hualfin y en el margen occidental por las sierras de Papachacra y Culampaja al norte
y por la sierra de Fiambala al sur. El valle Calchaqui se localiza en el centro-sur de la
Provincia de Salta, entre las localidades de Angastaco y San Carlos. Este valle abarca una
region de aproximadamente 40 kms. de largo por 25 kms. de ancho y una altitud promedio
de 2100 m.s.n.m. Por altimo, el valle del Cajén se halla enteramente en la Provincia de
Catamarca, ubicdndose en la region central del limite oriental, més especificamente en el
Campo del Arenal; cuenta con una extension de ~37 kms. largo por ~17 kms. de ancho y
altitud de 2300 m.s.n.m. aproximadamente. Bordeando esta depresion se encuentran las
sierras de Chango Real y hombre Muerto al oeste y al este la sierras del Cajén que la

separa del valle de Santa Maria.
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Grafico 2: localizacion aproximada de las formaciones estudiadas. Las Formaciones San
José y Chiquimil afloran tanto en la Provincia de Tucuman, como en Catamarca.

I1.11. Marco geoldgico
IL.11.1 Formacion San José (Galvan y Huidobro, 1965), valle de Santa Maria (Graficos
2y 3, Anexo, Grafico 1)

La Fm. San José es la unidad mas basal del Grupo Santa Maria, en su limite
superior se disponen las Formaciones Las Arcas, Chiquimil, Andalhuala y Yasyamayo
(superior) (Bossi y Muruaga, 2009). Presenta una coloracion que va desde amarronada a
amarillo-verdosa. Segun Bossi y Palma (1992), su espesor varia entre los 250 y 310 mts,
pudiendo alcanzar incluso los 1000 mts.

Litolégicamente la Formacion San José esta constituida principalmente por
areniscas y areniscas arcillosas de colores verde, amarillo y marron claro (Galvan y
Huidobro, 1965). En ellas se han hallado fosiles de bivalvos, ostracodos, gasterépodos,

foraminiferos, peces, girogonites, y hojas de angiospermas.
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Estudios radimétricos y paleontoldgicos proponen para esta formacion, una edad
Mioceno medio (~12 Ma.) (Gavriloff y Bossi, 1992; Bossi et al., 1997; Gavriloff, 1999;

Kleinert y Strecker, 2001; Morton y Herbst, 2003).

Localidades fosiliferas estudiadas:

I.11.1a. Km 107: (26°36°810”S — 65°50°861”W) desde la ruta provincial 307,
aproximadamente a unos 10 kms de Amaicha del Valle (Tucuman), a la altura del Km
107 (donde se halla el observatorio) y a 500 mts. de la ruta, aflora un nivel fosilifero de
plantas de un espesor de alrededor de 3 mts. Este paquete se ubicaria en la seccion media
de la formacién. Las plantas se hallan tanto en areniscas medianas como en areniscas
finas de color amarillentas y grisasecas. El nivel de preservacion de las plantas es pobre
y se encuentran asociadas con gasterépodos y pelecipodos.

I1.11.1b. La Quenquiada: (26°38°168”S — 65°52°324”W) Aproximadamente a
unos 7 kms del centro de la localidad de Amaicha del Valle, en direccion sureste, afloran
niveles ubicados cerca de la base de la formacidn, que tienen un espesor de 2,5 mts a 3
mts. Las plantas se hallan predominantemente en areniscas finas de color amarillo a
marrén claro. Estas areniscas presentan una sedimentacion laminar, con excelente
preservacion de plantas asociadas a peces y alas de insectos.

I1.11.1c. Rio salinas: Situado cerca de la localidad La Quenquiada, los niveles con
impresiones foliares se ubican cerca de la base de la formacion, estos niveles
corresponden a lentes angostas de apenas unos centimetros de espesor. Presentan una

coloracion verdosa o pardo amarillento.
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REFERENCIAS
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Formacién Andalhuala
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Sedimentitas lacustres (Mb. El Aspero)

Miembro El Jarillal
s Formacién
Miembro El Aspero Chiquimil

| Miembro Los Bafos
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Pale6geno
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Precambrico-Paleozoico inferior
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Niveles de tefras principales

= Toba de 3,66 Ma
== Toba del Puerto (7,14 Ma
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del Mb. Lo Bafios

Tecténica

— — — fallas visibles en sedimentos recientes
fallas inversas con componente horizontal
fallas inversas de alto angulo

fallas inversas de nucleo de sierra

—— fallas normales

Toponimia
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minas

e lineas sismicas YPF
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Gréafico 3: Mapa geoldgico de la ubicacion de Formaciones San José y Chiquimil
(Referencias, 5, 10, 11 y 12) y de la Aloformacién Playa del Zorro (Referencias, 14).

(Tomado de Bossi y Muruaga, 2009)

L1111, Formacion Chiquimil (Riggs y Patterson, 1939) en el valle de Santa Maria

(Graficos 2 y 3, Anexo, Grafico 2):

También conocida como Formacion Entre Rios (Bossi y Muruaga, 2009), las

primeras descripciones de esta formacion fueron realizadas por Stahlecker en 1926 (en

Riggs y Patterson, 1939; Marshall y Patterson, 1981). Ocupa la seccion media del Grupo

Santa Maria, intercalando entre las Formaciones Las Arcas (limite inferior) y Andalhuala

(limite superior). Esta presenta un espesor de 600 mts., aunque puede alcanzar una
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potencia de 1392 mts. (Muruaga, 1998) y se caracteriza por depdsitos lacustres verde
amarillentos en su parte basal y en su seccién superior por depdsitos fluviales arenosos y
conglomeradicos (Ibafiez, 2001). Litolégicamente consiste de una alternancia de
areniscas finas intercalando con arcilitas y limolitas de colores que van desde el verde
claro a colores amarillentos con tonalidades rojizas.

Stahlecker (en Riggs y Patterson, 1939; Marshall y Patterson, 1981) dividio la
formacion en dos miembros; Chiquimil B (inferior) y Chiquimil A (superior). La seccién
Chiquimil B tiene una potencia de 150 mts; aproximadamente y estd constituidas
mayoritariamente por areniscas finas de color gris claro, que alternan con arcillitas y
limolitas marrén oscuro y gris verdoso mas claras. Por otro lado, Chiquimil A tiene un
espesor de 350 mts, estd compuesta por areniscas volcaniclasticas intercalando con
conglomerados y en menor medidas con areniscas finas y limolitas. Las impresiones
vegetales proceden principalmente de la seccién inferior (Chiquimil B).

Se estima que la edad de la Fm. Chiquimil es Mioceno Superior (+10.7 a 7.14
Ma.) (Bossi et al., 1992; Kleinert y Strecker, 2001). Esta suposicion se apoya en datos
como las dataciones radimétricas (Latorre et al., 1997) y la fauna de vertebrados hallada

en la zona (Powell et al., 1998).

ILILIT. Formacién Chiquimil (Bossi y Palma, 1982) en el valle de Villavil
(Gréficos 2 y 3): La formacion esta dividida en tres miembros antiguamente conocidos
como Miembro B, El Aspero y Miembro A, de base a techo (Stahlecker, 1926 en Riggs
y Patterson, 1939; Peirano, 1956; Marshall et al., 1979; Butler et al., 1984; Bossi et al.,
1987, 1993). Posteriormente, Muruaga (1998, 2001) propuso denominar formalmente a
los tres Miembros como se los conoce hoy en dia: Los Bafios, EI Aspero y El Jarillal. Los

Miembros Los Bafios y El Jarillal pueden ser correlacionados a los Miembros B y A del
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valle de Santa Maria, no sucede lo mismo con El Aspero. Es también en estos miembros
donde se hallaron las impresiones fésiles analizadas en el presente trabajo. La formacién
tiene una potencia de alrededor de 1500 mts; se apoya sobre la Fm. Las Arcas y en su
limite superior contacta con la Fm. Andalhuala.

Su litologia, asi como las condiciones de sedimentacion y edad estimada, son las

mismas que las de la Fm. Chiquimil en el valle de Santa Maria.

Localidades fosiliferas estudiadas:

I1.11.111a. Rio Vallecito, Miembro B, Valle de Santa Maria: Ubicado en la
localidad de Santa Maria (Catamarca), los niveles plantiferos se hallan en la base, a unos
20 mts. de la Fm. Las Arcas, en lentes de pelitas marron claro a amarillentas, con menos
de 1 m de espesor. Estos niveles también son portadores de pelecipodos y palinomorfos.

IL.1L.111b. Corral Quemado, Miembro El Jarillal (A), valle de Villavil: Situado
al sur del valle de Villavil (Catamarca); las impresiones proceden de la seccion superior,
cercana a la Fm. Andalhuala. Las plantas se encuentran en pelitas delgadas de 20 cm de
espesor y de coloracidn oscura con tonalidades que van desde marrdn a violaceas.

I1.11.11c. Cerro Pampa, Miembro El Aspero, valle de Villavil: Se localiza en
el Departamento de Belén, en la Provincia de Catamarca. Las impresiones se hallan en
sedimentos finos de areniscas y limolitas correspondientes a depoésitos lacustres;
presentando una coloracion amarillenta a verdosa. Ademé&s de los restos vegetales,
también se hallaron niveles con abundantes moluscos (tanto bivalvos como
gasteropodos).

IL.11.1V. Aloformaciéon Playa del Zorro (Bossi et al., 1993), valle del Cajén
(Graficos 2 y 3, Anexo, Grafico 3): Anteriormente conocida como Formacion El

Morterito (Turner, 1973; Malizzia, 1990), la seccion tipo de la Aloformacion Playa del
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Zorro aflora en la margen occidental del rio Cerro Colorado, a la altura del Puesto del
Molle Grande (Catamarca) (Bossi et al., 1992). Se apoya sobre la Aloformacion Pefias
Azules y contacta en su limite superior con la Aloformacion Totoral. La Aloformacién
esta dividida a su vez en cuatro subsecuencias (subsec. lla, Ilb, llc y 11d), de las cuales,
las dos centrales son las portadoras de diferentes tipos de restos fdésiles como moluscos,
ostracodos, mamiferos, reptiles y aves. Estas subsecuencias estan constituidas
principalmente por areniscas finas y limolitas de colores verdes y amarillentas que se
interpretan como depositos de un paleolago (Bossi et al., 1993).

Se estima que la Aloformacion tiene una edad Mioceno tardio, segin el método
Ar/Ar (Bossi et al., 2000), que dat6 los sedimentos en 5.38 a 6.04 + 0.07 Ma. Dichos
valores son respaldados también por la asociacion faunistica hallada. Estos datos sefialan
una estrecha relacion con los sedimentos lacustres de la Formacion Chiquimil, que afloran
tanto en el valle de Santa Maria como en el valle de Villavil, y que corresponden en este

ultimo caso, a depdsitos del Miembro El Jarillal (Muruaga, 1998).

Localidad fosilifera estudiada

I1.11.1IVa. Rio Totoral: Los niveles con impresiones foliares se hallan en la
seccién media de la aloformacion. Estos depdsitos no superan el metro de espesor y estan
constituidos por areniscas y limolitas de color amarillas a verde amarillentas. El estado
de preservacion en general es regular a bueno, en algunos casos el material esta
carbonizado y no se preservan detalles de venacion en las hojas. Juntos con las

impresiones se hallaron élitros de coledpteros y un ala de un insecto indeterminado.

I1.11.V. Formacion Palo Pintado (Mauri, 1948), Valle Calchaqui (Graficos 2 y

4, Anexo Grafico 4): Aflorando entre las localidades de San Carlos y Angastaco, esta
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formacion tiene una potencia de ~1200 mts. Se apoya sobre la Formacion Angastaco y
contacta en su techo con la Fm. San Felipe. Litolégicamente se halla constituida
principalmente por areniscas que intercalan con pelitas y en menor medida por depdsitos
conglomeradicos. Las areniscas presentan coloraciones pardas mientras que las pelitas
por lo general son grisiceas a verde amarillentas. En conjunto se observa una clara
disposicion de los estratos en ciclos granodecrecientes. Las capas de pelitas son
abundantes en la base de la formacion y se hacen mas esporadicas hacia el techo. Tanto
la correlacién estratigrafica (Miserendino Fuentes y Diaz, 1988) como las dataciones
radimétricas (Grier y Dalmeyer, 1990), confieren a la Fm. Palo Pintado una edad Mioceno
Superior — Plioceno Inferior, y que la correlacionan con el Miembro B de la Formacion

Chiquimil y la seccién basal de la Formacién Andalhuala.

Localidades fosiliferas estudiadas

I1.11.Va. Quebrada de Alfredo: las impresiones se hallan en un paquete
sedimentario de aproximadamente un metro de espesor; en pelitas grisaceas y con buena
preservacion. Ademas de las impresiones, en esta localidad se hallaron palinomorfos.

I11.11.Vb. Quebrada del Estanque: las impresiones se hallan en la seccién basal,
en un paquete de un metro de espesor. Las pelitas en este caso, son de color gris claro.
Lapreservacion es muy buena y en ella también se obtuvieron palinomorfos, un lefio
petrificado y un ala de diptero (insecto).

I1.11.VVc. Pefias Blancas: las improntas se hallaron en la seccion basal de la
formacion, en un paquete de 30 a 70 cm de espesor. Las pelitas tienen una coloracion gris
clara a gris verdosa y su preservacion es muy buena. Ademas de las impresiones se

hallaron algunos frutos, espigas y un élitro de coledptero.
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11.11.vVd. Quebrada Salta (=EI Caiman): Las caracteristicas son similares de la
localidad antes mencionada. Ademas de las impresiones, se hallaron restos de frutos y
semillas, oogonios de carofitas y élitros de coledpteros.

11.11.Ve. Quebrada del Horno: Las caracteristicas son similares de la localidad

antes mencionada. Hasta el momento no se hallaron otro tipo de restos fésiles.
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Grafico 4: mapa geoldgico del area con ubicacion de la Formacion Palo Pintado y sus respecitvas
localidades estudiadas. (Editado de Galli et al., 2011).
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CAPITULO III: MATERIALES Y METODOS
I11.1. Materiales examinados

Las trazas estudiadas fueron halladas en impresiones foliares de angiospermas y
helechos, las impresiones se hallan generalmente en buen estado de preservacion, en
especial los ejemplares procedentes de la Formacion Palo Pintado, en cambio las
impresiones que provienen de las formaciones restantes, con frecuencia se encuentran
carbonizadas y muy fragmentadas, lo que en muchos casos dificulta su identificacion. En
el proceso de indentificacion de las trazas, se examinaron detenidamente cada una de ellas
en busca de caracteres que confirmen de manera inequivoca que se trabataban de dafios
por fitofagia. Una de las caracteristicas principales es el tejido necrético o de reaccion,
que se observa en las hojas como un engrosamiento en la ldmina que delimita los bordes
de corte en el tejido. Este caracter indica que la hoja todavia estaba adherida a la planta
al momento de producirse el dafio y diferencia a estas trazas de otras que pudieron
producirse luego de la caida de la hoja, como los dafios por detritivoria o por agentes
fisicos como el arrastre.
I11.11. Procesamiento del material

Las trazas encontradas fueron analizadas en una lupa binocular marca Nikon,
modelo SMZ-445 vy fotografiadas con una camara montada Nikon 590CU.
Posteriormente las fotografias fueron procesadas (mejoramiento de las imagenes y toma
de medidas) en los programas digitales Micrometrics, Imagej y Corel Draw (version x8).

Cada traza fue identificada con la sigla CTES-IC y un numero, la sigla
corresponde a la Seccion Icnoldgica que forma parte de las Colecciones Paleontoldgicas
de la UNNE “Dr. Rafael Herbst” (Resol. N° 0554/16). A su vez, las impresiones donde
fueron halladas dichas trazas también fueron identificadas con un numero de Seccion

Paleobotanica (CTES-PB); esto solo fue realizado con aquellas piezas que no contaban
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con este nimero. Para identificar con precision cada una de las trazas se procedio de la
siguiente manera: a todas las trazas halladas en una pieza se le asigné un mismo namero,
independientemente de si fueron halladas en las mismas impresiones foliares o no. Si
solamente se hallaba una traza por pieza, ésta solo quedaria identificada por un nimero
(ej. CTES-IC 1, CTES-IC 2, etc.), de lo contrario cuando se hallaban méas de una traza
por pieza, estas se diferenciaron con el nimero y una letra del alfabeto espafiol (ej. CTES-
IC 3a, CTES-IC 3b, CTES-IC 3c, etc.). En los casos donde la cantidad de trazas por pieza
superaron la cantidad de letras del abecedario, la identificacién se realiz6 con dos letras
acompafiando al namero (ej. CTES-IC 3z, CTES-IC 3aa, CTES-IC 3bb, etc.). Este
método fue utilizado para todas las trazas excepto para las picaduras y oviposiciones, ya
que en el primer caso se hallaron hojas con una gran cantidad de estas trazas, llegandose
a cuantificar hasta 1000 picaduras en una sola impresion. En estos casos y dada la
similitud de las trazas (tanto en la forma como en la disposicion en la lamina), éstas solo
fueron identificadas con el nimero de CTES-IC. ElI motivo para realizar una
identificacion tan exhaustiva radica en que muchas veces en una misma impresion foliar
pueden hallarse diferentes tipos de trazas, las cuales indican una utilizacion del recurso
(en este caso la hoja) de diferentes maneras.

Para las descripciones y el tratamiento icnotaxonémico de las trazas se tomaron
en cuenta solamente sus caracteristicas morfoldgicas (ver seccion L.111.: Clasificacion de
las trazas fosiles). Los parametros analizados para las diferentes trazas fueron los
siguientes:

Excisiones Marginales: forma, tamafio (largo y profundidad del area removida),
posicion en la ldmina, nimero y calibre de venas removidas.

Excisiones no marginales: forma, tamafio (largo y ancho), posicién en la lamina,

namero y calibre de venas removidas.
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Esqueletonizaciones: forma, tamafio (largo y ancho), posicién en la lamina, orden
de venacién en la cual queda circunscripta la traza.

Excisiones en ventana: forma, tamafio (largo y ancho), posicion en la lamina,
permanencia de las venas en el interior de la traza.

Minaciones: tipo (camara, lineal), forma, tamafio (largo y didametro de la galeria),
posicion en la lamina, presencia de camara terminal, sinuosidad, forma y disposicién de
los coprolitos.

Picaduras: diametro, posicion en la lamina, distancia entre las trazas y presencia
de estriaciones

Oviposiciones: forma, tamafio (largo y ancho), posicion en la ldmina y distancia
entre las trazas.

Agallas: forma, tamafio (largo y ancho), posicion en la ldmina, distancia entre las
trazas y presencia del contenido interno.

En cuanto a la diferenciacion de las icnoespecies, se siguié un criterio inclusivo
para evitar tener una desproporcionada cantidad de icnoespecies nuevas que solo se
diferencian por un caracter, el cual muchas veces puede ser solo producto de la
viariabilidad de un icnotaxén. De esta forma, para la diferenciacion de nuevas
icnoespecies no se tuvieron en cuenta caracteres como el tamafio de las trazas y su
localizacion en la lamina (excepto las excisiones marginales donde estas caracteristicas
si puede revestir cierta importancia). Las icnoespecies nuevas que en esta tesis no fueron
definidas, como por ejemplo Phagophytichnus isp. A y ES-1 isp. A, estan siendo
sometidas a aun andlisis y revision exahustiva para ser publicadas posteriormente. Por
ultimo, todos los datos obtenidos en esta tesis fueron volcados en una base digital de
datos, la cual incluye informacién sobre el numero de la seccidén icnoldgica y

paleobotéanica, procedencia del material (localidad y formacion), icnoespecie
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identificada, especie de planta hospedadora, tipo de FFG, ademas de otros casos que no
se incluyen dentro de esta clasificacion como las trazas de reptacion, trazas sobre tallos,
presencias de estructuras fungicas, etc.

I11.111. Procesamiento del material actual:

La colecta del material actual se realiz6 en la reserva provincial de Horco Molle
(Tucuman) y en el Parque Nacional Mburucuya (Corrientes). En el lugar se realizaron
caminatas por los senderos marcados y una vez identificado el material, se procedié a
colectar las hojas de interés y partes de la misma planta en floracion o fructificadas a fin
de poder identificarlas posteriormente en el laboratorio. Ademas, las hojas con trazas y
los insectos que se encontraban alimentandose de estas plantas, fueron fotografiados in
situ. El material, una vez transportado hasta el laboratorio fue procesado con el mismo

método que el realizado para las hojas fésiles.

I11.1V. Reseia de las localidades:

HI.IV.l. Reserva Horco Molle: La reserva experimental Horco Molle se
encuentra ubicada en el departamento Yerba Buena (65°19°S; 26 48°W), a 15 km al oeste
del centro de la ciudad de San Miguel de Tucuman (Zaia, 2004). Abarca una regién de
200 has que se encuentran dentro de la provincia fitogeografica de Las Yungas (Cabrera,
1976). En ella predominan especies vegetales como el cebil (Anadenanthera colubrina
(Vell.) Brenan 1955), la tipa (Tipuana tipu (Benth.) Kuntze 1898) y timbd (Enterolobium
contortisiliqguum (Vell.) Morong, 1893) y una vegetacion secundaria de especies exoticas
como la mora (Morus nigra L. 1753) y la guayaba (Psidium guajava L. 1753), producto
de la actividad agricola lindante a la Reserva (Ortiz, et al., 2011).

I11.1V.11. Parque Nacional Mburucuya: El Parque Nacional Mburucuyd, con

una superficie de 17.660 has, esta situado unos 150 km al SE de la ciudad de Corrientes,
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sobre la Ruta Provincial N° 86, que conecta las localidades de Mburucuya con Palmar
Grande. El parque pertenece a la ecorregion de los Esteros del Iberd, presenta una flora
muy rica en especies asociadas a ambientes higréfilos, ademas esta caracterizada por la
presencia de pastizales con palmares de yatay (Butia yatay (Mart.) Becc. 1916), que
representan a la flora del espinal. También se desarrollan islotes de montes con especies
caracteristicas de la flora paranaense como lo son el timbo, lapacho (Handroanthus
impetiginosus (Mart. ex DC.) Mattos 1970) y el laurel (Ocotea acutifolia (Nees) Mez.
1889) y otras especies propias del bosque chaquefio como el virard (Ruprechtia salicifolia
(Cham. 'y Schitdl.) C.A. Mey. 1840), quebracho colorado (Schinopsis
balansae Engl. 1885) y urunday (Astronium balansae Engl. 1881). Segln un informe
inédito presentado en la Administracién de Parques Nacionales, el Parque Nacional
Mburucuya cuenta con 1387 especies de plantas, lo que representa un 52% del total

registrado en la Provincia de Corrientes (Arbo, 2004).
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CAPITULO IV: ICNOLOGIA SISTEMATICA
IV.1. Lista de icnotaxones identificados (Gréafico 5)
Excisiones
Grupo Phagophytichnidea Vjalov, 1975
Subgrupo Phagophytichnida Vjalov, 1975
Familia Phagophytichnidae Vjalov, 1975
Excisiones marginales
Subfamilia Phagophytichninae Vjalov, 1975
Icnogénero Phagophytichnus van Amerom, 1966
Phagophytichnus ekowskii van Amerom, 1966
Phagophytichnus regularis Vasilenko, 2006
Phagophytichnus isp. A Sarzetti, 2010
Excisiones no marginales
Subfamilia Folifenestrinae (Vasilenko, 2007a)
Icnogénero Folifenestra Vasilenko, 2007a
Folifenestra dubia (Vasilenko, 2007a)
Folifenestra intervenosa Robledo, et al., 2015
Folifenestra isp. A nov.
Folifenestra isp. B nov.
Folifenestra isp. C nov.
Folifenestra isp. D nov.
Folifenestra isp. E nov.
Folifenestra isp. F nov.
Folifenestra isp. G nov.
Esqueletonizaciones
Icnogénero ES-1 nov.
ES-1 nervillos-reliquens (Straus) Sarzetti, 2010
ES-1 isp. A nov.
Excisiones en ventana

Subfamilia Infderefolinae Robledo et al., 2015
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Infderefolia oblonga Robledo, et al., 2015
Infderefolia isp. A nov.
Infderefolia isp. B nov.
Infderefolia isp. C nov.
Infderefolia isp. D nov.
Minaciones
Subgrupo Paleominida Vjalov, 1975
Familia Paleominidae Vjalov, 1975
Icnogénero Cuniculonomus (Givulescu, 1984) Robledo et al., 2016
Cuniculonomus parallelus (Givulescu, 1984) Robledo et al., 2016
Cuniculonomus saltensis Robledo et al., 2016
Icnogénero Stigmellites (Kernbach, 1967) Robledo et al., 2016
Stigmellites serpentina (Kozlov, 1988) Robledo et al., 2016
Stigmellites vitatus Robledo et al., 2016
Stigmellites pervenae Robledo et al., 2016
Icnogénero Loconomus (Straus, 1977)
Loconomus vitis (Straus, 1977)
Loconomus isp. A nov.
Loconomus isp. B nov.
Icndgenero MI-1
MI-1 isp. A nov.
Picaduras
Icndgenero PI-1 nov.
PI-1 isp. A nov.
PI-1 isp. B nov.
PI-1 isp. C nov.
Oviposiciones
Grupo Paleoovididea Vasilenko, 2005
Subgrupo Paleoovoida Vasilenko, 2005

Familia Paleoovoididae Vasilenko, 2005
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Icnogénero Paleoovoidus Vasilenko, 2005
Paleoovoidus rectus Vasilenko, 2005
Paleoovoidus isp. A nov.

Agallas

Grupo Paleogallidea Vasilenko, 2007b
Subgrupo Paleogallida Vasilenko, 2007b
Familia Paleogallidae Vjalov, 1975

Icnogénero Paleogallus Vjalov, 1975
Paleogallus isp. A nov.

Paleogallus isp. B nov.
Paleogallus isp. C nov.
Paleogallus isp. D nov.
Paleogallus isp. E nov.
Paleogallus isp. F nov.

Paleogallus isp. G nov.
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P. ekowskii P. regularis P isp. A F. dubia .intervenosa
F.|Sp A F.|sp B F.isp. C F.isp.D F.isp. E
F.isp.F F.isp. G /. oblonga l.isp. A l.isp.B

ES-1 nervillos-reliquens ES-1 isp. A MI-1 isp. A

00960

Descripcic’)n de las lineas: == Excisiones marginales; Excisiones no marginales; = Excisiones en ventana;== Esqueletonizaciones; (continda)

Grafico 5: Esquema de cada una de las icnoespecies identificadas. Las lineas coloreadas
agrupan a las icnoespecies segun el tipo de FFG. Continua en la hoja siguiente.
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C. parallelus C. saltensis S. serpentina S. vitatus S. pervenae
| | 1 1
L.isp. A L.isp.B Paleoovoidus rectus P isp. A
| | L |

Paleogallusisp. A P.isp.B P.isp.C P.isp.D P isp E

(continda) == Minaciones; == Oviposiciones; == Agallas; == Picaduras
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V.11 DESCRIPCIONES SISTEMATICAS
IV.11.1. Excisiones

1VV.11.1.1. Excisiones marginales

Subfamilia Phagophytichninae Vjalov, 1975

Icnogénero tipo: Phagophytichnus van Amerom 1966; p. 182, figs. 1 — 3.

Diagnosis Enmendada: Cortes exclusivamente marginales. De forma y tamafio variados;
pueden localizarse en cualquier region de la hoja, desde la base hasta el apice, pero

siempre sobre el borde, de forma que constituyan cortes abiertos.

Comentarios: la diagnosis es enmendada porque Vjalov (1975) solo describe a la
subfamilia como trazas de herbivoria en hojas (Diagnosis modificada de Vasilenko,

2006).

Icnogénero Phagophytichnus van Amerom, 1966

Las sinonimias propuestas fueron realizadas por el tesista, en ellas solo se tuvieron en
cuenta los registros posteriores al 2010 o aquellos que no han sido agregados en una

compilacion anterior realizada por Sarzetti (2010).

“Bite marks” Kerp (1988), p. 318, lamina 33, fig. 1

“Marginal insect feeding trace” Ash, 2009; p.31, lamina 2, fig. 6

“Marginal bite mark” Ash, 2009; p.37, lamina 5, figs. 14 y 17

“Marginal feeding” Currano et al., 2010; p. 549, l&mina 1, fig. C
“Continuous marginal nibbles” Prokop et al., 2010; p. 906, ldmina 2, fig. B
“Cuspate margin feeding” Wappler, 2010; p. 543, lamina 2, figs. b, c, e, g e

“Margin feeding” Sunderlin et al., 2011; p. 341, lamina 5, fig. D
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“Cuspate margin feeding” Wappler y Denk, 2011; p. ldmina 2, figs. Ay B

“Estruturas de alimentacdo de margem” Braz et al., 2011; p. 212, lamina 3, figs. 3al
y 3a2

“Discontinuous marginal damage” Cariglino y Gutiérrez, 2011; p. 106, ldmina 2, figs.

1-3 y lamina 3, figs. 1-4

“Margin damaged by insects” Srivastava y Agnihotri, 2011; p. 201, lamina 1, figs. a-e,
glyp

“Marcas mandibulares” Horn et al., 2011; p. 89, fig. 2A

“Extensive margin feeding” Wappler y Denk, 2011; p. lamina 2, figs. Ay B
“Margin feeding” Pinheiro et al., 2012; p. 118, ldmina 1, figs. 1,2y 4

“Marginal feeding” Paik et al., 2012; p. 9, ldmina 3, fig. 9

“Marginal feeding traces” Pott et al., 2012; p. 57, l&mina 4, figs. 1-6

“Dispersed marginal feeding” Knor et al., 2012; p. 105, lamina 2, fig. L

“Margin excisions” Wappler et al., 2012; p. 2, ldmina 1, fig. |

“Extensive insect-chewing damage” Carvalho et al., 2013; p. 1837, ldmina 4, fig. A

“Terminal feeding traces” Edirisooriya y Dharmagunawardhane, 2013; p. 3-4, figs. A-
H

“Marginal feeding” Gallego et al., 2014; p. 103, lamina 2, figs. 1-6

“Margin feeding” Schachat et al., 2014; p. 859, lamina 2, figs. A-H

“Margin feeding” Knor et al., 2015; p.55, lamina 1, figs. 5, 7y 8

“Margin feeding” Pinheiro et al., 2015; p. 616, lamina 1, figs. A-G, Iy J

“External foliage feeding” Wappler et al., 2015; p. 12, lamina 2, figs. A,E,F, He |
“Escisiones marginales” Aquino et al., 2015; p. 8, lamina 2, figs. lay b

“Leaf-margin feeding” McLoughlin, 2015; p. 944, lamina 2, figs. A-N y p. 946, lamina
3, figs. A-L.

“Margin feeding” Adroit et al., 2016; p. 80, lamina 2, fig. G
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Icnoespecie tipo: Phagophytichnus ekowskii van Amerom 1966; p. 182, figs. 1 — 3.

Diagnosis: Excisiones marginales que remueven todas las capas de tejido, en ocasiones

también las venas secundarias y primarias son retiradas.

Phagophytichnus ekowskii van Amerom, 1966

(Lamina 1, Figs. 1-8)

“Type KF2” Stephenson, 1991; p. 362, lamina 1, fig. 2

“Type TF3” Stephenson, 1991; p. 366, lamina 3, fig. 2

“Type TF4” Stephenson, 1991; p. 366, lamina 3, fig. 1,2y 4
“Type 1a” Lang, 1996; p. 73, lamina 3.6, fig. a

“Type 1d” Lang, 1996; p. 73, ldamina 3.6, fig. d

“Type 1k” Lang, 1996; p. 73, lamina 3.6, fig. k

“Marginal insect feeding trace” Ash, 2009; p.31, lamina 2, fig. 6
“Marginal bite mark” Ash, 2009; p.37, lamina 5, figs. 14 y 17

“Shallow cuspate margin feeding (DT12)” Prevec et al., 2009; p. 481, lamina 10, figs.
ly3

“Margin feeding” Sunderlin et al., 2011; p. 340, fig. 5D
“Dispersed marginal feeding” Knor et al., 2012; p. 105, lamina 2, fig. L

“Terminal feeding traces” Edirisooriya y Dharmagunawardhane, 2013; p. 3-4, figs. B,
C,G,Hel

“Extensive insect-chewing damage” Carvalho et al., 2013; p. 1837, lamina 4, fig. A
“Marginal feeding” Gallego et al., 2014; p. 103, ldmina 2, figs. 1, 2, 4-6

“Leaf-margin feeding” McLoughlin, 2015; p. 944, lamina 2, figs. A, B, D-F, I, J, Ly
N p. 946, lamina 3, figs. C, Fe |
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“External foliage feeding” Wappler et al., 2015; p. 12, lamina 2, figs. A,E,F,He 1.3
“Margin feeding” Pinheiro et al., 2015; p. 616, lamina 1, figs. A-G, 1y J

“DT 12 (marginal feeding)” Su et al., 2015; p. 180, lamina 3, fig. b

Holotipo: Phagophytichnus ekowskii en una hoja de Neuropteris praedentata Nr. 5000,
colecciones de Geologisch Bureau voor het Nederlandse Mijngebied (Heerlen, Holanda),
Foto nr. 12957. EI material proviene de La Magdalena, Leon, Espafia. Pennsylvaniano

(Gzehlian) (van Amerom, 1966).

Paratipo: Phagophytichnus ekowskii en una hoja de Neuropteris praedentata Wagner
1965 Nr. 5001, en las colecciones Geologisch Bureau voor het Nederlandse Mijngebied
(Heerlen, Holanda). Foto n® 12958. EI material proviene de La Magdalena, Ledn, Espafia.

Pennsylvaniano (Gzehlian) (van Amerom, 1966)

Material examinado: CTES-IC 2 (Lam 1, fig. 1); 13c, f; 16j, k; 61a (Lam 1, fig. 3), 61b
(Lam 1, fig. 3); 63b; 75; 77b; 84b (Lam 1, fig. 2), 84n; 103c; 109a, 109b; 117d; 127d,;
142c; 149b; 163d; 164; 175a - c; 177d; 178f, g; 180; 181; 183 (Lam 1, fig. 4); 184a; 1864a;

196; 228 (Lam 1, fig. 5); 248 (Lam 1, fig. 6); 266a (Lam 1, figs. 7 y 8).

Diagnosis: excisiones marginales de forma semicircular a ovaladas, ocasionalmente
oblongas a rectangulares, ubicadas en la region central de la lamina, con remocion de
todas las capas de tejido foliar, en algunos casos con eliminacién de las venas secundarias,
las venas primarias nunca son consumidas. Los bordes de cortes generalmente lisos a

festoneados y con restos de venacion, profundidad del corte leve (Sarzetti, 2010).

Comentarios: esta icnoespecie se diferencia de las otras del icnogénero, porque en este
caso los cortes son poco profundos, se hallan siempre en la region central del borde de la

lamina y su forma varia desde semicirculares a rectangulares.
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Lamina 1: Phagophytichnus ekowskii: fig. 1.- CTES-IC 2, hallada en una hoja de Sapium haematospermoides; fig.
2.- CTES-IC 84b, en una hoja de Nectandra saftensis; fig. 3.- CTES-1C 61a y CTES-IC 61b, ejemplares sobre una
angiosperma indeterminada; fig. 4.- CTES-IC 183, especimen identificado en Malvaciphyllum quenqguiadensis; figs.
5y 6.- CTES-IC 228 y 248 respectivamente, sobre hojas de Schinus herbstii; figs. 7y 8.- CTES-IC 2606a, especimen
hallado en una hoja de Chamaeschrista sp.; fig. 8.- Detalle de la figura 7.
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Descripcién: Cortes semicirculares a ovalados (CTES-IC 2; 13c, f; 16j, k; 61a, b; 63b;
75; 77b; 84b; 103c; 109a; 117d; 149b; 163d; 175a, b; 178f; 180; 184a; 186a; 196; 228;
248; 2664a), a veces oblongos (CTES-IC 84n; 127d; 142c; 178g; 181; 183) o rectangulares
(CTES-IC 109Db; 164; 175c; 177d). El borde de los cortes es generalmente liso (CTES-IC
2; 13c, f; 16k; 61a, b; 75; 77b; 84b, 84n; 103c; 109a; 127d; 142c; 163d; 164), aunque en
ocasiones se pueden observar bordes festoneados (CTES-IC 109b; 117d; 175a; 177d),
crestas hacia el interior de la lamina (CTES-IC 16j; 63b; 149b) y/o restos de venacién
remanente (CTES-IC 183). Los tamafios varian desde 0.85 mm (CTES-IC 186a) de
diametro hasta los 18.9 mm (CTES-IC 63b). Alcanzando una profundidad hasta de 8.36
mm. En ocasiones, sobre el borde de corte se observan crestas semicirculares (cortes mas
pequefios) que pueden disponerse de forma aislada (CTES-IC 16j) o en conjunto y que
pueden alcanzar los 0.6 mm de diametro (CTES-IC 61b). Las trazas se hallan mayormente
en la zona central del borde laminar y a veces se encuentran en secuencias de dos 0 mas
cortes sucesivos (CTES-IC 13c, f; 16j, k; 614, b). En todos los casos se observa un tejido
mas oscuro que tiene diferentes grados de desarrollo y puede alcanzar hasta 0.6 mm de

espesor (CTES-IC 2).

Phagophytichnus regularis (Vasilenko, 2005) Sarzetti 2010

(Lamina 2, Figs. 1-8)

“Type KF8” Stephenson, 1991; p. 362, lamina 1, fig. 3y 5

“Type 1b” Lang, 1996; p. 73, lamina 3.6, fig. b

“Type 1c” Lang, 1996; p. 73, lamina 3.6, fig. c

“Type 19 Lang, 1996; p. 73, lamina 3.6, fig. ¢

“Dispersed marginal feeding” Prokop et al., 2010; p. 906, lamina 2, fig. ¢

“Dispersed marginal feeding” Knor et al., 2012; p. 105, lamina 2, fig. L
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“Margin feeding” Pinheiro et al., 2012; p. 118, lamina 1, figs. 2y 5
“Margin feeding” Knor et al., 2015; p.55, lamina 1, figs 7

“Leaf-margin feeding” McLoughlin, 2015; p. 944, lamina 2, figs. Ky My p. 946,

lamina 3, figs. Be I.

Holotipo: PIN, no. 4626/477, Pinovulnus regularis sobre una hoja de Pityophyllum sp.,
material depositado en las colecciones del Paleontological Institute (PIN), Russian
Academy of Sciences. Chernovskie Kopi. Procedente de la localidad de Transbaikalia,
Rusia. Jurasico tardio-Cretacico temprano (Vasilenko, 2005).

Material examinado: CTES-IC 16i; 81; 108a, b (Lam 2, fig. 1); 149c; 161a (Lam 2, figs,
2y6),b(Lam 2, figs. 2y 5); 184 (Lam 2, fig. 3); 185 (Lam 2, figs 7 y 8); 186¢ (Lam 2,

fig. 4).

Diagnosis: Excisiones marginales que se extienden desde uno de los margenes laterales
de la lamina foliar hasta contactar la vena principal, con eliminacion de todos los 6rdenes
de venacion, excepto esta Ultima. Ocasionalmente las venas secundarias tampoco son

consumidas (Sarzetti, 2010).

Comentarios: esta icnoespecie es diferente de P. ekowskii porque en este caso el corte
llega hasta la vena media y a su vez difiere de P. isp. A porque la primera no se localiza

en la zona apical de la hoja.

Descripcion: cortes individuales de forma semicircular (CTES-IC 185) a subrectangular
(CTES-IC 16i; 108a, b; 161b; 186c¢). Estas trazas alcanzan la vena media, a veces
eliminando todo el tejido, incluso las venas secundarias (CTES-IC 16i; 81; 108b), o en
ocasiones solo el tejido entre estas venas (CTES-IC 108a; 161a, b; 184; 186¢c). Las
medidas varian entre los 2.44 mm (CTES-IC 185) y los 16.39 mm de largo. En los casos
donde la traza no esta limitada entre dos venas secundarias, solamente una vena es

removida. El borde del corte queda delimitado por un tejido necrotico oscuro que no
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Lamina 2: Phagophytichnus regularis: figs. 1, 2, 5 v 6.- CTES-IC 108b, CTES-IC I6la y CTES-IC 161b
respectivamente, excisiones halladas en hojas de Schinus herbstii; fig. 3.- extensa excisidn en Malvaciphyllum
quenguiadensis; fig.4.- CTES-IC 186c¢, traza identificada en una angiosperma indeterminada, posiblemente un foliolo;
figs. 5y 6.- CTES-IC 161b y 161a respectivamente, detalles de la figura 2; figs. 7 y 8.- CTES-IC (85, sobre una hoja
indeterminada, posiblemente Mirciophyllum; fig. 8.- Detalle de la figura 7; fig. 9.- Hoja actual de Allophyius edulis
(Sapindaceae) donde se puede obervar una lesion similiar a P, regularis.
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presenta un gran desarrollo, midiendo un méaximo de 0.27 mm de espesor (CTES-IC

161b).

Phagophytichnus isp. A Sarzetti, 2010

(Lamina 3, figs. 1-9)

“Type 1h” Lang, 1996; p. 73, lamina 3.6, fig. h

“Marginal feeding traces” Pott et al., 2012; p. 57, l&mina 4, figs. 1-6

“Terminal feeding traces” Edirisooriya y Dharmagunawardhane, 2013; p. 3-4, figs. A,
C,D,FyG

“Marginal feeding” Gallego et al., 2014; p. 103, lamina 2, figs. 3

“Extensive insect-chewing damage” Carvalho et al., 2013; p. 1837, ldmina 4, fig. A
“Leaf-margin feeding” McLoughlin, 2015; p. 944, 1damina 2, figs. Gy N y p. 946, lamina

3,figs. A,D,GlyH.

Holotipo: BAR 4672(a) en una hoja de “dicotiledénea” BAR 4672, localidad de Rio
Pichileuf, Formacién Ventana, Provincia de Rio Negro, Eoceno Medio. Material
depositado en el Museo Paleontoldgico “Asociacion Paleontoldgica Bariloche”, Rio

Negro, Argentina,

Material examinado: CTES-IC 1 (Lam. 3, fig. 1); 60b (Lam. 3, fig. 4); 80d (Lam. 3, fig.
3); 87 (Lam. 3, fig. 9); 142b; 174d (Lam. 3, fig. 5); 177c (Lam. 3, fig. 8); 179 (Lam. 3,

fig. 7); 233 (Lam. 3, fig. 2); 265a; 272 (Lam. 3, fig. 6).

Diagnosis: Excisiones marginales de forma variada que ocurren en la zona apical de la
hoja, todos los grados de venacion pueden ser removidos, incluso la vena media (Sarzetti,

2010).
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Lamina 3: Phagophytichnus isp. A; fig 1.- CTES-IC 1, en una hoja de Nectandra saltensis; figs. 2 y 3.- CTES-IC 233 y 80d,
en hojas de Schinus herbstii; figs.- 4,5y 9. CTES-IC 60b, 174d y 87 respectivamente, en pinnas de Thelypteris interrupita;
fig. 6.- CTES-IC 272, sobre una hoja de angiosperma indeterminada; figs. 7 y 8.- CTES-1C 179 y 177¢ ; fig. 10. ejemplar
actual de Smilax sp. (Smilacaceae) mostrando dafios semejantes a Phagophytichnus isp. A.
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Comentarios: la icnoespecie se diferencia de las demas porque las trazas se hallan sobre
el apice. Por otro lado, ésta es la Unica icnoespecie del icnogénero donde también son

removidas las venas primarias.

Descripcion: Las trazas se hallan generalmente en la zona apical (CTES-IC 1; 60b; 87,
174d; 272), ocasionalmente se extienden hacia la region central de la lamina (CTES-IC
80d; 233; 265a). Los bordes de los cortes son semicirculares, aunque no siempre se
observan como un solo corte (CTES-IC 87; 142b), en ocasiones se observan como una
secuencia de dos 0 mas cortes semicirculares consecutivos (CTES-IC 1; 80d; 272). Menos
comunes son los bordes de cortes irregulares (CTES-IC 60b). El angulo de arco de los
cortes es siempre abierto, superando los 180°. Los cortes son netos, es decir que no se
hallaron ejemplares con restos de venacion u otro tipo de tejido remanente. El rango en
el tamafio del corte va desde los 1.93 mm de largo x 0.71 mm de ancho (CTES-IC 272),

hasta los 10.20 mm de largo x 4.33 mm de ancho (CTES-IC 179).

IV.11.1.11. Excisiones no marginales

Subfamilia Folifenestrinae Vasilenko, 2007a

Icnogénero tipo: Folifenestra Vasilenko, 2007a; p. 210, lamina 12, figs. 6y 7

Diagnosis Enmendada: Excisiones de forma variada que se hallan rodeadas
completamente por el tejido foliar. En el interior de estas trazas, todas las capas de tejido

son removidas.

Comentarios: Esta subfamilia se diferencia de las demas porque los cortes nunca se hallan

en el borde la Iamina y ademas todo el tejido en el interior de las trazas es consumido.
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Icnogénero Folifenestra Vasilenko, 2007a

“Reinhenférmige Durchlocherungen” Berger (1953), p. 322, fig. 1
Phagophytichnus Straus, 1977; p. 65, fig. 70

Phagophytichnus Givulescu, 1984, p. 129, lamina. I, fig. 1, 7
“Non-marginal feeding” Chaloner et al., 1991; p. 180, fig. 1

“Internal holes” Scott, 1991; p. 59, fig. 2

“Non-marginal feeding traces” Stephenson y Scott, 1992; p. 545, fig. 2
“Linear cuts” Johnston, 1993; p. 80, lamina. 3, fig. 17

“Hole feeding” Labandeira et al., 1995; p. 447

“Non-marginal excisions” Ash, 1997; p. 241, lamina 3, figs. Jy K
“Orificio de alimentacion” Castro, 1997; p. 56, Lam. I, fig. 3, 3a
“Hole feeding traces” Beck y Labandeira, 1998; p. 143, ldmina 1, figs. 1-10
“Non-marginal hole feeding” Trout et al., 2000; p. 219

“Hole feeding damages” Labandeira, 2002a; p. 36, fig. 5

“Hole feeding damages” Labandeira, 2002b; p. 44, fig. 2

“Hole feeding damages” Labandeira, 2002c; p. 301, fig. 3

“Central feeding” Zherikhin, 2002; p. 320, fig. 473

“Escisiones ovoidales a lobuladas™ Gallego et al., 2003; p. 33
“Non-marginal feeding traces” Glasspool et al., 2003; p. 128, lamina I, figs. 2 - 5
“Small removals” Adami-Rodrigues et al., 2004a; p. 116, fig. 5
“Remocao de limbo foliar” Adami-Rodrigues et al., 2004b; p. 98, fig. 2
“Hole feeding traces” Labandeira y Allen, 2007; p. 206, lamina 5, fig. 2
“Circular hole-feeding” Currano et al., 2008; p. 1961, fig. 1

“Hole-feeding damage” Smith, 2008; p. 99, lamina 6, figs. A,C,D Yy E
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“Non marginal bite marks” Ash, 2009; p. 37, lamina 5, figs. 12, 13y 18
“Hole feeding” Prevec et al., 2009; p. 481, lamina 10, fig. 1

“Circular hole feeding” Wappler et al., 2009; p. 4273, lamina 1, figs.ay b
“Marcas de herbivoria” Braz et al., 2010; p. 79

“Hole feeding” Prokop et al., 2010; p. 906, lamina 2, fig. a

“Hole feeding” Wappler et al., 2010; p. 543, ldmina 2, figs. Ay F

“Circular herbivory damage” Cariglino y Gutiérrez, 2011; p. 109, lamina 5, fig. 4
“Agujero de alimentacion” Horn et al., 2011; p. 90, lamina 2, figs. C-F

“Hole feeding traces” Srivastava y Agnihotri 2011; p. 203, lamina 2, figs.ey f
“Circular perforations” Wappler y Denk, 2011; p. 287, lamina 2, fig. C
“Oval-shaped feeding holes” Wappler y Denk, 2011; p. 287, lamina 2, fig. D
“Hole feeding” Paik et al., 2012; p. 9, l&mina 3, figs. 1 - 8

“Hole feeding” Pinheiro et al., 2012; p. 118, lamina 1, fig. 11

“Hole feeding” Gallego et al., 2014; p.103, figs. 2(3) y 3

“Escisiones no marginales” Aquino et al., 2015; p. 9, lamina 1, figs. 3a, by 4a, b
“Hole feeding” Gunkel y Wappler, 2015; p. 64, lamina 4, figs.cy d

“Hole feeding” Knor et al., 2015; p. 55, lamina 1, figs. 6 y 9

“Hole feeding” McLoughlin et al., 2015; p. 946, ldamina 2, fig. k

“Hole feeding traces” Pinheiro et al., 2015; p. 616, 617, laminas 1y 2
Folifenestra Robledo et al., 2015; p. 229, lamina 2, figs. A - G

“Hole feeding” Su et al., 2015; p. 180, ldmina 3, fig. A

“Hole feeding” Wappler et al., 2015; p. 12, lamina 2, figs. B-D

“Hole (DT78)” Adroit et al., 2016; p. 80, ldamina 2, fig. f.
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Icnoespecie tipo: Folifenestra dubia por monotipia, Vasilenko, 2007a; p. 210, ldmina 12,
figs.6y7

Diagnosis: Excisiones variables en forma y tamarfio, agrupadas o aisladas, ocupando parte
0 todo el espacio entre dos venas secundarias. EI margen de la perforacion esta rodeado

por un tejido que varia en espesor.

Folifenestra dubia Vasilenko, 2007a

(Lamina 4, figs. 1-8)

Phagophytichnus circumsecans Straus, 1977; p. 76, lamina 3, fig. 70
Phagophytichnus nigromarginatus Straus, 1977; p. 76, lamina 3, fig. 68
Phagophytichnus circumsecans Givulescu, 1984; p. 138, lamina 5, fig. 2
Phagophytichnus nigromarginatus Givulescu, 1984; p. 134, lamina 1, fig. 1
“Hole feeding traces” Beck y Labandeira, 1998; p. 143, ldmina 1, figs. 1-10
“Central feeding” Zherikhin, 2002; p. 320, fig. 473

“Hole feeding traces” Labandeira y Allen, 2007; p. 206, ldmina 5, fig. 2
“Hole-feeding damage” Smith, 2008; p. 99, lamina 6, fig. C

“Circular hole feeding” Wappler et al., 2009; p. 4273, lamina 1, figs.ay b
“Agujero de alimentacion” Horn et al., 2011; p. 90, lamina 2, figs. C-F
“Hole feeding” Paik et al., 2012; p. 9, ldmina 3, fig. 1

“Hole feeding” Gunkel y Wappler, 2015; p. 64, lamina 4, fig. d

“Hole feeding” Su et al., 2015; p. 180, ldmina 3, fig. A

“Hole feeding” Wappler et al., 2015; p. 12, ldmina 2, figs. Cy D
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Holotipo: PIN, no. 3321/11, excision no marginal en una hoja de Pursongia sp., Distrito
de Velikii Ustyug, Tatariano (Pérmico Superior), Severodviniano Superior, Formacién

Poldarsa, Rusia (Vasilenko, 2007a).

Material examinado: CTES-IC 3a (Lam. 4, fig. 1), b; 5; 8a - e, h; 9a, 9c - e; 18d; 20a - c;
23; 25c¢; 28; 59g; 65f, I; 71f, 71j; 72a, b; 73b; 74b - h; 84d, f, h, i, k; 101c (Lam. 4, fig.
2); 103a; 1044, b; 105a (Lam. 4, fig. 4); 113; 121a - i; 125b; 127a, b, c; 128l - q; 129c, g,
I, m; 1553, f; 165a, b; 171a - d; 172a - d, f; 1784, d, e; 187e; 190a (Lam. 4, fig. 3), d, e,
190f, g, i; 193a - ¢; 195a (Lam. 4, fig. 6) - d; 197; 199b; 201c (Lam. 4, fig. 5); 203; 208;
214; 217 (Lam. 4, fig. 7); 226a; 230b; 237a; 242; 243b; 253a - c; 254b; 276a (Lam. 4, fig.

8), b (Lam. 4, fig. 8), c.

Diagnosis Enmendada: Excisisones circulares a elipticas que se hallan entre las venas de
primer y segundo orden y nunca contactan con ellas. Se disponen en cualquier parte de la

hoja; generalmente poseen un tejido de reaccién bien desarrollado.

Comentarios: la diagnosis de Folifenestra dubia es enmendada porque el autor no define
ningun caracter distintivo de esta icnoespecie, solo describe la presencia de un tejido de
reaccion bien desarrollado. F. dubia se diferencia de las demés icnoespecies por su forma

y porgue no se hallan asociadas a las venas de las hojas.

Descripcion: Excisiones no marginales principalmente circulares (CTES-IC 8b - h; 20a,
b, c; 84k; 121d; 125b; 171a) a elipticas (CTES-IC 3a; 5; 9a, ¢ - e; 18d; 84d; 121b; 165a;
178d; 276a), raramente poligonales o alargadas (CTES-IC 8a; 25c; 127a; 1904, i; 193c),
que varian desde los 0.38 mm de didmetro maximo (CTES-IC 74b) hasta los 8.57 mm
(CTES-IC 178e). Frecuentemente se disponen cerca de la vena media, siendo muy raros
los casos donde se hallan cerca del margen (CTES-IC 105a, b; 254a, 254b). Las

excisiones nunca contactan con las venas primarias y/o secundarias. En el interior del
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Lamina 4: Folifenestra dubia: figs.- 1 y 4. CTES-IC 3ay CTES-IC 105a respectivamente, en hojas de Nectandra saltensis;
fig. 2.- CTES-IC 101¢, en una hoja de Inga sp.; fig. 3.- CTES-IC 190a, sobre una hoja de Sapium haematospermoides, figs. 5
y 7.- CTES-IC 201¢ y CTES-IC 217 respectivamente, en hojas de Schinus herbstii; fig. 6.- CTES-IC 195a, en una hoja de
angiosperma indeterminada; fig. 8.- CTES-IC 276a y CTES-IC 276b en una hoja de Cedrela fissiliformis; fig. 9.- Hoja
actual de Celtis tala (Ulmaceae) mostrando excisiones no marginales semejantes a Folifenestra dubia.
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corte no permanece ningun tipo de tejido, excepto ocasionalmente restos de venas
terciarias (CTES-IC 105a). El tejido de reaccion puede observarse como un pequefio
engrosamiento (CTES-IC 208, 121d), hasta un tejido bien desarrollado de
aproximadamente medio milimetro de espesor y una coloracion oscura, diferente al resto

de la 1dmina foliar (CTES-IC 203, 214, 217).

Folifenestra intervenosa Robledo, Sarzetti y Anzotegui, 2015
(Lamina 5, figs. 1-7)
Fenusites parrotiae Straus, 1977; p. 75, ldmina 2, fig. 11
Profenusa pygmaea Straus, 1977; p. 79, lamina 6, fig. 74
Fenusites betulacerum Givulescu, 1984; p. 139, ldmina VI, fig. 2
“Hole feeding” Wappler et al., 2010; p. 543, ldamina 2, fig. F
“Circular perforations” Wappler y Denk, 2011; p. 287, lamina 2, fig. C
“Hole feeding” Paik et al., 2012; p. 9, ldmina 3, figs. 3y 5
“Hole feeding” McLoughlin et al., 2015; p. 946, ldamina 2, fig. k

“Hole (DT78)” Adroit et al., 2016; p. 80, lamina 2, fig. f

Holotipo: CTES-IC 35a (Lam. 5, fig. 3), en una pinna de Thelypteris interrupta (CTES-
PB 14142), material procedente de la Localidad Pefias Blancas, Formacién Palo Pintado,

Mioceno Superior, en la Provincia de Salta (Robledo et al., 2015).

Paratipo: CTES-IC 34a (Lam. 5, figs. 4 y 5), sobre una pinna de Thelypteris interrupta
(CTES-PB 14141) el ejemplar proviene de la Localidad de Pefias Blancas, Formacion

Palo Pintado, Mioceno Superior, en la Provincia de Salta (Robledo et al., 2015).
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Material examinado: CTES-IC 11t (Lam. 5, figs. 6 y 7), u - dd; 32b, f; 34a - h (figs. 4 y
5),i-t; 35a - p; 36ss - uu; 37 (Lam. 5, figs. 1y 2); 38g, h, | - s; 39b, ¢; 52a, b, d - p, s -
dd; 53a-m; 62a, c; 64a-d,g-n,p-s;65a-e,g-1;66a-1I;67a-e;68d-h;69a,d,e,
86a, b; 90b, c; 91a - ¢, h; 102g; 103d - f; 106a - e; 110d, g, h, k- r; 115a - d; 117b, c, k;
118a, b; 119b - f; 128f, g; 160a; 161g - m, r - t, X, y, hh, ii, uu; 168d; 169b, d; 170c, d;
170i; 174a - c; 220c; 229c, d, f, g; 231a - g, m, n, o; 243k; 255a, b; 256b, c; 257b - f;

262c; 268a - d; 273; 284f, g, k, |; 285d; 286c, d, f, g; 288.

Diagnosis: excisiones de forma oblonga y extremos redondeados que ocupan casi todo el
espacio entre dos venas secundarias. Estas venas nunca son removidas. ElI extremo
proximal de las trazas siempre esta en contacto con la vena media y el distal nunca alcanza
el margen de la hoja. Los margenes laterales de las trazas siempre estan en contacto con

las venas secundarias (Robledo et al., 2015).

Comentarios: Folifenestra intervenosa difiere del resto de las icnoespecies porgue en ella
las trazas presentan una forma generalmente oblonga, y contactan con tres venas de gran

calibre (dos venas secundarias y la vena media).

Descripcion: las trazas son de forma oblonga, con los extremos redondeados; solo en
ocasiones algunos de estos extremos son rectos (generalmente el que se encuentra en

contacto con la vena media) (CTES-IC 37a; 389, n, r; 39b); se hallan tanto en una

Lic. Juan Manuel Robledo



Asociaciones Planta-Insecto en el Mioceno Medio-Tardio de los Valles Calchaquies

Lamina 5: Folifenestra intervenosa: figs. 1 a 5.- CTES-IC 37, CTES-IC 35a-¢ (CTES-IC 35a, Holotipo) y CTES-IC
34h-p respectivamente, en pinnas de Thelypteris interrupta; figs. 2 y 5.- Detalle de las figuras | y 4 respectivamente;
figs. 6 y 7.- CTES-IC 11a-dd, en una pinna de Blechnum serrulatiformis; fig. 7.- Detalle de la figura 6; figs. 8 a 10.-
Ejemplares actuales de Thelypteris interrupta 'y Blechnum serrulatum; Fig. 10. Detalle de la figura 9. Lineas de
puntos=en lafigura 1 representa unareconstruccion de la pinnay en la figura 6 indica el limite real preservado.
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hemildmina, como en ambas, es decir a ambos lados de la vena media. Estas trazas
frecuentemente se disponen de manera agrupada (CTES-IC 34h - p; 53a - e; CTES-IC
115a - d; CTES-IC 220a - ¢), encontrandose un maximo de 11 excisiones consecutivas
sobre una misma lamina, separadas solo por las venas secundarias (CTES-IC 11t - dd) o
también como trazas aisladas (CTES-IC 37a; 38g; 68f; 69a; 117k; 119f; 128f; 174c).
Aungue son escasas las ocasiones donde estos dos tipos de disposiciones se hallan en una
misma lamina (CTES-IC 66d, i, j; 67d, e). Se observan cominmente en la region basal
de la lIamina. El extremo distal de las excisiones, es decir, el extremo mas cercano al
margen foliar, nunca contacta con dicho margen. El largo de las trazas varia desde 0.45

mm a 4.12 mmy el ancho desde 0.26 a 0.93 mm (N= 263).

Folifenestra isp. A nov
(Lamina 6, figs. 1-9)
Fenusites tiliae Straus, 1977; p. 74, fig. 3
“Internal holes” Scott, 1991; p. 59, fig. 2

“Non-marginal feeding traces” Stephenson y Scott, 1992; p. 546, fig. 3c
“Non-marginal feeding traces” Glasspool et al., 2003; p. 129, lamina Il, figs. 5y 6
“Hole-feeding damage” Smith, 2008; p. 99, ldmina 6, fig. A

“Circular hole feeding” Wappler et al., 2009; p. 4273, lamina 1, figs.ay b

“Hole feeding” Prokop et al., 2010; p. 906, lamina 2, fig. a

“Hole feeding” Wappler et al., 2010; p. 543, ldamina 2, fig. A

“Circular excisions” Sunderlin et al., 2011; p. 340, fig. 5A.

“Hole feeding” Paik et al., 2012; p. 9, l&mina 3, figs. 2y 4

“Hole feeding” Gunkel y Wappler, 2015; p. 64, lamina 4, fig. C

“Hole feeding” Knor et al., 2015; p. 55, lamina 1, figs. 6 y 9
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Holotipo: CTES-IC 16d (Lam. 6, fig. 3), en una hoja de Schinus herbstii (CTES-PB
12825). El material proviene de la Localidad Quebrada del Horno, Formacién Palo

Pintado, Mioceno Superior de la Provincia de Salta.

Paratipo: CTES-IC 264a (Lam. 6, fig. 9), en una hoja de “dicotiledénea” (CTES-PB
10927). El material proviene de la Localidad Rio El Totoral, Aloformacién Playa del

Zorro, Mioceno Superior de la Provincia de Catamarca.

Material examinado: CTES-IC 8f, g, i (Lam. 6, figs. 1 y 2); 9b; 13a; 16d; 22a; 25a, b;
31a; 59a - f, h; 60a (Lam. 6, fig. 4); 64f; 71b, c, e; 73a, c; 74a; 76b; 78b; 844, c, e, q, ], I;
85b; 88b; 93b; 97; 1014, b; 103b; 105b; 109b; 120a, b; 122; 125a, e; 126a - c; 129 - f;
132d, f; 141b - g; 142a; 155b - e, g, h; 161d, nn - pp, rr; 163a - ¢; 167a; 170a, b; 172g;
177a, b; 178b; 182; 186b; 187b - d; 188d; 191; 219; 225 (Lam. 6, fig. 7); 226b; 227a
(Lam. 6, figs. 5y 6), b; 232; 246; 252a; 258a - ¢; CTES-IC 259a - e; 264a; 266b; 274a;

283a (LAm. 6, fig. 8), b - d.

Diagnosis: Excisiones de forma circulares, ovaladas o en ocasiones polilobadas, que se
hallan en contacto con una vena primaria o0 secundaria, a veces contactando con ambas

venas; pueden disponerse en cualquier parte de la lamina.

Comentarios: Esta icnoespecie difiere de las restantes del icnogénero, porque en ella las
trazas contactan con una vena primaria o secundaria y/o se disponen en el angulo que

forma la unidn de la vena media y una vena secundaria.

Descripcion: trazas predominantemente circulares a ovaladas (CTES-IC 8f, g; 9b; 16d;

22a; 59c; 60a; 73a; 74a; 76b; 84c, g, 84j; 97; 101a; 103b; 264a; 266b ); y en menor
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Lamina 6: Folifenestraisp. A: figs. 1 y 2.- CTES-IC 8i, traza hallada en una hoja de Nectandra saltensis; tig. 2.-
detalle de la figura 1; figs. 3 a 6.- CTES-IC l6d (Holotipo), CTES-IC 60a y CTES-IC 227a respectivamente,
estos ejemplares fueron hallados en hojas de Schinus herbstii; fig. 6.- Detalle de la figura 5; fig. 7.- CTES-1C 225,
sobre una hoja de Cedrela fissiliformis; figs. 8 y 9.- CTES-IC 283a y CTES-IC 264a (Paratipo) ejemplares
hallados en angiospermas indeterminadas, fig 10.- Hoja actual de Handroanthus impetiginosus (Bignoniaceae),
en ella se puede observar una traza similar a Folifenestra isp. A. (flecha), que se localiza en el angulo donde

contactan una vena secundaria y la vena media, similar a las trazas identificadas en las figuras 5, 6 y 8; vs= vena
secundaria; vim= vena media.
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frecuencia oblongas, polilobadas o irregulares (CTES-IC 8i; 13a; 18a, b, c; 25a). Pueden
disponerse en cualquier parte de la hoja, pero siempre apoyando una parte del borde de la
excisioén, sobre una vena primaria o secundaria. Las trazas nunca contactan con dos venas
secundarias y solo ocasionalmente contactan con una vena primaria y una secundaria
(CTES-IC 85b; 88; 109b; 163a; 2274, b; 283a). En ocasiones se disponen de manera
consecutiva sobre la vena secundaria (CTES-1C 126a, ¢; CTES-IC 1293, b, d). El tamafio
medido de las trazas varia entre 0.28 (CTES-IC 132f) y 1.95 (CTES-IC 16d) mm de
diametro en aquellas trazas redondeadas, en cambio las trazas alargadas o polilobadas
varian en largo desde 0.56 mm (CTES-IC 161d) a 9.61 mm (CTES-IC 177b) y ancho

desde 0.37 mm (CTES-IC 132d) a 6.60 mm (CTES-IC 177b).

Folifenestra isp. B nov

(Lamina 7, figs. 1-7)

Fenusa ulmi Straus, 1977; p. 75, lamina 2, fig. 15

Fenusites zelkovae Straus, 1977; p. 79, lamina 6, fig. 73

“Circular perforations” Wappler y Denk, 2011; p. 287, lamina 2, fig. D
“Slot removal” Pinheiro et al., 2012; p. 118, ldamina 1, fig. 13

“Hole feeding” Gallego et al., 2014; p.103, lamina 3, figs. 1,2y 3

Holotipo: CTES-IC 38i (Ldm. 3, figs. 3 y 7), en una pinna de Thelypteris interrupta,
procedente de la Localidad Pefias Blancas, Formacion Palo Pintado, Mioceno Superior

de la Provincia de Salta.

Paratipo: CTES-IC 56 (Lam. 7, fig. 2), hallado en la misma planta hospedadora y

procedencia que el Holotipo.
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Material examinado: CTES-IC 24a (Lam. 7, fig. 1), b - d; 26a - d; 31a; 32i, j; 38i - k;
39d; 52c¢, q, r; 56; 62b; 64e, |, 0; 65], k; 68a, c; 69b, c; 90a; 91d - g; 102h; 1104, b, c, ¢, f,
s, t; 1174, f; 125d; 128a—e, h - k; 160b; 161m —q, u—w, z - gg, jj — mm, 161qq, ss, tt;
168b, c; 169c; 170e - h; 173a (Lam. 7, figs. 4 y 5), ¢ (Lam. 7, figs. 4 y 6); 209b; 220a, b;
229a, b, e; CTES-IC 243a; 243c, e, g - i; 256a; 2579 - i; 282b; 284a- €, h - j; 285D, €;

2864, b, e; 287.

Diagnosis: Excisiones principalmente oblongas o redondeadas, que se hallan en contacto
con dos venas secundarias adyacentes. Se disponen en cualquier regién de la hoja, pero

siempre entre dos venas secundarias.

Comentarios: Folifenestra isp. B es diferente de las demas icnoespecies definidas para el
icnogénero Folifenestra, porque en este caso las trazas siempre contactan con dos venas

secundarias.

Descripcién: excisiones no marginales predominantemente oblongas (CTES-IC 24b;
26a-d; 32j; 38i-k; 52c, q, r; 56; 62; 64e, 0; 65j, k; 68a, b; 69b, ¢; 102h; 110a-c, e-f, s-t;
117a, f; 125d; 128a-¢, h-k; 160b; 168c; 173c; 209b; 256¢) y en menor medida ovaladas o
circulares (CTES-IC 32i; 39b, d; 68c); menos comunes son las trazas de forma
polilobadas o irregulares (CTES-IC 168b; 169b-c; 173a). Se disponen en diferentes
regiones de la hoja, ya sea cerca de la base (CTES-IC 68a-c; 69b-c; 110a-c, e-f; 168c;
173a) 0 mas cercanas al apice (CTES-IC 128e, h-i); y/o proximas a la vena media (CTES-
IC 26a-d) o alejadas de ésta (CTES-IC 24b; 32i-j; 38i-k; 52c, q, r; 110a, b), pero siempre
se hallan entre dos venas secundarias, con las cuales esta en contacto, es decir, que al
menos una parte del borde de las excisiones se apoya sobre dicho tejido conductivo. En
ningun caso, las venas primarias o secundarias son removidas. El largo de las trazas varia
desde 0.63 mm (CTES-IC 32i) hasta 4.93 mm (CTES-IC 173c) y un ancho entre 0.27 mm

(CTES-IC 65j) y 2.62 mm (CTES-IC 173c). El tejido necrético se observa como un
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engrosamiento que delimita claramente las lesiones, en algunos casos también se

evidencia una coloracion més oscura (CTES-IC 56; 282b).

Folifenestra isp. C nov

(Lamina 7, figs. 8-12)

“Hole feeding” Su et al., 2015; p. 180, ldamina 3, fig. A

Holotipo: CTES-IC 252a (Lam. 7, figs. 8 y 9), en una hoja de Schinus herbstii, procedente

de la Localidad de Pefias Blancas, Formacién Palo Pintado.

Paratipo: CTES-IC 262d (Lam. 7, figs. 10 y 11), en una hoja de “dicotiledonea” (CTES-
PB 10939), procedente de la Localidad Rio El Totoral, Aloformacion Playa del Zorro,
Mioceno Superior de la Provincia de Catamarca. EI material se encuentra depositado en

las colecciones paleontoldgicas de la FACENA-UNNE.

Material examinado: CTES-IC 129h, i, j, k; 132e; 230a (Lam. 7, fig. 12), ¢, 252a; 254a;

262d.

Diagnosis: Excisiones frecuentemente polilobadas a irregulares, solo ocasionalmente

redondeadas, que contactan con una 0 mas venas terciarias.

Comentarios: Folifenestra isp. C es la unica icnoespecie donde las trazas se hallan

asociadas Unicamente a venas terciarias.

Descripcion: las trazas son principalmente polilobadas a irregulares (CTES-IC 129h-k;
132e; 230a y c; 252a), a veces con bordes festoneados (CTES-IC 252a) y otras veces son

alargadas con extremos redondeados (CTES-IC 262d), en menor proporcion se hallaron
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Lamina 7: Folifenestraisp. B: fig. 1.- CTES-IC 24a a 24d, en una pinna de Acrostichum paleoaureum, figs.
2,3y 7.-CTES-IC 56 (Paratipo), CTES-IC 38i a 38k (CTES-IC 38i, Holotipo), trazas halladas en pinnas de
Thelvpteris interrupta; fig. 7.- Detalle de la figura 3; fig. 4.- hallada en una angiosperma indeterminada;
figs. 5y 6.- Detalles de la figura 4.

Folifenestra isp. C: figs. 8,9 y 12.- CTES-IC 252a y CTES-IC 230a respectivamente. Trazas halladas en
Schinus herbstii; fig. 9.- Detalle de la figura 8; figs. 10 y 11.- CTES-IC 262d, excision alargada en una
angiosperma indeterminada; fig. 11.- Detalle de la figura 10; fig. 13.- ejemplar actual de Thelvpteris
interrupta (Thelypteridaceae) con trazas semejantes a Folifenestra isp. B (flecha); fig. 14.- ejemplar actual
de Sida rhombifolia (Malvaceae) con trazas similares a Folifenestraisp. C
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formas ovaladas (CTES-IC 254a). En ellas al menos una parte del borde de corte se apoya
sobre una 0 méas venas terciarias. Nunca contactan con venas de mayor calibre. Se hallan
generalmente mas cercanas al margen de la hoja (CTES-IC 23043, c; 254a; 262d); hacia el
interior del corte puede observarse restos de venacion (CTES-IC 129h - j; 262d). El tejido
de reaccion frecuentemente esté bien desarrollado, con engrosamientos que delimitan las
lesiones y comUnmente estos engrosamientos también presentan una coloracion diferente
del resto de la lamina (CTES-IC 252a; 254a; 262d). El largo de las excisiones varia desde
los 0.39 mm (CTES-IC 132¢) hasta 1.59 mm (CTES-IC 129h; 262d) y ancho desde 0.26

(CTES-IC 132e) hasta 1 mm (CTES-IC 129K).

Folifenestra isp. D nov

(Lamina 8, figs. 1y 2)

“Circular perforations” Wappler y Denk, 2011; p. 287, lamina 2, fig. C

“Hole feeding” Wappler et al., 2015; p. 12, lamina 2, fig. B

Holotipo: CTES-IC 178c (Lam. 8, fig. 2), en una hoja de Malvaciphyllum quenquiadensis
(CTES-PB 4837), procedente de la Localidad Rio El Totoral, Aloformacion Playa del

Zorro, Mioceno Superior de la Provincia de Catamarca.

Paratipo: CTES-IC 125c (Lam. 8, fig. 1), en una hoja de “dicotiledénea”, procedente de

la Localidad de Pefias Blancas, Formacién Palo Pintado.

Material examinado: CTES-IC 125c; 141a; 173b; 178c.

Diagnosis: excisiones ovaladas a polilobadas que se disponen a ambos lados de una vena

secundaria. Estas trazas dejan intacta la vena con la cual estan en contacto.
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Comentarios: esta icnoespecie es la Unica del icnogénero donde las trazas se desarrollan

a ambos lados de una vena secundaria, pero sin removerla.

Descripcion: excisiones frecuentemente polilobadas (CTES-IC 125c; 173b; 178c), y en
menor medida ovaladas (CTES-IC 141a). Las trazas se desarrollan més alla de una vena
secundaria, pero en el interior del corte se observa la continuidad de dicho tejido
conductivo y ningun otro tipo de tejido remanente. Los bordes de las trazas cominmente
son lisos. Estas trazas pueden contactar con otras venas secundarias o con la vena media,
pero nunca se desarrollan mas alla de estas (CTES-IC 173b; 178c). Como en las demas
icnoespecies, el tejido de reaccion esta bien desarrollado, presentando engrosamientos
y/o coloraciones generalmente oscuras (CTES-IC 178c). Este tipo de excisiones no
marginales se encuentran entre las de mayor tamafio, las medidas varian entre los 2.48
mm (CTES-IC 141a) y los 11.82 mm de largo (CTES-IC 178c) y los 1.45 mm (CTES-IC

141a) a 8.43 mm de ancho (CTES-IC 178c).

Folifenestra isp. E nov

(Lamina 8, figs. 3-7)

“Non-marginal feeding traces” Glasspool et al., 2003; p. 128, lamina I, figs. 4y 5
“Non marginal bite marks” Ash, 2009; p. 37, lamina 5, figs. 12

“Circular herbivory damage” Cariglino y Gutiérrez, 2011; p. 109, lamina 5, fig. 4

Holotipo: CTES-IC 36rr (Lam. 8, figs. 3 y 4), en una hoja de Schinus herbstii, procedente

de la Localidad de Pefias Blancas, Formacién Palo Pintado.
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Paratipo: CTES-IC 117j (Lam. 8, fig. 5), en una pinna de Thelypteris interrupta,

procedente de la Localidad de Pefias Blancas.

Otro material examinado: CTES-IC 36rr; 55; 117e, j; 159; 187a; 188a; 190h; 192; 194a,

b (Lam. 8, figs. 6 y 7); 246d, f, j; 249b.

Diagnosis: Excisiones circulares, ovaladas u oblongas donde el corte se extiende
removiendo incluso una vena secundaria, cominmente retiran parte de esta vena y el

tejido circundante.

Comentarios: Folifenestra isp. E difiere de las restantes icnoespecies porque las trazas

remueven parte de una vena secundaria.

Descripcion: excisiones principalmente circulares (CTES-IC 55; 117e, j; 243d, f y ),
ovaladas (CTES-IC 159; 190h; 194b) u oblongas (CTES-IC 36rr), en menor medida
también se hallaron formas alargadas, donde el largo de las trazas supera hasta 7 veces su
ancho (CTES-IC 187a; 188a; 194a; 249b). Las excisiones remueven parte de las venas
secundarias y solo en ocasiones esta vena es eliminada en su totalidad (CTES-IC 36rr).
El tejido cercano a la vena afectada, también suele ser removido (CTES-IC 159; 188a),
pero las trazas nunca atraviesan méas de una vena secundaria. Las trazas se hallaron en
diferentes regiones de la hoja, cerca del margen (CTES-IC 55) o partiendo desde la vena
media (CTES-IC 36rr; 117j; 194b), siendo mas comunes desde la zona central hacia el
apice foliar (CTES-IC 36rr; 117j; 159; 190h; 192). El largo promedio varia entre los 0.51
mm (CTES-IC 243d) y los 4.79 mm (CTES-IC 188a); y ancho de 0.30 mm (CTES-IC

243j) a 2.17 mm (CTES-IC 187a).
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Lamina 8: Folifenestraisp. D: fig. 1.- CTES-IC 125¢ (Paratipo), traza hallada en una angiosperma indeterminada; fig.
2.-CTES-IC 178c (Holotipo) sobre una hoja de Malvaciphyllum quenquiadensis.

Folifenestraisp. E: figs. 3 y 4.- CTES-1C 36rr (Holotipo), en una hoja de Schinus herbstii; fig. 4.- Detalle de la figura
3:fig. 5.- CTES-IC 117j (Paratipo) hallada en una pinna de Thelypteris interrupta; figs. 6 y 7.- CTES-1C 194b, en una
hoja de Sapium haematospermoides; fig. 8.- hoja actual de Sida rhombifolia mostrando una trazas similar a
Folifenestra isp. D. Notese la continuidad de la vena secundaria dentro de la traza. Las lineas de puntos muestran la
trayectoria de las venas secundarias; las lineas. vm= vena media.

Folifenestra isp. F nov
(Lamina 9, figs. 1-5)
“Non-marginal excisions” Ash, 1997; p. 241, lamina3, figs. J y K

“Orificio de alimentacién” Castro, 1997; p. 56, Lam. |, fig. 3, 3a
“Non-marginal feeding traces” Glasspool et al., 2003; p. 128, lamina I, fig. 4

“Remocao de limbo foliar” Adami-Rodrigues et al., 2004b; p. 98, lamina 2, fig. E
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“Non marginal bite marks” Ash, 2009; p. 37, lamina 5, figs. 12, 13y 18
“Hole feeding” Prevec et al., 2009; p. 481, lamina 10, figs. 1y 2

“Hole feeding traces” Srivastava y Agnihotri, 2011; p. 203, ldamina 2, figs. e y f
“Hole feeding” Pinheiro et al., 2012; p. 118, lamina 1, fig. 11

“Hole feeding traces” Pinheiro et al., 2015; p. 616, ldmina 1, figs. e y g; p. 617, ldmina
2,figs.dye

“Escisiones no marginales” Aquino et al., 2015; p. 9, lamina 1, figs. 3a, by 4a, b

Holotipo: CTES-IC 33c (Lam. 9, figs. 1 y 2), en una pinna de Thelypteris interrupta

(CTES-PC 14139), procedente de la Localidad de Pefias Blancas

Paratipo: CTES-1C32h (Lam. 9, fig. 4), en una pinna de Thelypteris interrupta (CTES-

PC 14139), procedente de la Localidad de Pefas Blancas.

Material examinado: CTES-IC 28; 32h; 33a - g; 34a; 38a - f, t; 52ee; 57D, c; 65m - 0; 96a
(Lam. 9, fig. 5), b - d; 102a - f; 110i, j; 1179 - i; 119a; 154b; 158a, b; 160c - f; 169¢; 188b

(Lam. 9, fig. 3), ¢; 190c; 220d; 278; 284m; 285c.

Diagnosis: excisiones circulares, oblongas o polilobadas, que afectan dos 0 mas venas
secundarias, removiendo partes u ocasionalmente toda la vena y el tejido que se hallan

entre ellas. Pueden estar presentes a uno o ambos lados de la vena media.

Comentarios: Folifenestra isp. F es la Unica icnoespecie donde las trazas remueven parte

del tejido de méas de una vena secundaria.

Descripcidn: estas trazas comunmente van desde circulares (CTES-IC 28; 32c; 96a - c) a
oblongas (CTES-IC 65m - o; 117h, i; 285c), aunque también pueden presentar formas
alargadas (CTES-IC 32h; 190c) y con menor frecuencia poligonales (CTES-IC 32a, b, d,

e -g; 57b, c; 110i). Los bordes del corte son frecuentemente lisos y no se preserva tejido
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foliar hacia el interior de las excisiones (CTES-IC 28; 32h). Son escasos los ejemplares
con bordes festoneados y/o restos de venacion en el interior de las trazas (CTES-IC 117g;
188b, c; 220d). En muchos casos, los especimenes estan asociados a la vena media
(CTES-IC 32h; 34a; 38a - f; 158a, b) y pueden desarrollarse aambos lados de esta (CTES-
IC 32a, b, e, f; 38a - f). El nUmero de venas secundarias afectadas por trazas van desde 2
(CTES-IC 344; 1101) a9 venas (CTES-IC 28). Generalmente son removidas partes de las
venas Y el tejido que se encuentra entre ellas. Solo algunos especimenes remueven toda
la vena secundaria (CTES-IC 34a; 38a, e, f). En todos los casos la vena media permanece
intacta. El tejido de reaccion se observa claramente por el engrosamiento que delimita el
borde de las excisiones y frecuentemente también por una coloracion diferente al resto de
la lamina. Las medidas varian entre 1.73 mm (CTES-IC 154b) y 6.87 mm de largo y 0.70

mm (CTES-IC 154b) a 6.82 mm (CTES-IC 28) de ancho.

Folifenestra isp. G nov
(Lamina 9, figs. 7y 8)
Holotipo: CTES-IC 263 (Lam. 9, figs. 7 y 8) en una hoja de “dicotiledonea” (CTES-PB

10887a), procedente de la Localidad Rio EI Totoral, Aloformacion Playa del Zorro,

Mioceno Superior de la Provincia de Catamarca.

Paratipo: CTES-IC 271 en una hoja de “dicotiledénea” (CTES-PB 10921), procedente

de la misma localidad que el Holotipo.

Material examinado: el material examinado corresponde solo al Holotipo y Paratipo.

Diagnosis: excisiones ovaladas, oblongas a veces alargadas, donde el eje mayor de las
trazas siempre se presenta en la misma direccion sobre la ld&mina. Se localizan en
cualquier parte de la hoja. Frecuentemente se disponen formando filas compuestas por

varias trazas contiguas.
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Lamina 9: Folifenestra isp. F: figs. 1,2, 4 y 5.- CTES-IC 33c¢ (Holotipo), CTES-IC 32h (Paratipo) y CTES-IC 96a.
96b y 96¢. Excisiones halladas en Thelypteris interrupta; fig. 2.- Detalle de la figura 1; fig. 3.- CTES-IC 188by 188c,
halladas en una hoja de Sapium haematospermoides; fig. 6.- ejemplar actual donde se pueden observar excisiones ng
marginales similares a Folifenestraisp. F. (flecha).

Folifenestra isp. G: figs. 7y 8.- excisiones halladas en una angiosperma indeterminada; fig. 8.- Detalle de la figura 7;
fig. 9.- hoja actual de una ciperacea donde se observan dafos similares a Folifenestraisp. G.
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Comentarios: esta icnoespecie difiere de las demas porgue en ella el eje mayor de cada

una de las trazas tiene la misma direccion.

Descripcion: las excisiones presentan formas principalmente ovaladas a oblongas, pero
en ocasiones pueden tener formas alargadas, casi filiformes. En esta icnoespecie se
destaca que el eje mayor de las excisiones (lo que corresponderia al largo de cada traza),
siempre se presenta en la misma direcciéon. Es comun hallar grupos de 2 a 5 excisiones,
que se disponen formando filas. Las lesiones se hallan en cualquier region de la lamina
foliar, ya sea en la base o en el apice y asi también cerca de la vena media o0 mas cercanas
al margen. Pero en ningln caso las trazas cortan las venas principales o secundarias,

tampoco se sitdan en contacto o sobre ellas.

IV.11.1.111. Esqueletonizaciones

Icnogénero ES-1 nov

Phagophytichnus Straus, 1977; p. 64, fig. 69

Phagophytichnus Givulescu, 1984; p.129, lamina I, fig. 1; ldmina IV, fig. 4 y ldmina

VI, fig. 3

Icnoespecie tipo: ES-1 nervillos-reliquens (Strauss 1977), por monotipia.

Diagnosis: Excisiones de formas redondeadas, alargadas, a veces cuadrangulares o
irregulares. Las venas de tercer y cuarto orden permanecen en el interior de las trazas,
mientras que las demas capas de tejido son removidas completamente. La estructura se

observa como una rejilla, la cual es conocida comunmente como esqueletonizacion.
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ES-1 nervillos-reliquens (Straus 1977)

(Lamina 10, figs. 5-8)

“Skeletonization DT16” Labandeira et al., 2007; p. 8
“Skeletonization DT17” Labandeira et al., 2007; p. 8
“Skeletonization DT18” Labandeira et al., 2007; p. 8
“Skeletonization DT19” Labandeira et al., 2007; p. 8
“Skeletonization DT20” Labandeira et al., 2007; p. 8
“Skeleton feeding” McDonald et al., 2007; p. 3, fig. 1e
“Skeletonization” Smith, 2008; p. 99, Fig. 6 B
“Skeletonization DT16” Wappler et al., 2009; p. 4273, fig. 1c
“Skeletal feeding” Prokop et al, 2010; p. 906, lamina 2, fig. d
“Skeletonization” Wappler y Denk, 2011; p. 287, Fig. 2Fy G
“Skeletonization DT16” Sunderlin et al., 2011; p. 340, fig. 5B
“Skeletonization” Paik et al., 2012; p. 10, lamina IV, figs. 7y 8
“Skeletonization DT19” Gunkel y Wappler, 2015; p. 64, fig. 4 f

“Skeletonization DT20” Adroit et al., 2016; p. 80, fig. 2 E

Holotipo: Nro. 21482, ejemplar hallado en una angiosperma, localidad de Willershausen,

Thuringia, Alemania (Strauss 1977).

Material examinado: CTES-IC 7; 8k; 26e (Lam. 10, fig. 5); 30; 36qq (Lam. 10, fig. 8);

71a,d, g - i, 88a; 244a (Lam. 10, figs. 6 y 7).

Diagnosis enmendada: esqueletonizaciones donde los bordes de las trazas quedan

delimitados por las venas y vénulas, confiriéndole una forma irregular.

Lic. Juan Manuel Robledo



Asociaciones Planta-Insecto en el Mioceno Medio-Tardio de los Valles Calchaquies

Comentarios: La diagnosis es enmendada porque el autor solo describe la especie vegetal
(planta hospedadora) donde fue hallada la traza y considera que esta caracteristica es
distintiva de la icnoespecie. ES-1 nervillos-reliquens es diferente de ES-1 isp. A porque
presenta bordes irregulares, los cuales quedan delimitados por las venas de tercer y cuarto

orden.

Descripcion: esqueletonizaciones en general de forma redondeadas (CTES-IC 36qq),
cuadrangulares (CTES-IC 26e; CTES-IC 30), a veces alargadas (CTES-IC 244a), cuyos
bordes quedan delimitados por las venas secundarias, terciarias e incluso de cuarto orden,
confiriéndoles contornos irregulares. Las trazas se hallan entre venas primarias y/o
secundarias, pueden estar en contacto directo con ellas, pero nunca las atraviesan.
Generalmente se localizan cerca de la vena media (CTES-IC 26e; 36qq; 71a; 88a; 244a).
En ningun caso las venas de menor calibre son removidas, solo el tejido intervenoso es
retirado. El largo de las trazas varia entre 1.56 mm (CTES-IC 71d) y los 8.33 mm (CTES-

IC 36qq) y ancho desde los 0.60 mm (CTES-IC 8Kk) hasta los 3.70 mm (CTES-IC 36qq).

ES-1isp. A nov

(Lamina 10, figs. 1 - 4)

“Skeletonization DT56” Labandeira et al., 2007; p. 9

“Skeletonization DT17” Labandeira y Allen, 2007; p. 205, fig. 7.1

Holotipo: CTES-IC 29b (Lam. 10, figs. 1y 2) en una hoja de Nectandra saltensis (CTES-

PB 14066), procedente de la Localidad Quebrada de Alfredo, Formacion Palo Pintado,

Paratipo: CTES-IC 198 (Lam. 10, figs. 3 y 4) en una hoja de Nectandra saltensis (CTES-

PB 6642), procedente de la Localidad Quebrada del Horno, Formacion Palo Pintado.
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Material examinado: CTES-IC 3c; 9f, g; 29a, b; 77c; 198.

Diagnosis: Esqueletonizaciones de forma redondeada, frecuentemente ovaladas a

polilobadas, con bordes lisos que no estan delimitados por las venas.

Comentarios: ES-1 isp. A es diferente de ES-1 nervillos-reliquens porque las trazas

presentan bordes redondeados.

Descripcion: esqueletonizaciones de forma redondeadas a ovaladas (CTES-IC 3c; 29b;
77c; 198), en ocasiones polilobadas (CTES-IC 29a), de bordes lisos bien definidos que
frecuentemente no se hallan delimitados por las venas de menor calibre. Las trazas se
hallan entre venas primarias y/o secundarias, pueden estar en contacto directo con ellas,
pero nunca las atraviesan (CTES-IC 3c). Se localizan en la region central de la
hemilamina, tanto cerca de la vena media (CTES-IC 77c; 198) como mas cercanas al
margen foliar (CTES-IC 3c; 29a, 29b). En ningun caso las venas de menor calibre son
removidas por las trazas, solo el tejido intervenoso es retirado. El largo de las lesiones
varia entre 1 mm (CTES-IC 3c) y los 1.56 mm (CTES-IC 198) y ancho desde los 0.50

mm (CTES-IC 3c) hasta los 0.92 mm (CTES-IC 77c).

IV.11.1.1V. Excisiones en ventana

Subfamilia Infderefolinae Robledo, Sarzetti y Anzbtegui, 2015

Icnogénero tipo: Infderefolia Robledo, Sarzetti y Anzotegui, 2015; p. 228, figs. 3B, 4C

Diagnosis: Excisiones de formas variables que solo mantienen una delgada capa de
tejido, que se distingue como una coloracion mas clara comparada con el resto de la
impresion, a su vez esta coloracion es diferente del sedimento, ya que este ultimo es mas

claro. En ocasiones las venas permanecen en el interior de las trazas.
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Lamina 10: ES-1 isp. A: figs. | a 4.- CTES-IC 29b (Holotipo, figs. 1 y 2) y CTES-IC 198 (Paratipo, figs. 3 y 4)
esqueletonizaciones halladas en Nectandra saltensis, fig. 2y 4.- Detalles de las figuras | y 3 respectivamente.

ES-1 nervillos religuens: figs. 5.- CTES-IC 26e, en una pinna de Acrostichum paleoaureum; figs. 6 y 7.- CTES-IC
244aenuna hoja de Schinus herbstii; fig. 7.- Detalle de la figura 6; fig. 8.- CTES-IC 36qq, esqueletonizacion hallada
en Cedrela fossiliformis y fig. 9.- ejemplar actual de Serjania sp. (Sapindaceae) donde se pueden observar
esqueletonizaciones similares a ES-1 nervillos-reliquens.
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Comentarios: La subfamilia es diferente de las restantes mencionadas en esta tesis,
debido a que las trazas conservan una fina capa de tejido, que podria corresponder con la

epidermis superior o inferior.

Icnogénero Infderefolia Robledo, Sarzetti y Anz6tegui, 2015

“Phagophytichnus” Givulescu, 1984; p. 8

“Window feeding” Ash, 1997; p. 242, fig. 3c

“Window feeding” Labandeira, 2002a; p. 305, fig. 3

“Circular window feeding” Banerji, 2004; p. 207

“Surface feeding” Labandeira et al., 2007; p. 9

“Superficie de alimentacao” Braz et al., 2011; p. 213, fig. 4Abl, 4Ab2

“Surface feeding” Adroit et al., 2016; p. 80, ldmina 2, fig. He |

Icnoespecie tipo: Infderefolia oblonga, Robledo, Sarzetti y Anzétegui 2015, p. 229, figs.

3B, 4C, por monotipia

Diagnosis: Excisiones en ventana que pueden hallarse agrupadas o aisladas, ocupando
parte o todo el espacio entre dos venas secundarias. EI margen de las trazas cominmente

presenta una linea oscura delgada.

Infderefolia oblonga Robledo, Sarzetti y Anzétegui, 2015

(Lamina 11, figs. 5-9)

Holotipo: CTES-IC 11j en una pinna de Blechnum serrulatiformis (CTES-PB 8061),

procedente de la Localidad Quebrada del Horno (Robledo et al., 2015).

Lic. Juan Manuel Robledo



Asociaciones Planta-Insecto en el Mioceno Medio-Tardio de los Valles Calchaquies

Paratipo: CTES-IC 231h en una hoja de Thelypteris interrupta, procedente de la

Localidad Pefias Blancas (Robledo et al., 2015).

Material examinado: CTES-IC 11a (Lam. 11, figs. 6y 7), b - s; CTES-IC 17a (Lam. 11,

fig. 5), b - v; CTES-IC 231h (Lam. 11, figs. 8y 9), i - |.

Diagnosis: Excisiones en ventana de forma oblonga, con ambos extremos redondeados.
Las trazas contactan con la vena primaria y con dos venas secundarias adyacentes. Pueden
ocupar todo o parte del espacio intervenal. Tanto las venas primarias como las
secundarias, siempre estan presentes (Robledo et al., 2015).

Comentarios: Givulescu (1984) definio6 la icnoespecie Phagophytichnus gastropodinus,
gue segun se interpreta en la diagnosis, corresponderia a excisiones en ventana.
Infderefolia oblonga difiere de P. gastropodinus porque esta Ultima es de forma
semicircular y se disponen en series consecutivas y paralelas. De la misma forma,
Infderefolia oblonga difiere de las excisiones en ventana documentadas por Ash (1997,
p. 239, fig. 2E; p. 241, 3c, 1), porque las trazas son oblongas y estan dispuestas de manera
agrupada, a diferencia de las descriptas por Ash, donde las trazas son ovaladas y se
encuentran aisladas o atraviesan algunas venas secundarias.

Descripcion: Excisiones en ventana de forma oblonga que se disponen a uno o ambos
lados de la vena primaria. Estas siempre se hallan en series consecutivas una al lado de la
otra y solo separadas por las venas secundarias (CTES-IC 11a-s; CTES-IC 17a-u; CTES-
IC 231h-1). Las lesiones pueden localizarse ya sea cerca de la base de la lamina, como
cerca del apice. El largo de las trazas varia desde 0.62 mm (CTES-IC 11s) hasta los 4.80
mm (CTES-IC 17s), en algunos casos alcanzando el margen de la hoja y el ancho desde

0.26 mm (CTES-IC 231h) hasta 0.83 mm (CTES-IC 17f).
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Infderefolia isp. A nov.

(Lamina 11, figs. 1-4)

“DT103” Labandeira et al., 2007; p. 9
“Surface feeing” Gallego et al., 2014; p. 107, figura 4 (4)

“Surface feeding (DT130)” Adroit et al., 2016; p. 80, fig. 2h e i

Holotipo: CTES-IC 12d (Lam. 11, figs. 1 y 2) en una pinna de Blechnum serrulatiformis

(CTES-PB 8062), procedente de la Localidad Quebrada del Horno.

Paratipo: CTES-IC 250b (Lam. 11, fig. 3) en una hoja de Schinus herbstii, procedente de

la Localidad Pefias Blancas.

Material examinado: CTES-IC 123, ¢ - h; 323, ¢, d, e, g; 107a - d; 204a (L&m. 11, fig. 4),

b - f; 224a, d; 250b.

Diagnosis: Excisiones oblongas que cominmente se hallan contactando con dos venas
secundarias y nunca con la vena media. Ocasionalmente contactan con una sola vena

secundaria o se disponen de manera aleatoria sobre la lamina.

Comentarios: Esta icnoespecie es diferente de Infderefolia oblonga, porque las trazas
nunca se hallan en contacto con la vena media; por otro lado, estas trazas también pueden

hallarse de manera aislada.

Descripcion: Las trazas generalmente presentan forma oblonga, solo ocasionalmente
presentan forma ovalada (CTES-1C12a, b); en casi todos los casos se localizan
contactando dos venas secundarias, siempre sin atravesarlas. Menos comunes son las
trazas que se hallan asociadas a una sola vena secundaria (CTES-IC 250b) o no estan

asociadas a ninguna de ellas (CTES-IC 107a - d). Ningun ejemplar se encuentra en
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Lamina 11: Infderefolia isp. A: Figs. 1 y 2.- CTES-IC 12d (Holotipo), en Blechnum serrulatiformis; fig. 2.- Detalle
de la figura 1; fig. 3.- CTES-IC 250b (Paratipo), excision en ventana hallada en Schinus herbstii; fig. 4.- CTES-1C
204ba CTES-IC 2041, halladas en un fragmento de Sa/vinia sp.

Infderefolia oblonga: figs. 5y 6.- CTES-IC 17aa CTES-IC 17v y CTES-IC Ilaa CTES-IC 11s respectivamente;
halladas en pinnas de Blechnum serrulatiformis fig. 7.- Detalle de la figura 6. Notese la diferencia de color entre las
trazas, producto de la conservacion de la epidermis en algunas de ellas y que determinan la diferencia entre las
icnoespecies Infderefolia oblonga (linea de puntos) y Folifenestra intervenosa (linea entera); figs. 8 y 9.- CTES-IC
231h a CTES-IC 231k, en Thelypteris interrupta; fig. 9.- Detalle de la figura 8; fig. 10.- Pinna actual de Blechnum
serrulatum (Blechnaceae), donde se pueden observar dafios similares a Infderefolia oblonga.
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contacto con la vena media. Ademas de la coloracion frecuentemente mas clara en las
trazas, respecto del resto de la lamina, en algunos ejemplares se observa un tejido de
reaccion oscuro y bien desarrollado rodeando la traza (CTES-IC 12d, h); en otros en
cambio, se observan depresiones en el interior, lo que sugiere un adelgazamiento de la
lamina foliar (CTES-IC 107a - c; 250b). El rango de las trazas varia desde los 0.63 mm
CTES-IC12b) hasta 4.13 mm (CTES-IC 250b) de largo y el ancho desde 0.26 mm (CTES-

IC12e) hasta 1.80 mm (CTES-IC 250b).

Infderefolia isp. B nov

(Lamina 12, figs. 1-6)

“DT 29” Labandeira et al., 2007; p. 9;

Holotipo: CTES-IC 200b (Lam. 12, figs. 1 y 2) en una hoja de Schinus herbstii (CTES-

PB 8054), procedente de la Localidad Quebrada del Horno.

Paratipo: CTES-IC 230d (Lam. 12, figs. 3 y 4) en una hoja de “dicotiledonea”,

procedente de la Localidad Pefias Blancas.

Material examinado: CTES-IC 16e, f, h; 93a; 161e, f; 200a, b; 201a; 230d; 2504, d, €;

262a, b; 265b (Lam. 12, figs. 5y 6).

Diagnosis: Excisiones en ventana de forma variada, desde circulares y polilobadas a
irregulares. Se localizan en diferentes partes de la lamina, frecuentemente asociadas a las
venas primarias y/o secundarias, ocasionalmente atraviesan una vena secundaria, que
permanece en el interior de la traza. También es comun hallarlas en contacto con el

margen de la hoja.
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Comentarios: Esta icnoespecie se diferencia de las anteriores descriptas en el icnogénero,
porque presenta forma circular a polilobada, a veces irregular. Por otro lado, si bien los
morfotipos DT30 y DT31 definidos por Labandeira et al., (2007) y la traza descripta por
Gallego et al., (2014), son similares en forma, DT30 y la traza identificada por Gallego
et al., (2014, p, 107, fig. 4(3)) son diferentes ya que atraviesan varias venas secundarias
(en Indferefolia isp. B, solo una), y DT31 en cambio atraviesa solo una vena secundaria,
pero este tejido también es removido, no asi en Infderefolia isp. B, donde la vena

secundaria se preserva en el interior de la excision.

Descripcion: Excisiones en ventana de forma circular a polilobadas (CTES-IC 16e, f;
161f; 2004, b; 230d; 250a, d, e; 262a, b; 265b), también cuadrangulares (CTES-IC 16h;
93a; 161e) y a veces irregulares (CTES-IC 201a), que se hallan en diferentes partes de la
lamina; pueden localizarse junto a la vena media o una vena secundaria (CTES-IC 16f;
161f; 2004, b; 201a; 250a, d; 262a, b ), a veces atraviesan una vena secundaria pero sin
removerla (200a; 250e). También pueden localizarse en el borde de la lamina (CTES-IC
16h; 230d; 265b). Las trazas en algunos especimenes se observan con una depresion
(CTES-IC 250d, e); en la mayoria de los casos también existe un tejido de reaccién bien
marcado que se denota por una coloracion mas oscura (CTES-IC 161e, f; 265b) y/o un
engrosamiento que bordea a la lesion (CTES-IC 16h; 93a; 161e). El largo de las trazas
varia entre 0.35 mm (CTES-IC 161e) y 8.33 mm (CTES-IC 200a) y el ancho desde los

0.25 mm (CTES-IC 161e) hasta los 4.21 mm (CTES-IC 200a).

Infderefolia isp. C nov

(Lamina 12, figs. 7-10)
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Holotipo: CTES-IC 111a (Lam. 12, fig. 9) en una hoja de “dicotiledonea”, procedente de

la Localidad Pefias Blancas.

Paratipo: CTES-IC 218 (Lam. 12, fig. 10) en una hoja de “dicotiledénea”, procedente de

la misma localidad que el Holotipo.

Material examinado: CTES-IC 21; 1114, b; 218 (L&m. 12, figs. 7 y 8).

Diagnosis: excisiones en ventana de formas ovaladas a poligonales, en las cuales todos
los 6rdenes de venacion permanecen en el interior de las trazas. Se hallan en cualquier

parte de la hoja, a uno 0 ambos lados de la vena secundaria.

Comentarios: Infderefolia isp. C es diferentes del resto de las icnoespecies porque en el

interior de las trazas se preservan las venas, inclusive las de menor calibre.

Descripcién: Las lesiones presentan diferentes formas, desde ovaladas (CTES-IC 21;
111b) a irregulares (CTES-IC 111a; 218). No se hallan asociadas a las venas de mayor
calibre, aungue ocasionalmente pueden contactar con algunas de ellas o disponerse a
ambos lados de la vena media (CTES-IC 218). Las venas de tercer y cuarto orden estan
presentes en el interior de las trazas. En algunos ejemplares se observan que las venas en
el interior de las trazas, estan sobre elevadas del resto de tejido circundante (CTES-IC
111a, b). Las medidas varian desde 1.04 mm (CTES-IC 21) hasta 15.22 mm (CTES-IC

218) de largo y desde 0.57 mm (CTES-IC 21) hasta 5.20 mm (CTES-IC 218) de ancho.

Infderefolia isp. D nov

(Lamina 13, figs. 1-8)

Holotipo: CTES-IC 247 (Lam. 13, figs. 1 y 2) en una pinna de Thelypteris interrupta,

procedente de la Localidad Pefias Blancas.
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Lamina 12: Infderefolia isp. B: figs. 1 y 2.- CTES-IC 200b (Holotipo), traza hallada cerca del margen de
una hoja de Schinus herbstii; fig. 2.- Detalle de la figura 1; figs 3 y 4.- CTES-IC 230d (Paratipo),
encontrada en una angiosperma indeterminada; figs. 5 y 6.- CTES-IC 265b, hallada en Chamaescrista
sp.

Infderefoliaisp. C: Figs. 7, 8 (Detalle de 7),9 y 10.- CTES-IC 111b, CTES-IC 111a (Holotipo) y CTES-
IC 218 (Paratipo), excisiones en ventana halladas en angiospermas indeterminadas debido a que el
material se encuentra fragmentado; fig. 11.- hoja actual de Allophylus edulis (Sapindaceae), mostrando
las mismas trazas observadas en Infderefoliaisp. C.
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Paratipo: CTES-IC 230a (Lam. 13, figs. 3 y 4) en una hoja de “dicotileddnea”,

procedente de la misma localidad que el Holotipo.

Material examinado: CTES-IC 39a; 58a, b (Lam. 13, fig. 7); 94; 95a, b; 98; 110u; 112;
114; 116; 143; 144; 154a; 161w; 168a (Lam. 13, fig. 8); 230a; 247; 257a; 277 (Lam. 13,

figs. 5y 6).

Diagnosis: excisiones en ventana de forma irregular, que pueden localizarse en cualquier
parte de la hoja. Cominmente asociadas a las venas primarias y/o secundarias; también

es frecuente hallarlas agrupadas. En estas se observa un borde oscuro bien desarrollado.

Comentarios: Infderefolia isp. D se caracteriza por poseer unicamente forma irregular. A

diferencia de las demas icnoespecies donde pueden hallarse ademas otras morfologias.

Descripcion: las trazas siempre tienen forma irregular, y se hallan sobre cualquier parte
de la hoja, ya sea entre las venas (CTES-IC 58a, b; 112; 114; 247; 277), en contacto con
ella a uno o ambos lados (CTES-IC 39a; 143; 154a; 257a), o sobre ellas, pero sin
removerlas (CTES-IC 110u; 116; 168a). Pueden hallarse tanto en la region basal (CTES-
IC 58Db; 94; 98; 112; 168a) como en la zona apical en la lamina (CTES-IC 110u; 114; 143,
144). En Infderefolia isp. D resaltan dos caracteristicas, que si bien son compartidas con
otras icnoespecies, siempre estan presentes en los especimenes de esta icnoespecie. Ellas
son: 1) el tamafio relativamente menor si son comparados con los ejemplares de otros
icnotaxones relacionados; y 2) el tejido necrotico bien desarrollado que se observa con
un leve engrosamiento de la ldmina que rodea a la lesion, pero sobre todo por una
coloracion negruzca en la mayoria de los ejemplares; en pocos casos la coloracion es
marron oscura (CTES-IC 168a; CTES-IC 230e). El tamafio de las trazas varia entre los
0.15 mm (CTES-IC 247) y los 1.04 mm (CTES-IC 58b) de largo y los 0.11 mm a 0.42

mm (CTES-IC 247) de ancho.
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Lamina 13: Infderefoliaisp. D: figs. 1, 2, 6-8.- Excisiones halladas en Thelypteris interrupta; figs. 3y 4.-
encontradas en una angiosperma indeterminada; figs. 1 y 2.- CTES-IC 247 (Holotipo), excisiones en
ventana halladas en la zona central de la pinna y/o més cercana al apice; fig. 2.- Detalle de lafigura 1; figs. 3
y 4.- CTES-IC 230a (Paratipo), esta traza de forma irregular, se localiza cerca de la vena media, presenta
una coloracion mas clara que el resto de laldmina y se encuentra separada por un tejido de reaccion oscuro,
tipico de esta icnoespecie, fig. 4.- Detalle de la figura 3; figs. 5 y 6.- CTES-IC 277, excisiones halladas
cerca de la vena media; figs. 7 y 8.- CTES-IC 58b y 168a respectivamente. Estas trazas se localizan en
contacto ya sea con la vena primaria y/o con las venas secundarias.

IV.11.11. Minaciones
Subgrupo Paleominida Vasilenko, 2007b
Familia Paleominidae Vjalov, 1975
Icnogénero Cuniculonomus (Straus, 1977) Robledo, Sarzetti y Anz6tegui, 2016

Icnoespecie tipo: Cuniculonomus carpini Straus, 1977, p. 62, figs, 57 y 79.
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Diagnosis: minaciones lineales de ancho variable, usualmente se mantiene el mismo
ancho de la galeria en toda su trayectoria, aungque ocasionalmente se observa un leve

ensanchamiento en la seccion terminal (Robledo et al., 2015).

Comentarios: la diagnosis de Cuniculonomus establecida por Straus (1977) es enmendada
porque la original carece de caracteres apropiados para diferenciar este icnogénero de
otras minaciones lineales como Stigmellites y Phytomyzites. Straus (1977) solo defini6 a
Cuniculonomus como una mina foliar hallada sobre una angiosperma, de la cual

desconocia el insecto productor.

Cuniculonomus parallelus (Givulescu, 1984) Robledo, Sarzetti y Anzo6tegui, 2016
(Lamina 14, fig. 1)
Lista sinonimica: “Ophionome” Miiller, 1982; p. 19, ldmina 8, fig. 4

Sintipos: n° 1164, 1656 y 1807 B.J.B.M. sobre hojas de Quercus sp. o Betula sp., material
depositado en la coleccion del Institute of Geology and Geophysics, Bucarest, Localidad

de Chiuzbaia, Rumania. Plioceno temprano (Givulescu, 1984).
Material examinado: CTES-IC 54; 82 (Lam. 14, fig. 1)

Diagnosis: minaciones lineales paralelas a la vena media en la mayor parte de su
trayectoria, la cual atraviesa varias venas secundarias. Estas minas se desarrollan

completamente sobre una hemilamina (Robledo et al., 2015).

Comentarios: la diagnosis fue enmendada para incluir otros caracteres que no estaban
presentes en la diagnosis original de Givulescu (1984) y que son tipicas de estas trazas,
como la posicion sobre la lamina foliar y la trayectoria de las galerias que atraviesan

varias venas secundarias. Por otro lado, Givulescu (1984) enfocé la diagnosis sobre el
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tejido de reaccion y definio dos formas posibles de preservacion (forma alba y forma
nigra), de acuerdo a la coloracion del tejido. Por otro lado, Cuniculonomus parallelus es
diferente de Cuniculonomus carpini porque tiene una parte de su recorrido paralela a la

vena primaria.

Descripcion: minas lineales levemente sinuosas, desde 2.9 cm (CTES-IC 82) a 8.6 cm
(CTES-IC 54) de largo y desde 0.1 mm a 0.26 mm de ancho. Las minas estan dispuestas
paralelas a la vena media en casi todo su recorrido pero nunca atraviesan esta vena. Dichas
trazas se originan cerca de la base de la hoja, finalizando en el apice (CTES-IC 82) o
cerca del margen (CTES-IC 54). Tanto lo coprolitos como la camara terminal no son

observables, aunque si se observa un poro de salida de forma ovalada (0.1 a 0.24 mm).

Cuniculonomus saltensis Robledo, Sarzetti y Anz6tegui, 2016

(Lamina 14, fig. 2)

Lista sinonimica: “Larval leaf mining” Lewis, 1969; p. 1210

Holotipo: CTES-IC 236a (Lam. 14, fig. 2), en una hoja Cedrela fissiliformis, procedente

de la Localidad de Pefias Blancas (Robledo et al., 2016).

Paratipo: CTES-IC 152a, en la misma especie vegetal y procedencia que el Holotipo.

Material examinado: el material examinado solo corresponde al Holotipo y Paratipo.

Diagnosis: minas lineales localizadas enteramente entre dos venas primarias 0
secundarias. Las minas presentan unos pocos desvios y un leve ensanchamiento en la

seccion terminal (Robledo et al., 2016).
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Comentarios: estas minaciones estan desarrolladas por completo entre dos venas
secundarias adyacentes. La minacion foliar descripta por Lewis (1969) atribuida a un
lepidoptero, es incluida en esta icnoespecie ya que el material mostrado por el autor
presenta todos los caracteres mencionados para C. saltensis. Lang et al., (1995) definieron
un morfotipo (Type 2B) que corresponde a minaciones localizadas completamente entre
dos venas secundarias; pero estas son diferentes porque en todos los casos se observan
coprolitos y en algunos especimenes también la camara terminal esta presente (V.50731,
V.50089, V.48524, Mine 2, VV.49808, V.50698, V.50622, VV.50401). Estas caracteristicas
no estan presentes en Cuniculonomus saltensis. Donovan et al., (2014) reportaron
minaciones fésiles localizadas entre dos venas secundarias, pero ellas también presentan
las mismas caracteristicas que las observadas por Lang et al., (1995). Aquellos ejemplares
descriptos por Donovan et al. (2014), presentan coprolitos y/o cdmara terminal (USNM
560118, USNM 560119, UNSM 561020). En los ejemplares descriptos en esta tesis
CTES-IC 236ay CTES-IC 1523, asociadas a las galerias se hallaron estructuras circulares
de 0.3 a 0.6 mm de diametro, similares a aquellas mencionadas por Winkler et al., (2010)
y que fueran atribuidas a dafios producidos por el ovipositor de la hembra para alimentarse
de los fluidos de la hoja.

Descripcién: Los dos especimenes analizados son preservaciones incompletas de minas
lineales. El largo varia entre los 22.55 mm y los 31.12 mm y el ancho desde 0.25 mm
hasta los 0.75 mm. El origen de las mismas se localiza cerca de la vena principal o en una
zona central de la hemildmina, desde este punto, la minacién se dirige hacia el margen
foliar pero siempre manteniéndose entre las dos venas secundarias. Se observa un
ensanchamiento en la porcion terminal que puede incluso triplicar el ancho original.

No existe evidencia de coprolitos.
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Icnogénero Stigmellites (Kernbach, 1967) Robledo, Sarzetti y Anzo6tegui, 2016

Nepticula von Heyden, 1862; p. 77, lamina 10, fig. 2
Tinea Fri¢, 1882; p. 6, lamina 23, fig. 7
Stigmella Kernbach, 1967; p. 106

Nepticula Martins-Neto, 1989; p. 381, lamina 1, fig. C

Icnoespecie tipo: S. heringi Kernbach, 1967, p. 105, fig. 3.

Diagnosis: minaciones lineales localizadas a uno o0 ambos lados de la vena media. Pueden
estar localizados entre dos venas secundarias o atravesar varias de ellas. Las minaciones
finalizan en una camara terminal. Se observan coprolitos granulares o filiformes en la

region central de las galerias.

Comentarios: la diagnosis fue enmendada en Robledo et al., (2016) porque el Gnico
caracter utilizado por Kernbach (1967) para diferenciar este icnogénero es la posibilidad
gue los insectos minadores sean larvas del genero Stigmella. Incluso el mismo autor puso
en duda al potencial productor de la traza descripta, razon por la cual definio el icnogénero

como Stigmellites.

Stigmellites serpentina (Kozlov, 1988) Robledo, Sarzetti y Anzétegui, 2016
(Lamina 14, fig. 3)

“Linear mine” Stephenson y Scott, 1992; 548, fig. 5b y p. 549, fig. 6e
“Linear mine” Scott, 1992; figs. 5a, b;

“Mines type 2B Lang et al., 1995; p. 163, lamina 2, fig. 2; y p. 166, ldamina 3, fig. 4-6.

Lic. Juan Manuel Robledo



Asociaciones Planta-Insecto en el Mioceno Medio-Tardio de los Valles Calchaquies

Holotipo: PIN, 2383/205, Formacion Beleu-Tinskaya, Turoniano (Cretacico Superior),

Kazakhstan.

Material examinado: CTES-IC 216 (Lam. 14, fig. 3).

Diagnosis: minaciones serpentiformes localizadas entre dos venas primarias o
secundarias. Coprolitos filiformes y mayormente continuos, formando una linea central

dentro de la galeria excepto en la camara terminal donde estan ausentes.

Comentarios: la diagnosis fue enmendada para incluir el sitio en la hoja donde se localiza
la minacidn ya que dicho caracter no fue descripto por el autor en la descripcién original.
En la imagen del holotipo (Kozlov, 1988, 1dmina 2, fig. 2), se observa claramente que la
minacion se sitla entre dos venas primarias. Otros especimenes registrados por Lang et
al., (1995) muestran caracteres similares a S. serpentina, aunque algunas de estas minas
atraviesan una vena secundaria (V.50731 V.50698 V.50622 V.50401) o la camara
terminal no se preserva (V.49905). Los ejemplares USNM 560118, USNM 560119,
UNSM 561020, USNM 56142 y USNM 56143 (Donovan et al., 2014, figs. 2A,EyD Yy
figs. 8A y E), los cuales estan situados entre dos venas secundarias, tienen coprolitos
elipsoidales. Este caracter no esta presente en S. serpentina, ya que la consistencia de la

materia fecal en este Ultimo caso paraceria ser mas fluida.

Descripcion: el ejemplar CTES-IC 216 corresponde a minacion serpentiforme
parcialmente preservada en una hoja de Schinus herbstii. El largo es de 32.15 mm y ancho
que varia desde 0.10 mm hasta los 0.44 mm. La camara terminal es rectangular, con un
largo de 0.7 mm x 0.5 mm de ancho. La traza se origina cerca de la vena media, en la
conjuncién con una vena secundaria y esta se dirige de manera sinuosa hacia el margen
sin atravesar el area comprendida entre las dos venas adyacentes. La minacion se

ensancha gradualmente hasta finalizar cerca del margen de la hoja. Los coprolitos
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presentes estan localizados en el centro de la galeria, ocupando casi todo el largo de ella,
excepto en la porcién inicial (0.30 mm) y en la cdmara terminal. Por Gltimo, el tejido de

reaccion esta pobremente desarrollado, el cual se observa como un leve engrosamiento.

Stigmellites vitatus Robledo, Sarzetti y Anz6tegui, 2016

(Lamina 14, fig. 4)

Holotipo: CTES-IC 132 (Lam. 14, fig. 4), en una hoja de Schinus herbstii. EI material

procede de la Localidad de Pefias Blancas.

Material examinado: el Unico ejemplar analizado corresponde al Holotipo.

Diagnosis: minaciones serpentiformes desarrolladas en una hemildmina. Se originan en
la base de la hoja, ya sea cerca del margen o cercana de la vena principal y se extienden
hacia el apice. Las minaciones siguen el margen de la hoja o penetran hacia el centro de
la 1dmina. En su trayectoria no atraviesan las venas secundarias o solo lo hacen en la
region apical. Los coprolitos forman una Unica linea continua y estan presentes en todo
su trayecto, excepto en la seccidn terminal. Finalizan en una camara terminal de forma

rectangular.

Comentarios: S. araliae Fri¢c 1882; S. fossilis von Heyden 1862; S. carpiniorientalis
Straus 1977; S. zelkovae Straus 1977; S. sp. Kuroko 1987; S. kzyldzharica Kozlov 1988;
S. tyshchenkoi Kozlov 1988. Cruzan la vena media o las venas secundarias. S. vitatus es
diferente de estas icnoespecies porque aqui las minaciones estan localizadas enteramente
en una hemildmina y nunca atraviesan las venas secundarias, excepto en la region apical.
En contraste con S. vitatus, los coprolitos preservados en S. centennis Jarzembowski,

19894, no se ubican en la zona central de la galeria sino alternando a ambos lados de ésta
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y ademas la minacion esta confinada entre dos venas secundarias. Por otro lado, S. gossi
Jarzembowski 1989a, tiene coprolitos granulares (pellets fecales). S. serpentina, es la
icnoespecie que comparte mas caracteres con S. vitatus, aunque la primera esta encerrada
entre dos venas secundarias. S. samsonovi y S. sharovi Kozlov 1988, son diferentes de S.
vitatus porque las primeras presentan una cdmara terminal circular. Por otro lado, los
ejemplares V.50733 (Mine type 2A) y V.50731 (Mine type 2B) descriptos por Scott.,
(1991); Stephenson y Scott (1992) y Lang et al., (1995), comparten algunos caracteres
con S. vitatus con respecto al origen de las minaciones, el patron y distribucion de los
coprolitos y la forma de la camara terminal. Sin embargo, estas son diferentes de S. vitatus
porque las minaciones atraviesan una 0 méas venas secundarias (V.50733, V.50731), no
hay evidencia de un ensanchamiento en las galerias, excepto cerca de la camara terminal

(V.50731) y/o la seccién proximal es altamente sinuosa (V.50733).

Descripcion: el ejemplar CTES-IC 132, es una minacion serpentiforme (tipo
visceronoma), con un largo de 66.8 mm y ancho que va desde los 0.2 mm hasta los 1.3
mm; la camara terminal muestra un contorno rectangular, con largo de 2.66 mm y ancho
de 1.23 mm; el poro de salida es circular y de posicion sub-terminal en la camara terminal,
el diametro de este poro es de 0.6 mm. La traza comienza cerca de la vena primaria, desde
alli se dirige hacia el margen foliar donde se va ensanchando gradualmente a medida que
comienza a extenderse entre las venas secundarias y hacia la vena media. Finaliza cerca
del margen y es solo en esta porcion donde cruza una vena secundaria, la cual permanece
dentro del area minada. Los coprolitos tienen una apariencia sélida, formando una Gnica
linea (filiforme) que ocupa el centro de la galeria y en algunas secciones parece haber
sido depositado en un patron de zig-zag. Estan presentes en todo el trayecto, excepto en

la seccion final que corresponde a la cdAmara terminal. El tejido de reaccion esta apenas
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desarrollado, pero es posible diferenciar la minacién en la lamina foliar por una

coloracion més clara que presenta dicha traza.

Stigmellites pervenae Robledo, Sarzetti y Anzo6tegui, 2016
(Lamina 14, fig. 5)

Holotipo: CTES-IC 169a (Lam. 14, fig. 5), en una hoja de Schinus herbstii, proveniente

de la Localidad de Pefias Blancas.

Paratipo: CTES-IC 13d, en una hoja de Nectandra saltensis (CTES-PB 14054). Material

proveniente de la Localidad Quebrada del Horno.
Otro material examinado: CTES-IC 13d; 169a; 212; 279; 280a; 285a.

Diagnosis: minaciones serpentiformes que se originan en una de las dos hemilaminas,
atraviesan la vena principal una sola vez y culminan en la otra hemilamina. Generalmente
se originan cercanas al apice, ya sea en el margen o cerca de la vena primaria. En su
recorrido atraviesan las venas secundarias y otras de menor calibre. Los coprolitos son
filiformes y forman una Unica linea que esta presente en casi todo su trayecto. Las minas

culminan en una camara terminal rectangular.

Comentarios: S. pervenae se desarrolla sobre ambas hemilaminas, lo cual la distingue del
resto de las icnoespecies de Stigmellites. Las icnoespecies S. araliae, S. fossilis, S.
carpiniorientalis y S. zelkovae, atraviesan las venas secundarias, pero no asi la vena
primaria. Otras icnoespecies tales como S. centennis y S. serpentina son minaciones que
estan encerradas entre dos venas secundarias. Por otro lado, S. gossi presenta coprolitos
diferenciados en pellets fecales y las minaciones estan restringidas a un tercer y/o cuarto

orden de venacion. Aunque S. kzyldzharica y S. tyshchenkoi son minaciones que
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Lamina 14: Fig. 1.- Nectandra saltensis; fig. 2.- Cedrela fissiliformis; figs 3-5.- Schinus herbstii.
Cuniculonomus parallelus: fig. 1 .- CTES-IC 82, minacion lineal que se localiza paralela a la vena media.
Cuniculonomus saltensis: fig. 2.- CTES-IC 236a (Holotipo), la minacion se halla entre dos venas
secundarias adyacentes. Esta mina se observa con una coloracién mas oscura que el resto de la [amina. fig.
3.-Detalle dela figura 2.

Stigmellites serpentina: fig. 3.- CTES-IC 216, minacidn que se desarrolla completamente entre dos venas
secundarias, en ella es posible observar ademas coprolitos filiformes (detalle).

Stigmellites vitatus: fig. 4.- CTES-1C 132 (Holotipo), minacion que se desarrolla enteramente en una
hemilamina, en ella se pueden observar los coprolitos filiformes y una camara terminal (detalle) con la
presencia de un poro de salida (flecha).

Stigmellites pervenae: fig. 5.- CTES-IC 169a (Holotipo), minacion que se desarrolla a ambos lados de la
vena media. Es posible observar la presencia de coprolitos filiformes y una camara terminal.
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atraviesan la vena media, estas son diferentes de S. pervenae porque la camara terminal
esta ausente y no se observa un ensanchamiento marcado en las galerias. Los ejemplares
V.50175, V.50744 y V.50719 (Mines type 2A) desriptos por Lang et al. (1995) muestran
caracteristicas similares a S. pervenae. El ejemplar VV.50719 presenta una camara terminal
que atraviesa la vena media, pero no se observan coprolitos en toda el area minada. Los
mismos caracteres estan presentes en el ejemplar VV.50744; ademas en este Gltimo caso la
minacion atraviesa dos veces la vena media, asi tanto el sitio de origen como la camara
terminal estan localizados en la misma hemilamina. VV.50175 posiblemente corresponda
a la misma icnoespecie, pero resulta dificil de comprobarlo dado que la camara terminal
no se ha preservado. De la misma forma, Donovan et al. (2014) reportaron una minacion
serpentiforme que se localiza en ambas hemilaminas (DMNH 7511), aunque como en el

ejemplo anterior, la camara terminal tampoco esta presente.

Descripcion: el ejemplar CTES-IC 280a, es una minacion serpentiforme (tipo
visceronoma), presenta un largo de 40.32 mm y ancho desde 0.13 mm a 1.62 mm; la
camara terminal observada en el ejemplar CTES-IC 285a posee un contorno rectangular
con un largo de 2.92 mm x 1.33 mm, el poro de salida es redondeado y sub-terminal con
0.64 mm de didmetro maximo. Las minaciones se originan cerca de la vena media (CTES-
IC 280a) o mas cercana al margen foliar (CTES-IC 279, 169a) y atraviesan todos lo
ordenes de venacion, incluyendo la vena primaria, la cual es atravesada generalmente en
la region apical de la hoja (CTES-IC 279, 285a, 169a). Ocasionalmente las minaciones
pueden atravesar la vena media en la porcion central de ésta (CTES-IC 280a) culminando
sobre la otra hemilamina, ya sea en el margen (CTES-IC 169a) o cerca de la vena media
(CTES-IC 279, 2807, 285a). Los coprolitos son filiformes y no se diferencian en pellets
fecales, se disponen en el centro de la galeria, ocupando desde 1/3 a casi todo el ancho de

las minas. Los coprolitos estan presentes en todo el recorrido de la galeria, excepto en la
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camara terminal. El tejido de reaccidn no esta claramente desarrollado, pero es posible
diferenciar las minaciones ya que presentan una coloracién mas clara respecto del tejido

foliar.

Icnogénero MI-1 nov

Icnoespecie tipo: MI-1 isp. A por monotipia

Diagnosis: minaciones lineares a serpentiformes que se desarrollan en una hemildmina,
manteniendo el mismo ancho en todo su recorrido o solo ensanchandose levemente.

Coprolitos filiformes formando una linea central casi continua dentro de la galeria.

Comentarios: este icnogénero es diferentes de los demas descriptos en esta tesis porque
combina caracteres tanto de los icnogéneros Cuniculonomus como de Stigmellites y
Phytomyzites (no desarrollado en esta tesis), como ser: el ligero ensanchamiento de la

galeria, presencia de coprolitos filiformes y la ausencia de camara terminal.

MI-1 isp. A nov

(Lamina 15, figs. 5y 6)

Holotipo: CTES-IC 99a (Lam. 15, figs. 5 y 6) en una hoja de Schinus herbstii, procedente

de la Localidad Pefias Blancas.

Material examinado: CTES-IC 99a; 151; CTES-IC 249a.

Diagnosis: minaciones lineares a serpentiformes que se desarrollan entre dos venas
secundarias. ElI ancho de las galerias permanece constante o puede duplicarse. Los

coprolitos forman una banda filiforme en el centro de la galeria; esta banda tiene un ancho
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de 1/3 a casi todo el ancho de la galeria. En el extremo terminal de la minacion se observa

un poro de salida.

Comentarios: esta icnoespecie se caracteriza por no poseer un ensanchamiento o si se
presenta, este es muy leve y presentar coprolitos filiformes. Estos dos caracteres no se

hallan juntos en ninguna de las icnoespecies anteriores.

Descripcién: minaciones lineares a serpentiformes que se localizan entre dos venas
secundarias, a veces aproximandose a la vena primaria (CTES-IC 151), otras mas cerca
del margen foliar, donde ocasionalmente pueden atravesar una vena secundaria, pero sin
removerla (CTES-IC 249a). Esta icnoespecie se caracteriza por compartir caracteres que
también son hallados en otras icnoespecies de minaciones fosiles. La falta de
ensanchamiento en la galeria y la ausencia de cémara terminal, son caracteres
compartidos con todas las icnoespecies de Cuniculonomus. De la misma forma, el tipo de
minacién serpentiforme y la presencia de coprolitos filiformes, son caracteristicas que
pueden hallarse en las icnoespecies de Stigmellites y Phytomyzites. Los coprolitos ocupan
un tercio a casi todo el ancho de la galeria. Estos se observan como una linea oscura y
continua en casi todo el trayecto de la traza. El largo de las minaciones varia entre 8.15
mm (CTES-IC 249a) y los 17.36 mm (CTES-IC 151); y el ancho desde los 0.01 mm

(CTES-IC 99a), hasta los 0.34 mm (CTES-IC 151).

Icnogénero Loconomus Straus, 1977

“Type 1a” Lang et al., 1995; p. 149, lamina 1, figs. 1-6

“Type 1b” Lang et al., 1995; p. 154, lamina 1, figs. 7

Icnoespecie tipo: Loconomus vitis Straus 1977, p. 63, figs. 66 y 81
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Diagnosis enmendada: minaciones tipo camara, de forma variada, localizadas en
cualquier sector de la ldmina, ya sea entre dos venas secundarias, atravesando varias venas

o incluso hallandose en ambos lados de la vena primaria.

Loconomus vitis Straus, 1977

(Lamina 15, fig. 1)

Holotipo: Loconomus vitis hallado en una hoja de Vitis sp. n° 30607, depositado en las
colecciones Geologisch-Palédontologischen Institutes, Universitdt Gottingen. Localidad

de Willershausen, Thuringia, Alemania. Plioceno Temprano (Straus, 1977).

Material examinado: CTES-IC 147a (Lam. 15, fig. 1).

Diagnosis enmendada: minaciones tipo camara que se hallan entre dos venas secundarias,
solo ocasionalmente atraviesan una de ellas, ocupando todo o parte del area comprendida
entre ambas venas. Se localizan en la region central de la hemilamina, cominmente
contactando con el margen foliar; menos frecuentes son los casos donde contactan con la

vena media.

Comentarios: Loconomus vitis se caracteriza porque las minaciones estan localizadas
predominantemente entre dos venas secundarias; lo que la diferencia del resto de las

icnoespecies de minaciones.

Descripcion: el ejemplar CTES-IC 147 corresponde a una minacion de forma alargada
con bordes irregulares. La minacion tiene un tamafio de 12.05 mm de largo por 2.85 mm
de ancho. Esta se dispone cerca de la vena media sin contactar con la misma y entre dos
venas secundarias en la base de la hoja, extendiéndose hasta llegar al margen foliar. La

minacion atraviesa una vena secundaria, pero esta vena permanece en el interior de la
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traza. En el area minada solo se observa un adelgazamiento de la lamina, la permanencia

de una vena secundaria mencionada previamente y la epidermis.

Loconomus isp. A nov.
(Lamina 15, fig. 2)

Holotipo: CTES-IC 20d (Lam. 15, fig. 2) en una hoja de dicotiledonea (CTES-PB 12809),

procedente de la Localidad Quebrada del Estanque.

Material examinado: el material corresponde solamente al holotipo.

Diagnosis: minaciones tipo cdmara de forma irregular que atraviesan tanto venas
secundarias como la vena media. Los coprolitos tienen apariencia granular y rellenan toda

la galeria.

Comentarios: esta icnoespecie es diferente de L. vitis porque la minacién atraviesa la vena
media. Por otro lado, los ejemplares VV.50937 y V.49146 descriptos como minas “tipo 1b”
(Mine type 1b) (Lang et al., 1995), presentan caracteristicas similares, aunque las

minaciones no sobrepasan la vena principal.

Descripcion: el ejemplar CTES-IC 20d corresponde a una minacion de tipo camara que
presenta forma irregular y se dispone adyacente a la vena media. El tamarfio de la mina es
de 1.2 cm x 0.8 cm en la seccion mas ancha. En su trayecto atraviesa una vena secundaria
(la cual permanece en el interior de la traza). Los coprolitos ocupan toda la minacién y le

confieren una coloracion mas oscura respecto a la 1dmina foliar.
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Loconomus isp. B nov.
(Lamina 15, figs. 3y 4)

“Paraclemensia — like damage” Labandeira, 1998a; p. 4 fig. 2d.

Holotipo: CTES-IC 176 (Lam. 15, figs. 3 y 4) en una hoja de Malvaciphyllum
quenquiadensis (CTES-PB 10051), el material procede de la Localidad Rio La

Quengquiada.
Material examinado: el material corresponde solamente al holotipo.

Diagnosis: minaciones tipo camara de forma circular localizadas entre dos venas
principales y/o secundarias, a veces en contacto con estas. Los coprolitos se agrupan en

una Unica zona del area minada.

Comentarios: esta icnoespecie es diferente de las demas por su forma circular y ademas

porque los coprolitos se disponen de manera agrupada.

Descripcion: el ejemplar CTES-IC 176 corresponde a una minacion circular que se
localiza entre dos venas principales, contactando una de ellas, aungue sin atravesarla. En
el interior de la traza solo se observan los coprolitos que tienen una disposicion agrupada,
casi en el centro de la mina. El tejido de reaccion se observa como una fina linea oscura
que bordea a la traza. La minacion mide 4.01 mm por 3.89 mm. Por otro lado, la

agrupacion de coprolitos también tiene forma circular con 1.55 mm de diametro.
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Lamina 15: Loconomus vitis: fig. 1.- CTES-IC 147a (Holotipo) la minacion se dispone entre dos
venas secundarias, esta fue hallada en una hoja de Schinus herbstii.

Loconomus isp. A: fig. 2.- CTES-IC 20d (Holotipo), esta minacion que atraviesa la vena media,
presenta una coloracion mas oscura que el resto de la lamina. Los coprolitos se hallan dispersos
en el interior.

Loconomus isp. B: figs. 3y 4.- CTES-IC 176 (Holotipo) minacién tipo camara de forma circular
donde se pueden observar los coprolitos reunidos en el centro de la minacion. Dicha mina fue
encontrada en una hoja de Malvaciphyllum quenquiadensis; fig. 4.- Detalle de la figura 3.

MI-1 isp. A: figs. 5y 6.- CTES-IC 99a (Holotipo), esta mina lineal se localiza entre dos venas
secundarias, en ella se observa una linea continua de coprolitos y la ausencia de una camara
terminal. La mina fue hallada en una hoja de Schinus herbstii; fig. 6.- Detalle de la figura 5; fig.7.-
Hoja actual de Handroanthus impestiginosus (Bignoniaceae), en la cual se puede observar una
mina tipo camara idéntica a Loconomus isp. A. Notese que en su interior se puede observar la
presencia del insecto productor (en este caso, un crisomélido); fig. 8.- hoja actual de Commelina
sp. L. 1753 (Commelinaceae), que presenta una minacién similar a MI-1 isp. A.
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IV.1L.111. Picaduras

Icnogenero PI-1 nov.

“Piercing and sucking” Labandeira y Phillips, 1996a

“Piercing and sucking” Beck y Labandeira, 1998; p. 141

“Piercing and sucking” Adami-Rodrigues et al., 2004; p. 117, fig. 6j
“Piercing and sucking” Labandeira et al., 2007; p. 10

“Piercing and sucking” Prevec et al., 2009; p. 476

“Piercing and sucking” Wappler y Denk, 2011; p. 288

“Piercing and sucking” Petrulevicius et al., 2014; p. 176

“Piercing and sucking” Schachat et al., 2014; p. fig. 3A-G
“Piercing and sucking” Césari et al., 2015; p. 146, lamina 1, fig. 10
“Piercing and sucking” Ding et al., 2015; p. 262, figs. 3D, Ey G
“Piercing and sucking” Gunkel y Wappler, 2015; p. 66

“Piercing and sucking” McLoughlin, 2015; p. 945, fig. 4H

“Picaduras” Aquino et al., 2015; p. 7, lamina 1 fig. 2a

Icnoespecie tipo: PI-1 isp. A, por monotipia

Diagnosis: trazas circulares a ovoidales que se disponen de manera aleatoria en cualquier
parte de la hoja, ya sea entre las venas o sobre ellas, o siguiendo un patrén de lineacion.
Frecuentemente tienen una coloracion oscura. A veces presentan una estructura

tridimensional, observandose como depresiones o elevaciones sobre la lamina.
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PI-1isp. A nov.

(Lamina 16, Figs. 1-3)

“Piercing and sucking” Ding et al., 2015; p. 262, figs. 3D, Ey G

“Picaduras” Aquino et al., 2015; p. 7, lamina 1 fig. 22

Holotipo: CTES-IC 251a (Lam. 16, figs. 1 y 2) en una hoja de Cedrela fissiliformis,

procedente de la Localidad Pefias Blancas.

Paratipo: CTES-IC 15 (Lam. 16, fig. 3) en una hoja de Scirpites sp. (CTES-PB 14067),

procedente de la Localidad Quebrada del Horno.

Material examinado: CTES-IC 4; 10; 15; 57a; 76a; 78a, c; 137b; 221; 230f; 236b; 251a,

b; 252c; 257j; 260; 264b; 270; 274b.

Diagnosis: estructuras circulares que se hallan aisladas o agrupadas en la lamina, a veces
incluso superponiéndose. Se disponen predominantemente de manera aleatoria, solo en
ocasiones siguen un patrén lineal. Las trazas son tridimensionales y se observan como

estructuras concavas (depresiones) o convexas (elevaciones) sobre la hoja.

Descripcién: trazas circulares, menos comunes ovoidales, que se localizan en cualquier
parte de la hoja, incluso sobre las venas principales y secundarias (CTES-IC 4; 10; 15;
76a). Generalmente se disponen de manera aleatoria sobre la lamina (CTES-IC 4; 10;
57a; 76a; 78a, c; 137b; 221; 230f; 257j; 270; 274b); aunque en algunos casos pueden
disponerse siguiendo un patron (CTES-IC 15; 221) o asociados a las venas primarias y/o
secundarias (CTES-IC 251a, b; 264b). De la misma forma, son mas frecuentes hallarlas
en grandes agrupaciones, superponiéndose (CTES-IC 15; 57a; 76a; 137b; 230f; 260;
264b), que hallarlas aisladas (CTES-IC 78a; 251b; 252¢). Algunas hojas presentan trazas

preservadas como elevaciones o depresiones (CTES-IC 57a; 76a; 257]j), mientras que en
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otros casos, ambos tipos de estructuras se observan en la misma impresion (CTES-IC 4;
10; 15; 236b). Las trazas pueden estar rodeadas por una linea mas oscura o bien ser
totalmente oscuras respecto a la coloracién de la lamina foliar (CTES-IC 251a; 251b;
264b). El diametro de las trazas varia entre 0.10 mm (CTES-IC 251a) y los 0.55 mm

(CTES-IC 78a).

PI-1isp. B nov

(Lamina 16, figs. 4-8)

“Piercing and sucking” Petruleviéius et al., 2014; p. 176

“Piercing and sucking” Césari et al., 2015; p. 146, lamina 1, fig. 10

Holotipo: CTES-IC 130 (Lam. 16, figs. 6 y 7) en una hoja de Cedrela fissiliformis, el

material proviene de la Localidad Pefias Blancas.

Paratipo: CTES-IC 206 (Lam. 16, fig. 5) en una hoja de Scirpites sp., material procedente

de la Localidad Quebrada de Salta.

Material examinado: CTES-IC 14; 19; 24a; 27; 83 (Lam. 16, fig. 8); 124; 130; 136a - c;
CTES-IC 137 (Lam. 16, fig. 4); 138a - c; 139a - c; 140a - c; 189; 206: 237b; 239a - d;

240; 241; 258d; 275.

Diagnosis: trazas circulares a ovoidales, bidimensionales, que se hallan de manera
agrupadas en cualquier sector de la lamina, algunas veces superponiéndose.
Generalmente toda la traza presenta un color negruzco, aungue en ocasiones solo el tejido

de reaccion circundante es el que presenta este tipo de coloracion.

Comentarios: PI-1 isp. B es diferente de la primera icnoespecie porque la primera

presenta trazas bidimensionales y siempre se disponen agrupadas.
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Descripcién: trazas circulares u ovoidales, que se localizan en cualquier parte de la hoja,
ya sea sobre el mesofilo (CTES-IC 24a; 27; 124; 130; 136b, c¢; 137; 138a-c; 139a-c) o
sobre las venas principales y/o secundarias (CTES-IC 14; 83; 76a; 136a; 206; 239a; 240;
258d; 275). Generalmente se disponen de manera aleatoria sobre la ldmina (CTES-IC 14;
83; 130; 136b; 140a; 189; 206; 239b - d; 241; 275); aunque en algunos siguen un patrén
lineal (CTES-IC 19; 137) o se encuentran agrupados cerca de la vena principal o
secundaria (CTES-IC 130). Las trazas siempre se disponen de manera agrupada y
generalmente se hallan en grandes cantidades, muchas veces superponiéndose (CTES-IC
137; 206; 138a; 139b; CTES-IC 140a - c), son escasos los ejemplares donde las trazas
que se encuentra en una misma lamina se hallan aisladas unas de otras (CTES-IC 124;
237b). En el caso particular de aquellas trazas que se hallan sobre hojas paralelinervadas
(por ejemplo Scirpites sp.), estas se disponen comdnmente entre las venas paralelas y es
en estos ejemplares donde se encuentra la mayor cantidad de trazas, hasta 210 lesiones
por cm? (un total de mas de 1000 trazas en una sola lamina) (CTES-IC 137).
Generalmente toda la traza presenta una coloracion oscura, que va desde el marrén oscuro
al negro. En otros especimenes, la diferencia de coloracion solo se observa en el tejido de
reaccion que la bordea. El didmetro de las trazas varia entre 0.11 mm (CTES-IC 136a) y

los 0.47 mm (CTES-IC 206).
PI-1isp. C nov
(Lamina 16, figs. 9 y 10)

Holotipo: CTES-IC 89 (Lam. 16, fig. 9 y 10) en una hoja de Schinus herbstii, procedente

de la Localidad Pefias Blancas.

Material examinado: CTES-IC 89; 92.
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Lamina 16: PI-1isp. A: figs. 1 y2.- CTES-IC 251a (Holotipo), picadura en Cedrela fissiliformis, fig.
2.-Detallede figura 1; fig. 3.- CTES-IC 15 (Paratipo), en Scirpites sp.

PI-1isp. B: fig. 4 y 5.- CTES-IC 137 y CTES-IC 206 (Paratipo) respectivamente, en Scirpites sp.,
picaduras dispersas por toda la lamina, en algunos casos densamente agrupados (fig. 4); figs. 6y 7.-
CTES-IC 130 (Holotipo) en Cedrela fissiliformis, fig. 7.- Detalle de figura 6; fig. 8.- picaduras en
Scirpites sp.

PI-1isp. C: figs. 9y 10.- CTES-IC 89 (Holotipo), en Schinus herbstii. Notese las estrias que parten
desde el centro de la picadura (flecha); fig. 11.- hoja actual de Amaranthus quitensis (Amaranthaceae)
con picaduras similares a PI-1 isp. A; fig. 12.- hoja acual de una cyperacea donde se pueden observar
picaduras idénticas a PI-1 isp. B y los insectos productores (afidos).
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Diagnosis: trazas circulares que se hallan aisladas en la [amina o ciertas veces asociadas
a venas secundarias. Desde la cicatriz parten de forma radial estructuras lineales a modo

de estrias.

Comentarios: esta icnoespecie se caracteriza por presentar estructuras interpretadas como

estrias, partiendo desde la traza.

Descripcién: el espécimen CTES-IC 92 presenta una forma circular de color oscuro.
Desde esta estructura parten lineas radiales parecidas a estrias. La traza se localiza cerca
del margen foliar y en contacto con una vena terciaria. El circulo central mide 0.39 mm
de didmetro, mientras que los radios varian desde 0.43 mm a 1.57 mm de largo, lo que le
confiere a toda la estructura un didametro promedio de 2.67 mm. Por otro lado el
espécimen CTES-IC 92 se halla en contacto con una vena secundaria. Esta se localiza en
la zona central de la hemilamina y a diferencia del primer ejemplar, aqui tanto el circulo
central como las estrias y todo el tejido que se encuentra entre ellas, tienen una coloracién
negruzca. El didmetro total es de 0.85 mm, donde el circulo central ocupa 0.17 mmy los

radios varian desde 0.13 mm a 0.44 mm de largo.

IV.ILIV. Oviposiciones
Grupo Paleoovididea Vasilenko, 2007b
Subgrupo Paleoovoida Vasilenko, 2007b
Familia Paleoovoididae Vasilenko, 2005
Icnogénero Paleoovoidus Vasilenko, 2005
Paleoovoidus Vasilenko, 2011; p. 333, fig. 1

“Oviposition scars” Gallego et al., 2014; p. 107, ldaminas 4(3), 5(1-4) y 6
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Paleoovoidus Gnaedinger et al., 2014; p. 223
“Oviposition scars” Laal y Hoff, 2014; p. 6, fig. 3
Paleoovoidus Na et al., 2014; p. 20, figs. 2a-c

“Ovipositions” McLoughlin, 2015; p. 949, fig. 5f-i

Icnoespecie tipo: Paleoovoidus rectus Vasilenko 2005, p. 629, lamina 5, figs. 1 — 3, por

monotipia.

Diagnosis: estructuras ovoidales a lenticulares que presentan una distribucion regular
sobre la hoja. Pueden presentar ambos extremos de forma redondeada o un extremo

redondeado y el otro aguzado. Puede existir un orificio circular en alguno de los extremos.

Paleoovoidus rectus Vasilenko, 2005

(Lamina 17, figs. 1y 2)

“Cicatrices de oviposicion” Horn et al., 2011; p. 89, figs. 2h e i.

Holotipo: Paleoovoidus rectus en una hoja de Pityophyllum sp. PIN, no. 4626/464,
material depositado en las colecciones del Paleontological Institution (PIN), Russian
Academy of Science. Localidad de Chernovskie Kopi, Formacion Doroninskoe Jurasico

Superior - Cretécico Inferior, Rusia (Vasilenko, 2005).

Paratipos: Paleoovoidus rectus en hojas de Pityophyllum sp. PIN, no. 4626/473 y PIN,
no. 4626/472, en las colecciones Paleontological Institution (PIN), Russian Academy of
Sciences. Localidad de Chernovskie Kopi, Formacion Doroninskoe, Jurasico Superior -

Cretacico Inferior, Rusia (Vasilenko, 2005).
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Material examinado: CTES-IC 123 (Lam. 17, figs. 1 y 2), proviente de la Localidad

Quebrada de Alfredo.

Diagnosis: erazas de forma eliptica, ovalada a lenticular, orientadas formando una linea
recta Unica, paralela al eje mayor de la hoja y con sus ejes mayores alineados. Usualmente

esta linea se dispone adyacente a la vena media.

Descripcién: Paleoovoidus rectus ocurre en una hoja de Cedrela fissiliformis (CTES-PB
8028a y b). Se registraron once cicatrices que se disponen formando una unica linea
paralela a la vena media, con sus ejes mayores alineados verticalmente. Las cicatrices
estan en contacto con la vena media, pero ninguna sobre ella. Todas las trazas se disponen
siguiendo la vena media y siempre en una misma hemildmina. El tamafio de las trazas
individuales varia de 0.77 mm a 1.09 mm de largo y de 0.24 mm a 0.48 mm de ancho. La
distancia entre las trazas varia de 0.31 mm a 6.03 mm. La linea imaginaria formada por
los ejes mayores de las trazas, ocupa un total de 2.5 cm en la lamina foliar. Tienen

extremos redondeados y un tejido de reaccion claramente definido.

Paleoovoidus isp. A nov
(Lamina 17, figs. 3y 4)

Holotipo: CTES-IC 267 (Lam. 17, figs. 3 y 4), en una hoja de Caesalpinia? (CTES-PB
10939), procedente de la Localidad Rio el Totoral, Aloformacion Playa del Zorro

(Mioceno Tardio), provincia de Catamarca.

Material examinado: el material corresponde solo al Holotipo
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Diagnosis: estructuras (cicatrices de oviposicidn) ovoidales que se disponen en la lamina
sin ningun patron aparente, con los ejes mayores sub-paralelos entre si. En uno de los

extremos se observa una excision circular.

Comentarios: esta icnoespecie comparte varias caracteristicas con Paleoovoidus venustus
(Na et al., 2014). Aunque en Paleoovoidus isp. A se observan excisiones circulares y la

diferencia en la coloracion de las cicatrices; caracteres ausentes en P. venustus.

Descripcion: se hallaron un total de cinco cicatrices de oviposicion en un foliolo de
Prosopis sp., L. 1767 estas tienen forma ovoidal y se localizan en la hoja de manera
contigua; los ejes mayores se disponen de manera sub-paralela, ya sea entre las mismas
cicatrices o con el patron de venacién, mientras que los ejes menores no se encuentran
alineados horizontalmente como en otras icnoespecies. Los extremos de las trazas son
redondeados. Se puede observar también una excision circular, que se localiza siempre
en el mismo extremo en cada una de las cicatrices. Las trazas presentan una coloracién
oscura con respecto al resto de la hoja. El tamafio promedio es de 0.30 mm de largo x

0.10 mm de ancho y se hallan separadas entre 0.07 mm a 0.59 mm de distancia.

IV.ILV. Agallas

Grupo Paleogallidea Vjalov, 1975

Subgrupo Paleogallida Vjalov, 1975

Familia Paleogallidae Vjalov, 1975

Icnogénero Paleogallus Vjalov, 1975

Icnoespecie tipo: P. cynipidaeformis Vjalov, 1975
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Diagnosis enmendada: agallas situadas en las hojas o peciolos, principalmente circulares,
ovoidales y elipsoidales. Pueden hallarse en cualquier parte de la hoja, ya sea en el

margen, sobre las venas o entre ellas.

Paleogallus isp. A nov
(Lamina 17, figs. 5-8)

Holotipo: CTES-IC 6 (Lam. 17, figs. 5 y 6) en una hoja de Sapium haematospermoides

(CTES-PB 14053), el material procede la Localidad Quebrada del Horno.

Material examinado: CTES-IC 6; 77d (Lam. 17, figs. 7 y 8).

Diagnosis: agallas circulares localizadas entre las venas secundarias o asociadas a una de
ellas. En su interior se observa un relleno con una coloracion diferente del resto de la
estrucutra y también de la lamina. Es posible observar una ligera elevacion del borde de

la traza.

Comentarios: esta icnoespecie se diferencia del resto citadas para Paleogallus, porque

presenta un relleno en el interior de la traza.

Descripcion:  ElI ejemplar CTES-IC 6, hallado en wuna hoja de Sapium
haematospermoides, se localiza entre dos venas secundarias, en una region central entre
la vena media y el margen de la hoja. Se trata de una agalla solitaria de forma circular, la
cual presenta los bordes elevados con respecto a la ldmina foliar y en su interior se observa
un relleno de forma esférica, que es claramente visible por su coloracion amarillenta,
diferente del resto de la hoja que se preserva con un color gris amarronado. EI didmetro
de la agalla es de 1.46 mm mientras que el relleno ocupa 0.79 mm en el centro de esta.

Por otro lado, el espécimen CTES-IC 77d hallado en una hoja de Nectandra saltensis, se
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encuentra asociado a una vena secundaria y el relleno presenta algunas diferencias con
respecto al ejemplar descripto previamente. En este ultimo, el relleno tiene una forma
conica, es decir, como una estructura tridimensional aguzada en el centro y es de color
marron, levemente mas oscuro que el resto de la lamina. Su diametro es
considerablemente mas pequefio al ejemplar anterior, de 0.35 mm y el relleno de unos

0.11 mm.

Paleogallus isp. B nov

(Lamina 17, figs. 9-11)

“Leaf galls type 5b” Lang, 1996; p. 147, figs. 5.14, Dy E.

Holotipo: CTES-IC 13e (Lam. 17, fig. 9) en una hoja de Sapium haematospermoides

(CTES-PB 14054), material procedente de la Localidad Quebrada del Horno.

Material examinado: CTES-IC 13e; 131a (Lam. 17, figs. 10y 11), b - k.

Diagnosis: agallas circulares, a veces elipsoidales u ovaladas; bidimensionales; se

localizan entre las venas secundarias o asociadas a una de ellas.

Comentarios: esta icnoespecie se caracteriza por presentar una estructura circular

bidimensional, donde no se aprecian estructuras internas.

Descripcion: Estructuras circulares (CTES-IC 13e; 131a; CTES-IC 131b - k), a veces
ovoidales (CTES-IC 131c, g), que se localizan mayormente entre las venas secundarias.
Solo en ocasiones se las hallan asociadas a las venas secundarias (CTES-IC 131b, c, i).

El espécimen CTES-IC 13e, corresponde a una agalla Gnica que se localiza cerca del
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Lamina 17: Paleoovoidus rectus: figs. 1 y 2.- CTES-IC 123, oviposiciones a lo largo de la vena media en
Cedrelafissiliformis.

Paleoovoidusisp. A: figs 3y 4.- CTES-IC 267, oviposiciones en Caesalpinia?. en estas trazas es posible
observaruna cicatriz circular en uno de sus extremos.

Paleogallusisp. A: figs. 5,6, 7y 8.- CTES-IC 6 (Holotipo) y CTES-IC 77d, respectivamente, en Sapium
haematospermoides y Schinus herbstii. Notese el relleno interno de diferente color. figs. 6 y 8.- Detalles
delasfiguras Sy 7.

Paleogallus isp. B: fig. 9.- CTES-IC 13¢ (Holotipo), agalla en Sapium haematospermoides; fig. 10y
11.-CTES-IC 131a- 131k, en Cedrelafissiliformis, fig. 11.- Detalle de lafigura 10.
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margen apical. En su interior no se observan ningun tipo de estructuras. El borde de la
traza presenta un leve engrosamiento que rodea un anillo oscuro. Por otro lado, los
ejemplares CTES-IC 131a a 131k, se hallan sobre una impresion de Cedrela fissiliformis.
Estas se disponen en una misma hemilamina y se localizan desde la base hasta cerca del
apice. El diametro de las agallas varia desde los 0.37 mm (CTES-IC 131e) hasta los 0.93
mm (CTES-IC 131f), y en aquellas ovoidales a elipsoidales desde 0.46 mm x 0.74 mm

(CTES-IC 1319), hasta 0.68 mm x 0.84 mm (CTES-IC 131c).

Paleogallus isp. C nov
(Lamina 18, figs. 1-8)

“Gall type TG11” Stephenson, 1991; p. 199, lamina 8, fig. 1
“DT 49” Labandeira et al., 2007; p. 13

“Morfotipo 2” Sarzetti, 2010; p. 106, lamina 4.12, figs. 1-6

Holotipo: CTES-IC 22b (Lam. 18, figs. 1y 2) en una hoja de Schinus herbstii (CTES-PB

8034), material procedente de la Localidad Quebrada del Horno.

Paratipo: CTES-IC 132b (Lam. 18, fig. 3) en una hoja de Schinus herbstii, material

procedente de la Localidad Pefias Blancas.

Otro material examinado: CTES-IC 16a - c, g; 22c; 77a; 85a; 132c; 161c (Lam. 18, figs.

4y 5); 201d; 202 (Lam. 18, fig. 7); 213 (Lam. 18, fig. 6); 250c (Lam. 18, fig. 8).

Diagnosis: agallas circulares bidimensionales que presentan una estructura central
circular u ovoide. Se localizan en cualquier sector de la hoja, pero nunca sobre la vena

media.
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Lamina 18: Paleogallus isp. C: figs. 1-8.- Schinus herbstii. figs. 1 y 2.- CTES-IC 22ay CTES-IC 22b (Holotipo);
fig. 2.- CTES-IC 22b, detalle de la figura 1; fig. 3.- CTES-IC 132b (Paratipo), agalla entre dos venas secundarias;
figs. 4y 5.- CTES-IC 161c, aqui se pude observar una excision (poro de salida?) (P) hacia el margen de la agalla;
fig. 6.- CTES-IC 213, agalla ubicada cerca del apice y contactando con una vena secundaria; fig. 7.- agalla entre
dos venas secundarias (flecha); fig 8.- CTES-IC 250c, en la agalla se puede observar una excision central que
corresponderia a un poro de salida (flecha); fig. 9.- Hoja actual de Schinus fasciculatus (Anacardiaceae), material
proveniente del Herbario Corrientes (CTES, n° 1572), que presenta una agalla identica a Paleogallus isp. C.

Comentarios: Paleogallus isp. C se caracteriza por presentar forma circular con una

estructura interna y plana que se localiza principalmente en el centro de la agalla.

Descripcion: todos los ejemplares examinados son circulares. El borde de las agallas se

observa con un leve engrosamiento. El interior presenta la misma coloracion que la
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lamina. En la zona central frecuentemente se observa una estructura circular a ovoide;
solo en un caso este orificio es completo, en los restantes, pareceria haberse formado
sobre un solo lado de la lamina, ya que en su interior, la coloracién sigue siendo similar
al resto de la agalla, en ocasiones solo es mas clara. Las agallas se disponen
indistintamente a uno o ambos lados de la vena media, pero nunca sobre ellas. Los casos
mas comunes son aquellos que se localizan entre o en contacto con las venas secundarias,
mas raros son los especimenes que se hallan sobre las venas secundarias. Algunos
ejemplares presentan variaciones con respecto a las caracteristicas antes mencionadas.
Depresion en el orificio, forma del orificio, otro que tiene estrias radiando de la agalla, y
otro que tiene un orificio completo y una estructura parecida a una excision en ventana al

lado.

Paleogallus isp. D nov.
(Lamina 19, figs. 1-5)
“Gall type TG2b”, Stephenson, 1991; p. 193, ld&mina 8, fig. 3

Holotipo: CTES-IC 1350 (Lam. 19, figs. 4 y 5) en una hoja de Cedrela fissiliformis,

material procedente de la Localidad Pefias Blancas.

Paratipo: CTES-IC 3600 (Lam. 19, figs. 1 a 3) en una hoja de Cedrela fissiliformis,

material procedente de la misma localidad que el Holotipo.
Otro material examinado: CTES-IC 36a — pp, vv; 133a - f; 134a, b; 135a - p; 1664, b.

Diagnosis: agallas ovoidales o conicas, localizadas a ambos lados de la vena media,

principalmente junto a las venas secundarias, entre las venas o junto al margen de la hoja.
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Comentarios: Paleogallus isp. D se caracteriza por poseer formas tridimensionales y

dispuestas siguiendo un patrén lineal junto a las venas secundarias.

Descripcion: todos los ejemplares examinados tienen forma ovoidal y se hallan sobre
hojas de Cedrela fissiliformis; las agallas se disponen con su eje mayor paralelo a las
venas secundarias; tanto agrupadas (CTES-IC 36v - aa) como solitarias (CTES-IC 36vv;
133d; 135d, h, i), siguiendo un patron lineal a lo largo de las venas de segundo orden,
pero nunca asociadas a ella. En algunos casos dos agallas se disponen una a cada lado de
la vena secundaria, quedando enfrentadas (CTES-IC 36aa y bb; 36ii y jj; 135m y n). Son
escasos los ejemplares que se ubican entre las venas secundarias o sobre el margen de la
hoja (CTES-IC 360, p, 1, s; 135b, h, 0). Las trazas se localizan a ambos lados de la vena
media y desde la base hasta el apice de las hojas. El tamafio de las agallas es bastante
uniforme, con un promedio de 1.20 mm x 0.60 mm. En aquellas que se hallan agrupadas,

la distancia entre cada una de ellas varia desde los 0.2 mm a 4.50 mm.

Paleogallus isp. E nov

(Lamina 19, figs. 6-8)

Lista sinonimica: “Morfotipo 4, Sarzetti, 2010; p. 111, lamina 4.14, fig. 1-5

Holotipo: CTES-IC 80a (Lam. 19, figs. 6 y 7) en una hoja de Schinus herbstii (CTES-PB

8047), material procedente de la Localidad Quebrada del Horno.

Paratipo: CTES-IC 147b en una hoja de Schinus herbstii, material procedente de la

Localidad Pefias Blancas.

Material examinado: CTES-IC 80a - ¢; 93c; 99b; 147c; 156; 165¢ (Lam. 19, fig. 8); 167c;

186d, e; 201b; 244h; 261; 269a, b.
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Diagnosis: agallas circulares en ocasiones ovaladas que presentan en su centro una
estructura circular elevada. Se localizan tanto entre las venas secundarias como asociados

a algunas de ellas, a veces en el angulo que forma la vena media con una secundaria.

Comentarios: Esta icnoespecie es diferente de las demas porque presenta un circulo
central elevado; especificamente difiere de P. isp. C donde esa estructura es plana y
también difiere de P. isp. A donde la formacion elevada corresponde a un relleno interno

de la agalla.

Descripcion: La mayoria de las agallas fueron identificadas sobre hojas de Schinus
herbstii, mientras que dos fueron halladas en un ejemplar de Schinopsis lorentzii (Griseb.)
Engl. 1881, otros dos en una hoja indeterminada y la restante sobre una ldmina de Schinus
terebinthifolius? Raddi 1820. Las agallas son principalmente circulares, y en menor
medida ovaladas (CTES-IC 99b; CTES-IC 244b), en su interior presentan un centro
circular elevado, ocasionalmente esta estructura se encuentra hacia un lado. Generalmente
las trazas se localizan entre las venas secundarias (CTES-IC 80a; CTES-IC 80b; CTES-
IC 80c; CTES-IC 93c; CTES-IC 99b; CTES-IC 186¢), pero en ocasiones se las halla en
contacto con una vena primaria o secundaria (CTES-IC 147b; CTES-IC 186d; CTES-IC
201b; CTES-IC 261), o se disponen en el angulo que forman estos dos Ordenes de
venacion (CTES-IC 269a; CTES-IC 269b ). El tamafio de las agallas varia entre los 0.13

mm (CTES-IC 156) y 1.60 mm (CTES-IC 269b)
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Lamina 19: Paleogallus isp. D: figs. 1-5.- CTES-IC 36a - 36vv y CTES-IC 135m - 1350, en Cedrela
Jissiliformis; fig 1.- hoja con agallas agrupadas a lo largo de las venas secundarias; fig. 2.- esquema de la figura
1;fig. 3.- Detalle de la figura 1; fig. 4.- agallas dispersas adyacentes a la vena secundaria; fig. 5.- CTES-IC 1350
(Holotipo), detalle de lafigura 4.

Paleogallus isp. E: figs. 6-8.- CTES-IC 80a (Holotipo) - 80c y CTES-IC 165c; fig. 6.- agallas con el centro
elevado (flechas); fig. 7.- CTES-IC 80a (Holotipo), detalle de la figura 6; fig. 8.- agalla entre dos venas
secundarias; fig. 9.- hoja actual de Schinus fasciculatus (Anacardiaceae), material del Herbario Corrientes
(CTES n® 12533), que presenta una agalla con el centro elevado, de la misma forma que los observados en
Paleogallus isp. E; fig. 10.- hoja actual con agallas a lo largo de las venas secundarias, similares a Paleogallus
isp. D.
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Paleogallus isp. F nov

(Lamina 20, figs. 1y 2)

Holotipo: CTES-IC 162 (Lam. 20, figs. 1 y 2) en una hoja de Cedrela fissiliformis,

material procedente de la Localidad Pefias Blancas.
Material examinado: El material corresponde Unicamente al holotipo.

Diagnosis: agallas ovoides tridimensionales, que se localizan adyacentes a la vena media,
con su eje mayor paralelo a este tejido. En uno de sus extremos presentan una cicatriz

ovalada.

Comentarios: esta icnoespecie es Unica porque se localiza adyacente a la vena media. Por
otro lado P. isp. F también presenta una cicatriz ovalada en uno de sus extremos que

difiere de las estructuras circulares observadas en las otras icnoespecies de Paleogallus.

Descripcion: el ejemplar CTES-IC 162, hallado en una hoja de C. fissiliformis,
corresponde a una agalla ovoide solitaria que se dispone en contacto con la vena media,
superponiéndose ligeramente sobre ella y quedando el eje mayor de la traza paralelo a la
vena principal. En un extremo es posible observar una cicatriz ovalada. La agalla se
localiza en la regidn central de la hoja, apenas por debajo de una vena secundaria y su
coloracion no es diferente del resto de la lamina. Esta mide 1.43 mm x 0.49 mm, mientras

que las cicatriz mide unos 0.25 mm x 0.12 mm.

Paleogallus isp. G nov.
(Lamina 20, figs. 3-5)

“Small rounded galls” Knor et al., 2013; p. 41, lamina 1, figs. 16.
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Lamina 20: Paleogallus isp. F: figs. | y 2.- CTES-IC 162 (Holotipo), agalla adyacente a la vena media en Cedrela
fissiliformis (flecha); fig. 2.- Detalle de la figura 1. Notese la presencia de una excision circular (poro de salida?) en uno
de los extremos de laagalla (flecha).

Paleogallus isp. G: figs. 3-5.- CTES-IC 167b (Holotipo), parte y contraparte de una agalla sobre la vena media en
Schinus herbstii; fig. 4.- contraparte del mismo ejemplar: fig. 5.- Detalle de la figura 4.

Holotipo: CTES-IC 167b (Lam- 20, figs. 3-5) en una hoja de Schinus herbstii, procedente

de la Localidad Pefias Blancas.
Material examinado: el material corresponde solo al Holotipo.

Diagnosis: agallas circulares u ovaladas que se localizan sobre la vena media de la hoja.

Se hallan cerca de la base o del apice. Pueden disponerse de manera aislada o agrupadas

sobre la misma lamina.

Comentarios: esta es la Gnica icnoespecie descripta para Paleogallus donde las agallas se

localizan exclusivamente sobre la vena media.
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Descripcién: el ejemplar CTES-IC 167b corresponde a una agalla de forma ovalada y que
se sitla en la base de la vena media. En la agalla no se observan estructuras
tridimensionales, aunque si es posible observar un orificio central de forma circular. Toda
la estructura presenta una coloracion més oscura con respecto a la lamina y que delimita
el contorno de ésta. El tramo de vena media donde se localiza la agalla, se encuentra
levemente ensanchado y pareciera estar afectado también por el orificio central. La traza

mide 1.72 mm x 0.78 mm, mientras que el orificio 0.1 mm de diametro.
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CAPITULO V: DISCUSION

V.l. Sistematica

Se hallaron un total de 1087 trazas, que se incluyen dentro de todos los FFGs
considerados en esta tesis. Se describieron 40 icnoespecies diferentes, de las cuales 27

corresponden a nuevas icnoespecies.

Bromley y Fursich (1980) propusieron seis principios fundamentales de la
icnologia, uno de ellos plantea que la nomenclatura de las trazas fdsiles deberia basarse
en los caracteres morfologicos de la estructura. Kelly (1990) y Bertling et al. (2006)
concuerdan con esta propuesta y agregan que la nomenclatura de los icnofésiles tampoco
deberia incluir nombres que hagan alusion directa al productor de la traza, ya que esta
practica puede resultar erronea. Méas aun, Bertling et al. (2006) advierten sobre otros
criterios a tener en cuenta al momento de describir un icnotaxén. Los autores sugieren
que las diagnosis incluyan Gnicamente los caracteres morfoldgicos y desaconsejan el uso
de la edad estratigréafica, el substrato donde se halla la traza y el tamafio de estas como
icnotaxobases de las categorias mas altas (Icnofamilia e Icnogénero), recluyendo estas
caracteristicas solo al rango de las icnoespecies. Por lo expuesto anteriormente, tanto las
enmiendas como las descripciones de las nuevas icnoespecies propuestas en esta tesis, se
establecieron en base a los caracteres morfolégicos utilizados cominmente en el analisis

de las trazas fosiles (ver seccion Il1.1).

V.1.1. Excisiones marginales: En esta tesis se ha mantenido a Phagohytichnus, como el
unico icnogénero que corresponde Gnicamente a excisiones marginales. Si bien Vasilenko
(2006) describid el icnogénero Pinovulnus y mas tarde en su tesis a Magnoliovulnus
(Vasilenko 2007b), estos icnogéneros son sinonimizados aqui, ya que el autor utilizo el

sustrato (planta hospedadora) como icnotaxobase, el cual no es un caracter aconsejable
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(Bertling et al., 2006). Por otro lado y como mencion0 Sarzetti (2010), autores como
Straus (1977) y Givulescu (1984), incluyeron icnoespecies en Phagophytichnus que
denotan un comportamiento alimenticio diferente de las excisiones marginales; ejemplo
de ellos son las icnoespecies P. nervillos-reliquens (esqueletonizaciones), P.
gastropodinus (excisiones en ventana), P. nigromarginatus y P. circumsecans (excisiones
no marginales). Esto se contradice con la propuesta original de van Amerom (1966), quien
describid el icnogénero Unicamente para excisiones marginales. Del mismo modo, el
hecho de separar icnotaxondmicamente los distintos comportamientos de alimentacion,
tiene fundamentos tanto en el registro paleontoldgico como en la evidencia actual. Los
registros méas antiguos de estas trazas fosiles son diferentes para cada uno de los casos.
Las excisiones marginales especificamente hablando, tienen un registro casi continuo que
data del Carbonifero inferior (lannuzzi y Labandeira, 2008), siendo estos los mas antiguos
dentro del grupo de las “Excisiones” (Familia Phagophytichnidae), ya que los tipos
restantes (excisiones no marginales, esqueletonizaciones y excisiones en ventana) tienen
sus primeras descripciones entre el Carbonifero tardio y el Pérmico temprano (Castro,

1997; Beck y Labandeira, 1998).

V.LII. Excisiones no marginales: Vasilenko (2007a) separ6 las excisiones no
marginales del resto, creando la icnosubfamilia Folifenestrinae que en un principio
constaba de una sola icnoespecie. La diagnosis de esta icnosubfamilia establece: “dafos
en las hojas en forma de una estructura cerrada (alimentacion en ventana) afectando uno
0 ambos lados de la hoja y usualmente estas trazas no contactan con el margen foliar”
(traducido de Vasilenko, 2007a). Dos interpretaciones diferentes se desprenden de esta
diagnosis. 1) la primera ya fue propuesta por Robledo et al. (2015), quienes explican que
la intension de Vasilenko (2007a) probablemente fuera describir icnotaxondmicamente

un tipo de excisién no marginal, aungque con un concepto erréneo, ya que el autor llama
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a estos dafios alimentacion en ventana (window feeding= excisiones en ventana), siendo
que las excisiones en ventana corresponden a un comportamiento alimenticio diferente,
en el cual una de las epidermis permanece intacta en el interior de las trazas. 2) La segunda
interpretacion es que Vasilenko (2007a), conociendo estos dos tipos de trazas, decidid
incluirlas en la misma icnosubfamilia llamandolas informalmente excisiones en ventana.
Esto surge porque en la diagnosis el autor propone la posibilidad de que las trazas afecten
a ambos lados de la lamina foliar (excisiones no marginales) o solo uno (excisiones en
ventana). Por otro lado, las diagnosis del icnogénero y la icnoespecie no aportan suficiente
informacidén ya que hacen alusion a las plantas hospedadoras y a la forma de las trazas.
Por lo expuesto anteriormente, en esta Tesis se propone enmendar las diagnosis de la
icnosubfamilia y la icnoespecie, siendo mas relevante la primera para restringirla solo a
excisiones no marginales y separar a las excisiones en ventana en otra icnosubfamifilia.
De esta forma el grupo de las excisiones queda conformado por la Familia
Phagophytichnidae, que retne a las icnosubfam. Phagophytichninae (excisiones
marginales), Folifenestrinae (excisiones no marginales), Infderefolinae (excisiones en

ventana) y la restante atin no denominada que incluiria a las esqueletonizaciones.

Siete de las nueve icnoespecies descriptas son nuevas y fueron definidas para
agrupar a las trazas segun su asociacion con las venas de primer, segundo y tercer orden,
y por relacion con otras trazas halladas en la misma lamina. Asi por ejemplo, las
icnoespecies Folifenestra dubia, F. isp. A, F. isp. B y F. intervenosa se diferencian del
resto por no hallarse asociados a las venas de primer y/o segundo orden, estar asociadas
a una vena, a dos venas y a tres venas respectivamente. El caso de F. isp. C es diferente,
ya que las trazas en este caso se localizan adyacentes a las venas terciarias. Por otro lado,
tres icnoespecies agrupan a las trazas que se encuentran sobre las venas secundarias,

donde F. isp. D atraviesa una vena secundaria, pero sin removerla, F. isp. E, se dispone
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sobre una vena y remueve la parte de este tejido que se halla en el interior del dafio y F.
isp. F en la cual son removidas varias venas secundarias. Por Gltimo, se definié a F. isp.
G que se diferencia de las demas por poseer trazas agrupadas cuyo eje mayor en cada una

de ellas, se encuentra en la misma direccion.

V.LI111. Excisiones en ventana: EIl tratamiento icnotaxon0mico se encuentra aun muy
poco desarrollado en comparacion al nimero de citas bibliograficas que abordan el tema
de las asociaciones planta-insecto, siendo esta categoria junto con las
esqueletonizaciones, las menos estudiadas entre las excisiones. Existen tres icnoespecies
formalmente definidas para las excisiones en ventana: Phagophytichnus gastropodinus
Givulescu 1984, Cephaloleichnites strongi Wilf et al., 2000 e Infderefolia oblonga, las
cuales se diferencian principalmente por la forma, disposicion de las trazas sobre las hojas
y lalocalizacion entre las venas. Las icnoespecies nuevas descriptas aqui, fueron incluidas
en el icnogenero Infderefolia, ya que los icnogéneros definidos con anterioridad presentan
inconvenientes en cuanto a su nomenclatura. En el primer caso, P. gastropodinus, fue
descripta por Givulescu (1984) como trazas de aspecto perlado y que posiblemente
correspondian al tipo de alimentacién en ventana producida por gasteropodos. Como ya
se menciond, el icnogénero Phagophytichnus solo deberia incluir a las excisiones
marginales, y por otro lado el nombre de la icnoespecie refiere directamente al organismo
productor, lo cual deberia evitarse para no incurrir en un posible error. Similar es el caso
de C. strongi, que segun los autores, podria corresponder a coledpteros de la Tribu
Cephaloliini (de alli el nombre del icnogénero), lo que fue puesto en duda mas tarde por

Garcia-Robledo y Staines (2007).

Cuatro de las cinco icnoespecies descriptas aqui corresponderian a nuevos
icnotaxones. Infderefolia oblonga, agrupa a trazas con la forma que le da el nombre a esta

icnoespecie y que se hallan en contacto con la vena media. De este modo, 1. isp. A se
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diferencia por presentar la misma morfologia, aunque en este caso no estan asociadas a
la vena primaria. 1. isp. B en cambio, presenta trazas circulares a polilobadas. I. isp. C y
I. isp. D presentan formas irregulares, se diferencian por conservar las venas de menor
calibre hacia el interior de las lesiones (1. isp. C) y por presentar un tamafio marcadamente
menor y un borde oscuro (interpretado como tejido de reaccion) bien desarrollado con

una coloracion que contrasta claramente con el resto de la hoja (I. isp. D).

V.1.IV. Esqueletonizaciones: este tipo de excisiones cuenta con dos icnoespecies,
Phagophytichnus nervillos-reliquens Straus 1977 y P. uvaeformis Givulescu 1984. La
primera fue descripta en una hoja de “dicotiledénea” del Plioceno de Alemania, y fue
definida como trazas de contorno redondeado a irregular, con preservacion de las venas
de menor calibre en su interior y que pueden hallarse en cualquier parte de la hoja.
Givulescu (1984) también describio a P. nervillos-reliquens, en hojas de Quercus y Fagus
L. 1753, provenientes del Plioceno de Rumania. Givulescu defini6 ademas a P.
uvaeformis, como una esqueletonizacion de forma irregular que por su morfologia le
recordaba a un racimo de uvas y por ultimo propuso a coledpteros crisomélidos como

posibles productores.

Para mantener la idea original de van Amerom (1966), aqui se realiza una nueva
combinacion de la icnoespecie ES-1 nervillos-reliquens (Phagophytichnus nervillos-
reliquens). Por otro lado, la diagnosis de dicha icnoespecie fue enmendada para
diferenciar a las esqueletonizaciones cuyos contornos quedan delimitados por las venas,
confiriéndoles una morfologia irregular (ES-1 nervillos-reliquens), de aquellas de forma
mas regular, siendo estas Ultimas principalmente circulares a ovaladas. Finalmente, P.
uvaeformis ha sido sinonimizada porque no presenta caracteristicas que la diferencien

taxativamente de ES-1 nervillos reliquens.
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V.1.V. Minaciones: Posiblemente una de las razones por la cual la icnotaxonomia de las
minaciones es la mas desarrollada entre las asociaciones fésiles planta-insecto, sea la alta
especificidad entre la morfologia de las trazas y la de los insectos minadores. En ciertos
casos la afinidad es tan estrecha que algunos autores nombraron a las trazas haciendo
referencia directa a los insectos productores (ej. Nepticula). Esto ha propiciado frecuentes
errores de asignacién, ya que muchas especies de insectos, sobre todo aquellas
filogenéticamente muy cercanas, realizan trazas (en este caso minaciones) muy similares.
Es por eso que autores como Lang et al. (1995) y Winkler et al. (2010), proponen realizar
las asignaciones solo a nivel de familias o incluso drdenes, donde los caracteres son méas
uniformes y se pueden diferenciar mas claramente. Otros autores proponen también que
asignar minaciones fosiles a determinados insectos productores es problematica, ya que
los caracteres observados en las minaciones, pueden no ser estables a lo largo del tiempo
(Grimaldi, 1999; Labandeira, 1998a, 2002c; Winkler, 2008; Winkler et al., 2010; Jud y
Sohn, 2016). En referencia a esto, Winkler et al. (2010) realizaron la enmienda del
icnogénero Phytomyzites, para que sean incluidos alli todos los casos de minaciones

fosiles atribuibles a Agromyzidos.

En esta Tesis se cred el icnogénero MI-1 y la enmienda en la diagnosis de
Loconomus. El primero se debe a que MI-1 relne caracteristicas como la presencia de
coprolitos filiformes, ausencia de una cdmara terminal, pero si de un poro de salida, y un
ligero o casi nulo ensanchamiento; estos caracteres no se hallan en conjunto en ningun
otro icnotaxon. La enmienda de la diagnosis de Loconomus es debido a que esta no
presenta caracteres distintivos que permitan su caracterizacion. Lo mismo ocurre con la
icnoespecie Loconomus vitis Straus 1977 que se describe como una minacién encontrada
en una hoja de Vitis sp., pero se puede observar por la imagen de la traza, que ella

corresponde a una mina tipo cdmara y que se encuentra entre dos venas secundarias. Otros
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caracteres como la presencia de coprolitos o la presencia de venas de menor calibre en el
interior de las minas, no son observables. Se describen ademés dos icnotaxones nuevos,
L. isp. Ay L. isp. B, la primera agrupa a las minaciones que atraviesan la vena media y/o
las venas secundarias, este caracter la diferencia de L. vitis, donde las minas se localizan
principalmente entre dos venas secundarias. Por ultimo, L. isp. B se describe para
diferenciar a aquellas minaciones circulares que presentan los coprolitos reunidos en el

centro de la traza.

V.1.VI. Picaduras: Circulipuncturites discinisporis Wang et al., 2009 constituye un caso
atipico de picaduras, ya que no existen otros registros de esporas que presenten este tipo
de trazas. Las picaduras generalmente son descriptas en tallos (Kevan et al., 1975; Phillip
y Labandeira, 1996a) u hojas (Adami-Rodrigues et al., 2004a, Schachat et al., 2014). En
estos ultimos casos, el tamafio de las trazas puede alcanzar un centimetro de diametro,
muy superiores a las 40 - 60 um promedio que presentan las trazas de C. discinisporis.
Wang et al. (2009) proponen que los orificios fueron creados por la actividad biologica
posiblemente de hongos o insectos, y descartan la posibilidad que se trate de una
estructura propia de la espora o que los orificios sean la causa de algun agente fisico-
quimico. Por lo expuesto arriba, en esta tesis se optd por restringir el icnogénero
Circulipuncturites solo a picaduras halladas en esporas y separarlas asi de PI-1, que
agrupa a picaduras encontradas en hojas. De esta forma se describen las tres icnoespecies
nuevas, PI-1isp. A, PI-1isp. By PI-1 isp. C que comparten caracteristicas similares como
la morfologia circular, la disposicién irregular sobre la hoja o la superposicion de las
cicatrices. A estos caracteres, en esta tesis se suman dos nuevas icnotaxobases: la forma
(bidimensional o tridimensional) y la presencia/ausencia de estructuras lineales. PI-1 isp.
A se caracteriza por presentar trazas tridimensionales concavas 0 convexas (depresiones

o elevaciones) con respecto a la lamina foliar, a diferencia de PI-1 isp. B donde las

Lic. Juan Manuel Robledo



Asociaciones Planta-Insecto en el Mioceno Medio-Tardio de los Valles Calchaquies

cicatrices son completamente planas. Por ultimo las picaduras en PI-1 isp. C son solitarias

y de ellas parten estructuras lineales semejantes a estrias.

V.L.VII. Oviposiciones: Paleoovoidus descripto por Vasilenko (2005) es el icnogénero
con mas icnoespecies citadas hasta el momento (Vasilenko, 2008; Sarzertti et al., 2009;
Gnaedinger et al., 2014; Naet al., 2014). Més tarde, Vasilenko (2008) realiz6 la enmienda
de la diagnosis que mas tarde fue nuevamente enmendada por Sarzetti et al. (2009),
quienes restringieron el icnogénero solo a oviposiciones que se encuentran en el tejido
interno de la hoja, es decir, donde la hembra utiliza su ovipositor para realizar una incision
dentro de los tejidos de la lamina y alli depositar sus huevos. A su vez Vasilenko definio
el icnogénero Palaeoexovoidus (Vasilenko, 2007b, 2008), para agrupar a aquellos casos
donde las oviposiciones son externas, o sea sobre la superficie de la hoja. Por otro lado,
Krassilov (2008a) propone una clasificacion diferente, la cual incluye seis icnogéneros:
Catenoveon, Sertoveon, Costoveon, Margoveon, Transpiroveon y Massoveon; sumando
un total de once icnoespecies, mas un icnogénero innominado. El inconveniente que surge
con esta ultima clasificacion es que los autores no consideraron el icnotaxon previamente
descripto por Vasilenko (2005), generando asi algunas sinonimias, como es el caso de
Sertoveon, el cual presenta caracteres asimilables a Paleoovoidus. Lo mismo ocurre con
los icnogéneros Catenoveon y Costoveon, aunque en estos casos, la disposicion de las
cicatrices sobre la hoja es diferente. En Catenoveon, las oviposiciones estan orientadas
en la misma direccion que las venas principales o las secundarias; y Costoveon incluye a
las oviposiciones que se localizan sobre las venas principales o adyacentes a ellas, siendo

similares en forma y disposicion a Paleoovoidus rectus Vasilenko, 2005.

En esta Tesis se reconocieron la icnoespecie Paleoovoidus rectus y una nueva
icnoespecie Paleoovoidus isp. A. El primer ejemplar ya habia sido reconocido por Horn

et al. (2011), aunque sin un tratamiento icnotaxondmico adecuado. El segundo

Lic. Juan Manuel Robledo



Asociaciones Planta-Insecto en el Mioceno Medio-Tardio de los Valles Calchaquies

corresponde a una icnoespecie registrada por primera vez y que comparte varias
caracteristicas con P. venustus Na et al., 2014, como ser la forma, disposicion (cercana a
las venas secundarias) y direccion de los ejes mayores de las oviposiciones. Pero esta
icnoespecie presenta un orificio circular y la coloracion es oscura con respecto al resto de

la ldmina; estos caracteres estan ausentes en P. venustus.

V.LVIII. Agallas: la historia de la icnotaxonomia de las agallas es similar al de las
minaciones. Estas estructuras tienen un amplio registro fosil, y dado que existe cierta
especificidad entre el organismo productor y la morfologia de la agalla, algunos autores
denominaron a las agallas haciendo referencia directa al potencial productor (ej.
Phytoptus antiquus von Heyden 1862, Cecidomya dubia Straus 1977, Eriophyes exilis
Straus 1977, Aceria tristriata Givulescu 1984). Vjalov (1975) propuso a Paleogallus
como un icnogénero para incluir a todos los tipos de agallas, aunque sin una descripcién
completa. Straus (1977) y Givulescu (1984) definieron los icnogéneros Petiolocecidium
y Phyllocecidium para aquellas agallas identificadas sobre los peciolos o en las laminas,
pero que no se podia establecer con certeza el organismo productor. Vasilenko (2005)
retoma el trabajo de Vjalov (1975) y le asigna al icnogénero la primera diagnosis formal.
Existe otro icnogénero conocido como Antronoides Waggoner y Poteet 1996, aunque esta

restringido solo a agallas columnares.

Siete icnoespecies nuevas fueron descriptas en esta Tesis, todas incluidas en el
icnogenero Paleogallus. El caracter que diferencia a P. isp. A del resto de las icnoespecies
es la presencia de un relleno en su interior. P. isp. B agrupa a las agallas planas
(bidimensionales) que no presentan ningun tipo de estructura en su interior; esta ultima
caracteristica la hace diferente también de P. isp. C, en la cual se observan formas
circulares a ovoidales y que son interpretadas como orificios de salida. Por otro lado, P.

isp. D presenta caracteristicas diferentes de las demas, las agallas de esta icnoespecie se
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disponen siguiendo un patrén lineal a lo largo de las venas secundarias; siempre tienen
forma elipsoidal y se encuentran elevadas en relacion a la lamina. P. isp. E retne a las
agallas que presentan el centro sobre-elevado; estas se observan como dos anillos
concéntricos, donde el anillo interno estd ligeramente elevado. Las dos ultimas
icnoespecies incluyen a las agallas que se encuentran asociadas a las venas principales.
Las agallas de P. isp. F son elipsoidales y presentan un orificio en uno de sus extremos,
que se localizan adyacentes a la vena media incluso superponiéndose levemente sobre
sobre ella. A diferencia de P. isp. G, donde las agallas se disponen sobre la vena media,

ocasionando una leve deformacion de este tejido.

V.I1l. Productores

Son numerosos los trabajos que, en menor 0 mayor grado, intentan conocer el
posible organismo productor a través del analisis de las trazas. Algunos de los mas
recientes son los trabajos Wilf et al. (2000); Labandeira et al. (2002); Bethoux et al.
(2004); Erwin y Schick, (2007); lannuzzi y Labandeira, (2008); Sarzetti et al. (2008);
Winkler et al. (2010); Horn et al. (2011); Sohn et al. (2012); Knor et al. (2013);
Doorenweerd et al. (2015); Jud y Sohn, (2016). Dado que se ha comprobado que muchas
de las trazas fosiles se han mantenido estables a lo largo del tiempo, y que es posible
hallarlas en las floras actuales (Su et al., 2015), estos estudios estan basados mayormente
en la comparacion con material neoicnologico. Por otro lado, existen trazas que presentan
caracteristicas unicas y que reducen el espectro de los posibles productores; por ejemplo,
Winkler et al. (2010) y Doorenweerd et al. (2015), proveyeron una serie de caracteristicas
para identificar aquellas minaciones fosiles realizadas por larvas de insectos de las
familias Agromyzidae (Diptera) y Nepticulidae (Lepidoptera) respectivamente. De la
misma forma, Sarzetti et al. (2008) describieron un tipo de excision marginal a la cual

denominaron Phagophytichnus pseudocircus, la cual presenta una forma practicamente
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circular, aunque el circulo no estd completamente cerrado. Dichas trazas fueron
reportadas en varias ocasiones en hojas fosiles y asociadas a abejas cortadoras de la
familia Megachilidae, en particular al género Megachile Latreille, 1802 (Cockerell, 1910;
Berry, 1931; Brooks, 1955; Johnston, 1993; Lewis, 1994; Wappler y Engel, 2003). Sin
embargo, asignar una traza a un determinado grupo de insectos, no es posible en la
mayoria de los casos, ya que segun Bromley y Fursich (1982), un determinado tipo de
traza puede ser realizada por distintos organismos, y a su vez un solo organismo puede
producir diferentes tipos de trazas. Como ejemplo del primer caso, se ha observado en
hojas actuales que algunas larvas de coledpteros se alimentan al mismo tiempo sobre una
misma lamina foliar, creando una Unica excision marginal (Lam. 21, figs. 1 y 2; observ.
person.). En el segundo caso, se debe tener en cuenta que los estadios inmaduros de los
insectos pueden involucrar comportamientos alimenticios totalmente diferentes. Un
ejemplo particular observado en campo corresponde a un crisomélido (Celeste Alvarez
Bohle, 2016, comudn. person.) que utiliza las hojas del lapacho (Handroanthus
impetiginosus, Bignoniaceae) para oviponer y para alimentarse, creando pequefias
excisiones en ventana (Lam. 21, fig. 3). De los huevos eclosionan larvaa de habito
minador que pasa todos sus estadios incluyendo la pupa en el interior de esta mina tipo
camara, una vez ocurrida la metamorfosis, el adulto rompe la epidermis y se situa sobre
la 1dmina para volver a alimentarse. De los tipos de dafios reportados en esta tesis, las
excisiones representan un grupo complejo al momento de establecer los posibles
productores. De hecho, de las diecinueve icnoespecies descriptas aqui, solo cuatro
pudieron ser relacionadas a algin grupo de insectos en particular (Ver seccién V.IL.1.).
Esto se debe a que varias caracteristicas que describen a los diecinueve tipos de excisiones
son compartidas entre ellas; de este modo se incluirian como posibles productores a todos

aquellos insectos que presenten un aparato bucal masticador en alguno de sus estadios,
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ya sea como larva o adulto, entre los que se pueden contar los 6rdenes Orthdptera,
Lepidoptera, Hymenoptera, Coleoptera y Phasmatodea. El resto de las trazas presentan
un mayor grado de afinidad con los organismos productores, especialmente las

minaciones y agallas.

V.IL.1. Las icnoespecies y sus productores

En esta seccion solo se incluyen aquellas icnoespecies que pueden ser atribuidas a un
organismo en particular. El resto de las icnoespecies presentan caracteristicas que no son
relevantes al momento de relacionarlas a algin productor, principalmente porque las
morfologias de estas trazas se observan en diferentes drdenes de insectos y se han

registrado también en miridpodos y gasterépodos.

V.11.1a. Excisiones

Folifenestra intervenosa, Infderefolia oblonga, I. isp. Ael. isp. D: Robledo et al. (2015)
propusieron a integrantes de la Familia Chrysomelidae (Orden Coleoptera) como los
probables productores de estas icnoespecies. La morfologia de corte de las icnoespecies
F. intervenosa e |. oblonga es similar, pero difieren en la presencia de epidermis en la
ultima icnoespecie. Ambos comportamientos alimenticios se han observado en la especie
de crisomélido Schenklingia bhaumiki Basu y Sen Gupta 1982. Esta especie de coledptero
también es responsable de realizar cortes similares a las icnoespecies 1. isp. A e I. isp. D.
El adulto se alimenta preferentemente entre las venas secundarias, dejando intacta la
epidermis superior o inferior generando un patron de corte semejante a la observada en la
icnoespecie I. oblonga. No obstante, ambas epidermis también pueden ser consumidas
posteriormente por el adulto formando asi agujeros en la ldmina (Patra y Bera, 2007). Se
sugiere que estas dos icnoespecies podrian corresponder a distintas etapas del proceso de

alimentacion de esta especie. Otros estudios que mencionan trazas similares a la
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icnoespecie I. oblonga, también sefialan a la familia de los crisomelidos como los
productores de estas trazas (Strong, 1977; Magalhdes et al., 2012). Las larvas de
Schenklingia bhaumiki al alimentarse de las pinnas de Pteris vittata Linné 1753 (Patra y
Bera, 2007, p. 22, fig. 7), realizan unos cortes profundos entre las venas secundarias,
retirando todo el tejido excepto la epidermis, estas trazas pueden hallarse en contacto o
no con la vena media y son comparables a las icnoespecies I. oblonga e I. isp. A. Ademas,
el adulto al alimentarse de las especies de helechos Christella dentata (Forssk.) Brownsey
y Jermy 1973 y Drynaria propinqua (Wall. ex Mett.) Bedd. 1866 (Patra y Bera, 2007, p.
22, figs. 1 y 5), realiza una serie de raspados superficiales, estas trazas son de forma
irregular y el tejido de reaccidn presenta una coloracion oscura, similar a la icnoespecie
I. isp. D., que fue identificada en pinnulas de Thelypteris interrupta. Por lo expuesto
anteriormente, cabe la posibilidad que estas cuatro icnoespecies sean el resultado de la

alimentacion de una misma especie productora.
V.11.1b. Minaciones

Cuniculonomus parallelus: Segun Evenhuis (1994), esta icnoespecie esta asociada a la
familia Agromyzidae (Diptera). El autor no detalla qué caracteristicas tuvo en cuenta para
relacionar esta minacion con los agromyzidos, es por ello que autores como Winkler et
al., (2010) cuestionan esta propuesta, aunque no descartan que esta traza sea producida
por alguna especie de diptero. Algunas caracteristicas de C. parallelus, como ser la forma
linear de la minacion, un leve ensanchamiento en la trayectoria que es mayormente recta
y la ausencia de una linea central de coprolitos, sugieren que efectivamente esta traza fue
realizada por un diptero. La misma idea se desprende de la comparacién con el material
actual, aquellas minaciones que presentaban una morfologia semejante fueron analizadas
y en todos los casos donde la larva se hallaba presente, ésta correspondia a un diptero

(Lam. 21, figs. 4 y 5).
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Cuniculonomus saltensis: esta icnoespecie presenta caracteristicas similares a C.
parallelus. Junto a estas minaciones se hallaron ademas unas estructuras circulares
parecidas a picaduras, que segin Winkler et al. (2010), corresponden a dafios que la
hembra realiza con su ovipositor para poder alimentarse de los fluidos de la planta. Por
otro lado, Lewis (1969) report6 el hallazgo de una minacion con morfologia similar, la
cual relacion6 a la familia Nepticulidae (Lepidoptera) y mas tarde fue reasignada a la
familia Gracillariidae (Lepidoptera) por Opler (1973). Tanto en el material descripto por
Lewis (1969) como en C. saltensis no se observan coprolitos. Segin Hering (1951), la
ausencia de materia fecal en el interior de las minaciones es caracteristico de las larvas de
algunas familias de lepidopteros (ej. Gracillariidae). Si bien esta propuesta se contradice
con laidea anterior de Winkler et al. (2010), cabe aclarar que en C. saltensis no se hallaron
otras caracteristicas que sefialen a los dipteros como posibles productores, es por ello que

aqui se propone a los lepidépteros como los responsables de estas trazas.

Stigmellites serpentina; S. vitatus y S. pervenae: estas icnoespecies presentan una serie
de caracteristicas comunes, como son la morfologia tipo serpentiforme, coprolitos
filiformes en el centro de la galeria, a veces dispuestos en zig-zag, cAmara terminal
rectangular y libre de coprolitos y la trayectoria de la minacion evitando las venas de
orden mayor los cuales también fueron descriptos en otras trazas fosiles (Kozlov, 1988;
Crane y Jarsembowsky, 1980; Jarsembowsky, 1989a; Lang et al., 1995, Sohn et al., 2012;
Donovan et al., 2014; Doorenweerd et al., 2015; Ellis, 2016). Todos estos estudios
concuerdan que los lepiddpteros pudieron ser sus insectos productores. Particularmente,
ciertas especies de la familia Nepticulidae realizan minaciones que tienen razgos
semejantes a los descriptos para las icnoespecies citadas. Las hojas colectadas para esta

Tesis sugieren la misma identidad del organismo productor. En un caso particular, se
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Lamina 21: fig. 1.- larvas de coledpteros alimentandose en conjunto, formando una unica excision
marginal; fig. 2.- imagen de la misma hoja de la fig. 1, donde se pueden observar las larvas
alimentandose en la cara abaxial de la ldmina foliar; fig. 3.- la imagen ilustra el “ciclo alimenticio” de
una especie de crisomélido (Coleoptera) sobre hojas de Lapacho (Handroanthus impetiginosus,
Bignoniaceae). El adulto se alimenta realizando excisiones en ventana de diferentes formas y tamafios,
posteriormente ovipone y de los huevos eclosionan larvas minadoras. En los primeros estadios, las
larvas realizan minaciones tipo camara de forma circular y posteriormente, se expanden por la lamina
finalizando en una minacién de forma irregular. La larva pasa su estadio pupal dentro de la lamina.
Finalizada la metamorfosis, el adulto emerge para volver a alimentarse en la misma planta; fig. 4.-
minaciones lineales en una hoja de Santa Lucia (Commelina erecta L., 1753, Commelinaceae)
formadas por agromyzidos (Diptera), en la imagen se pueden observar cuatro minaciones, en tres de
las cuales, las larvas se encuentran en estadio de pupa, y la restante (cercana a la vena media) parece
haber sido abortada, ya que no se puede observar la larva en su interior; fig. 5.- Detalle de la larva de
diptero obtenido de una minacién similar al de la fig. 4; fig. 6.- hojas de Cocu (Allophylus edulis,
Sapindaceae) con minaciones serpentiformes producidas por nepticulidos (Lepidoptera); fig. 7.-
detalle de la materia fecal. Notese el patron en zig-zag del material depositado en el centro de la galeria;
fig. 8.- Detalle de la larva productora de las minaciones en las figs. 6 y 7.

colectaron hojas de Cocu (Allophylus edulis (A. St.-Hil., A. Juss. & Cambess.) Hieron.
ex Niederl. 1890 (Sapindaceae), que presentaban minaciones semejantes a las
identificadas en las hojas fosiles de Schinus herbstii (Stigmellites vitatus y Stigmellites
pervenae), en ellas se observan todas las caracteristicas antes mencionadas (Lam. 21, figs.
6 a 8). Las larvas fueron identificadas como Stigmella? (Nepticulidae) (van Nieukerken,

2016, comun. person.).

Loconomus vitis; L. isp. Ay L. isp. B: minaciones tipo camara como las que se incluyen
en estas icnoespecies se conocen en todos los 6rdenes de insectos holometabolos
(lepidopteros, dipteros, himenopteros y coleopteros). Las minaciones fosiles descriptas
por Straus (1977), fueron relacionadas a himenopteros, especificamente con el género
(Tenthredinidae). Asimismo, Givulescu (1984) reconocio algunas de estas minaciones
analizadas por Straus (1977) y describié dos nuevas icnoespecies que también fueron
asociadas al mismo género de himenopteros. Por otro lado, Lang et al. (1995) describieron
un total de ocho morfotipos de minas tipo camara, las que fueron asociadas a los 6rdenes
Hymenoptera, Lepidoptera y Coleoptera. A su vez, los autores diferenciaron aquellas

minaciones por la ausencia (Mine Type 1A) o presencia (Mine Type 1B) de coprolitos
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dispersos en toda la minacidn, atribuyéndolos en el primer caso a diferentes familias de
lepiddpteros, mientras que las que presentaban coprolitos fueron atribuidas
principalmente a himendpteros. Loconomus vitis y L. isp. A, no presentan suficientes
caracteristicas que puedan identificar un organismo productor en particular. Sin embargo,
por lo expuesto anteriormente L. vitis corresponderia posiblemente a una minacion
producida por alguna especie de himendptero; en tanto que L. isp. A corresponderia a una
mina de lepidoptero. Por otro lado, los caracteres observados en L. isp. B (forma
redondeada y coprolitos centrales), se conocen en minaciones producidas por
lepidopteros (Ellis, 2016); esta icnoespecie presenta caracteristicas similares a especies

del genero Leucoptera (Lyonetiidae).

V.Il.Ic. Picaduras

Igen. PI-1isp. A; PI-1isp. By PI-1isp. C: Las trazas més antiguas fueron atribuidas a
colémbolos (Kevan et al., 1975). Otros especimenes que provienen del Pérmico inferior
de los Estados Unidos, fueron asociados a algun linaje basal de afidos (Hemiptera)
(Schachat et al., 2014). Actualmente los insectos fitofagos que presentan este
comportamiento alimenticio corresponden a los hemipteroideos, particularmente
Thysanoptera, Stenorryncha, Auchenorryncha y Heteroptera (Labandeira y Phillips,
1996a). Las picaduras observadas aqui y en general todas las picaduras procedentes de
otros registros, poseen forma circular a ovalada, en algunos casos también son estructuras
tridimensionales y se observan como depresiones o elevaciones.

V.Il.Ic. Oviposiciones

Paleoovoidus rectus: desde el Mesozoico en adelante, las oviposiciones han sido
relacionadas principalmente a Odonatos (Hellmund y Hellmund, 1991; Grauvogel-
Stamm y Kelber, 1996; VVan Konijnenburg-van Cittert y Schmienssner, 1999; Labandeira,

2002a, 2002b; Adami-Rodrigues et al., 2004; Pefialver y Delclos, 2004; Gnaedinger et
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al., 2007, 2014; Sarzetti et al., 2009; Petrulevicius et al., 2011). Las cicatrices de
oviposicion en P. rectus tienen forma lenticular y se disponen formando una sola fila,
localizados de manera paralela a la vena media. Este patron también ha sido observado
por Hellmund y Hellmund (1991, 1996) y Sarzetti et al.,, (2009) en hojas de
“dicotileddneas” y por Vasilenko (2005) en hojas de gimnospermas y son asignados a la
Familia Lestidae (Odonata).

V.11.1d. Agallas

Paleogallus isp. C; P. isp. E; P. isp. F: las agallas de la primera icnoespecie tienen forma
redondeada con un circulo interno plano que se localiza principalmente en el centro de la
estructura. Knor et al. (2013) describieron una agalla similar en una hoja de Decodon
gibbosus (Reid) Reid in Nitikin 1929 (Lythraceae), procedente del Mioceno temprano de
Republica Checa. Pero esta icnoespecie es diferente de P. isp. C dado que el circulo
interno estd compuesto por estructuras circulares mas pequefias que no se observan en el
material aqui estudiado. Otra agalla con caracteristicas semejantes fue descripta por
Stephenson (1991) sobre una hoja de “dicotiledénea” (Eoceno medio, Inglaterra). Se trata
de una agalla circular Unica, de coloracion oscura que se encuentra en contacto con una
vena secundaria, la cual fue atribuida por Stephenson (1991) a una especie actual de
cynipedo (Hymenoptera). Agallas fosiles relacionadas a cynipedos también fueron
registradas por Waggoner y Poteet (1996) y Erwin y Schick (2007), pero estos casos
corresponden a agallas y bases de agallas columnares que no presentan caracteristicas
comunes a esta icnoespecie. En un estudio actual realizado en la Selva Atlantica de Brasil,
Maia et al. (2014) registraron una agalla idéntica a P. isp. C, de forma redondeada con un
circulo central oscuro y que fue realizada por alguna especie de la familia Cecidomyiidae

(Diptera).
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Las icnoespecies restantes poseen formas similares entre si, pero con la diferencia
de que las agallas se localizan adyacentes a la vena media (Paleogallus isp. F) o sobre
ella, deformando este tejido conductor (Paleogallus isp. G). Son muy escasos los registros
fosiles previos (Labandeira et al., 2007; Sarzetti, 2010; Knor et al., 2015), de ellos solo
Knor et al. (2013) propusieron un posible organismo productor para las agallas que aqui
son incluidas en la icnoespecie P. isp. G. (probable productor, Acari: Eriophyoidea). Por
otro lado el registro neoicnolégico sugiere un productor diferente. Estudios de agallas
actuales que muestran morfologias semejantes a estas icnoespecies sefialan a los dipteros
de la familia Cecidomyiidae como productores (Maia, 2013, 2014; Maia et al., 2014, Maia
y Carvalho-Fernandes 2015). Considerando la morfologia muy similar de las agallas de
los registros neoicnolégicos y las estudiadas en esta tesis, la estrecha relacion entre la
paleoflora de los Valles Calchaquies y la flora de Brasil, y que actualmente no se conocen
otras especies insectos que realicen este mismo tipo de agallas, aqui se propone a la
familia Cecidomyiidae como los productores de esta icnoespecie.

Paleogallus isp. D: Existen solo dos registros previos de este tipo de agallas, por un lado
Stephenson (1991) describi6 agallas cénicas que presentaban la misma distribucién que
las descriptas en esta Tesis, en una hoja de angiosperma indeterminada del Eoceno medio
de Estados Unidos. El segundo caso corresponde a Knor et al. (2013) quienes describieron
estas agallas en una hoja de Alnus julianiformis (Sternberg) Kvacek y Holy 1974
(Betulaceae) proveniente del Mioceno temprano de la Republica Checa. Ambos registros
sefialan que los organismos productores corresponderian a alguna especie de la familia
Eriophyoidae (Acari) y la comparacion con el material actual también sustenta esta

propuesta (Knor et al., 2013).
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V.111. Andlisis de las trazas fosiles

Las trazas identificadas en las cuatro formaciones fueron incluidas en 40
icnoespecies (Tabla 1), siendo las mas abundantes las excisiones no marginales (n=690),
destacandose las icnoespecies Folifenestra intervenosa (n=264), F. dubia (n=121), F. isp
A (n=116) y F. isp. B (n=114); seguidas de las excisiones en ventana (n=125),
principalmente con la icnoespecie Infderefolia oblonga (n=46) y las agallas (n=118) con
Paleogallus isp. D (n=69) (Grafico 6). En cuanto a la diversidad de los grupos
alimenticios funcionales (FFG) y la abundancia de trazas halladas en cada una de las
especies vegetales, se puede observar que Thelypteris interrupta presenta una diversidad
de FFGs relativamente baja (Gréafico 7). Pero a su vez, es la especie que presenta la mayor
abundancia de trazas (n=449), principalmente excisiones no marginales (n=404) (Tabla
2). Estos datos sugieren una relacion estrecha entre este helecho y un grupo de insectos
que se alimentan realizando excisiones no marginales (ver abajo). Por el contrario, otras
especies como Cedrela fissiliformis y Schinus herbstii presentan una alta abundancia de
trazas (n= 131y 130, respectivamente) y la diversidad de los FFGs también es alta. En C.
fissiliformis se hallaron todos los FFGs mencionados en este trabajo, al igual que en S.
herbstii, excepto las oviposiciones que no fueron registradas (Tabla 2). Estos datos
indican que ambas especies de plantas son buenos hospedadores para una amplia variedad
de especies de insectos, lo que puede responder a la falta de mecanismos disuasivos por
parte de estas plantas, como son la presencia de tricomas, latex, fenoles, ceras, etc.
(Agrawal, 2007; Agrawal y Konno, 2009). La alta abundancia de estas dos especies de
plantas con respecto a las restantes identificadas en la formacion Palo Pintado, también
puede jugar un rol importante, aunque en este caso no parece ser decisivo ya que existen

otras especies como Ficus tressensis, que presentan el mismo nivel de abundancia, pero
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Icnoespecies N®hallados |  Tabla 1: Se detallan el nimero
Cuniculonomus parallelus 2 total de icnoespecies descriptas y
Cuniculonomus saltensis 2 la abundancia encontrada.
Folifenestra dubia 121
Folifenestra intervenosa 264
Folifenestra isp. A 116
Folifenestra isp. B 114
Folifenestra isp. C 12
Folifenestra isp. D 3
Folifenestra isp. E 15
Folifenestra isp. F 54
Folifenestra isp. G 2
Igen. ES-1isp. A 17
Igen. ES-1 nervillos-reliquens 3
Igen. MI-1 isp. A 3
Igen. PI-1 isp. A 18
Igen. PI-1isp. B 32
Igen. PI-1isp. C 2
Infderefolia isp. A 28
Infderefolia isp. B 16
Infderefolia isp. C 4
Infderefolia isp. D 20
Infderefolia oblonga 46
Loconomus isp. A 1
Loconomus isp. B 1
Loconomus vitis 1
Paleogallus isp. A 2
Paleogallus isp. B 13
Paleogallus isp. C 15
Paleogallus isp. D 69
Paleogallus isp. E 17
Paleogallus isp. F 1
Paleogallus isp. G 1
Paleoovoidus isp. A 1
Paleoovoidus rectus 1
Phagophytichnus ekowskii 36
Phagophytichnus isp. A 11
Phagophytichnus regularis 10
Stigmellites pervenae 6
Stigmellites serpentina 1
Stigmellites vitatus 1
Total 40 1082
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en esta Ultima no se han registrado ningun tipo de trazas, lo que puede estar indicando
gue estas poseian compuestos quimicos y/o algun tipo de mecanismo fisico en las hojas

por los cuales les resulten menos palatables para los insectos.

Es importante sefialar que méas del 90% de las trazas halladas provienen de la
formacion Palo Pintado, mientras que el resto se distribuye entre las demas formaciones
(Grafico 8). Por otro lado, la Fm. San José representa solo el 3% del total, y dado que esta
Formacion es la Unica de edad Mioceno medio, el 97% restante tiene una edad Mioceno

tardio. Dada la escasez de trazas identificadas en la Fm. San José, resulta dificil establecer

diferencias
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Gréfico 6: el grafico muestra la abundancia de los FFGs (Functional Feeding Groups)
hallados.
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Diversidad de FFGs
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Gréfico 7: El grafico muestra la variedad de FFGs en aquellas especies vegetales donde
fueron halladas la mayor cantidad de trazas.

Planta Exc. @ Exc. Exc. . ) .
hospedadora Agallas NM M.V Esq. Min. Ovi. Pic.
Thelypteris 0 404 5 40 0 0 0 0
interrupta
_Cedrela 82 31 4 1 1 5 1 6
fissiliformis
Schinus herbstii 27 63 10 13 2 12 0 3
Dicot indet 4 61 8 10 5 2 0 3
Nectandra saltensis 0 50 6 0 10 2 0 1
Blechnum 0 11 0 49 0 0 0 0
serrulatiformis
Scirpitis sp. 0 2 0 0 0 0 34
Sapium 0 22 3 0 0 1 0 3

haematospermoides
Malvaciphyllum

. : 0 13 13 0 0 1 0 0
quenquiadensis
Inga sp. 0 20 5 0 0 0 0 0
Salvinia sp. 0 0 0 10 0 0 0 0
Schinopsis balanzae 0 8 1 0 0 0 0 0
Acrostichum 0 ; 0 0 5 0 0 0

paleoaureum

Tabla 2: detalle la abundancia de trazas halladas en las distintas especies hospedadoras,
aqui solo se incluyeron las especies de plantas con mayor cantidad de trazas.
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Porcentaje de trazas halladas

M San José

F4 Chiquimil y Afm. Playa del
Zorro

M Palo Pintado

3%

Gréfico 8: el grafico muestra el porcentaje de trazas halladas en las distintas unidades
geoldgicas.

o modificaciones entre las icnoespecies halladas en este lapso de tiempo y menos aun el
de evidenciar cambios en la entomofauna a través del analisis de los dafios. Sin embargo,
los resultados denotan ciertas caracteristicas de las icnoespecies encontradas en esta
formacion del Mioceno Medio. Como se observo en los casos de Thelypteris interrupta,
Schinus herbstii y Cedrela fissiliformis, donde existia una preferencia por estas especies
vegetales; aqui Malvaciphyllum quenquiadensis es la especie que mas trazas por fitofagia
presenta. En esta especie vegetal se identificaron siete icnoespecies que corresponden
mayormente a excisiones marginales y no marginales, excepto una que corresponde a una
minacion. De todas ellas, solo la icnoespecie que corresponde a la minacion (Loconomus
isp. B) puede ser atribuida a un posible insecto productor (pag. 156), las restantes como
ya se menciono en la seccion “Productores” (ver seccion V.I1., pag. 150), resultan dificiles
de asignar a un grupo de insectos, dado que estos comportamientos alimenticios son
similares en varios 6rdenes de artropodos. La abundancia de trazas de fitofagia halladas
en M. quenquiadensis podria deberse a varias razones, por un lado, esta especie es
abundante en la Fm. San José (Anzotegui, 2006), lo que supone una disponibilidad de

esta planta como recurso alimenticio para los insectos. Ademas el resto de las impresiones
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halladas corresponden a especies representantes de bosques xéricos, como por ejemplo
Prosopis, Schinopsis Engl. 1876 y Ziziphus Mill. 1754 (Anzotegui y Herbst, 2004).
Generalmente estas plantas presentan adaptaciones en sus hojas para evitar la
deshidrataciéon (pelos, cutinas engrosadas, ceras, etc.) y algunas de ellas pueden intervenir
secundariamente como defensa ante los insectos fitdfagos. Una Gltima explicacion es la
propuesta anteriormente para Schinus y Cedrela. Por tratarse de una planta asociada a
bosques riberefios (es decir, un ambiente himedo sin stress hidrico) (Anzotegui y Herbst,
2004) y dada su anatomia foliar, obtenida de la comparacion con ejemplares fosiles y
actuales (Carvalho et al., 2011), Malvaciphyllum quenquiadensis posiblemente también
hubiese carecido de estructuras y compuestos quimicos que actien como defensa, lo que

se refleja en la abundancia de trazas halladas en estas hojas.

V.I11.1. Porcentaje relativo de los organismos productores: Para realizar este
porcentaje, se utilizaron solo aquellas icnoespecies que previamente fueron asociadas a
algun organismo productor. Se excluyeron algunos icnogéeneros como Phagophytichnus
y ES-1 (correspondiente a esqueletonizaciones) e icnoespecies incluidas en Folifenestra,
Infderefolia y Paleogallus. Si bien estos icnotaxones se presentan con abundancia,
todavia es dificil establecer con un mayor grado de certeza, los posibles grupos
productores. Un total de 528 trazas fueron incluidas para la confeccion del Grafico 9, el
cual resume la proporcidn relativa de los organismos productores. En dicho grafico se
puede observar que el orden Coleoptera es el que presenta un mayor porcentaje (67%),
seguido de Acari (13%) y en menor medida por los 6rdenes Hemiptera (10%) y Diptera
(7%). Un hecho interesante que surge al analizar las icnoespecies y las plantas
hospedadoras es que existen icnoespecies que son exclusivas de alguna especie de planta
en particular. Por ejemplo, Paleogallus isp. D (relacionado a Acari, posiblemente de la

Familia Eriphyoidae), se hallo exclusivamente en Cedrela fissiliformis, y Folifenestra
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intervenosa (atribuido a coledpteros, familia Chrysomelidae) en Thelypteris interrupta,
lo que sugiere que los organismos productores de estas trazas, presentan una preferencia
0 una asociacion mas estrecha con esas especies vegetales. Si bien, este estudio es todavia
preliminar y no refleja la diversidad de la entomofauna miocena, estos resultados se
condicen con los recientes hallazgos de partes de insectos procedentes de estas
formaciones, donde se identificaron principalmente élitros de escarabajos y alas que
corresponderian a dipteros, ademas de otros restos pertenecientes a himendpteros
(Ramirez et al., 2015). Por otro lado, este estudio es un complemento a los hallazgos de
los restos de insectos, ya que indirectamente denotan la presencia de otros grupos como

los hemipteros, lepiddpteros y odonatos.

M Coleoptera

H Lepidoptera
0,

2% M Hemiptera

" 4 10% M Diptera

1% & 7% M Acari

40donata

Gréafico 9: Porcentajes relativos de los drdenes de insectos, realizado a partir de la
inferencia de los posibles organismos productores.

V.1V. Comparacion de las trazas halladas en la flora de los Valles (Mioceno medio-

tardio) y la flora de Rio Pichileufd (Eoceno medio)

Los depdsitos de la Paleoflora de Rio Pichileufu (Eoceno medio, Rio Negro) se localizan
al Noroeste de Laguna del Hunco. En ella se identificaron alrededor de 140 especies
vegetales que representan una mezcla de elementos de la Region Neotropical y la

Antartica (Berry, 1938). Segun Berry (1938), esta flora consta de algunos géneros que
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denotan diferentes ambientes, como ser: tropical o subtropical, templado y semiarido.
Ademas de otras especies relacionadas a los bosque lluviosos del Sur de Chile. Estos
registros llevaron a concluir que las condiciones climaticas predominantes eran célidas y
hdmedas, aunque sin mucha certeza dada la mezcla de estos elementos (Romero, 1986).

Durante el Mioceno medio y tardio, la region de los valles Calchaquies estaba
constituida por comunidades vegetales hidrofilas con bosques de ribera, higréfilas
(plantas asociadas a cuerpos de agua) y xeréfilas. Estas Gltimas sefialan basicamente las
diferencias entre las fms. San José y Chiquimil; en la primera se hallaron representantes
de sabanas arboladas mientras que en la segunda se destacan las herbaceas con escasos
arboles, evidenciando condiciones climaticas mas secas (Anzotegui, 2006; Anzotegui et
al., 2007; Mautino, 2010). La Afm. Playa del Zorro es coeténea a la Fm. Chiquimil (Bossi
y Muruaga 2009), y si bien afloran en dos valles diferentes (Valle del Cajon y Valle de
Santa Maria, respectivamente) separadas por las Sierras de Quilmes, sus caracteristicas
litoldgicas, historia deposicional, antigliedad, relaciones estratigraficas y condiciones
paleoclimaticas, sugieren una historia comun (Bossi et al., 1992; Bossi y Muruaga, 2009).
Por otro lado, en la Fm. Palo Pintado predominan las comunidades hidrofilas e higrofilas
primeramente mencionadas, pero con escasa representacion de elementos xéricos,
desarrolladas bajo un clima mas calido y himedo (Galli et al., 2011). Segun Garralla et
al., (2016) durante el Mioceno se distinguen dos situaciones ambientales, por un lado la
prevalencia de condiciones secas desde el Mioceno temprano a medio, y por otro un
mejoramiento hacia condiciones climaticas humedas (Fm. San José). A su vez, la
composicion floristica hallada en el Mioceno tardio, sugiere un nuevo deterioro climatico
por los registros de plantas xerofitas y herbaceas (Fm. Chiquimil y Afm. Playa del Zorro);
con excepcion de la Fm. Palo Pintado, en la que predominan los bosques de ribera y

pantanos, siendo escasos los representantes xéricos (Garralla et al., 2016).
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Para realizar el analisis comparativo de la abundancia de trazas halladas, se
recopilaron datos de la tesis de Sarzetti (2010), en la cual se detallan los tipos de trazas y
la abundancia para cada uno de los casos. De esta recopilacion se obtuvo el siguiente
gréafico (Grafico 10).

Comparacion de la Abundacia de los FFGs
hallados
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Gréafico 10: Comparacion entre la abundancia de trazas halladas en la flora de Rio
Pichileufa y la flora de los Valles Calchaquies.

En ambas floras se puede observar una gran abundancia de agallas y excisiones; por un
lado la flora de Rio Pichileufl presenta una abundancia de agallas que duplica a la flora
de los Valles Calchaquies, lo mismo ocurre con las excisiones marginales donde esta
proporcion se quintuplica y en las oviposiciones donde la relacion de abundancia es diez
veces mayor. A su vez, la flora de los Valles posee una gran abundancia de excisiones no
marginales que es casi tres veces mayor que en la flora de Rio Pichileufd. Las excisiones
en ventana también presentan diferencias, ya que casi duplican a los valores hallados en

la flora eocena. Por otro lado, el resto de los FFGs (esqueletonizaciones, minaciones y

Lic. Juan Manuel Robledo



Asociaciones Planta-Insecto en el Mioceno Medio-Tardio de los Valles Calchaquies

picaduras) si bien son mas abundantes en la flora de los Valles, no presentan diferencias

significativas con la flora aqui comparada.

Es un hecho probado que las tasas de ataques a plantas por parte de los insectos
son mayores a medida que la latitud disminuye (Erwin, 1982; Coley y Aide, 1991; Coley
y Barone, 1996). Los insectos formadores de agallas constituyen una excepcion a esta
regla. En ellos se observa una disminucion en la diversidad en las regiones tropicales,
debido posiblemente al desproporcionado aumento de la vulnerabilidad a predadores y
patogenos (Wilf, 2008). Por otro lado, los trabajos de Fernandes y Price (1988, 1992) y
Price et al. (1998) sugieren que aquellos insectos formadores de agallas son mas
abundantes en habitats con estrés hidrico y nutricional y estan relacionados en general a
ambientes xericos. Por otro lado, segun Sarzetti (2010), los insectos minadores en lineas
generales presentan menor abundancia en ambientes xericos, debido a la menor
proteccion que brindan las finas capas de tejido foliar que rodean las minaciones, en
relacion a las gruesas capas que conforman las agallas. Connor y Taverner (1987)
describieron una lista de ventajas y desventajas que conlleva para el insecto tener un
habito minador. Entre las ventajas incluyeron la baja mortalidad por infecciones, la
proteccion contra la desecacion, proteccion UV por medio de las células epidérmicas,
entre otras, y algunas desventajas como la gran mortalidad por paréasitos y por la absicion
temprana de las hojas, baja fecundidad, etc. El analisis de las agallas y minaciones
realizado aqui denota una alta abundancia y diversidad de estas trazas en las hojas de la
Formacion Palo Pintado. Esto no ocurre con las otras formaciones coetaneas, donde los
hallazgos son mucho menores (Gréafico 11). Dado el deterioro climatico que tuvo lugar
en Sudameérica desde el Eoceno tardio hasta el Plioceno, cabria esperar un bajo numero
de minaciones y un alto registro de agallas. En cambio, los registros de la Fm. Palo

Pintado no concuerdan con esta hipotesis ya que la formacion representa una excepcion
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al clima predominante durante el Miceno tardio. La Fm. Palo Pintado contiene elementos
paleofloristicos que sefialan un clima célido y himedo, més parecido al clima interpretado
para la localidad eocena de Rio Pichileufu. Es por ello que los resultados de la flora de
Rio Pichileufu (Eoceno medio) y Palo Pintado (Mioceno tardio) guardan mayor relacion
entre si que si son comparados solamente los hallazgos de las formaciones miocénicas.
Es decir que el nimero de minaciones y agallas identificadas en la Formacion Palo
Pintado, indicarian un ambiente predominantemente humedo, concordante con el
ambiente inferido por los elementos paleofloristicos. Por otro lado, en las formaciones
San José, Chiquimil y Afm. Playa del Zorro, solo se hallaron agallas, lo que sugeriria un
ambiente xérico como lo demuestran las especies vegetales identificadas. Aunque el
numero de trazas identificadas en estas formaciones es por el momento muy escaso para

realizar inferencias paleoambientales.

Hojas con Agallas o
Minaciones

Isp. Halladas

Grafico 11: Cantidad de hojas con agallas (azul) y minaciones (verde) encontradas en la
flora de Rio Pichileufa (RP) y las diferentes Formaciones estudiadas en este Tesis. Fm.
San José (SJ), Chiquimil (Ch) y Afm. Playa del Zorro (PZ) y Fm. Palo Pintado.
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CAPITULO VI: CONCLUSIONES

La presente tesis enfocada en el analisis de trazas fosiles halladas en impresiones
de hojas provenientes de las formaciones San José, Chiquimil, Palo Pintado y de la

Aloforamacion Playa del Zorro, permitié establecer las siguientes conclusiones:

1) Se hallaron un total de 1082 trazas, de las cuales 1009 provienen de la
Formacion Palo Pintado. Entre la Fm. Chiquimil y la Afm. Playa del Zorro se
reconocieron otras 39 trazas y por ultimo las 34 restantes provienen de la Fm. San José.
Fue posible identificar todos los FFGs considerados en esta tesis y se describieron un total

de 40 icnoespecies diferentes.

2) Como un aporte al escaso desarrollo de la icnotaxonomia, aqui se han descripto
26 icnoespecies nuevas: Folifenestra isp. A nov; Folifenestra isp. B nov; Folifenestra isp.
C nov; Folifenestra isp. D nov; Folifenestra isp. E nov; Folifenestra isp. F nov;
Folifenestra isp. G nov; ES-1 isp. A nov; Infderefolia isp. A nov; Infderefolia isp. B nov;
Infderefolia isp. C nov; Infderefolia isp. D nov; Loconomus isp. A nov; Loconomus isp.
B nov; MI-1 isp. A nov; PI-1 isp. A nov; PI-1 isp. B nov; PI-1 isp. C nov; Paleoovoidus
isp. A nov; Paleogallus isp. A nov; Paleogallus isp. B nov; Paleogallus isp. C nov;
Paleogallus isp. D nov; Paleogallus isp. E nov; Paleogallus isp. F nov; Paleogallus isp.

G nov.

3) Las trazas mas comunmente halladas fueron las excisiones no marginales,
seguidas por las excisiones en ventana y las agallas. Por otro lado, las plantas
hospedadoras mas frecuentes fueron Thelypteris interrupta, Cedrela fissiliformis y
Schinus herbstii. En la primera se hallé la mayor abundancia de trazas, pero una baja
diversidad de los FFGs, lo que sugiere cierta especificidad entre este helecho y

determinadas especies de insectos productores. En las dos especies restantes se hallaron
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un importante namero de trazas y la diversidad de los FFGs en cada una fue alta,
seflalando que estas plantas habrian sido poliespecificas, es decir que actuarian como

hospedadoras para una mayor diversidad de organismos.

4) Del analisis de las trazas y sus posibles productores se pudo inferir en lineas
generales, un predominio en estas formaciones, de los ordenes Coleoptera y Acari,
seguidos de los Hemiptera y Diptera. Entre las icnoespecies que fueron relacionadas a
algun orden de insectos en particular se hallan: Folifenestra intervenosa, Infderefolia
oblonga, 1. isp. A, 1. isp. D (Coleoptera); Cuniculonomus parallelus, Paleogallus isp. C,
P.isp. E, P. isp. F (Diptera); Cuniculonomus saltensis; Stigmellites serpentina, S. vitatus,
S. pervenae, Loconomus isp. A, L. isp. B (Lepidoptera), Loconomus vitis (Hymenoptera);
PI-1isp. A, PI-1isp. B, PI-1 isp. C (Hemiptera); Paleoovoidus rectus, P. isp. A (Odonata);

ademas de la icnoespecie Paleogallus isp. D, que fue atribuida a acaros.

5) La escasez de trazas halladas en la Formacion San José imposibilitd inferir
cambios en la entomofauna desde el Mioceno medio al tardio. EI nimero de trazas
presentes en esta formacion tampoco fue suficiente para complementar a las inferencias
paleoclimaticas propuestas anteriormente en estudios geoldgicos y paleobotanicos. De
igual manera, se pudo establecer que Malvaciphyllum quenquiadensis fue la especie
vegetal que presentd mas trazas de fitofagia. Esto pudo deberse a varias razones, ya sea
separadas 0 en conjunto: 1) la abundancia relativa de esta especie con respecto a otros
integrantes de la paleoflora; 2) los demés elementos paleofloristicos son caracteristicos
de ambientes xéricos, lo que conlleva a la presencia en estas plantas, de mecanismos para
evitar la deshidratacion, los que a su vez pueden actuar como defensa ante insectos
fitofagos; 3) posiblemente M. quenquiadensis hubiese carecido de mecanismos
defensivos ante el ataque de insectos, esto se deduce de las comparaciones con analogos

actuales y con otras especies fosiles afines.
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6) La comparacion de las trazas identificadas en la flora de Rio Pichileuft y en la
de los Valles Calchaquies arrojo los siguientes resultados: ambas floras presentan una
gran abundancia de agallas y excisiones; los hallazgos de la flora patagdnica duplican en
agallas, quintuplican en excisiones marginales y son diez veces mayores en oviposiciones
a los de la flora de los Valles. En tanto que la flora de los Valles es tres veces mayor en
abundancia de excisiones no marginales y casi duplican el nimero de excisiones en
ventana encontrados en la flora patagonica. El resto de los FFGs (esqueletonizaciones,
minaciones y picaduras) son mas abundantes en la flora de los Valles, aunque no

presentan diferencias significativas.

7) El paleoambiente inferido por el registro de agallas y minaciones, en lineas
generales, seria concordante con el inferido para la Formacién Palo Pintado en base a la
informacién paleobotanica. Los escasos hallazgos en las Formaciones San José,
Chiquimil y Aloformacion Playa del Zorro no permitieron realizar inferencias
paleoclimaticas. Si bien son pocos los registros, en estas formaciones se identificaron
principalmente agallas, lo que concuerda con un ambiente xérico propuesto para la

Formacion Chiquimil y Afm. Playa del Zorro.

8) La Fm. Palo Pintado constituye una excepcion al clima predominante durante
el Mioceno tardio y esto queda evidenciado por los abundantes hallazgos de trazas que
denotan un ambiente himedo y célido. EI nimero de minaciones y agallas es bastante
similar y sugieren un clima semejante al establecido para la flora de Rio Pichileufu en el

Eoceno medio de la Patagonia.
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