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Evolucion y Filogenia de Arthropoda
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Seccitn 1: Los artropodos en ef Arbol de la Vida
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Resumen

Los artropodos terresires generan un gran ndmero de evidencias de su actividad biclégica que pueden perdurar
mucho tiempo después de la muerte del organismo que las produjo; estas pistas pueden incluso preservarse & lo
largo del tiempo geoldgico llegando a nuestros dias como ichnofosiles. El hallazgo y estudio de los ichrofésiles
proporciona una valiosa herramienta para el conocimiento del modo de vida del organismo productor, de suanatomia,
fisiologia y comportamiente vy nos informan sobre las condiciones ambientales pretéritas. Por otra parie, los
ichnofosiles complementan la informacion que ofrecen los restos fosiles de ios organismos; esto es especialments
importante para comprender mas adecuadamente la evolucion de un grupo.
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Evidences of biological activity produced by land arthropods through geclogic time.

Abstract

Land arthropods produce much evidence of their biological activity. This evidence can persist a long time after the
producing organisms die. These traces can be preserved through geological time as ichnofossils, These ichnofossils
are good indicators of ihe biology, anatomy, fisiology and behaviour of the producing organisms. In addion, the
ichnofossils provide information about the past enviroment. Ishnofossils also compliment the information provided

by body fossils. These are both important to our understanding of the evolution of specific taxa.

Key words: Fossils, lchnofossils, Arthropoda.

INTRODUCCION

La Ichnologia se remonta a tiempos prehistoricos en los que
las sociedades cazadoras-recolectoras utilizaban rastros de
actividad biolégica animal para detectar a sus presas. Porello,
fue fundamental para la supervivencia de estas sociedades
desarrollar estrategias que permitieran la eficacia cinegética,
naciendo asi la primera ciencia aplicada.

Aungue el estudio de fos rastros, pistas y otras estructu-
ras dejadas por organismos es una ciencia ancestral, el término
que la define, ‘Ichnologia’, aparecié por primera vez a
mediados del siglo XIX en el titnlo de una obra de Hitchcock
{1858) sobre rastros de pisadas fosiles de vertebrados (Martin,
1697}, Anteriormente, a principios del siglo XIX, ya se hablan
descrito las primeras pistas fosiles, concretamente de inverte-
brados, aungue fueron consideradas aigas (Fucoides) {v.g.,

Zoophicos, Palaecophicos). Nathorst (1873) refuté la
consideracién de estos fosiles como algas, demostrando su
afinidad a estructuras sedimentarias biogénicas actuales. Sin
embargo, sus argumentos no fueron aceptados hasta mucho
mas tarde.

Como vemos, la Ichnologia como discipiina cientifica,
comenzé a mediados del siglo XiX, alcanzando un amplio
reconocimiento internacional en fa segunda mitad def siglo
XX. El auge experimentado por la Ichnologia ha llevado 2 los
cientificos a considerar dos subdisciplinas: la Neoichologia
que estudia las pistas dejadas por organismos actuales y la
Paleoichnologia que presta su atencién a aquellos rasiros
dejados en el pasado por organismos que generalmente estin
extinguidos.
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Fig. L~ Artrdpodos anfibios saliendo al medio terrestre. Diorama expuesto en el Musec de Historia Natural (Smithsonian Institution,
Washington D.C.} mostrando la colonizacién del medio terrestre por artrépodos, en este caso Euriptéridos. Foto, Dominguez Alonso y

CocaAbia.

Por otro iado, las pistas y los restos de actividad
biologica de los organismos, tanto actuales come ancestrales,
pueden ser objcto de estudio considerando exclusivamente su
morfologia. Ademds de este punto de vista morfologico
estricto, los ichnofésiles también pueden ser considerados el
medio que registra los patrones y pautas de compottamiento de
los organismos que los produjeron, en definitiva su etologia.

Asi, desde el punto de vista morfolégico estricto, la
mayor parte de las pistas [osiles son lo suficientemente
caracteristicas como para permitir su tratamiento taxondmico
convencional o ichnotaxenomia, basada en la deseripeion
detallacda y comparada (Brenchiey y Harper, 1998). Desde la
aparici6n de la tercera edicidn del Cédigo Internacional de
Nomenclatura Zoologica (ICZN, 1985) la descripcion de
ichnotaxones ha gquedado regulada mediante un sistema de
normas y recomendaciones, quedando las pistas actuales
expresamente excluidas del ICZN, En este sentide debemos
destacar la tendencia hacia la deseripeion de ichnogéneros e
ichnoespecies, sin existir un acuerdo generalizado enefuso de
taxones de mayor rango. Una discusion acerca de la ichnota-
xonomia puede encontrarse en el capitulo 9 de Bromiey
(1990: 143-164),

Por otra parte, y en general, no se puede atribuir
inequivocamenie un ichnotaxdn a un organismo productor, a
no ser que existan, como en algunos cases, organismos
fosilizados en el extremo del rastro que dejaron. Desde un
punto de vista formal, los ichnotaxones deben ser considera-
dos como parataxones, ya que sdlo reflejzn aspectos parciales
de un organismo. La taxonomia de los organismos vy la
ichnotaxonomiason dos sistemas taxonémicos independientes
pero regidos por las mismas reglas: el Cédigo Internacional de
Nomenclatura Zoologica {(abreviadamente [CZN, ro confundir
con International Commission on Zoological Nomenclature,
también ICZN; 1CZN 1985}, En los casos en los que se puede
atribuir inequivocamente un ichnofésil a su organismo
productor, el ichnofésil y ef fosil se nombran independiente-
mente ¥ ne entran en juego reglas de prioridad nomenclatural
ya que, aungue fos nombres de ambos taxones estdn regidos
por el mismo Cédigo (ICZN), pertenecen a sistemas de
nomenclatura diferentes,

Como un ejemplo citaremos el caso del xiphosuro
Mesolimulus walchi del yacimiento jurdsice de Solnhofen, el
mismo de donde procede Archaeopteryx, que aparece en el
extremo del rastro de pisadas conocido como Kouphichnium.
Ambos, Mesolimulus walchi vy Kouphichnrium, son taxones
independientes, por ello no podemos hablar de sinonimia.

Los principales animales formadores de ichnofésiles
en arnbientes no marinos o continentales (ambientes terres-
tre, fluvial y lacustre) son los Tetrapodos, Moluscos, Anéli-
dos v Artrépodos {Donovan, 1994). En este trabajo nos
ceatramos en las pistas y rastros de actividad biolégica
dejadas por los Artrdpodos en medios continentales. Para
ello es preciso comprender la conguista def medio continen-
tal por los artzépodos vy la interaccidn con éi en la fucha por
fa supervivencia.

CONQUISTA DEL MEDIO TERRESTRE POR
ARTROPODOS

Les Artrépodos son uno de los grupos de invertebrados que
han colenizado el medio terrestre con mayor €xito evolutivo
(Fig. 1). El paso del medio acuatico al terrestre implich la
adquisicién y desarrollo de estructuras indispensables para la
supervivencia tales como sistemas esqueléticos de soporte y
Organos respiratorios adecuados.

Losrestos fosiles mas antigues conocidos de artrépodos
tervestres corresponden a fragmentos cuticulares de clempiés
y trigonotarbidos (aracnidos) procedentes del Sildrico de
Shropshire, Inglaterra (Jeram et al,, 1990). Sin embargo, la
existencia de ichnofésiles de artrépodos terrestres de edad
Ordovicica v evidencias de bioturbacién de los suelos por
artrépodos tetrestres prueban, aunque no se hayan encontrado
fosiles representativos del cuwerpo del animal, que estos
organismos ya existian en esta época.

Los Artropodos conquistaron ¢l medio terrestre de
forma gradual, Desde el Silirico Superior al Carbonifero
Inferior los miridpodes, insectos y diferentes grupes de
ardcnidos colonizaron ¢l medio terrestre, sin embargo otros
artrépodos permanecerian en ¢l medio acudtico, saliendo al
medio terrestre de forma esporddica (Fig. 2).
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Fig. 2.- Mixopterus (Euriptérido marino del Silirice de Noruega) en vista dorso-lateral generando el rastro de pisadas  Palmichnium (dibujo
basado en las reconstrucciones de Hanken y Starmer, 1975). Rastros similares son conocidos en medios terrestres del Devinico,

En ef Devonice ¢l medio terrestre ya estaba colonizado
por ciempiés, milpiés y otros miriapodos como los artropletsri-
dos, ademéas de los escorpiones, trigonotarbidos y los
euriptérides. Sin embargo, los primeros insectos ya estaban
presentes en asociaciones del SilGrico tardio.

Fin esta época tan sélo unas pocas especies de insec-
tos coexistieron con plantas primitivas en lanuras de
inundacion, principalmente como detritivoros con dietas
monétonas de tejidos muertos, ast como afgunos herbivoros
no especializados,

En el Carbonifero, la calida v himeda atmdsfera
favoreci6 una vegetacion exuberante y con ella la diversifica-
cién de los artropodos terrestres. Numerosos grupos de
artropodos tienen representantes fosiles en rocas de esta edad;
baste citar que en este Periodo ya estaban establecidos todos los
Ordenes de ardcnidos existentes hoy en dia.

En el Carbonifero Inferior Jos insectos conocidos eran
épteros. Fn el Carbenifero medio surgieron los primeros
rudimentos de alas, que no eran més que expansiones laterales
rigidas que no les permitian volar. Al final del Carbonifero,
estas expansiones laterales evolucionaron hasta conseguir alas
flexibles y funcionaies.

En el Carbonifero Superior algunos Crusticeos como
los isépodos cofonizaron el medio terrestre y muy reciente-
mente diferentes grupos de anfipedos y de cangrejos sufrieron
adaptaciones a un medo de vida terrestre, aunque siempre
vinculados a masas de agua.

Por tanto, ademas de las condiciones ambientales que
reinaban . en el Carbonifero, la adquisicidn de nuevas
estructuras como las alas de los insectos, algunas adaptacio-
nes secundarias al medio acudtico continental y la posesion
de un sistema esquelético rigido y articulado fueron adquisi-
ciones evolutivas lo suficientemente plasticas como para
permitir una gran diversidad de formas que contribuyeron a
que, 2l final del Paleozoico, los artrdpedos dominaran casi
todos los medios.

Todos estos grupos de arirépodos que habitaron en
medios continentales debieron dejar evidencias de su actividad
biolégica. El objetivo de este trabajo es ofrecer un panorama
general de los rastros dejades por estos organismos,

ICHNOFACIES TERRESTRES Y PALECAMBIENTES

Se entiende por ichnofacies una asociacion caracterfstica de
pistas fosiles que es recurrente en el espacio y en el tiempo, ¥
que reficja directamente condiciones ambientales del hébitat
(Bromley, 1990).

Muchos ichnofosiles se encuentran asociados a facies
sedimentarias concretas. Seilacher (1967) distinguio un mimero
de ichnofacies que se desarrollaron en ambientes marinos a
diferentes profundidades y las denomind por el nombre d¢ uno
de los ichnogéneros mds representativos. Por otro lado, el
conjunto de Jos ichnofésiles continentales fueron incluidos en
una tmica ichnofacies denominada ichnofacies de Scovenid
(Seitacher, 1967). El ichnofosil Scoyenia fue descrito por
White (1929) para describir unas perforaciones o galerfas
estriadas rellenas por meniscos de sedimento, encontradas en
rocas pérmicas del Parque Nacional del Gran Cafion (Arizo-
na), que probablemente fueron generadas por un coledptero.

Trabajos posteriores (Frey et al., 1984) argumentaron
fas limitaciones de la ichnofacies de Scoyenia, sugiriendo que
las ichnofacies terrestres son tan numerosas como las marinag
y que la ichnofacies de Scoyenia es solo una entre otras
muchas asociaciones de ichnofosiles continentales.

Lamentablemente, los ichnofbsiles continentales
{dulceacuicolas y terrestres) no han sido estudiados con la
misma intensidad que los marinos. Por etlo, en la actualidad no
es posible ia creacién de un modelo general que permita la
diferenciacién neta de las ichnofacies continentales. En un
intente sistematizador, se han propugsto ichnocenosis, o mas
concretamente asociaciones de ichnofosiles correspondientes
a diferentes ambientes sedimentarios continentales. Asi por
ejemplo, Frey y Pemberton {1987) describen fa ichnocenosis de
Psilonichnus y Curran (1992) Ja emplea como upa ichnofacies
continental de ambientes costeros de playa, donde el ichnofosil
caracteristico es Psilonichnus upsilon, que aparentemente son
madrigueras de cangrejos fantasma (género Occipode). Sin
embargo, la situacién se complica al existir ichnofbsiles
tipicamente marinos en ambientes continentales (Ratcliffe y
Fagersirom, 1980} tanto dulceacuicolas (v.g. Cruziana,
Rusophycus, Bilobites, Skolithos) como terrestres (Skolithos).
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Fig. 3.- Mesolimulus walchi en el extremo de su propio rastro
Kouphichnium del yacimiento jurdsico de Solnhofen (Alemania),
Probablemente, el animal murid de forma sitbita por Ia afluencia de
aguas hipersalinas.

ESTRUCTURAS ETOLOGICAS GENERADAS
POR ARTROPODOS TERRESTRES

Entendemos por estructura etologica la evidencia tangible de
la actividad de uno o varios individuos, satiguos o actuales,
que registra en mayor o menor grado e} comportamiento del
productor o productores mediante 12 interaceion activa con un
sustrato (organico o inorgénico} o mediante la produccién de
sedimento (Gémez Vintaned y Lifidn, 1996).

Asi, las estructuras etoldgicas fosilizadas permiten obtener
informacidn acerca del ambiente en el que vivid el animal,
ademds de suactividad biolégica y comportamiento. En muchos
casos es dificil atribuir la estructura etolégica al organismo que
Iz produjo, a no ser que aparezea fosilizado junto efla. Sin
embargo, hay algunos organismos que producen o produjeron
rastros dnices ¢ inequivocos. Este es el caso de las larvas de
tricpteros que consfruyen con musgo, hojas, granos de arena y
otros materiales, vainas muy caracteristicas donde se encierran.

Por ofra parte, los patrones de comportamiento a lo
largo del tiempo geoldgico pueden permanecer casi constan-
tes, aunque la naturaleza de los productores haya cambiado.
Asi, organismos pertenecientes a grupos taxonémicos diferen-
tes con estilos de vida semejantes o parecida constitucion
corporal pueden generar estructuras etoldgicas similares
{Ratcliffe y Fagerstrom, 1980). Esto se deduce af comprobar
que ef incremento de diversidad de artrépodos terrestres en ¢l
Carbonifero fie muche mayor que la diversidad de pistas
dejadas por eflos, lo cinal hace supener que muchos patrones
de interaccién organismo-sedimento u organismo-organismo
eran los mismos para muchos grupos de artrépodos.

En coatraste, organismos filogenéticamente préximos
e ircluso genealdgicamente emparentados (adultos, pupas y
larvas), pueden generar estructuras etolégicas muy diferentes
(Ratcliffe y Fagerstrom, 1980). Incluso el misme organismo
puede producir una variedad de estructuras etolégicas; éste es
el caso del cangrejo vielinista (género Uca) que genera
distintas estructuras dependiendo de su actividad biolégica,
las cuales son potenciaimente fosilizables (pisadas sobre la
arena, tineles, las bolas alimenticias o excrementos).

M. Coca-Abia, P. Dominguez-Alonse & B. C. Ratcliffe
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Fig. 4.- Rastro de pisadas de arafta donde se pueden ver las huelias de
los cuatro pares de patas: el rastro procede de! Pérmico de Arizona.

Exn muchos casos, los organismos marinos o ligados a
ambientes salobres pueden moverse por ambientes continen-
tales dejando rastros tipicamente marinos en sustratos
continentales (Maples y Archer, 1989), lo que incrementa
artificiaimente el registro de ichnofdsiles en ambientes
continentales.

TIPOS DE ESTRUCTURAS ETOLOGICAS

Los artrdpodos terrestres son anirnales que viven sobre un
sustrato ¥ generan una variedad de estructuras etoldgicas,
éstas son basicamente;

1.- Surcos y rastros de pisadas sobre el sustrato

Los surcos se forman cuando parte del cuerpo del animal se
arrastra sobre el sustrato de forma continna (Fig. 2 v 3). Las
huellas o rastros de pisadas se forman cpando los apéndices
locomotores del animal se apoyan sobre el sustrato de forma
independiente (Fig. 4) (Simpson, 1975).

Los artrépodos producen més rastros de pisadas que
surces, debido a que tienen apéndices locomotores bien
desarollados que permiten la elevacién del cuerpo sin dejar
surcos en el sustrato. Las patas de los artropodos se encuen-
tran separadas unas de otras, generando un patrén de pisadas
caracteristico y similar a la estructura de las patas, por ello,
en ocasiones, es posible identificar el artropodo que lo
produjo.

Este tipo de estructuras biogénicas, también llamadas
epiestratales, pueden ser destruidas por procesos biogénicos
o fisicos, Por ello son tipicas de ambientes estables no
fluctuantes, donde jos organismos no necesitan excavar
perforaciones para protegerse o abrigarse y donde los proce-
sos fisicos no son muy actives. También predominan en
superficies himedas de tipo sedimentario o en zonas préxi-
mas a ambientes hiimedos (Pollard, 1985) donde los suelosno
son ni muy duros ni muy blandos y donde es maés facil su
conservacion.
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Fig. 8.- Coprinisphaera, bola nido de escarabajo copréfago.

A pesar de los inconvenientes en su conservacion, se
conocen huellas de artropléuridos del Carbonifero Inferior
(Briggs y Rolfe, 1983) v de escorpiones, milpiés, arafias (Fig.
4} e isdpodos en depositos del Pérmico (A, 1968; Ekdale y
Pickard, 1985).

2.- Perforaciones y madrigueras

Las perforaciones o madrigueras son estrocturas biogénicas
excavadas en el sustrato. Su diversidad y complejidad estéd en
funcién de 1a actividad biolégica y de la etologia més o menos
elaborada del organismo que las generd,

Ratcliffe v Fagerstrom (1980) indicaron que las perfora-
ciones o madrigueras pueden ser ventajosas en medios
terrestres, va que permiten condiciones ambientales estables
protegiendo al organisme de los depredadores y del parasitis-
mo.

Las perforaciones en sustratos consolidados y en
ambientes fuera det influjo de las mareas tienen mas posibili-
dad de conservarse que aquellas generadas en sustratos menos
consolidados y en ambientes intermareales.

Las perforaciones generadas por artropodos terrestres
sonmuy diversas. Por ejempio, los milpiés las constriryen para
alimentarse y protegerse, los escarabajos del estiéreol para
proteger v alimentar a sus crias guardando bolas nido, Otros
artrépodos perforan el sustrato para descansar, escapar de las
condiciones ambientales adversas o de sus depredadores. Por
¢l contrario, hay artropodos, como los ardenidos, que se
ocultan en las perforaciones para cazar a sus presas.

Los insectos son los artropodos que generan més
numerosas y variadas perforaciones en ambientes continenta-
les. Sumorfologia varia segin el estado del ciclo biolégico en
el que se encuentre el insecto; asi generalmente las perforacie-
nes generadas por las larvas son diferentes a las de los adultos
y tienen distintos usos {Clark y Ratcliffe, 1989).

La funcion de estas estructuras biogénicas suele estar
relacionada con la alimentacién, fa ovoposicidn, su uso como
nido ¢ como morada. Por ejemplo, los nidos de avispas, abejas
y escarabajos del estiércol son conecidos desde el Terciario
(Ekdale et al., 1984; Retallack, 1984; Dominguez-Alonso y
Coca-Abia, 1998) . En el caso de moradas, Ias perforaciones
pueden ser muy complejas, come en el caso de los termiteros
conmitltiples galerfas, lo que implica un comportarniento muy
elaborado.

Fig. 6.- Nido de abeja 0 avispa alfarera.

3.- Capsulas

Las capsulas son estructuras donde vive el animal permanente-
mente y estan generadas mediante un ataque guimico o
mecdnico producido por el propio animal. Ademds tienen una
misidn protectora.

Lamayoria de los artrépodos sen moéviles y muy pocos
generan cépsulas. Algunos lo hacen dentro de madera (algunas
larvas de inscetos, termitas y algunos escarabajos aduitos) y
otros, como algunos isépodos, ayuddndose de sus mandibulas
generan capsulas dentro de las rocas.

4.- Coprolitos

Los coprolitos son estructuras biogénicas fosilizadas resutian-
tes del proceso de excrecion y defecacién. En este punto hay
que distinguir dos tipos de coprolitos:

a) Ceprolitos producidos directamente por los artrdpodos.
Estos son poco conocidos, sin embargo se han descrito
coprolitos cilindricos atribuidos a artrépodos terresires
posiblemente insectos o miridpodos de edad Carbonifero
{Scott, 1977), También se han encontrado coprolitos en
minas producidas en hojas v troncos,

b) Coprolitos generados por vertebrados y manipulados por
artropodos, generalmente escarabajos coprofagos. Aungue
el coprolito en si mismo procede del excremento de un
vertebrado, es una evidencia tangible de la actividad
etologica de los escarabajos del estiéreol. Estos insectos
tienen distintas pautas de comportamiento nidificador y de
manipulacion del estiéreol, El caso més simple lo encon-
tramos en aqueilos escarabajos gue viven en el excremen-
to sin elaborar bolas nido ni madrigueras. En otros casos,
el insecto excava galerias debaio 0 en el seno del excre-
mento. Chin y Gill (1996) han descrito este tipo de
estructuras en ¢l seno de coprolitos de dinosaurio.

Un caso aln més complejo aparece en aquelios escara-
bajos con un comportamiento nidificador bien desarrollade;
en estog casos el inseclo transporta porciones de excremento
a una cierta distancia, bien sea en superficie como Scarabeus
o en profundidad a través de minas y galerias que terminan en
celdillas donde depositan el excremento. Para mayor informa-
cion sobre este tipo de comportamienic en organismos
actuales, vedse Doube, 1990 (in Martin-Piera, 1997, p. 32, fig.
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Fig. 7.- Celdillas de abeja y avispas solitarias. Chubutolithes
gaimanensis del Paledgeno de Argentina. Dibujo basado en Bown y

Ratcliffe, 1988.

12) y Romerco-Samper y Mactin-Piera (1995) entre otros. Un
ichnofésil que ilustraria este caso es Coprinsphaera del
Oligoceno de Dakota (Retallack, 1984) (Fig, 5).

5.- Aedificichnia

Aedificichnia son construcciones biogénicas que fueron
elaboradas por un organismo a partir de materiales que él
mismo sinfetizd (generalmente seda, saliva o excrementos),
recolectd (barro, fibras de celniosa) o consolidd {con saliva)
(Bown y Ratcliffe, 1988). La tela de arafia, la vaina donde se
encierran las larvas de tricopteros v los nidos de abejas v
avispas aifareras (Fig. 6), son los casos més representativos de
Aedificichnia en ambientes continentales.

Un caso muy curioso de Aedificichnia es la tela de arafia
conocida del Eccenc de oeste de Colorade (Codington, 1992)
de la que, aunque no se conserva la tela sensu stricto, se
conoce su forma por ¢l agrupamiento de casi un centenar de
insectos que cayeron en ella y que revelaron su forma.

Las vainas de larvas de tricopteros estdn construidas con
granos de arena, hojas, madera, conchas, musgo, etc. Todo
ello consolidade por un cemento o seda sintetizada por las
larvas (Boucot, 1990).

Las abejas v avispas solitarias construyen celdillas con
barro y cementadas con su propia saliva. Un ejemplo de
Aedificichnia es el ichnofdsil Chubutolithes gaimanensis
Bown y Ratcliffe, 1988 del Paledgeno de Argentina (Fig. 7).

6.- Calichnia

A esta categoria etoldgica pertenecen los nidos subterraneos
de himendpteros y coledpteros (Genisé v Bown, 1994). Estos
nidos pueden presentar un sistema de tineles que terminan en
una celdilla o cdmara de cria donde depositan log huevoes y se
desarrolla la larva. Un ejemplo de Calichnia es el ichnofosil
Celliforma gomezi Dominguez-Alonso y Coca-Abia, 1998 del
Mioceno de Honduras (Fig. 8). A esta categotia también
pertenecerian los puparios de algunos coleépteros como por
gjernplo los descritos por Tilley et al. (1997) atribuidos a
£Orgojos.

7.- Interacciones artrépodos-plantas

Las interacciones artrdpodos-plantas mas antiguas las encon-
tramos en depositos aluviales del Devénico de Escocia sobre
Rhynia, una de las primeras plantas vasculares conocidas. Los
fosiles de Rhynia muestran dafios asociados a estructuras
generadas por la planta como respuesta a la agresidn. Los
artropodos que se encuentran asociados a Rhynia son basica-
mente aracnidos trigonotérbidos, dcaros y algunas especies de
colémbolos.

Aunque la mayoria de las interacciones artrépodo-
planta son producidas por los insectos, la especificidad del

dafic generado a la planta por el insecto es muy baja. Esto
quiere decir que, incluso en ichnofésiles excelentemente
conservados, es muy dificil precisar la identidad del insecto
generador del dafio a bajo range taxondmico, siendo sélo
posible reconocer patrones de interaccidn insecto-planta
caracteristicos de linajes de insectos de alto rango (Labandei-
ra, 1997). Desde este punto de vista, algunos ichnofdsiles
paleozoicos permiten atribuir su génesis a diferentes linajes de
insectos ya extinguidos y en general poco conocidos (Beck et
al, 1996). Sin embarpo, algunos de los patrones actuales de
interaccion insecto-planta ya estaban establecidos en bosques
de {lanuras aluviales del Pennsilvaniense tardio, hace aproxi-
madamente 302 milicnes de afios (Labandeira y Phillips,
1996). Como ejemplo, insectos holometabolos de esa época
inducian & la formacion de agallas en el teiido interno de los
frondes del helecho arbdreo Psaronius. Esta evidencia incluye
una galeria axial rellena de bolas fecales ademds de estructuras
generadas por la planta como respuesta al ataque de estos
insectos (Labandeira y Phillips, 1996). Por otro lado en
plantas del Cenozoico aparecen patrones similares a los
producides por insectos actuales, come minas en hojas,
agallas y otras pistas dejadas por el insecto al alimentarse.

Los artrépodos interacclonan con las plantas para
alimentarse, protegerse del medic ambiente y de sus enemigos,
reproducirse, ete. Las interacciones tienen lugar en diferentes
partes de la planta como as hojas, los tallos, los troncos, las
semillas o [as flores. No todas las interacciones dejan hueltas,
las mds corrientes y més abundantes en el registro fosit son las
interacciones de insectos con hojas seguidas por las produci-
das en tailos y troncos. Por el contrario las mds escagas son las
interacciones de insectos polinizadores con flores, pues los
insectos no suelen dejar sefiales el las flores después de libar,

Por otro lado, los ichnofésiles generados por la
interaccién insecto-planta no suelen encontrarse junto al fsil
det insecto. Esto puede ser consecuencia simplemente de la
movitidad del insecto (sencillamente, éste pone la huelta y se
va) o puede ser consecuencia del proceso tafondmico diferen-
cial entre ios restos de Ia planta y los del insecto (Baxendale,
197%). En efecto, la composicidn y estructura de ambos
organismos son tan diferentes que deberian producirse unas
condiciones de fosilizacidén muy concretas para que ambos se¢
conservaran, Por ello es dificil encontrar comportamientos
‘congeladeos’ en los que aparece el insecto interactuando con la
planta, Como ejemplo, no obstante, encontramos inclusiones
en ambar de planta e insectos interactuando.

L.as pistas en hojas debidas a la alimentacion de log
insectos proliferan en el Carbonifero como consecuencia de la
diversificacion de los insectos por el desarrollo de estructuras
como las alas. La radiacidn evolutiva de las angiospermag en
el Cretdcico y Terciario permitié a los insectos disponer de
ura gran variedad de recursos. Ambos, insectos v plantas,
coevalucionaron y desarrollaron otros patrones de interaccién
generalmente relacionados con la alimentacion.

1. Las pistas en hojas son variadas y dependen del artrépodo
y del estadio del ciclo bioldgico en el que se encuentre.
Las mds significativas son las siguientes:

® Rastros marginales—Son marcas semicirculares,
pequefas y dispuestas en sucesion continua en el margen
de Ia hoja. Algunas plantas han desarroliado un mecanis-
mo de defensa generando toxinas, sin embargo algunos
insectos “han respondido a esto produciendo rastros
marginales interrumpidos, no continuos, para evitar la
respuesta tdxica de [a planta. Hojas de Glossopteris con el
ichnofdsil  Phagophytichnus, han sido encontrades en
rocas del Pérmico.
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Fig. 8.- Sistema de tineles y
celdillas de abejas o avispas

minadoras, Celliforma
gomezi  del Mioceno de
Honduras. Blogue diagrama
de Dominguez Alonse y Coca

Abia, 1998,

© Rastros no marginales.—Son pequefios orificios en la
hoja, cuya forma y tamafio depende del animal y de la
planta donde se produce. Para que se generen rastros no
marginales son necesarias piczas bucales mas especializa-
das. Basicamente, hay dos patrones de rastros no margina-
les, aquel producide cuando el animal se come la epider-
mis pero no penetran en capas mds profundas de la hoja y
ague! en el que se producen dafios en el tejido blando,
dejando al descubierto la venacion foliar. Los rastros no
marginales no aparecen hasta el Cretdcico.

® Minas en hojas—La formacién de minas en las hojas
supone un comportamiento muy especializado por parte def
organismo que fas produce. Son tineles excavados por las
jarvas dentro de las hojas. La materia fecal permanece en
¢l tonel, lo que puede permitir conocer al organisme
causante. Este tipo de estracturas se encuentran en hojas de
angiospermas y gereralmente son producidas por larvas de
insectos (coledpteros, dipteres ¢ himenopteros). Hay pocos
ichnofdsiles de este tipo en el registro fosil, y la mayoria de
tos conocidos son del Terciario y Cuaternario.

® dgaiias.—Las agallas son el resuitado de una reaccion
fisiologica de los tejidos de las plantas ante el ataque 0 la
presencia de un animal parasito. Los artrépodos que usan
esta estrategia, generalmente insectos, inyectan el huevo
en el tejido de la planta, dafiandola. La planta reacciona
hipertrofiando tos tejidos que rodean la herida donde ha
sido depositado el huevo, de esta forma, queda encerrado
en un endurecimiento de la epidermis, permaneciendo el
insecto durante sus estados preimaginales protegido
dentro de la agalla ya formada. En el registro aparecen en
hojas de edad Carbonifero, aunque estas formas llegan a
ser mas diversas en el Terciario, guedando la fauna de
artrépodos productora de agallas perfectamente estableci-
da en g} Mioceno (Diéguez et al., 1996),

2. Las galerias en madera y tallos proliferaron desde el
Carbonifero Tardio aungue los ejemplos mas antiguos

e

corresponden a tailos de Rhynia del Devonice. Este tipo
de pistas no son tan variadas como en hojas y bdsicamente
son debidas a la alimentacidn y proteccién de insectos
como termitas y algunos coledpteros, aunque también
actan sobre madera otros artropodos como los dcaros.

Los ataques pueden ser sobre madera viva o muerta.
Si la madera esta viva, la planta reaccionasd de la misma
manera que si el ataque es en las hojas, es decir, produ-
ciendo agailas. En otros cases, el atague del insecto sobre
Ia madera es tan fierte que puede provocar la muerte de la
plants, este es ¢} caso de la proliferacion en madera de
algunos coledpteros comeo los escolitidos.

Entre las pistas en madera méas significativas encontramos:

® Perforaciones, galerias y sistemas de perforaciones.—
Las perforaciones y galerias en la madera son tipicas de
fermitas y algunos coledpteros, su funcién es la alimenta-
cién y proteccion de adultos y crias. Las perforaciones van
seguidas de una red de tineles, algunas veces muy intrin-
cados, donde e animal vive durante tode su ciclo biologi-
co. El uso de la madera como alimento implica una alta
especializacion en el sistema digestivo que permite la
digestién de la celulosa.

® Capsulas.—Hay dos tipos de capsulas, aquellas genera-
das en €l interior del fronco y otras en la corteza. Las
primeras, estan Hgadas a perforaciones, esto significa que
el artropodo, antes de introducirse en a cipsula, tiene que
perforar uno ¢ varios tineles para legar al interior del
tronco. Esto no ocurre con las cdpsulas situadas en la
corteza, donde las perforaciones de Kineles son escasas y
si existen son muy cortas.

La actividad de artrépodos sobre semillas actuales tiene
una gran importancia econdmica en cultivos y son debidas
fandamentalmente a gorgojos. Hay pocas pistas fosiles en
semillas, pero destacan las encontradas en megaesporas y
semillas del Carbonifero Superior y Pérmico. Entre las
pistas en semillas més represeatativas encontrames:
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® Cipsulas.- El adulto pone el huevo en la corteza v la
larva excava un tdnel hasta que accede al interior de la
semilla donde consume los tejidos blandos y autritivos.
En otras ocasiones, es el adulto el que perfora 12 corteza
para poner el huevo directamente en el interior de la
semilia. La propia semilla sirve de cdpsula al insecto
hasta que se produce la metamorfosis y ef adulto emerge.

INTERPRETACION FISIOLOGICA, ANATOMICO—
FUNCIONAL, ETOLOGICA, ONTOGENICA Y
PALECAMBIENTAL DE LOS ICHNOFOSILES

El estudio de los ichnofésiles puede ir més alld del mero
fratamiento taxondmico. Los ichnofdsiles pueden contribuir
a la interpretacion paleoambiental y a la comprensién de los
mecanistaos fisioldgicos de produccién de las huelias por los
artrdpodos (Clark y Rateliffe, 1989). Las huelias de actividad
bioidgica fosilizadas, unas veces por separado v otras junte a
evidencias del cuerpo del animal, pueden permitir conocer el
tipo de alimentacidn del artropodo, la etologia, la mecinica de
algunas estructuras como los apéndices locomotores v las
piezas bucales y en algunos casos de las condiciones paleoam-
bientales.

Aunque el andlisis funcional de la locomocién de
artropodos requiere informacion sobre otras estructuras como
la musculatura y ios tendones, en muchos casos el estudio de
los surcos o el rastro de pisadas dejados por los apéndices es
suficiente para conocer la mecénica de la locomocién de
algunos artrépodos. Por gjemplo, Manton (1977) se apov en
huellas fosiles para estudiar los euriptéridos y establecer la
locomocién con apéndices unirrdmeos. De la misma manera,
Selden (1985) concluyd que los euriptéridos usaban los tres
pares de apéndices posteriores del prosoma mientras camina-
ban con una locomorién hexdpoda. Briggs y Rolfe (1983)
establecieron, a partir del rastro de huellas Palimichnium
kosinliorum, ta forma en la que se desplazaba el arirépodo
productor, un euriptérido anfibio con los apéndices opuestos
dispuestos en fase.

Los ichnofésiles también nos permiten conocer las
variaciones onfogénicas en el comporiamiento de los artrépo-
dos. Por ejemplo, las larvas de tricpteros que construyen
casquillos o las larvas de gorgojos que excavan tineles en
semillas donde permanecen hasta que sufren la metamorfosis,
tienen un comportamiento distinto al de los adultos que viven
en libertad.

Por otro lado, los ichnofésiles pueden dar informacion
directa sobre el tipo de alimentacién de algunos artropodos.
Los tipos de daftos producidos a hojas, troncos o ramas nos
informan sobre el tipo de alimentacion, ademas de la estructu-
ra funcional de las piezas bucales. Por ejemplo, los artrépodos
que dejan rastros marginales en las hojas, deben tener un
aparato bucal cortador y masticador, mientras que las incisio-
nes debieron ser heehas por artrépodos con un aparase bucal
chupador.

Aunque estas evidencias sobre el tipo de alimentacién
de los artrépodes primitivos son més directas v requieren
menos andlisis, no hay que descartar la informacion indirecta
que nos proporcionan algunas estructuras biogénicas como los
coprolitos. Los coprolitos generados directamente por los

artrépodos nos pueden informar del tipo de alimentacién e
indirectamente del tipo de piezas bucales v de la eficacia de su
sistema digestivo.

Por otro lado, los coprolitos generados por vertebrados
y magipulades por artrdpodos nos dan informacidn sobre el
comportamiento reproductor y tipe de alimentacion de
algunos artropodos como los escarabajos del estiéreol. Los
escarabajos del estiéreol son un ejemplo muy clare de copro-
fagia (en algunos casos también de necrofagia) y de comporta-
miento reproductor complejo, Estos insectos elaboran la bola
nido a partir del excremento de un vertebrado, depositando en
ella el huevo. Se han encontrado bolas nido fésiles en
depositos del Terciario en Argentina {Boucot, 1950). Sin
embargo, el nido fosil mds antiguo descrito procede de
depbsitos aluviales del Eoceno Inferior de Santa Cruz,
Argentina (Freaguelli, 1938a, b). El estudio de este ichnofésil
no sblo permitié conocer ¢l tipo de anidamiento v comporta-
miento de estos insectos, sino también el palecambiente (tipo
de vegetacidn, suelo, ete.) que existia en aquella época. Las
bolas nide fosilizadas presentan diferentes formas que
corresponden a diferentes patrones de comportamiento, los
cuales suelen ser un rasgo bastante distintivo de linajes de
alto rango (familias y géneros).

Finalmente, Aedificichnia implican an comportamiento
muy elaborado de los organismos que lag generan, Asi por
ejemplo, la elaboracién de telas por arafias implica un tipe de
alimentacion de tipo carnivore y un comportamiento predato-
rio pasivo en contraste con aqueflas que cazan activamente
escondiéndose en madrigueras para sorprender 4 sus presas,

CONCLUSIONES

Los ichnofdsiles continentales son una valiess herramienta
para conocer [a estructura ecoldgica de ambientes pretéritos de
los que no se conservan fosiles de fos organismos que los
habitaron.

Por otra parte, los ichnofésiles son un indicador
inestimable de las pautas de comportamiento de los organis-
mos que los generaron. El aumento de caracteres identifica-
bles en los ichnofbsiles, junto con el conocimiento del
ambiente sedimentario en el que se formaron, pueden permi-
tirnos identificar al organismo formador o, al menos, el grupo
taxondmico al que pertenecid. Sin embargo, no hay que
olvidar que wn mismo organismo puede producir diversos
tipos de ichnefosiles, dependiendo de su comportamiento, del
tipo de substrato, de la actividad fisiolégica ete. Por 1o comiln
ios ichnofdsiles no permiten identificar inequivocamente el
organismo que lo produjo. Esto es especialmente cierto para
aquellos ichnofdsiles relativamente simpies, Sin embargo, no
hay que olvidar que algunos organismos pertenecientes a
grupos taxondmicos diferentes pueden generar estructuras
etolbgicas similares, como por ejemplo madrigueras. Por el
contrario se han encontrado una gran variedad de perforacio-
nes y madrigueras diferentes producidas por la misma especie
dependiendo dei estadio ontogénico en el que se encuentre, la
textura y humedad del suglo, clima, etc. Todo esto no hace
posibleidentificar inequivocamente el artrépode generador de
una pista, por tanto, en ausencia del organismo fosilizado
junto a st evidencia, tendremos que ser pradentes a la hora de
decidir quién la produjo.
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