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ABSTRACT

PENALVER, E. and DELCLOS, X. Insects from Lower Miocene of Ribesalbes
(Castellén, Spain). Plant-insect interactions.

This paper carries out the study of ichnofossils originated by insects found in
the Lower Miocene locality of “La Rinconada”, near Ribesalbes (Province of
Castellén, Spain). The main fossil record is integrated by plant-insect interactions
that are observed in leaves and leaflets: ovipositions, mines and a chew mark. The
insect ovipositions, on leaves of Laurophyllum, Caesalpiniaceae and Populus, show
ovate to oblong eggs with 0.9-1.1 mm length and 0.2-0.3 mm width. They occur in
eccentric arcs, sometimes with a zigzagged pattern. These ovipositions were produced
by damselflies of the family Coenagrionidae. Insect mines are reported in leaves of
Laurophyllum and Celtis?, and show a blotch shape in Laurophyllum sp., with a
channel-structure, and a linear shape in Celtis sp.? Insect larvae, which were
endophytophagous, i.e. internal plant parasites, produced these channel marks of
leaf-mines. The mine patterns observed in Laurophyllum leaf are similar to those
produced by the recent larvae of the Nepticulidae (Lepidoptera). Such a diverse set
of plant-insect interactions are uncommon in the fossil record. In addition, one
level with bioturbation, possibly produced by aquatic larval chironomids, is also
described here.

Key words: Insecta, Odonata, Coenagrionidae, ovipositions, Lepidoptera,
Nepticulidae, leaf-mines, leaf chew marks, Miocene, Spain.

RESUMEN

En el presente trabajo se realiza el estudio de icnof6siles originados por insec-
tos que se han encontrado en el yacimiento de “La Rinconada”, del Mioceno
Inferior, en Ribesalbes (Castellon). El registro f6sil mas importante estd constituido
por interacciones planta-insecto observadas en hojas y foliolos: puestas, minas y
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una marca de mordedura en el margen foliar. Las puestas, en hojas de
Laurophyllum, Caesalpiniaceae y Populus, muestran huevos con una forma aovada-
oblonga con una longitud de 0,9-1,1 mm y una anchura de 0,2-0,3 mm. Su disposi-
cién muestra un patrén linear y curvo, ocasionalmente las lineas se disponen
en zigzag. Estas ovoposiciones fueron producidas por odonatos de la familia
Coenagrionidae. Las minas han sido observadas en hojas de Laurophyllum y
Celtis?, y tienen forma de mancha en Laurophyllum sp., con estructura de galeria,
y una forma linear en Celtis sp.? Estas marcas de minas en las hojas fueron produ-
cidas por larvas endofitéfagas que por ello eran también pardsitos internos de las
plantas. Los patrones de las minas en la hoja de Laurophyllum son similares a los
producidos actualmente por larvas de la familia Nepticulidae (Lepidoptera). Las
diferentes interacciones entre plantas e insectos aqui descritas son poco comunes en
el registro fosil. Asimismo, se describe un nivel con bioturbacién debida a larvas
acudticas de insectos, posiblemente quirondmidos.

Palabras clave: Insecta, Odonata, Coenagrionidae, puestas, Lepidoptera,
Nepticulidae, hojas minadas, marcas de mordedura, Mioceno, Espafia.

INTRODUCCION

El presente articulo es el tercero que se publica en Treballs del Museu de
Geologia de Barcelona sobre la paleoentomofauna del afloramiento La Rinconada en
Ribesalbes (Castellon), un Fossil Konservat-Lagerstditte del Mioceno Inferior consti-
tuido por ritmitas bituminosas y dolomicritas con origen en un lago meromictico (Fig.
1). En el primer articulo (Pefalver et al.,, 1996) se estudiaban los insectos fosiles de
los 6rdenes Odonata, Isoptera, Grylloptera, Orthoptera, Psocoptera, Homoptera,
Heteroptera y Thysanoptera. Posteriormente, en el segundo articulo, se estudiaba el
orden Hymenoptera (Pefialver y Martinez-Delclos, 2000).

En la presente entrega se describe el registro fosil icnolégico debido a insectos,
principalmente constituido por las marcas de su interaccion con plantas. Las princi-
pales evidencias de la interaccién del pasado entre insectos y plantas en el registro
f6sil, no todas ellas de tipo icnolégico, son de los siguientes tipos:

1) restos de plantas fésiles con marcas de herbivorismo (marcas de mordeduras,
perforaciones de distinto tipo para la succidn de fluidos, etc.), hojas con partes corta-
das para el cultivo de hongos por hormigas o para su utilizacién en la construccion del
nido por himendpteros, u hojas con puestas de diversos tipos de insectos. Asi, existe
un variado registro de galerias de coledpteros xiléfagos en madera fésil, de marcas
dejadas en hojas por larvas minadoras (minas), de semillas con perforaciones o dife-
rentes tipos de ovoposiciones y de agallas de insectos en hojas y tallos (e.g. Boucout,
1990; Scott y Titchener, 1999 y Labandeira, 2002b).

2) insectos con polen fosilizado en su sistema digestivo, con polen en el exterior
de su cuerpo o concentrado en masas para su transporte, insectos con masas de resi-
na para su transporte y su utilizacion en la construccién de los nidos, etc. (e.g. Kras-
silov y Rasnitsyn, 1997, Krassilov et al., 1997; Poinar y Poinar, 1999; Labandeira,
2000; Zherikhin, 2002 y Labandeira, 2002b).
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Fig. 1. Columna estratigrifica de La Rinconada con indicacién de los dos conjuntos de niveles de dolo-

micritas con abundancia en hojas con puestas (flechas negras) y del nivel con bioturbacién, posiblemen-
te producida por larvas de mosquitos quirondmidos (flecha gris).

Fig. 1. Stratigraphic log of the La Rinconada outcrop with indication of the two dolostone-level’s sets
with abundance of leaves with ovipositions (black arrows) and the level with bioturbation, possibly by
larval chironomids (grey arrow). Legend: sandstones, mudstones with sand, oil-shales, dolostones, milli-
meter-scale parallel laminations, bioturbation, insects, gastropods, bird feathers, amphibians and plant
remains, respectively.
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3) coprolitos (por ejemplo los coprolitos de termitas constituidos por madera
digerida que se encuentran abundantemente en algunos dmbares) (Boucout, 1990).

4) estructuras anatémicas de los insectos que indican relacién con las plantas, por
ejemplo el rostro de los curculiénidos fésiles, mandibulas de hormigas del grupo de
las cortadoras de hojas halladas en 4dmbar, etc. (e.g. Ren, 1998; Labandeira,
1997,1998b y 2002b), o las modificaciones morfoldgicas y anatémicas en la evolu-
cioén de las plantas que también pueden inferirse a partir del registro fésil.

Las marcas de herbivorismo pueden desvelar importantes relaciones ecoldgicas y evo-
Iutivas en casos en los que no existe registro fosil de restos directos de ejemplares de insec-
tos (Pennisi, 2000; Wilf et al., 2000). La evolucion de las plantas ha estado estrechamente
relacionada con la evolucion de los insectos (coevolucién), de forma muy marcada en el
proceso de proteccion creciente de las semillas frente a dafios exteriores, principalmente
los producidos por insectos herbivoros. El registro fosil de restos indirectos de insectos,
junto al registro de restos directos, estd mostrando muchas de las claves de la coevolucién
entre insectos y plantas (e.g. Labandeira er al., 1994; Labandeira 1998a y 1998c;
Labandeira y Phillips, 1996; Wilf et al., 2001 y Labandeira y Phillips, 2002).

La presencia de hojas de plantas terrestres con marcas de puestas es abundante en
Ribesalbes, constituyendo el registro icnoldgico con origen en insectos, y la eviden-
cia de interaccion planta-insecto, mds importante en el yacimiento. Otros icnof6siles
encontrados comprenden marcas de herbivorismo (hojas minadas y una hoja con mar-
cas debidas a la alimentacién de orugas) y bioturbacién debida a larvas acudticas. Con
anterioridad se han publicado resumidamente algunos de los datos aqui presentados
(Pefialver y Martinez-Delclos, 1997; Pefialver, 2002).

Los antecedentes, el contexto geoldgico y la paleofauna y paleofloras asociadas del
yacimiento de Ribesalbes pueden ser consultados en Pefialver et al. (1996). Desde
entonces no se han abordado nuevos estudios geoldgicos ni paleobotdnicos en Ribe-
salbes, por lo que estos apartados contindan siendo validos y no se repiten aqui. Unica-
mente se ha avanzado en el conocimiento de la paleoentomofauna: se ha descrito un
nuevo género y especie de neurdptero, Pronotochrysa vivesi; se ha citado la presencia
de los géneros de dipteros Odontomyia (Stratiomyidae), concretamente estadios larva-
les, y adultos de Penthetria (Bibionidae); se ha realizado el andlisis tafonémico de los
niveles de concentracién de dipteros quironémidos; se ha descrito una nueva especie
de himendptero (Acantholyda ribesalbesensis), y se ha realizado un estudio taxonémico
de los dipteros (Pefalver et al., 1995; Pefialver 1996a y 1996b; Pefialver y Martinez-
Delclos, 1996; Peiialver y Arillo, 2002; Pefialver, 2002), aparte del estudio del orden
Hymenoptera ya indicado anteriormente (Pefialver y Martinez-Delclos, 2000).

COLECCIONES CONSULTADAS

Para la realizacién del presente estudio se han consultado las colecciones siguientes:

1. “coleccioén Pefalver” y “coleccién IVEI” del Museo de Ciencias Naturales de
Valencia, antes Museo Paleontol6gico Municipal de Valencia, [MPV RIB-n°y
RIBES-n° respectivamente].

2. coleccidn privada de Manuel Saura Vilar [MSV-n°], en Onda (Castellén).

3. coleccidn privada de Juan Antonio Garcia [JAG-n°], en Onda (Castellén).
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PUESTAS ENDOFITICAS EN HOJAS

En el afloramiento La Rinconada se ha encontrado un extenso registro de hojas
con pequefias marcas alargadas en sus superficies que han sido relacionadas con
puestas endofiticas de insectos. Estas hojas con puestas aparecen en abundancia en
dos conjuntos de niveles de dolomicritas localizados en la base de la columna
estratigrafica de La Rinconada (ver las dos flechas negras de la figura 1). La
primera cita de ovoposiciones de insectos, observadas en hojas fésiles de la Penin-
sula Ibérica, se debe a Villalta y Crusafont (1945) y corresponde a la presencia de
agallas en una hoja de Fagus del Mioceno de La Cerdanya (provincia de Lleida).
Posteriormente, Villalta (1957) estudia estas agallas y las relaciona con la accién
del género Mikiola (Diptera: Cecidomyiidae), creando la especie Mikiola?
pontiensis. Recientemente, ha sido publicado un estudio sobre los diversos tipos de
agallas en hojas hallados en varios afloramientos de esta misma zona (Diéguez
et al., 1996), incluyendo una revision de las citas anteriores. Los grupos productores
de agallas identificados por estos autores comprenden 4caros, dipteros (Cecidom-
yiidae) e himendpteros de la familia Cynipidae. Pefialver et al. (2002) describen
hojas de Populus con agallas inducidas por dipteros del género Harmandiola
(Cecidomyiidae), del Pleistoceno (iltimo interglaciar), en el travertino “El Prat”
de Beceite (Teruel).

Un intento de descripcién y sistematizacion de las agallas en el registro f6sil se
debe a Scott & Stephenson (1992) y a Scott et al. (1994).

Descripcion de los ejemplares

Los restos foliares (hojas y foliolos), con marcas de ovoposiciones, estudiados son
los siguientes (las determinaciones paleobotdnicas de todos los ejemplares de este
estudio corresponden al Dr. Eduardo Barrén, com. personal):

JAG-30 (Fig. 2.1): hoja de Laurophyllum sp. con la parte basal perdida. Hoja
estrecho-eliptica, con el dpice agudo y el margen liso. El nervio medio es entre mode-
rado a robusto con curso derecho. Sus dimensiones conservadas son 5,4 cm de longitud
por 1,4 cm de anchura maxima. Las ovoposiciones se concentran en la mitad distal
izquierda. Se distinguen unas 13 hileras, paralelas entre si, la mayor con 9 ovoposi-
ciones. El total del conjunto de ovoposiciones es de 70.

MSV-46 (Fig. 2.2): hoja completa de Laurophyllum sp. con una longitud de 8,1 cm
por 2,3 cm de anchura médxima. Sus caracteristicas morfoldgicas son coincidentes con
el ejemplar anterior; la base de la hoja es cuneada. Las ovoposiciones se concentran
en los dos tercios distales de la superficie foliar, en ambos lados, formando unas 17
hileras que muestran desde 3 hasta 10 unidades. La orientacién de las hileras en el
lado izquierdo (perpendicular al eje longitudinal de la hoja) es distinta a la del lado
derecho (paralela al eje longitudinal). En ambos casos las hileras estian dispuestas en
zigzag. El nimero total de las ovoposiciones es de 125.
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MSV-130 (Fig. 2.3 y Lam. 1, fig. 3): hoja completa de Laurophyllum sp. con una
longitud de 6,3 cm por 1,6 cm de anchura maxima. El peciolo conservado es largo. Sus
otras caracteristicas morfoldgicas son coincidentes con los ejemplares anteriores. Las
ovoposiciones estan repartidas por toda la superficie foliar, principalmente en la parte
izquierda, formando hasta 11 hileras de distinta orientacién dispuestas en zigzag que
muestran desde 3 hasta 17 unidades. El ndmero total de las ovoposiciones es de 93.

S
4
.

~

Fig. 2. Hojas de Laurophyllum sp. con puestas endofiticas de Coenagrionidae de La Rinconada,
Ribesalbes. 1) JAG-30 con puesta de modo curvo o “Bogenmodus”, 2) MSV-46 con puesta de modo zig-
zag o “Zickzackmodus”, 3) MSV-130 con puestas de modo zigzag o “Zickzackmodus”, se muestra el
recorrido del odonato en zigzag durante la puesta (flechas) y la convergencia en un punto de los ejes de
cada ovoposicion para una hilera, informando sobre el grado de curvatura del abdomen. Barra = 1 cm.

Fig. 2. Leaves of Laurophyllum sp. with ovipositions of the Coenagrionidae from La Rinconada outcrop,
Ribesalbes. 1) JAG-30 “Bogenmodus”, 2) MSV-46 ‘“Zickzackmodus”, 3) MSV-130 ‘“Zickzackmodus”,
note the zigzag displacement of the damselfly (arrows) and the convergence in a point of the depositions
of a row that informs about the degree of curvature of the abdomen. Bar = 1 cm.
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_ JAG-70 (Fig. 3 y Lam. 1., fig. 2): grupo de cinco foliolos de Caesalpiniaceae.
Unicamente dos foliolos se muestran completos, mientras que cuatro de ellos conser-
van el peciolo, que es corto, y dos de ellos conservan el dpice. Los foliolos son ova-
les acuminados y de margen liso. El conjunto mide 20,6 cm de longitud. Los foliolos
tienen unas dimensiones de 5,7 cm de longitud por unos 2,6 cm de anchura maxima.
Las 264 ovoposiciones observadas se encuentran tinicamente en dos de los foliolos,
en el mds distal dichas ovoposiciones se muestran mds ordenadas. En general las ovo-
posiciones estdn agrupadas en hileras de hasta 10 unidades.

MSV-70 (Lam. 1, fig. 1): hoja de Populus cf. latior con la parte distal perdida y
el peciolo parcialmente conservado. La hoja es simétrica con la base aguda y el
margen liso. Sus dimensiones conservadas son 9,3 cm de longitud por 13,4 cm de
anchura maxima. Las ovoposiciones, en gran niimero, se encuentran saturando toda
la superficie foliar.

Ademais de los cinco ejemplares estudiados, se han hallado muchos otros en La
Rinconada, siendo muy abundantes en determinados niveles (Fig. 1), lo cual contrasta
con la escasez de este tipo de puestas en el registro f6sil mundial.

Cada ovoposicion se observa de un color mucho mas oscuro que el correspon-
diente a la superficie foliar (incremento de materia orgdnica), y presenta un débil
relieve, seglin queda evidenciado con luz tangencial. En algunos ejemplares la densi-
dad de ovoposiciones es muy elevada; un ejemplo extremo seria el espécimen MSV-
70 en el que la media es de 49 unidades por cm? (Lam. 1, fig. 1). En este ejemplar se
observa que las ovoposiciones se realizaron en toda la superficie foliar incluso en las
nerviaciones principales. En los especimenes con menor densidad puede apreciarse,
mas facilmente, un patrén consistente en alineaciones ligeramente curvas compuestas
por unas 3-10 deposiciones (excepcionalmente 17 en una sola alineaciéon en MSV-
130). El eje longitudinal de las deposiciones es perpendicular al eje de la alineacion
y todos estos ejes longitudinales convergen aproximadamente en un punto (Fig. 2.3).
Se pueden diferenciar dos modos de disposicion de las alineaciones: uno en paralelo
(Fig. 2.1) y otro en zigzag (Figs. 2.2 y 2.3). Las deposiciones presentan una forma
aovada-oblonga y sus dimensiones oscilan entre los 0,9 y 1,1 mm de longitud y los
0,2 y 0,3 mm de anchura, aproximadamente. La separacion entre ellas es de aproxi-
madamente 0,4-0,6 mm.

Interpretacion y discusion

En el Cretacico Superior de Bohemia (Republica Checa) se han redescrito varias
marcas en hojas y han sido atribuidas a puestas de odonatos (Hellmund y Hellmund,
1996b). No puede identificarse un patrén en estas puestas, aunque las pequefias
porciones conservadas de las hojas muestran ovoposiciones que recuerdan a las
producidas por la familia Coenagrionidae. En hojas del género Alnus del Eoceno
Medio de Washington y del Oligoceno de Oregon (Lewis y Carroll, 1991, 1992) se
han encontrado puestas con un patrén idéntico a las de Ribesalbes, pero constituidas
por ovoposiciones de un tamafio algo superior (Figs. 4.1 y 4.2). Segtin los mencionados
autores se tratarfa de un patrén de parasitacion caracteristico de coledpteros de la
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familia Chrysomelidae (género Alfica). Este registro, junto a otros ejemplares
estudiados del Eoceno de Washington en hojas de Betula, Crataegus, Paracrataegus,
Sorbus y Ginkgo, ha sido reinterpretado por Labandeira (2002a) como ovoposiciones
realizadas por odonatos de la familia Coenagrionidae. Patrones similares de ovoposi-
ciones han sido hallados en los yacimientos alemanes de Messel (Eoceno Medio),
Hammerunterwiesenthal (Oligoceno Inferior), Rott (Oligoceno Superior), Randecker
Maar (Mioceno Inferior), Berzdorf (Mioceno Inferior) y Salzhausen (Mioceno
Medio). El primer caso fue asignado a insectos indeterminados por Schaarschmidt
(1992). Todos estos registros de Alemania han sido asignados a odonatos de la fami-
lia Coenagrionidae (Hellmund y Hellmund, 1991, 1993, 1996a, 1996b, 1996¢, 1998,
2002ay 2002c). En Hellmund y Hellmund (2002c) se compilan en una tabla todos los
ejemplares de este tipo publicados hasta 2002 en Alemania y la Republica Checa.

Fig. 4. Ejemplos de hojas, con puestas similares a las halladas en Ribesalbes, obtenidos de la bibliograffa.
1) hoja de Alnus parvifolia, del Eoceno Medio de la Formacién Klondike Mountains en Washington, con
deposiciones de huevos de coledpteros del género Alfica (dibujado a partir de Lewis y Carroll, 1991,
fig. 2), reinterpretadas como ovoposiciones de odonatos por Labandeira (2002), 2) hoja de Alnus sp. del
Oligoceno de la Formacién John Day en Oregon, con deposiciones de huevos de Alfica (dibujado a
partir de Lewis y Carroll, 1992, fig. 2; determinacién segiin los mismos autores), 3) hoja de Daphnogene
con puestas atribuidas a odonatos de la familia Coenagrionidae (tomado de Hellmund y Hellmund, 1993,
fig. 2). Barra=1 cm.

Fig. 4. Examples of leaves from the bibliography with similar ovipositions (egg depositions) like
Ribesalbes record. 1) leaf of Alnus parvifolia, from the Middle Eocene of the Klondike Mountains
Formation in Washington, with beetle egg depositions of the genus Altica (drawing from Lewis &
Carroll, 1991, Fig. 2), classified by Labandeira (2002) as oviposition scars of odonatan eggs, 2) leaf of
Alnus sp. from the Oligocene of the John Day Formation in Oregon, with beetle egg depositions of Altica
(drawing from Lewis & Carroll, 1992, Fig. 2; classification sensu the same authors), 3) leaf of
Daphnogene with egg depositions of damselflies of the family Coenagrionidae (from Hellmund &
Hellmund, 1993, Fig. 2). Bar = 1 cm.
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Las ovoposiciones del Oligoceno alemédn de Rott se encuentran tanto en hojas
terrestres (Daphnogene —Fig. 4.3—y Apocynophyllum) como acudticas (Salvinia), por
lo que no pueden haber sido originadas por coledpteros crisomélidos como ha sido
supuesto para los ejemplares de Norteamérica. Hellmund y Hellmund (1991) descri-
bieron uno de los tipos de puestas observadas en hojas del yacimiento de Rott como
“Coenagrioniden-Typ”, en referencia al origen que le atribuyeron, distinguiendo dos
modalidades en las alineaciones: en lineas curvas paralelas o “Bogenmodus” y en zig-
zag o ‘“Zickzackmodus”. Los ejemplares del Cretdcico Superior de Bohemia, los del
Terciario de Norteamérica y Alemania indicados, y los hallados en Ribesalbes son
coincidentes con el “Coenagrioniden-Typ”. Los especimenes espafioles de Ribesalbes
muestran ovoposiciones de las dos modalidades (“Bogenmodus” y ‘“Zickzackmo-
dus”), segun se aprecia en la figura 2.

Actualmente, los odonatos ponen huevos en hojas de Alnus si estan flotando en el
agua, y ello es comun para las familias Coenagrionidae, Platycnemididae y Calop-
terygidae. Las puestas de odonatos son endofiticas y pueden consistir en varios cien-
tos de huevos por cada hembra. Los Lestidae ponen sus huevos habitualmente en las
hojas de Salix y similares, si éstas estdn en las orillas de los lagos o rios (Cordero
Rivera, com. escrita, 2002). El patrén de ovoposiciones en los léstidos es distinto al
observado en Ribesalbes; existe registro fésil de puestas de léstidos en el Eoceno y el
Oligoceno de Alemania (Hellmund y Hellmund, 1991, 1996a, 1996¢ y 2002b). Los
ejemplares estudiados por Hellmund y Hellmund (1991), y determinados como pro-
ducidos por odonatos, se encuentran tanto en hojas de plantas acudticas como terres-
tres, mientras que los de Ribesalbes corresponden exclusivamente a plantas terrestres.
Las plantas acudticas en Ribesalbes estarian representadas inicamente por el género
Potamogeton, del cual se han encontrado algunos ejemplares de hojas filiformes.

Siguiendo a Hellmund y Hellmund (1991), el punto en el cual convergen los ejes
longitudinales de los huevos indicaria que la hembra, para cada deposicién, permanecid
en posicion de reposo y el abdomen describié un movimiento de giro (Fig. 2.3). Duran-
te el giro depositaria endofiticamente los huevos. El abdomen rotaria en el punto de
convergencia de los ejes y la distancia de este punto a las ovoposiciones proporcionaria
una aproximacioén de la longitud del abdomen. Si el movimiento de rotacién lo reali-
zase el cuerpo completo, entonces el arco de giro podria ser muy amplio, sin embargo
este arco de giro presenta un maximo. Cuando la hembra hubiese realizado uno de
estos giros se desplazaria hacia delante unas décimas de milimetro, y comenzaria de
nuevo con el mismo proceso para la formacién de una nueva alineacion (hasta 13 veces
seguidas en el espécimen JAG-30); en el caso de puestas ‘“Zickzackmodus™ existiria
cierto desplazamiento hacia adelante durante la puesta de una alineacién. Esta secuencia
descrita se alteraria por falta de espacio en la hoja o por llegar la puesta a su fin.

La figura 3 muestra cinco foliolos de los cuales s6lo dos presentan ovoposiciones.
Esto puede indicar que todas estas deposiciones corresponden a una sola hembra que
comenzaria en un foliolo, presumiblemente el superior, hasta agotar el espacio, y
después pasaria a ovopositar al foliolo vecino hasta agotar los huevos, cuando el
patrén se hace més errdtico. De ser esto cierto, una misma hembra seria capaz de ovo-
positar al menos 264 huevos, y ello se ajusta bien a una puesta por odonatos actuales.
En el foliolo mds distal, para este espécimen, seria donde comenzaria la puesta ya
que: 1) las ovoposiciones cubren mds superficie, 2) todas ellas tienen una orientacién
similar y 3) se encuentran mas ordenadas en hileras.
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Un patrén de ovoposicién idéntico a los descritos, y por lo tanto coincidentes con
el “Coenagrioniden-Typ”, ha sido estudiado en una hoja de Quercus drymeja del yaci-
miento mioceno de Coll de Saig (La Cerdanya, Lleida) y asignado a la posible accién
de dipteros cecidomiidos del género Contarinia o Arnoldia (Diéguez et al., 1996).
Los especimenes de Ribesalbes son coincidentes con los de La Cerdanya en patrén de
deposicidén, tamafio y morfologia de las puestas, aunque difiere en la planta sobre la
que se muestran. Originalmente pasé inadvertido que existia un patrén de lineas cur-
vas en el ejemplar de La Cerdanya, y dicho patrén no es coincidente con Cecidom-
yiidae, cuyas ovoposiciones son mds cadticas (Nieves Aldrey, com. escrita, 2002). En
consecuencia, debe descartarse el origen de las ovoposiciones de La Cerdanya y de
Ribesalbes en la familia Cecidomyiidae.

CUATERNARIO

23,8

33.7

TERCIARIO

Eoceno
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Fig. 5. Distribucién geogréfica y estratigrafica del registro fosil de puestas de odonatos que pueden ser
relacionadas con la familia Coenagrionidae. 1) Creticico Superior (Cenomaniense Inferior) de Kounic
en Bohemia (Republica Checa), 2) Cretdcico Superior (Cenomaniense Inferior) de Vy%’erovic en
Bohemia (Republica Checa) 3) Eoceno Medio de Republic en Washington (USA), 4) Eoceno Medio
(Luteciense) de Messel (Alemania), 5) Oligoceno Inferior de Hammerunterwiesenthal (Alemania), 6)
Oligoceno temprano de Fossil en Oregén (USA), 7) Oligoceno Superior de Rott (Alemania), 8) Mioceno
Inferior de Ribesalbes (Espafia), 9) Mioceno Inferior de Berzdorf (Alemania), 10) parte superior del
Mioceno Inferior de Randecker Maar en Swabian Alb (Alemania), 11) Mioceno Medio de Salzhausen
(Alemania), 12) Mioceno Superior (Vallesiense) de La Cerdanya (Espaiia).

MESOZOICO

Fig. 5. Geographic and stratigraphic distribution of the fossil record of odonatan ovipositions that can be
related to the family Coenagrionidae. 1) Upper Cretaceous (Lower Cenom\a}nian) of Kounic in Bohemia
(Czech Republic), 2) Upper Cretaceous (Lower Cenomanian) of Vyserovic in Bohemia (Czech
Republic), 3) Middle Eocene of Republic in Washington (USA), 4) Middle Eocene (Lutetian) of Messel
(Germany), 5) Lower Oligocene of Hammerunterwiesenthal (Germany), 6) Early Oligocene of Fossil in
Oregon (USA), 7) Upper Oligocene of Rott (Germany), 8) Lower Miocene of Ribesalbes (Spain), 9)
Lower Miocene of Berzdorf (Germany), 10) upper part of the Lower Miocene of Randecker Maar in
Swabian Alb (Germany), 11) Middle Miocene of Salzhausen (Germany), 12) Upper Miocene (Vallesian)
of La Cerdanya (Spain).
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El patrén de ovoposiciones de los ejemplares descritos de Ribesalbes es muy
caracteristico e indicativo de que tuvieron su origen en odonatos de la familia
Coenagrionidae. De acuerdo con Labandeira (2002a y 2002b) las ovoposiciones en
hojas halladas en Estados Unidos y asignadas a coledpteros del género Altica deben
ser reinterpretadas como ovoposiciones causadas por odonatos de la familia Coena-
grionidae, como ha sido indicado; asimismo, el registro de La Cerdanya tendria su
origen en este grupo de odonatos. Se puede concluir que este comportamiento de
puesta ha tenido una notable invariabilidad en el patrén de ovoposiciones desde el
Cretacico Superior hasta la actualidad, con registros también en el Eoceno, Oligoce-
no y Mioceno (Fig. 5), tanto en Europa como en Norteamérica.

De acuerdo con las determinaciones y reinterpretaciones anteriores, estos fosiles
no corresponden a agallas, ya que las ovoposiciones se habrian producido en hojas
muertas desprendidas de los arboles de ribera y caidas al agua. El registro fosil de
Ribesalbes es rico en ejemplares adultos de odonatos zigdpteros, sin embargo tnica-
mente han sido descritos unos pocos ejemplares emplazados en una familia indeter-
minada, ejemplar de la especie Platycnemis? cincuneguii, y en la familia Lestidae
(Pefialver et al., 1996). No se descarta que una revision de los numerosos ejemplares
de zigépteros hallados en el yacimiento demuestre la existencia de representantes de
la familia Coenagrionidae en el registro f6sil de Ribesalbes.

Las puestas mds antiguas conocidas datan del Carbonifero Superior sobre
Calamites cistii, y posiblemente fueron producidas por archaeortépteros (ortépteros y
grupos extintos emparentados) o paleodictiépteros (Béthoux ef al., in press).

MARCAS DE HERBIVORISMO

Descripcion de los ejemplares

RIBES-81 (Fig. 6.1 y Lam. 2, fig. 1): hoja incompleta, posiblemente del género
Celtis, fosilizada en forma de pelicula carbonosa. La superficie foliar muestra una
marca alargada irregular (tipo galeria), de color mds oscuro en su superficie, que estd
limitada al drea determinada por dos venas secundarias. Otras dos marcas menores se
localizan en la parte basal y distal de la hoja.

MPV RIB-242 (Fig. 6.2 y Lam.2, fig. 2): hoja de Laurophyllum sp. con el apice
perdido. Hoja estrecho-eliptica, con el peciolo corto y el margen liso. El nervio medio
es entre moderado a robusto con curso derecho. Sus dimensiones conservadas son
4,26 cm de longitud por 1,30 cm de anchura méaxima. La hoja est4 fosilizada en forma
de pelicula carbonosa con 6 marcas, 4 en el lado izquierdo y 2 en el derecho. Estas
marcas se muestran como manchas de estructura interna alargada (galerias) en la
superficie foliar. Las estructura interna en forma de galerias se muestra muy marcada
al presentar margenes de un color mas oscuro.

MPV RIB-201 (Lam. 2, fig. 3): grupo de foliolos de compuesta paripinnada inde-
terminada (parte y contraparte) con una pérdida foliar de limite circular en uno de los
foliolos. El ejemplar muestra una acusada deformacion tecténica.



81

Interpretacion y discusion

Las marcas alargadas, sinuosas y con acusados giros, que se muestran en las dos pri-
meras hojas descritas tuvieron su origen en una alteracion anterior a la abcision del arbol.
Esta afirmacién se fundamenta en los margenes ligeramente gruesos de dichas marcas,
los cuales indican una reaccién de los tejidos vivos ante el daio que se produjo. La mor-
fologia de las marcas y su constriccidn entre venas principales son coincidentes con las
marcas producidas en la actualidad por orugas minadoras de hojas. Se trataria por tanto
de galerias que se practicaron en la superficie foliar durante la alimentacién y vida tem-
poral de las larvas (herbivorismo), también llamadas minas. Hojas con este tipo de gale-
rias son comunes en la biota actual, principalmente en climas tropicales, y son llamadas
“hojas minadas” (leaf-mine). Las manchas de pequefio tamafio en el interior de estas
galerias corresponderian en gran parte a los productos de desecho de las orugas (micro-
coprolitos) y a la necrosis de los tejidos o a la alteracién de las cuticulas.

Fig. 6. Ejemplares de hojas con galerfas de orugas minadoras (Lepidoptera) del afloramiento La
Rinconada, Ribesalbes. 1) RIBES-81, ejemplar de hoja, posiblemente del género Celtis, y detalle de la

galeria irregular (barra = 0,4 cm), 2) MPV RIB-242, ejemplar de hoja de Laurophyllum sp., mostrando
6 minas de Nepticulidae. Barras = 1 cm.

Fig. 6. Leaf-mine specimens caused by Lepidoptera larvae from La Rinconada outcrop, Ribesalbes. 1)
RIBES-81, leaf possibly of the genus Celtis and detail of the irregular mine (bar = 0.4 cm), 2) MPV RIB-
242, six mines caused by nepticulid larvae in a leaf of Laurophyllum sp. Bars = 1 cm.
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Las larvas minadoras se alimentan de los tejidos de la hoja entre las capas epidér-
micas practicando galerias, quedando en el interior hasta su metamorfosis. Estas larvas
de insectos son por tanto endofitéfagas, y parasitos internos de las plantas. En la actua-
lidad las minas en hojas son realizadas durante mediados o finales de verano y usual-
mente ocurren en hojas maduras. En el ejemplar RIBES 81 (Fig. 6.1 y Lam. 2, fig. 1)
se observa que la larva estuvo constrefiida a la superficie limitada por dos venas secun-
darias principales de la hoja sin posibilidad de atravesarlas. Otras dos marcas de pequefio
tamafio en la parte proximal y distal de la hoja corresponderian a otras dos minas en
un estadio inicial. De manera similar al ejemplar RIBES-81, en el espécimen MPV
RIB-242 (Fig. 6.2 y Lam. 2, fig. 2) con un total de 6 minas o galerfas se observa que
éstas no atravesaron en ningun caso el nervio medio. Estas hojas pertenecen a distin-
tos géneros. Actualmente existe, en la mayorfa de las ocasiones, especificidad entre el
insecto minador y la planta. Esta clase de larvas parasitas pertenece principalmente a
dipteros y lepidopteros, en menor medida a coledpteros e himendpteros.

Varios autores han intentado sistematizar las minas de insectos encontradas en el
registro fosil, principalmente del Terciario (Rozefelds, 1988; Lang et al., 1995). No obs-
tante, no han sido seguidas por autores posteriores a causa de la dificultad de emplazar
muchas de las hojas en estas sistemdticas. La de Rozefelds (op. cit.) se basa en 5 mor-
fotipos diferenciados segiin la posicién de la mina dentro de la hoja, su medida, longitud y
anchura, y todas presentan una morfologia lineal (en el registro f6sil se encuentran con
otras morfologias) En la de Lang ef al. (op. cit.) se separan en dos grandes grupos
dependiendo si su estructura era lineal o en bloque y si incluyen o no material coproli-
tico en el interior. Asi, la mina del ejemplar RIBES-81 no corresponde a ninguna de las
descritas y sistematizadas por Rozefelds (1988) y por Lang et al. (1995). Las minas del
ejemplar MPV RIB-242 podrian corresponder al tipo 2B sensu Lang et al. (1995) que
ha sido asociada a larvas de lepiddpteros Lyonetiidae y Nepticulidae, y de dipteros
Agromyidae: corresponderia al tipo 1 en la clasificacién de Rozefelds (1988).

El mas antiguo registro f6sil de minas data del Carbonifero superior (Scott, 1992),
no obstante el registro empieza a ser abundante en los yacimientos a partir del Eoceno.
En el Estefaniense superior de Ledn se han descrito estructuras que recuerdan a minas
realizadas por insectos (Van Amerom, 1966; Castro, 1997). En el yacimiento mioceno
de Venta del Moro (Valencia), en los niveles con abundantes hojas que all{ se encuen-
tran, han sido halladas hojas con minas similares a las aqui mostradas; asimismo, se
ha hallado un registro parecido en el Mioceno Superior de La Cerdanya, en Lleida.
Este tipo de marcas de herbivorismo no es comtin en el registro f6sil, y los escasos
articulos publicados muestran minas en hojas fésiles atribuidas a lepidopteros, dipte-
ros e himenépteros (e.g. Boucout, 1990; Scott, 1992 y Labandeira et al., 1994),
aunque en muy pocos casos se ha podido establecer una relacion suficientemente
satisfactoria entre las marcas y los taxones de insectos que pudieron originarlas.

Los especimenes hallados de Ribesalbes en una hoja de Laurophyllum (MPV
RIB-242) muestran un patrén de galerias tipico de la familia Nepticulidae (Lepidop-
tera), por comparacién con los patrones que se observan en la actualidad, los cuales
son muy variados. Sin embargo, no es posible establecer con seguridad los géneros de
Nepticulidae que causaron dichas minas, aunque son similares a las producidas
actualmente por los géneros Stigmella y Ectoedemia. Las minas que presenta la hoja
de Celtis? parecen haber sido causadas también por larvas de lepiddpteros, y recuerdan
a las de los géneros Bucculatrix y Cosmopterix (LOpez Vaamonde, com. per., 2003).
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El registro de minas en hojas fésiles atribuibles a la familia Nepticulidae es rela-
tivamente abundante, principalmente durante el Terciario (e.g. Kernbach, 1967;
Opler, 1973; Crane y Jarzembowski, 1980; Rozefelds, 1988; Boucout, 1990), siendo
el registro mds antiguo conocido del Cretdcico Superior (Skalski, 1992). Sin embargo,
los fosiles de adultos son extremadamente escasos (Skalski, op. cit.); Kohring (1991)
estudia una posible pupa de Nepticulidae hallada en el Oligoceno Superior de Rott
(Alemania).

El género Stigmella ha sido identificado en el registro f6sil a partir de minas
en hojas (Kernbach, 1967; Crane y Jarzembowski, 1980), al igual que el género
Bucculatrix (Opler, 1973; Crane y Jarzembowski, op. cit.).

El tercer ejemplar descrito, MPV RIB-201 (Lam. 2, fig. 3), también corresponde
a una marca debida a herbivorismo. La morfologia redondeada, situada en el margen,
y con pérdida de la superficie foliar indica que corresponde a una marca de morde-
dura (“leaf chew mark”). Muchas de estas marcas tuvieron su origen en la alimenta-
cion de orugas, principalmente de lepiddpteros. La dificultad para establecer una
relacion entre este tipo de marcas y las entidades paleobiolégicas que las produjeron
es todavia mayor que en el caso anterior. De hecho, la marca de mordedura del ejemplar
no muestra caracteristicas que puedan conducir a una determinacién aproximada del
taxén que la produjo, e incluso podria tratarse de una marca producida por la alimen-
taciéon de un caracol (Robles, com. oral, 2002). Sin embargo, presenta un notable
parecido a los cortes circulares que producen las abejas cortadoras de hojas (Mega-
chilidae) para obtener materia prima para la elaboracién de los nidos (Lewis, 1994;
Labandeira, 2002b).

Existe una muy escasa bibliografia sobre este tipo de restos, de ella cabe destacar
la cita del hallazgo de una hoja parcialmente devorada por una oruga de lepidéptero,
posiblemente de la familia Psychidae, del Oligoceno de Montana, en los Estados Unidos
(Lewis, 1976). En el Eoceno medio de Bournemouth (Inglaterra) han sido descritas
dos icnoespecies de marcas de herbivorismo en hojas (Jarzembowski, 1994), deno-
minadas Phagophytichnus circumsecans y P. marginisfolii. Boucout (1990) ilustra en
la pagina 111 una hoja de laurdcea del Eoceno de Victoria con galerfas de orugas
minadoras y el margen con marcas de mordedura. Poinar y Poinar (1999) muestran
varias hojas conservadas en 4mbar parcial o casi completamente devoradas por insectos.
En Bellver de Cerdanya (Lleida) se han hallado ejemplares de hojas con marcas de
mordedura debidas a orugas (Martinez-Delclos, 1996, y Dr. Eduardo Barrén, comu-
nicacién personal, 1997). En el Mioceno Inferior de Rubielos de Mora se han descrito
hojas de varios géneros con este tipo de marcas (Pefialver, 1997).

BIOTURBACION

Ademds de las marcas de herviborismo se ha observado otra evidencia de la acti-
vidad de los insectos en el antiguo lago de Ribesalbes. En un nivel de dolomicrita, en
la base de un estrato de arenisca, se ha constatado bioturbacién (ver la flecha gris en
la figura 1). Esta es la inica evidencia de bioturbacién observada en la columna estra-
tigrafica de La Rinconada, constituida principalmente por dolomicritas y ritmitas
bituminosas con origen en un medio acudtico anéxico. La bioturbacién esta formada
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por galerfas cilindricas independientes (Lam. 2, fig. 4), de varios milimetros de lon-
gitud, que presentan secciones con didmetros entre 0,8 mm y 1,8 mm. Las galerias son
similares a las que actualmente originan las larvas de quironémidos en el sustrato
limoso de los lagos. El elevado rango de tamaiios de las galerias puede ser debido
al distinto tamafio de las larvas de quironémidos durante los diferentes estadios de
crecimiento.

En diversas cuencas continentales del Terciario de Espaiia se ha citado la presencia
de bioturbacién debida a larvas de quironémidos. Anadén y Zamarrefio (1981) cita-
ron galerias de larvas de quironémidos en estructuras estromatoliticas del Paleégeno
de la Cuenca del Ebro. En el Mioceno de la Cuenca del Guadiana han sido citados dos
tipos de galerias atribuidas, con dudas, a la actuacién de dipteros quironémidos
(Armenteros et al., 1986), similares a las estudiadas por Anadén y Zamarrefio (op.
cit.). Ambos tipos de galerias muestran tamafios menores a los presentados por las de
Ribesalbes. Rodriguez-Aranda y Calvo (1998) asignan a larvas de insectos, probable-
mente de dipteros quironémidos, la bioturbacién estudiada en evaporitas de diversas
cuencas terciarias espafiolas. Dichas galerias tienen hasta 5 cm de longitud y seccio-
nes con didmetros de 0,5-5,0 mm, En el Mioceno (Aragoniense- Vallesiense) de Terrer
(Zaragoza) se ha descrito la icnoespecie Beaconites filiformis, que corresponde a
galerias probablemente realizadas por larvas de quironomidos, con didmetros entre
0,8-3,5 mm (Uchman y Alvaro, 2000). Las galerias halladas en Ribesalbes muestran
un notable parecido a las de Terrer. Pefialver (2002) cita, en el Mioceno Inferior de la
Cuenca de Rubielos de Mora, en las lutitas del afloramiento de Alto de la Venta-Los
Prados, galerias de 0,5-1,5 mm de didmetro que atribuye a larvas de quironémidos.
En la cuenca del Mioceno Superior de Bicorp, cerca de La Umbrfa, se han citado gale-
rias supuestamente de larvas de quirondmidos (Pefialver, op. cit.).

En Ribesalbes el registro de adultos de quironémidos es muy abundante, obser-
vandose incluso niveles de muerte en masa (Pefialver y Martinez-Delclos, 1996). La
mayoria de los ejemplares corresponden a la especie Nomochirus sampelayoi, descri-
ta por Gil (1926) con ejemplares de La Rinconada. Asimismo, se han hallado las fases
inmaduras acudticas o sus restos (inicamente pupas y exuvias pupales), lo que pone
en evidencia que este grupo de dipteros habitaba las aguas del paleolago, principal-
mente las orillas (Pefialver, 2002). Las larvas de los quironémidos actuales, con tama-
flos muy variables segin las especies, soportan elevadas salinidades y bajos niveles de
oxigeno disuelto. Todo lo anterior es coincidente con la presencia de bioturbacién de
larvas de quironémidos en el afloramiento de La Rinconada en Ribesalbes.

CONCLUSIONES

Las puestas halladas en Ribesalbes han sido atribuidas a odonatos de la familia
Coenagrionidae. Este registro indicaria al menos dos episodios en la historia del
paleolago de Ribesalbes con abundantes odonatos de esta familia que pondrian sus
puestas en las hojas de diferentes géneros de arboles terrestres acumuladas en el agua,
principalmente en las orillas. Este comportamiento puede ser observado en la actua-
lidad con patrones de ovoposicion idénticos. Los patrones similares de ovoposiciones
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en hojas que han sido observados en distintos yacimientos de Norteamérica y Europa,
y asignados originalmente a otros grupos de insectos, fueron también producidos por
odonatos de la familia Coenagrionidae. Por ello, este comportamiento ha tenido una
notable invariabilidad en el patrén de ovoposiciones desde el Creticico Superior hasta
la actualidad, con registros también en el Eoceno, Oligoceno y Mioceno, tanto en
Norteamérica como en Europa. El numeroso registro de hojas con puestas hallado en
Ribesalbes debe ser relacionado con los abundantes ejemplares adultos de zigdpteros
hallados también en el mismo yacimiento, aunque los escasos especimenes estudia-
dos hasta ahora no pertenecen a la familia Coenagrionidae.

La escasez de hojas con minas en Ribesalbes, pese al extenso nimero de hojas
hallado en el yacimiento, puede ser debido al clima templado que ha sido referido
para el 4rea durante el Mioceno Inferior, ya que este tipo de interaccién planta-insecto
es en la actualidad especialmente abundante en zonas tropicales. El registro de inte-
raccién entre plantas e insectos de caricter troéfico estudiado, producido por orugas de
lepiddpteros, es poco variado y escaso, y no permite conocer con seguridad los géneros
implicados. No obstante, dado que el registro fésil de hojas minadas es muy escaso,
pese a que se conocen ejemplares desde el Cretdcico, se considera conveniente la
publicacién de todos los especimenes que se encuentren en las cuencas lacustres. Las
minas en una hoja de Laurophyllum son el tnico registro de la familia Nepticulidae
en el yacimiento de Ribesalbes, de forma similar a lo que se ha expuesto respecto a
la familia Coenagrionidae, en donde tampoco han aparecido fésiles corporales de
estos insectos.

Se ha sefialado una posible relacion entre el abundante registro fésil de adultos y
fases acudticas preimaginales de dipteros quironémidos y un nivel de bioturbacidn,
constituido por galerias independientes de pequefio tamafio, en el afloramiento de La
Rinconada; posiblemente, estas galerias tendrian su origen en la actividad bioturba-
dora de las larvas de los quironémidos. Dicho registro estd en consonancia con la
relativa abundancia de este tipo de bioturbacidn en las cuencas continentales tercia-
rias en Espafia.
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Léamina 1

Hojas y foliolos con puestas endofiticas de Coenagrionidae de La Rinconada, Ribesalbes. 1) MSV-70,
hoja de Populus cf. latior (escala milimétrica), 2) JAG-70, foliolos de Caesalpiniaceae, 3) MSV-130, hoja
de Laurophyllum. Barras = 1 cm.

Plate 1

Leaves and leaflets with ovipositions of the Coenagrionidae from the outcrop La Rinconada, Ribesalbes.
1) MSV-70, leaf of Populus cf. latior (scale = millimetrical paper), 2) JAG-70, leaflets of
Caesalpiniaceae, 3) MSV-130, leaf of Laurophyllum. Bars = 1 cm.
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Lamina 2

Ejemplares de hojas con evidencias de interaccion con insectos, de tipo tréfico, y detalle del nivel de bio-
turbacion (La Rinconada, Ribesalbes). 1) RIBES-81, detalle de una galeria en una hoja, posiblemente del
género Celtis, 2) MPV RIB-242, detalle del ejemplar de hoja de Laurophyllum sp. con galerias produci-
das por larvas de nepticulidos, 3) MPV RIB-201, hoja de compuesta paripinnada indeterminada con una
marca de mordedura en un foliolo, 4) detalle del nivel con bioturbacién, posiblemente producida por
larvas de mosquitos quironémidos. Barras = 1 cm.

Plate 2

Specimens of leaves with trophic interaction evidences by insects and detail of a bioturbation level (La
Rinconada, Ribesalbes). 1) RIBES-81, leaf-mine on a leaf possibly of the genus Celtis (detail), 2) MPV
RIB-242, leaf specimen of Laurophyllum sp. with mines (detail) caused by nepticulid larvae, 3) MPV
RIB-201, paripinnate compound leaf with a chew mark on a leaflet, 4) level with bioturbation, possibly
by larval chironomids (detail). Bars = 1 cm.
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