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RESUMEN

En este trabajo se revisa la Parataxonomia de las icnitas de dinosaurio. Se exponen los problemas
encontrados en la revisién: los relacionados con el concepto morfolégico de icnotaxdn, los derivados de erro-
res en la imprecisién del método de estudio, y los relacionados con las definiciones hechas y los nombres apli-
cados. Se proponen varios caracteres biomérficos para definir y reconocer icnosubordenes, formas de medi-
da, indices y escalas elaboradas con ellos, con la intencién de que sean de aplicacion para la definicién de nue-
vos icnotaxones en todas las clasificaciones. Se resalta la importancia del uso de modelos estadisticos para
que eviten la subjetividad y la importancia de considerar a las icnitas en el contexto del rastro al que pertene-
cen. Por ultimo, de acuerdo con las definiciones dadas y teniendo en cuenta la distribucién temporal, se cla-
sifican los icnogéneros definidos hasta ahora.
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The Parataxonomy of dinosaur footprints is revised. The problems found in their definition and classi-
fication, such as, the ones in relationship whit the morphological concept of ichnotaxon or those related with
the imprecision of the study method, are exposed. We propouse some biomorphical characters for ichnosu-
bordens, ways to take the measurements, indexes and scales in order to be taken them in account in all clas-
sifications. The use of statistical methods avoiding subjectivity and the consideration of the footprint as a part
of a trackway, are really important to define new ichnotaxas. Finally, in agreement whit the definitions and
having into account the temporal distributions, the known ichnogenus are classified.

Key word: Parataxonomy, footprints, dinosaurs.
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0. INTRODUCCION

Uno de los problemas principales que se plantean al estudiar las huellas de dinosaurio es su clasifica-
cion. Lo méds apropiado para asignar las icnitas a conjuntos taxondmicos distintos deberian ser sus caracteris-
ticas identificables y diferenciables (Sarjeant, 1989). Esto no es siempre fécil porque en la formacién de las
huellas intervienen factores que dependen de:

a) la forma de los elementos del autopodio (disposicion de los dedos, de las almohadillas, tipo de ufias,

forma del talon, etc.)

b) las condiciones fisicas del barro en el que queda sefialada la pisada (viscosidad, coherencia, adhe-

rencia, elasticidad)

¢) la conducta del dinosaurio cuando dej6 marcada la huella (reposo, marcha lenta, carrera, natacion, etc.)

d) el nivel en el que se encuentra la marca: huella real (el pié toca la superficie que se ve), calco (el pié

ha pisado en un estrato superior), subhuella (el pié ha roto y arrastrado hacia abajo un recorte de una
capa superior)

Aunque hay autores que han tenido en cuenta todos, casi todos o parte de los factores anteriores, hay muchas
huellas definidas que no respetan criterios. Hay incluso descripciones de icnogéneros sobre pisadas anormales.

Muchos de los nombres antiguos de icnogéneros se han continuado empleando y atribuyendo a icnitas
nuevas. La variedad de tipos englobados en algunos géneros es disparatada, tanto como los criterios usados
por los investigadores.

Hay ejemplos abundantes en los que se relacionan las icnitas con los dinosaurios que se creen sus auto-
res, de manera que se les dio nombre de acuerdo a ello. Aun hoy se sigue en casos, practica que rechazamos
en este trabajo debido al grado de incertidumbre que tiene.

El estudio meticuloso de las aproximadamente 10.000 huellas de dinosaurio de La Rioja tiene que estar
precedido por el examen cuidadoso de la nomenclatura empleada hasta la fecha y nombres definidos. Dicho
examen supone analizar los ejemplares y los criterios que llevan a la definicién de taxones. En este trabajo se
expone el resultado de ese anélisis, y se establecen los criterios de clasificacion que se siguen para la deter-
minacién de las huellas de La Rioja en el equipo de investigacién de la Fundacion Patrimonio Paleontoldgico.

1. PROBLEMATICA DE LA PARATAXONOMIA DE ICNITAS DE DINOSAURIO

1.1. LA FORMA Y LOS TAXONES

En los trabajos consultados hay descritos 165 icnogéneros y 330 icnoespecies que, al menos alguna vez,
se han atribuido a dinosaurios. La forma es lo que define a cada uno de los icnotaxones, que muestran esta-
dos analogos de evolucion de los autopodios pero no relacion filética entre ellos. Se trata por lo tanto de
Parataxonomia, como ya indicaba Demathieu (1986) para la definicién de icnogénero.

Los problemas fundamentales que afectan este concepto morfolégico de icnotaxdn son dos que, para
mejor comprension, se ilustran sobre icnogéneros reales:

a) Variacion de forma de las huellas del mismo pie.

Existen variaciones en la forma de las huellas dentro del mismo rastro, como se ve en LL21 del yaci-
miento de Las Losas (Enciso, La Rioja) (Figura 1). Por ello, la definicién de un nuevo icnotaxén (icnogénero
o icnoespecie) basada solo en una huella aislada, caso frecuente, puede dar lugar a errores.
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LL21

Figura 1. Variacion de la forma de las huellas en un mismo rastro. Rastrillada LL21, yacimiento de Las Losas,
Enciso (Espaiia).

No se puede confundir una impresion debida a estructuras de deformacion (de origen no biologico) con
un verdadero icnogénero. Es el caso de una huella en la que las impresiones de los dedos estin obliteradas por
caida de barro. Se trataria de una icnita de colapso, o una pisada en la que el pie se hunde tanto que el barro
cubre totalmente los dedos al estilo de las descritas por Gatesy et al. (1999). Se interpretaria como una icnita
con estructuras TWK (Pérez-Lorente, 2002b). Independientemente, este tipo de huellas se pueden asignar a
un determinado icnosuborden, taxén mds amplio cuyos caracteres se reconocen con més facilidad.

b) Variacién, para cada autor, de los caracteres taxonoémicos significativos.

La eleccion de caracteres significativos en la definicion del icnotaxones es subjetiva, y queda a elec-
ci6n de cada autor. De hecho, los criterios utilizados han varian no solamente de unos autores a otros, sino que
(por ejemplo: Demathieu) pueden modificarlos a lo largo del tiempo, como se ve en la Tabla | en la que se
esquematizan algunos de los criterios usados por varios autores. Otros investigadores que emplean cdlculos
para la caracterizacion de icnitas y pistas, se basan en los establecidos en la tabla.

TABLA 1
Hiteheocck Lult Demathieu Demathieu Ellenberger Leonardi Thulborn Pérez-Lorente
1858 1953 1970 1990 1972, 1974 1984 1990 2001
1 | l | | ! | |
a a a a a a a a
la lia (l-a)a
[ dedos 1 dedos I dedos | dedos [ dedos | dedos L dedos
a dedos
i) it
Angulos Angulos Angulos 1G\Y Angulos Angulos Angulos Angulos
interdigitales | interdigitales | interdigitales interdigitales | interdigitales | interdigitales | interdigitales
Proy Il Proy Il Proy 1l Proy Il
P P P P P P
Ap Ap Ap Ap Ap
z z z z z
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Hitchcocck Lull Demathien Demathieu Ellenberger Leonardi Thulborn Pérez-Lorente
1858 1953 1970 1990 1972, 1974 1984 1990 2001
0 0 0 0 0 0
Tw Tw Lr Lifa Tw Lr
D talones D talones Arfa Tw int Ar
1P IR 1z z/l I/p /il
Pisada Marca de dedos Rastrillada
1 - longitud 1 dedos - longitud de los dedos 0 - orientacion P - paso
a- anchura a dedos - anchura de los dedos z - zancada
1MLV - angulo entre los dedos Iy [V Tw, Lr - anchura exterior de la pista, o luz de
Proy III - sector de Il entre ¢l dpice y la linea II-IV rastrillada Tw int - id interior
D talones - anchura entre talones
Ar - amplitud de rastrillada

1.2 TAXONES DEFINIDOS

Ademas de los problemas basicos ya mencionados, relacionados con el concepto morfoldgico de icno-
género, existen otros que derivan del método de estudio de las huellas, asi como de la falta de precision en las
definiciones y con los nombres dados. Los mas notables son:

¢) Determinaciones hechas sobre material fuera de contexto.

Hay autores que dan nombre (género y especie) a huellas publicadas por otros a los que a veces inclu-
so ni citan. Se basan solamente en una publicacion. Es el caso, segiin Lockley et al. (1995) del icnogénero:
Tyrannosauropus Haubold, (1971) huella publicada originalmente por Peterson (1924).

d) Determinaciones hechas por personal inexperto.

Este es el caso de las 8 icnoespecies definidas por Strevell (1932), un aficionado que, tras consultar a
varios gedlogos de la época, atribuye el nombre genérico de Dinosauropodes a todas ellas, basidndose en relle-
nos mal conservados de los que desconoce su procedencia exacta y que pueden ser atribuibles tanto a
Ornithopoda como a Theropoda.

¢) Considerar criterios discriminatorios los geograficos y temporales.

Geogrdficos: Hay autores que tras estudiar un yacimiento clasifican todas sus huellas y crean nuevos
icnogeneros, todos especificos del yacimiento. Si se comparan las huellas con icnogéneros ya existentes, se com-
prueba que se hubieran podido incluir en ellos. Posiblemente esta actitud se debe a deficiencias en la revisidén
bibliografica, o a que el autor se extralimita definiendo icnotaxones a partir de diferencias no significativas.
Ellenberger, en dos extensas publicaciones (1972, 1974) estudia yacimientos del Tridsico-Jurasico de Africa del
Sur y define gran cantidad de nuevos icnotaxones, de los que, por ejemplo, Moyenisauropus (1974) se puede
incluir claramente en Anomoepus Hitchcock (1848, 1858) (Figura 3).

Azuma et al. (1991) estudian yacimientos japoneses y definen los icnogéneros: Byakudansauropus,
Gigantoshiraminesauropus, Shiraminesauropus y Kuwajimasauropus (similar a Hadrosaurichnus Alon-so, 1980), sin
hacer comparacion algunacon el registro de otras regiones (Matsukawa et al. 1995).
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Dinosauropodes  Strevell 1932

. Anomoepus
Mayenisaurapus P

E Ellenberger 1974 Hitcheock 1848
Escala: 10 cm por segmento H
Figura 2. Icnoespecies incluidas en el icnogénero Figura 3. Las huellas que definen los icnogéneros
Dinosauropodes por Strevell (1932). (redibujada de Moyenisauropus y Anomoepus, son similares. (de Ellenberger
Lockley et al. 1995, fig. 5.31). 1974 planche D, y de Lull 1904 fig. 20)

Dentro del registro espaflol, Meijide et al. (2001) definen una nueva icnoespecie (Parabrontopodus dis-
tercii). La razon para definirla es que “las huellas de Saurdpodo son raras dentro del conjunto de icnitas de
Dinosaurios de Espafia”. Sélo en La Rioja (Pérez-Lorente, 2002a) existen mas de 1000 huellas atribuibles a
este suborden (Sauropoda).

Atribuir caracter regional o local a muchos de los nombres genéricos multiplica innecesariamente el
nimero de icnotaxones.

Temporales: se tiende a asignar huellas a determinados taxones segin su edad, como ocurre con
muchas de las asignadas a hadrosaurido, solamente por pertenecer al Cretdcico superior, sin que existan carac-
teristicas que las diferencien realmente de las iguanodontidas o incluso de terdpodas (Figura 4:
Hadrosaurichnus Alonso, 1980).

Kalohipus (Fuentes et al. 1998) del limite Jurasico-Cretacico se ha establecido por comparacién con
solo uno de los icnogéneros definidos hasta esa fecha (Grallator Hitchcock 1858). Ademads el icnogénero
Grallator pertenece a otro periodo geoldgico (Triasico superior-Jurasico).

f) Definiciones de icnogéneros hechas sobre ejemplares Unicos y aislados.

Existen multitud de ejemplos en la literatura de esta manera de definir nuevos incnotaxones atribuibles a
dinosaurios. Es el caso de: Anchisauripus (Bock, 1952), Anomoepus (Hitchcock, 1865), Anticheiropus
(Hitchcock, 1865), Brickeburgichnus (Kuhn, 1958), Byakudansauropus (Azuma et al., 1991), Coelurosaurichnus
(Huene, 1941), Gigantoshiraminesauropus (Azuma et al., 1991), Irenesauripus (Sternberg, 1932),
Lapparentichnus (Haubold, 1971), Otouphepus (Lull, 1915), Otozoum (Lull, 1915), Otozoum (Sarjeant, 1970),
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Figura 4. Huellas, posiblemente terdpodas, definidas como Figura 5. Formas diferentes de tomar las medidas de los
ornitépodas. (de Leonardi, 1994, plate 5, fig. 9). dngulos interdigitales.

Picunichnus (Calvo, 1991), Platypterna (Bock, 1952), Sinoichnites (Kuhn, 1958), Shiramiresauropus (Azuma et
al., 1991), Steropoides (Hitchcock, 1845), Tuponichnus (Alonso et al., 1986), Taupezia (Delair, 1962),
Telosichnus (Alonso et al., 1986), Tyrannosauropus (Haubold, 1971) o Zhengichus (Zhen et al., 1986).

g) Definiciones sin ningiin requisito distintivo o definitorio.

En muchas de las definiciones de los icnotaxones citados anteriormente se da ademads esta caracte-
ristica. Icnogéneros definidos con sélo algunos de los siguientes requisitos: la cita de una obra anterior;
un esquema de la huella; y una escueta descripcion (Haubold, 1971; Kuhn, 1958). Es el caso de Nopcsa
(1923) que en Metatetrapous, por ejemplo, da la referencia a la publicacién de Ballesterdt (1922a) y una
escueta descripcidn - ni siquiera proporciona un esquema representativo de las icnitas. Hitchcock (1889)
para definir algunos taxones considera, sin mas explicacién, las medidas de los 4ngulos interdigitales, la
longitud del pie con y sin taldn, el paso, la zancada y la anchura del rastro (i.e: Adnomoepus isodactylus:
“No es necesario describir los caracteres que la especie tiene en comun con otras del género, asi que solo
describo las diferencias™).

h) Disparidad en los criterios discriminatorios.

Los criterios, como hemos visto, han variado de unos autores a otros (Tabla 1), pero también varia la forma
de aplicar la toma de medidas. En el caso de la figura 5, la medida de los ngulos interdigitales es diferente si se
hace en el eje de los dedos o en la linea que une su parte mas distal con la parte mds proximal de la huella.

1) Utilizacion de los nombres de la taxonomia de dinosaurios en la parataxonomia de icnitas.

Es un caso muy comin; ocurre con [guanodon (Mantell, 1825) o Megalosaurus (Buckland, 1824). Se debe
indicar que se trata de huellas y no de dinosaurios, por lo que el nombre genérico ha de llevar sufijos como: -ipus,
-podus, -podion, -ipes, -pezia, -peda, -dactylus, -pterna, -ichnus, -ichnites, -ichnis, o -ichnium (Sarjeant, 1989).

2. PROPUESTAS

En los tltimos afios se han hecho diversos intentos para establecer normas basicas para el estudio de
las huellas, la forma de medirlas y la nomenclatura utilizada. En este camino se encuentran los trabajos de
Sarjeant et al. (1973), Sarjeant (1989), Demathieu (1986), Leonardi (1987b) y Thulborn (1990). De las obras
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de estos autores se han seleccionado los principales criterios biomdrficos y morfométricos. En nuestra pro-
puesta se afiaden a los anteriores, indices numéricos para rastrilladas bipedas (Pérez-Lorente, 2001) y morfo-
l6gicos y numéricos para las rastrilladas cuadripedas (Farlow et al. 1989; Lockley et al. 1994).

En muchos trabajos se considera que la forma de las huellas depende también de la conducta del dino-
saurio que las produce y de las caracteristicas fisicas del barro del suelo en el que pisa. Por ello si se ha de
proceder a la identificacién de una rastrillada, hay que seleccionar la «huella patrény o huella representativa.

2.1. CARACTERES BIOMORFICOS

Proponemos varios caracteres biomorficos y formas de medida, que consideramos tienen rango de dis-
criminatorios, con la intencién de que se generalice su uso en todas las clasificaciones.

Caracteres biomorficos:

Saurischia:

- Theropoda (Figura 6): icnitas mexasonicas tridactilas o tetradéctilas; dedos largos individualizados de
terminacion acuminada; mas de una almohadilla por dedo; angulo IIIII bajo y en general menor que el IIINV;
talén (si se imprime) saliente y redondeado formado por la almo-

hadilla metatarso-falange del dedo IV o bilobulado si se imprime
también la almohadilla proximal del dedo II; mejor union entre los
dedos Il1 y IV (en forma de “V”) que entre el II y III; pie en gene-
ral més largo que ancho y de envolvente ovalada. Marcha funcio-

nalmente bipeda.

- Sauropoda (Figura 7): Rastros cuadripedos; manos en L

forma de herradura o media luna; pies ovales, mas largos que Figura 6. Theropoda. (Grallator gracilis
. .., . Hitchcock 1865. Redibujada de Lull 1904,
anchos, con hasta cinco dedos en posicién antero-medio lateral. fig. 17)
Ornithischia: ‘

- Ornithopoda (Figura 8): icnitas mexasdnicas tridactilas o

tetradactilas; dedos relativamente pequefios, gruesos y con termi-
nacion redondeada; una sola almohadilla por dedo; talén amplio y

redondeado formado por una almohadilla grande y centrada; pie

mas ancho que largo y de envolvente subcircular. Marcha bipeda y, Figura 7. Sauropoda. (Brontopodus birdii

en raras ocasiones, cuadripeda. Farlow et al. 1989. Redibujada de fig.42.5)
- Thyreophora: (Stegosauria, Ankylosauria)

- Ceratopsia: (Ceratopsianos)
En cuanto a las huellas atribuidas a ornitischia de andar cua-
drapedo (Thyreophora y Ceratopsia) no se incluyen dada la escasez

de registro mundial.

Se es consciente en este trabajo de que los icnosubdrdenes Figura 8: Ornithopoda. (Huella sin
(parataxones) tienen el mismo nombre que los subordenes (taxones nombre del Creticico de Colorado.
animales) pero se conservan en honor a la tradicién. Los sufijos Redibujada de Lockley 1987, fig 5 D)
aplicados a los icnogéneros deben ser suficientes para distinguir

con claridad icnitas (parataxones) de dinosaurios (taxones).
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2.2. CARACTERES MORFOMETRICOS

2.2.1. FORMAS DE MEDIDA DE LAS HUELLAS (figura 9):

—1: Longitud. Medida en el eje principal de la huella, incluidas las marcas de ufias.
— a: Anchura. Medida perpendicularmente al eje de la huella. F
— Angulo interdigital: Angulo que forman los ejes de los dedos. -
— Longitud de los dedos: Medida en el eje del dedo.
Longitud real: Longitud de la parte con almohadillas de
dedo. a
Longitud libre: Longitud del segmento comprendido AV
entre el extremo del dedo al punto medio de distancia

17

Sem

I gsH

entre dos hipes adyacentes. 1 |

Figura 9. Propuesta de formas de medir

2.2.2. MODELOS ESTADISTICOS una huella.

Pare evitar la subjetividad en la interpretacién, es conveniente emplear métodos y modelos que exami-
nen aleatoriamente los datos. Se han usado varios tipos de modelos en el andlisis icnolégico. Los mds impor-
tantes se describen a continuacion.

Los métodos de Lull (1953).

Este autor empled dos tipos de diagramas:

1) Diagramas numeéricos: representaciones en graficos sobre papel milimetrado de las dimensiones de
una especie (11, I11, IV, 1, a, P, Tw). Muestran la variacién de los pardmetros en una especie y la relacién con
otras (Anchisauripus sillimani — A. hitchcocki)

2) Diagramas cartesianos (coordenadas deformadas): representaciones graficas de las huellas.
Coloca la cuadricula sin deformar (1/2 pulgada) para el genotipo (4. sillimani) y para otras huellas
deforma la cuadricula para que coincidan los puntos de interseccién con la silueta de la impronta. Es
posible asi hacer evidentes las diferencias, y en el caso de multiples ejemplares, si estas son generales
o puntuales.

Hasta la fecha, estos métodos se han utilizado sélo para las pisadas que ya se habian atribuido pre-
viamente a icnoespecies. Nunca se ha comprobado la validez de estos métodos en la definicién de nue-
vas formas.

El método de Weems (1992).

Utiliza graficos cartesianos de dos variables [fl (longitud) — te (proyeccion I1I)] / [fw (anchura)] frente
a [te (proyeccion M) / fw (anchura)] con los que establece los campos de existencia y variabilidad para las
icnoespecies (Figura 11). El problema de este método esta en la subjetividad de la eleccién de los campos,
como se aprecia, por ejemplo, en la separacion de las icnoepecies Eubrontes giganteus y Kayentapus hopii o
en la forma poco apropiada del campo de Grallator cursorius.

El método de Demathieu (1990).

Este autor toma las medidas de las huellas (11, ITI, TV, Proy I1I, 1, a, II"IV), y establece unos indices
(TL/AE, TV, IV, W/Proy MO0, Va, VITL, VProy 1, o/TIMV). Tanto para pardmetros como para indices, esta-
blece: media, variacion estindar, coeficiente de variacién, intervalos de confianza para la media (5%). La per-
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Figura 1. Método de Weems (1992: Figs. 4 v 5).
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tenencia a una u otra icnoespecie estd en relacién a estos intervalos. Finalmente, realiza el test de Cramer para
verificar o rechazar la homogeneidad de la muestra. Para este fin también se pueden usar otros metodos como
el de chi cuadrado de Pearson.

Es el método mds objetivo, por lo que lo proponemos en este trabajo como generalizable. El problema
que presenta es que si el coeficiente de variacion es alto, puede deberse a: que la muestra sea heterogénea, que
las huellas estén mal preservadas, o que pertenezcan a animales de distinto tamafio. Es por ello, como siem-
pre, se necesita interpretar los resultados.

Otros métodos.

Se han usado histogramas y representaciones cartesianas de dos variables, muy Utiles por que indican
la relacién entre los caracteres. Los métodos multivariables como anélisis de cluster, andlisis de componentes
principales, analisis discriminantes, analisis de correspondencia, etc., resultan muy complejos y no dan resul-
tados claros por razon de la variabilidad intrinseca y extrinseca de las huellas (Leonardi 1987a, Casanovas
1995, Moratalla 1993, etc.)

2.2.3. RELACION DE DEPENDENCIA ENTRE LA ICNITAY LA RASTRILLADA.

Se ha repetido varias veces la importancia de considerar el rastro al que pertenecen las icnitas. En este
trabajo se proponen para su estudio las siguientes medidas y forma de tomarlas (Figura 12).

— P: Paso: distancia entre dos huellas consecutivas medida entre sus centros.

— z: Zancada: distancia entre dos huellas consecutivas del mismo pie, medida entre sus centros.

— Ap: 4ngulo de paso: dngulo entre dos pasos consecutivos.

— O: orientacién: dngulo entre el eje de la huella y su sector de linea media correspondiente.

— Ar: amplitud de rastrillada: distancia entre el centro de la huella y el sector de la linea media
correspondiente, medida perpendicularmente a este.

— Lr: luz de rastrillada: distancia entre la parte mdas exterior de la huella y la tangente exterior dibuja-
da entre las huellas anterior y posterior a la que se esta midiendo, medida perpendicularmente a

dicha tangente.

Figura 12. Propuesta de formas de medir un rastro.
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2.2.4. INDICES CUALITATIVOS Y CUANTITATIVOS.

Comprenden las relaciones morfométricas y las escalas hechas con ellas. Las pautas de separacion en las
escalas indican la pertenencia a distintos icnotaxones. Tanto para huellas (Tablas 2 y 3) como para rastros (Tablas
4y 5). Una vez mds, se resalta la importancia de considerar las huellas dentro del rastro al que pertenecen.

TABLA 2 TABLA 3
{a)/a Tipo de pie 1 Cardcter predominante
<5 Muy ancho 0,2 Ornithopoda
entre 0.5y 0 Ancho 03
entre 0y | Estrecho 0.5
> Muy estrecho 0,66
075 Theropoda
TABLA 4 TABLA 5
yill Extremidades Arha Tipo de rastro
>6 Delgadas <5 Muy estrecho (sobre 1a linea media)
De6ass Normales 0.5 Estrecho (tangentes a la linea media)
Dedjal Gruesas 0515 Ancho
<4 Muy gruesas > 1.3 Muy ancho

2.3. CLASIFICACION DE LOS ICNOGENEROS

Siguiendo los criterios expuestos, se han clasificado todos los icnogéneros definidos hasta la fecha
incluyéndolos en los icnosubdrdenes descritos. Como se aprecia en las tablas, se han agrupado por la edad a
la que pertenecen. (Tablas 6 a 9). Algunos de los icnogéneros nombrados son sindénimos o estdn invalidados,
pero se citan porque hay ejemplos de nombres que han sido abandonados y retomados de nuevo, mas tarde,
en la literatura. También tiene sentido su inclusion en las tablas porque se colocan en el icnoorden apropiado
seglin el criterio defendido en este trabajo.

Los icnogéneros definidos en base a huellas que no son atribuibles a ninguna de las definiciones dadas
0 que comprenden icnoespecies asignables a mds de una, se han clasificado como nomen dubium. El conjun-
to, teniendo en cuenta su distribucion temporal, se muestra en la tabla 10.

3. CONCLUSIONES

El establecimiento de criterios discriminantes para clasificar y nombrar huellas de dinosaurio se
encuentra con los problemas de:
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- la similitud de icnitas pertenecientes a grupos animales diferentes

- la diferencia morfolégica de icnitas pertenecientes al mismo género de dinosaurios.

Dada la imposibilidad de relacionar en la mayoria de los casos la huella y el organismo productor, la
clasificacién de las pisadas tiene que ser totalmente independiente de la de los dinosaurios que las producen.
Cuando la impresioén de caracteristicas anatémicas distintivas es perfecta, o que, mediante algun tipo de obser-
vacion, se tengan argumentos claros para una identificacion del organismo, se podréan establecer correlacio-
nes firmes entre huellas y animales con precision de género. Hay que indicar con claridad las que son estruc-
turas representativas de las caracteristicas anatomicas del pie y las correspondientes a estructuras de defor-
macién que acompafian a las pisadas.

Al aplicar criterios morfoldgicos y numeéricos en la clasificacion de las pisadas fosiles, se refuerza la opi-
nién de que hay que prescindir de la equiparacion de las huellas con los grupos animales. Es una conclusion
aceptada hoy en dia, por todos los investigadores del campo de la paleoicnologia de dinosaurios. Son bien cono-
cidos los ejemplos en que una misma huella se ha atribuido a terépodos y a ornitdpodos. El grado de aproxi-
macién por lo tanto, no permite distinguir, al menos en ciertos casos, ni a nivel taxondmico de suborden.

Dado que no todas las icnitas son clasificables pues tienen componentes impresos ajenos a la forma de
los pies, las clasificaciones hechas sobre una sola icnita deben tomarse con mucho cuidado. Cabe suponer que

TABLA 6

Tridsico superior — Jurdsico inferior

Theropoda Aetonychopus, Anatrisauropus, Bosiutrisauropus, Deuterotrisauropus, Mafatrisauropus, Masitisisauropezus,
Masitisisauropodiscus, Masitisisauropus, Moyenisauropus, Neotrisauropus, Plastrisauropus, Prototrisauropodiscus,
Prototrisauropus, Pseudotrisauropus, Qemetrisauropus, Seakatrisauropus, Senqutrisauropus, Trichistolopus,
Trisaurodactylus, Trisauropodiscus, Tritotrisauropus, (Ellenberger 1972, 1974)

Agialopous (Branson et al., 1933)

Anatopus, Saltopoides, Talmontopus, (Lapparent et al., 1967)

Anchisauripus, Stenonyx,( Lull, 1904)

Anomoepus (Hitchcock, 1848)

Apatichnus, Grallator, Hyphepus, Selenichnus, Tarsodactylus (Hitchcock, 1858)

Argoides , Eubrontes, (Hitchcock, 1845)

Atreipus (Olsen et al., 1986)

Coelurosaurichnus (Huene, 1941)

Dilophosauripus, Hopiichnus, Kayentapus (Welles, 1971)

Gigandipus (Hitchcock, 1855)

Jeholosauripus (Yabe ert al., 1940)

Otouphepus (Cushman, 1904)

Paracoelurosaurichnus, Schizograllator, Youngichnus, Zhengichnus, (Zhen et al., 1986)

Tridactylus (Brion et al., 1981)

Ornithischia Ornithopoda Gregaripus (Weems, 1987)

Paratrisauropus (Ellenberger, 1972)

Sauropoda Agrestipus (Weems, 1987)
(Prosauropoda) Kalosauropus, Paratetrasauropus, Pentasauropus, Pseudotetrasauropus, Rotadactylopus, Sauropodopus, Tetrasauropus,
(Ellenberger, 1972)
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TABLA 7

Jurdasico

Theropoda

Curmelopodus (Lockley et al., 1998)
Changpeipus (Young, 1960)

Delutorrichnus, Wildeichnus, (Casamiquela, 1964)
Hispanosaurapus (Mensink et al., 1984)
Jialingpus (Zhen et al., [983)

Komlosaurus (Kordos, 1983)

Lapparentichnus (Haubold, 1971)
Megalosauripus (Lockley et al., 1996)

Shensipus (Young, 1966)

Taupezia (Delair, 1962)

Ornithischia

Ornithopoda Sinoichnites (Kuhn, 1938)
[guanodon Dollo 1903

Tyreophora (Stegosauria) Stegopodus (Lockely et al.. 1998)

Sauropoda

Breviparopus (Dutuit et al., 1980)
Brontopodus (Farlow et al., 1989)
Deltapodus (Whyte et al., 1993)
Elephantopoides (Kaever et al., 1974)
Gigantosauropus {Mensink et al., 1984)
Mirsosauropus (Dzhalilov et al., 1987)
Parabrontopodus (Lockley et al., 1994)

TABLA 8

Cretdcico inferior

Theropoda

Abelichnus, Bressaniichuus, Defarrarichnium, Picunichnus, (Calvo, 1991)
Bueckeburgichnus (Kuhn, 1958)
Bvakudansauropus (Azuma et al., 1991)
Columbosauripus, Irenesauripus, (Sternberg, 1932)
Eutynichnium (Nopesa, [923)

Filichnites (Moratalla, 1993)

[gnotornis (Mehl, 1931)

Kalohipus (Fuentes et al.,[998)

Megalosauropus (Colbert et al,, 1967)
Moraesichnium (Leonardi, 1979)

Ornithomimipus (Sternberg, 1926)

Satapliasaurus (Gabunija, 1951)

Therangospodus (Lockley et al., 1998)
Theroplantigrada (Casanovas et al., 1993a)

Ornithichia

Ornithopoda Ablvdactylus, Gypsichnites, (Sternberg, 1932)
Bonapattichnum, Limayichnus, (Calvo, 1991)
Brachvauanodontipus, lgvanodonipus (Moratalla, 1993)
Camprosaurichnus (Casamiquela et al., 1968)
Caririchnium (Leonardi, 1984)

Dinehichnus (Lockley et al., 1998)
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Ornithichia Ornithopoda Gigantoshiraminesauropus, Kuwajimasauropus, Siraminesauropus
(Azuma et al., 1991)
Hadrosaurichnoides (Casanovas et al., 1993b)
Iguanodon (Dollo, 1905)
Tguanodontipus (Sarjeant et al., 1998)
Sousaichnium, Staurichnium, (Leonardi, 1979)
Thyreopora Tetrapodosayrus (Sterberg, 1932)
{Ankylosauria) Metatetrapous, (Ballesterdt, 1922a)
Sauropoda Brontopodus (Farlow et al., 1989)
Hamanosauripus, Koreanosauripus (Kim, 1986)
Iguanodonichnus (Casamiquela et al., 1968)
Neosauropus (Antunes, 1976)
Parabrontopodus (Lockley et al., 1994)
Rotundichnus (Hendricks, 1981)
Sauropodichnus (Calvo, 1991)
TABLA 9
Cretdcico superior
Theropoda Hadrosaurichnus (Alonso, 1980)
Hunapus (Zeng, 1982)
Ireneichnites (Sternberg, 1932)
Macropodosaurus (Zakharov, 1964)
Orcauichnites (Llompart et al., 1984)
Salfitichnus (Alonso et al., 1986)
Skartopus (Thulborn et al., 1984)
Trrannosauropus (Haubold, 1971)
Trrannosauripus (Lockley et al., 1994)
Xiangxipus (Zeng, 1982)
Ornithischia Ornithopoda Ornithopodichnites (Llompart et al., 1984)
Wealdichnites (Kuhn, 1958)
Wintonopus (Thulborn et al., 1984)
Ceratopsia Ceratopsipes (Lockley et al., 1995)
Ligabueichnium (Leonardi, 1984)
Sauropoda Broniopodus (Farlow et al., 1989)

la mayoria de icnogéneros determinados sobre una sola marca, han de ser revisados y probablemente elimi-

nados. En el caso de rastrilladas, segin los criterios que se aportan en este trabajo, se definird una «huella

patrony obtenida del examen de todas las icnitas componentes de cada rastro. La «huella patron» se incluira

en el rango taxonomico permitido por el nivel de confianza.

No se deberian admitir los icnogéneros definidos a partir de figuraciones anteriores. El autor de un

nuevo taxon deberia aportar datos derivados de su conocimiento directo de la icnita.

En muchas de las icnitas, influyen de tal manera los elementos ajenos a la anatomia de los autopodios

que es necesario aclarar suficientemente que la forma responde a la del pie y que:
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TABLA 10

Nomina dubia

Tridsico - Anticheiropus (Hitchcock. 1865)

Jurdsico inf Corvipes, Plesiois (Hitchcock, 1858)
Eupalumopus (Hay, 1902)

Episcopapus (Ellenberger, 1972)
Harpedactylus, Lagunculapes Platypterna, Polemarchus, Sillinanius, Steropoides, (Hitcheock, [843)
Otozoum (Hitchcock. [847)

Rigalites (Hueng, 1931)

Saurichnium, Tetrapodium (Giirich, 1926)
Sawrischnichnus (Huene, 1941)
Swinnertonichnus (Sarjeant, [967)
Tarsoplectrus (Lull, 1904)

Trihamus (Hitchcock, 1863)

Tipopus (Hitcheock, 1844)

Xiphopezia (Hitchcock, 1848)

Jurdsico Navahopus (Baird, 1980)

Kuangyuanpus {Young, 1943)
Laivangpus (Young, 1960)

Saltosauropus (Bemier et al., 1984)
Surmientichnus (Casamiquela, 1964)
Koupichnus (Nopesa, 1923)

Yangtzepus (Young, 1960)

Cretacico inferior Dakotasaurus (Branson et al., 1933)
Dinosauropodes (Strevell, 1932)
Struthopus, (Ballesterdt, 1922b)
Cretdcico superior Taponichnus, Telosichnus, (Alonso et al., 1986)

- no se trata de calcos («undertracks» o «ghost marks») ni de subhuellas (o segmentos de una capa
superior, que se ajustan a la forma de la «planta» del pie, embutidos varios niveles més abajo, Garcia-
Ramos, com pers.)

- no ha habido estructuras de deformacion del barro (caidas hacia el interior, arrastre, etc.) relaciona-
das o no con las fases de la pisada.
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